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Проблема влияния тяжелых металлов на со-
стояние биоты широко обсуждается и постоянно 
привлекает внимание исследователей, посколь-
ку отклонения в поступлении в организм макро- 
и микроэлементов, нарушение их соотношений в 
рационе сказываются на жизнедеятельности ор-
ганизма, в том числе и на репродуктивной функ-
ции (Агаджанян, Скальный, 2001). Критерием 
благополучия популяции служит интенсивность 
воспроизводства, которая находится под кон-
тролем нейроэндокринной и иммунной систем 
(Environmental chemistry…, 1982; Ермаков, 1999; 
Агаджанян, Скальный, 2001; Янин, 2003). Вели-
чина эмбриональной смертности, показатели пло-
довитости и скорости полового созревания у мел-
ких млекопитающих могут служить индикаторами 
популяционной приспособленности к различным 
неблагоприятным факторам. Изучение фоллику-
логенеза у мышевидных грызунов в свою очередь 
позволяет оценить компенсаторно-приспособи-
тельные возможности репродуктивной функции 
самок в экстремальных условиях существования.

Влияние плотности популяции на плодови-
тость, темпы полового созревания животных и 

морфофункциональное состояние репродуктив-
ной системы самок в норме довольно хорошо 
изучены (Christian et al., 1963; Башенина, 1977; 
Шилов, 1977; Шварева, 1982; Большаков и др., 
1984; Чернявский, Лазуткин, 2004). Описание 
популяционных и морфофизиологических осо-
бенностей мелких млекопитающих, подвержен-
ных влиянию промышленных выбросов, также 
широко представлено в современной литерату-
ре (Лукьянова, Лукьянов, 1992; Пястолова и др., 
1994; Безель, Мухачёва, 1995; Черноусова, 2001). 
Однако в этих работах основное внимание уде-
ляется характеристике биоразнообразия, числен-
ности, демографической структуре популяций 
животных. Данные, касающиеся такого важного 
физиологического процесса, как фолликулогенез, 
практически отсутствуют, соответственно не рас-
сматривается и его связь с динамикой численно-
сти популяции, хотя в отдельных исследованиях 
отмечены факты ускорения полового созревания 
животных и изменения показателей плодовито-
сти в условиях техногенного воздействия (Гиля-
зов, Катаев, 1990; Дмитриева и др., 1990; Лукья-
нов, Лукьянова, 1996; Черноусова, 2002). Следует 
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На территориях естественных геохимических аномалий, приуроченных к ультраосновным горным 
породам и характеризующихся избыточным содержанием хрома, никеля и кобальта, проведена 
оценка численности, морфофункционального состояния яичников, потенциальной и фактической 
плодовитости европейской рыжей полевки Myodes glareolus. Выявлена адаптивная реакция по-
пуляции к экстремальным геохимическим условиям, направленная на выживание вида в неблаго-
приятных условиях обитания и выражающаяся в увеличении потенциальной и фактической плодо-
витости, снижении доимплантационной смертности, а также доли самок с доимплантационными 
потерями. У половозрелых животных на аномальных участках фаза популяционного цикла не ока-
зывает влияния на интенсивность фолликулогенеза. В яичниках неполовозрелых полевок на гео-
химически аномальных территориях наблюдается увеличение размеров и количества фолликулов, 
что свидетельствует об ускорении полового созревания животных. Увеличение потенциальной и 
фактической плодовитости, а также изменения морфофункциональных характеристик яичников 
животных свидетельствуют о том, что на территории естественной геохимической аномалии про-
исходит увеличение рождаемости, направленное на компенсацию высокой постнатальной смерт-
ности и поддержание численности популяции. 
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отметить, что наряду с техногенно измененными 
территориями существуют районы естественных 
геохимических аномалий, которые также оказы-
вают влияние на физиологическое состояние жи-
вотных и, в частности, на их воспроизводитель-
ную функцию.

К естественным геохимическим аномалиям 
относят территории, для которых характерно из-
быточное поступление ряда химических элемен-
тов в пищевую цепь, преимущественно из под-
стилающей горной породы (Вернадский, 1980; 
Башкин, Касимов, 2004). Естественные геохи-
мические аномалии отличаются от техногенно 
измененных территорий в том числе и продол-
жительностью существования. Животные, оби-
тающие в данных районах, в течение многих по-
колений подвергаются воздействию избыточного 
или недостаточного содержания определенных 
химических элементов. Особую значимость та-
кого рода процессы приобретают для Уральско-
го региона, который характеризуется широким 
распространением естественных геохимических 
аномалий.

Таким образом, исследование плодовитости 
и особенностей фолликулогенеза у мелких мле-
копитающих в условиях естественных геохими-
ческих аномалий позволит выявить механизмы 
адаптивной реакции репродуктивной функции 
самок к длительному воздействию комплекса тя-
желых металлов в концентрациях, не вызываю-
щих эндемических заболеваний. 

Цель работы – анализ плодовитости и морфо-
функционального состояния яичников рыжей по-
левки (Myodes glareolus), обитающей на террито-
рии естественной геохимической аномалии, как 
показателей, характеризующих адаптивные воз-
можности репродуктивной системы самок к дли-
тельному воздействию избыточного содержания 
хрома, никеля и кобальта. 

МАТЕРИАЛ  И  МЕТОДЫ  ИССЛЕДОВАНИЙ

Исследование проведено на трех участках в 
южно-таежном округе Среднеуральской горной 
области Уральской низкогорной провинции, раз-
личающихся типом подстилающих горных по-
род (Лесорастительные условия…, 1973). Районы 
работ аналогичны друг другу по расположению 
источников техногенного загрязнения, лесора-
стительным условиям, особенностям рельефа, 
климатическим особенностям. 

К территориям естественных геохимических 
аномалий с ультраосновными горными порода-
ми относятся окрестности пос. Уралец (участок 

1) и деревни Анатольской (участок 2) МО “Гор-
ноуральский городской округ” Свердловской 
области (57°40'  с.ш., 59°40' в.д. и 57°40' с.ш., 
60°07' в.д. соответственно). Содержание ряда хи-
мических элементов в почве изучаемых участков 
превышает среднеуральские фоновые значения: 
никеля – в 4–35 раз на участке 1 и в 66.7 раз на 
участке 2, кобальта  – в 4–10 раз на участке 1 и 
в 20  раз на участке 2, хрома  – в 3.5–100 раз на 
участке 1 и в 20 раз на участке 2. Участки 1 и 2 
отнесены к естественным геохимическим анома-
лиям на основании анализа содержания тяжелых 
металлов в почве, растениях, содержимом желуд-
ков и печени животных (Байтимирова, Михеева, 
2005; Михеева и др., 2006).

В качестве условно фонового участка исполь-
зовали территорию, расположенную в юго-вос-
точной части Висимского государственного при-
родного биосферного заповедника (57°21'  с.ш., 
59°48'  в.д.). На фоновом участке основными 
подстилающими породами являются габбро, 
диориты, гранитоиды. Площадь участков 1 и 2 
составляет 44 и 43 км2 соответственно, фонового –  
36 км2. 

Отловы рыжей полевки проводили в летний 
период (июнь−август) с 2001 по 2006 г., в годы 
“роста” и “пика” численности популяции, c по-
мощью ловушек Геро и живоловок, которые вы-
ставляли в линии по 50 штук. Расстояние меж-
ду ловушками составляло 5 м (Карасева и др., 
2008). Обозначение фаз популяционного цикла 
введено на основании анализа демографической 
структуры и относительной численности по-
пуляции (Жигальский, Кшнясев, 2000). Половую 
зрелость животных определяли по комплексу 
морфофизиологических показателей. К полово-
зрелым относили самцов с длиной семенников 
не менее 8 мм, весом не менее 250  мг, хорошо 
развитыми железами генеративного аппарата и 
наличием сперматозоидов в мазках из эпидиди-
миса. Также к половозрелым животным относили 
беременных или участвовавших в размножении 
самок по наличию эмбрионов, плацентарных пя-
тен в рогах матки и желтых тел в яичниках (Ев-
ропейская рыжая полевка, 1981). Фактическую 
(подсчет числа плодов в матке) и потенциаль-
ную (подсчет желтых тел в яичниках) плодови-
тости исследовали только на беременных самках  
(Тупикова, 1964).

Подсчет числа фолликулов и желтых тел, а 
также измерение максимальных диаметров фол-
ликулов проводили на серийных срезах, изго-
товленных по стандартной методике (Саноцкий, 
1970; Волкова, Елецкий, 1982; Бессалова, 2006), 
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с использованием программного пакета Siams 
PHOTOLAB в соответствии с общепринятыми 
рекомендациями (Автандилов, 1990; Волкова, Бо-
ровая, 1990). Для оценки интенсивности процесса 
фолликулогенеза в яичниках беременных и непо-
ловозрелых самок рыжей полевки (рис.  1) под-
считывали количество однослойных, вторичных 
(компактные, полостные) и третичных фолли-
кулов (рис.  2). Измеряли максимальные диамет-
ры компактных и полостных фолликулов. Чтобы 
исключить влияние особенностей овариального 

цикла половозрелых животных на функциональ-
ную активность яичника, оценку интенсивности 
процесса фолликулогенеза проводили только у 
беременных самок. Данные для беременных са-
мок разного возраста (сеголетки и перезимовав-
шие) объединены, поскольку значимых различий 
по оцениваемым признакам не обнаружено. Для 
исключения влияния возрастных особенностей 
на функциональную активность яичника у непо-
ловозрелых самок рыжей полевки были отобраны 
одномесячные особи, близкие по весу (14–19  г) 
(Пожидаев, 1967; Umezu, Takeuchi, 1968; Наумо-
ва, 1976; Шварева, 1982; Волкова, 1983; Волкова, 
Боровая, 1990). 

Оценка интенсивности фолликулогенеза у бе-
ременных самок проведена в фазы “пика” и “ро-
ста” численности, у неполовозрелых самок − 
только в фазу “пика”, поскольку поимки самок в 
фазу “депрессии” были единичны, а в фазу “ро-
ста” неполовозрелые животные практически не 
встречались.

Статистическую обработку данных проводили 
с помощью теста Манна−Уитни и многофактор-
ных моделей дисперсионного анализа, реализо-
ванных в пакете прикладных программ Statistica. 
При проверке гипотез о значимости факторов вы-
бран 5%-ный уровень значимости.

Рис. 1. Поперечный срез яичника рыжей полевки:  
а  – беременной самки, ув. × 42, 1  – желтое тело,  
2  – растущие фолликулы; б  – неполовозрелой сам-
ки, ув. × 77, 1 – вторичный (компактный) фолликул,  
2 – примордиальный фолликул, 3 – вторичный (поло-
стной) фолликул, в котором ооцит не попал в разрез.

Рис. 2. Поперечный срез яичника рыжей полевки: 
1 – однослойный фолликул, ув. × 175; 2 – вторичный 
(компактный) фолликул, ув. × 105; 3 – вторичный (по-
лостной) фолликул, ув. × 77; 4  – третичный фолли-
кул, ув. × 77.
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РЕЗУЛЬТАТЫ

В исследуемых районах геохимических анома-
лий обнаружено избыточное содержание хрома, 
никеля и кобальта в почве, тканях растений и жи-
вотных (Байтимирова, Михеева, 2005; Михеева и 
др., 2006). При этом признаков эндемических за-
болеваний не выявлено. 

Анализ плодовитости и морфофункционально-
го состояния яичников животных позволил вы-
явить влияние геохимических условий на репро-
дуктивную функцию самок рыжей полевки. 

Статистически значимых различий по потен-
циальной и фактической плодовитости в зависи-
мости от возраста (перезимовавшие – сеголетки) 
и фазы численности (“рост” – “пик”) на изучае-
мых участках не обнаружено (p > 0.05, тест Ман-
на−Уитни), поэтому дальнейшие сопоставления 
проведены на объединенных данных. Потенци-

альная плодовитость самок, обитающих в райо-
нах естественных геохимических аномалий, уве-
личивается по сравнению с фоновой территорией 
(табл.  1). Однако значимые различия обнаруже-
ны лишь в варианте фон – участок 2 (U = 19.50,  
Z  = –2.92, p  < 0.05, тест Манна−Уитни). Факти-
ческая плодовитость выше у полевок, населяю-
щих районы естественных геохимических анома-
лий (табл. 1). Различия значимы: участок 1 – фон  
(U  = 90.5, Z  = 2.45, p < 0.05), участок 2  – фон  
(U = 36.0, Z = 2.0, p < 0.05). 

Доимплантационная смертность у самок в рай-
онах геохимических аномалий в 1.8 и 2.4 раза 
ниже по сравнению с фоновой территорией, так 
же как и доля самок с доимплантационными по-
терями (табл. 1). Вместе с тем следует отметить, 
что численность рыжей полевки выше на фоно-
вой территории по сравнению с аномальными 
участками (табл. 2).

Случаи резорбции эмбрионов у животных с 
участка 1 не зарегистрированы. На участке 2 и 
на фоновой территории отмечены единичные 
случаи. По нашим данным встречаемость самок 
с резорбцией эмбрионов  – достаточно редкое 
явление, следовательно, оценить вклад постим-
плантационной гибели в общую эмбриональную 
смертность на данном этапе исследования не 
представляется возможным. 

Количество фолликулов у беременных са-
мок на территориях геохимических аномалий и 
фоновой территории сопоставимо. С помощью 
трехфакторной модели дисперсионного анализа, 
в которой в качестве факторов рассматриваются 
геохимические условия (геохимические анома-
лии  – участок 1, 2, фоновая территория), фаза 
популяционного цикла (“рост”, “пик”) и тип 
фолликула (однослойный, вторичный, третич-
ный),  – не выявлено статистически значимого 
различия количества фолликулов у беременных 
самок в зависимости от геохимического фактора 
(F = 0.3, p = 0.74). При этом трехфакторное взаи-
модействие “геохимический фактор”, “фаза цик-
ла”, “тип фолликула” (F = 0.88, p = 0.48, рис. 3) 

Таблица 1. Плодовитость и доимплантационная смерт-
ность у самок рыжей полевки, обитающей на террито-
риях естественных геохимических аномалий (участки 
1 и 2) и на фоновом участке

Признак
Районы исследования (X ± m)

участок 1 участок 2 фон

Потенциальная пло-
довитость (колич. 
желтых тел беремен-
ности на 1 самку)

6.05±0.24 6.88±0.30 5.44±0.22

Фактическая плодови-
тость (колич. жизне-
способных эмбрионов 
на 1 самку)

5.74±0.22 6.13±0.52 4.83±0.23

Доимплантационная 
смертность (%)

5.12 3.78 10.9

Доля самок с доим-
плантационными по-
терями (%)

27.78 25.0 31.58

Количество живот-
ных (n)

18 8 19

Таблица 2. Численность рыжей полевки на территориях естественных геохимических аномалий (участки 1 и 2) 
и на фоновом участке

Район 
Относительное обилие, особей/100 ловушко-суток

2001 г. 2002 г. 2003 г. 2004 г. 2005 г. 2006 г.

Фон 40 – 5 22 0.1 13.5
Участок 1 12.5 0.5 3 11.5 – –
Участок 2 – – – 5.5 0.5 2.3

Примечание. Прочерк означает отсутствие данных.

5*
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и тест post hoc позволяют утверждать, что на 
фоновой территории происходит значимое уве-
личение количества вторичных фолликулов в 
фазе “роста” численности популяции (p = 0.02,  
LSD-test). 

Количество однослойных и третичных фолли-
кулов в яичниках самок на всех участках пример-
но одинаково (рис. 3). У животных с аномальных 
участков подобной зависимости количества вто-
ричных фолликулов от плотности популяции не 
наблюдается (p > 0.05, LSD-test, рис. 3). 

При анализе факторов изменчивости макси-
мальных диаметров фолликулов в яичниках ры-
жей полевки на стадии беременности также была 
использована трехфакторная модель дисперсион-
ного анализа: геохимические условия (геохимиче-
ские аномалии – участки 1 и 2, фоновая террито-
рия), фаза популяционного цикла (“рост”, “пик”), 
тип фолликула (компактный, полостной). Показа-
но, что размеры фолликулов у беременных са-
мок на фоновой территории и территориях гео-
химических аномалий не различаются (F = 1.17, 
p = 0.31). Однако трехфакторное взаимодействие 
“геохимический фактор”, “фаза цикла”, “тип фол-
ликула” (F = 0.87, p = 0.42, рис. 4) показывает, что 
на фоновой территории происходит увеличение 
их размеров в фазе “роста” численности популя-

ции и уменьшение – в фазе “пика”. Обнаружено 
увеличение максимальных диаметров компакт-
ных фолликулов у беременных самок на фоновой 
территории в фазе “роста” численности популя-
ции по сравнению с “пиком” (p = 0.01, LSD-test, 
рис. 4). На участках естественных геохимических 
аномалий не отмечено статистически значимых 
различий по размерам компактных и полостных 
фолликулов в разных фазах изменений численно-
сти (p > 0.05, LSD-test, рис. 4). 

Анализ факторов изменчивости генеративной 
функции яичников у неполовозрелых самок ры-
жей полевки осуществлен с помощью двухфак-
торной модели дисперсионного анализа. В мо-
дель были включены факторы “геохимические 
условия” и “тип фолликула”. Фактор “фаза цик-
ла” не рассматривался, поскольку в фазе “роста” 
численности популяции поимки неполовозрелых 
самок рыжей полевки были единичны.

В результате анализа количества фоллику-
лов у неполовозрелых самок рыжей полевки 
на стадии “пика” численности популяции обна-
ружено увеличение количества вторичных и тре-
тичных фолликулов у животных, обитающих в 
районах естественных геохимических аномалий 

Рис. 3. Количество фолликулов в яичнике рыжей по-
левки при взаимодействии факторов «фаза популя-
ционного цикла», геохимический и «тип фолликула» 
(средние ± 0.95 доверительный интервал). У1 – уча-
сток 1, У2 – участок 2, Ф – фоновый участок; I – од-
нослойные фолликулы, II  – вторичные фолликулы, 
III  – третичные фолликулы. Изменения признаков у 
половозрелых самок в фазе «роста» обозначены чер-
ными окружностями, в фазе «пика»  – белыми тре-
угольниками.

Рис. 4. Максимальный диаметр фолликулов в яичнике 
рыжей полевки при взаимодействии факторов «фаза 
популяционного цикла», геохимический и «тип фол-
ликула» (средние ± 0.95 доверительный интервал). 
У1 – участок 1, У2 – участок 2, Ф – фоновый участок; 
К  – компактные фолликулы, П  – полостные фолли-
кулы. Изменения признаков у половозрелых самок в 
фазе «роста» обозначены черными окружностями, в 
фазе «пика» – белыми квадратами.
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(участок 1 и 2), по сравнению с фоновым участ-
ком (табл. 3). 

Анализ размеров фолликулов у неполово- 
зрелых самок с помощью многофакторного дис-
персионного анализа выявил более высокие зна-
чения максимальных диаметров компактных и 
полостных фолликулов в яичниках неполовозре-
лых самок, обитающих в районах естественных 
геохимических аномалий, по сравнению с фоно-
вым участком (табл. 4). 

Таким образом, увеличение как размеров фол-
ликулов, так и их количества свидетельствует об 
интенсификации процесса фолликулогенеза в яич-
никах неполовозрелых самок на участках 1 и 2.

Следует отметить, что анализ демографичес-
кой структуры популяций рыжей полевки не вы-
явил увеличения доли половозрелых сеголет-
ков на территориях геохимических аномалий по 
сравнению с фоновым участком, что, возможно, 
также связано с высокой постнатальной смерт-
ностью животных в данных районах. Группа раз-
множающихся сеголеток полностью отсутствова-
ла в отловах в 2001 г. (“пик”) на всех изучаемых 
участках, а в 2004 г. (“пик”) составила небольшой 
процент на территории геохимической аномалии 
в окрестностях пос. Уралец (участок 1) – 9% и на 
фоновом участке – 15%. 

В результате сравнительного анализа измен-
чивости показателей интенсивности фолликуло-

генеза у половозрелых и неполовозрелых самок 
(трехфакторная модель дисперсионного анализа: 
геохимические условия, репродуктивный статус, 
тип фолликула) установлено, что количество фол-
ликулов в яичниках беременных и неполовозре-
лых особей примерно одинаково на всех изучае-
мых участках (F = 0.17, p = 0.68). 

Вместе с тем значения максимальных диамет-
ров фолликулов у неполовозрелых самок статис-
тически значимо отличаются от диаметров по-
ловозрелых (F  = 43.52, p < 0.01, трехфакторная 
модель дисперсионного анализа: геохимические 
условия, репродуктивный статус, тип фоллику-
ла). При этом у особей с участков 1 и 2 размеры 
овариальных фолликулов ближе к размерам фол-
ликулов половозрелых самок (рис. 5).

Этот факт также свидетельствует об ускорении 
полового созревания животных на территориях 
естественных геохимических аномалий с повы-
шенным содержанием хрома, никеля и кобальта. 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Исследования влияния различных факторов 
на репродуктивную функцию мелких млекопи-
тающих достаточно широко представлены в со-
временной литературе, поскольку интенсивность 
воспроизводства отражает популяционную при-
способленность к условиям обитания (Коваль-
ский, 1971; Ершов, Плетнев, 1989; Европейская 

Таблица 3. Результаты дисперсионного анализа из-
менчивости количества фолликулов в яичнике неполо-
возрелой рыжей полевки. Все эффекты

Источник дисперсии F-критерий 
Фишера

Степени 
свободы

 Геохимический фактор (1)   12.01 2.61
 Тип фолликула (2) 355.03 2.61
 Взаимодействие факторов (12)     4.26 4.61

Примечание. p < 0.01.

Таблица 4. Результаты дисперсионного анализа из-
менчивости максимальных диаметров фолликулов в  
яичнике неполовозрелой рыжей полевки. Все эффекты

Источник дисперсии
F-кри-
терий 

Фишера

Степени 
свободы p

Геохимический фактор (1) 17.57 2.273 <0.01
Тип фолликула (2) 494.59 1.273 <0.01
Взаимодействие  
факторов (12) 

   3.99 2.273   0.02

Рис. 5. Максимальный диаметр фолликулов в яични-
ках самок рыжих полевок при взаимодействии фак-
тора «репродуктивный статус» и геохимического 
фактора (средние ± 0.95 доверительный интервал);  
П  – половозрелые, НП  – неполовозрелые. Изменения 
признака у самок на участке 1 обозначены черными тре-
угольниками, на участке 2  – черными окружностями,  
на фоновом участке – белыми квадратами.
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рыжая полевка, 1981; Гилязов, Катаев, 1990; Чер-
нишова и др., 1994). Показано увеличение пока-
зателей плодовитости в условиях техногенного 
загрязнения и повышенного уровня радиоактив-
ности (Лукьянов, Лукьянова, 1996; Башлыкова и 
др., 2005). При лабораторном введении шестива-
лентного хрома, сочетанном действии свинца и 
радиации, в районах с высоким уровнем радио-
активности, при действии плотностнозависимых 
механизмов отмечено изменение морфофункцио-
нального состояния яичников животных (Шейко, 
1999; Иваницкая и др., 2001; Чернявский, Лазут-
кин, 2004). Однако, несмотря на многочисленные 
исследования, посвященные оценке репродуктив-
ной функции самок при действии разнообразных 
факторов, вопрос о ее изменении в условиях ес-
тественных геохимических аномалий и, следова-
тельно, о приспособительных реакциях популяции 
в данных районах во многом остается открытым. 

Ранее у рыжей полевки, обитающей на терри-
тории изучаемой естественной геохимической 

аномалии, было обнаружено усиление функцио-
нального напряжения коры надпочечника, что 
свидетельствует об увеличении выработки корти-
костероидов, и интенсификация функциональной 
активности щитовидной железы (Михеева, 2006). 
Кортикостероиды участвуют в широком спектре 
адаптивных реакций и обеспечивают повышение 
неспецифической резистентности животных при 
избытке тяжелых металлов в окружающей сре-
де, а также способны изменять скорость роста и 
развития овариальных фолликулов (Башенина, 
1977; Шварева, 1982; Теппермен Дж., Теппермен 
Х., 1989; Чернявский, Лазуткин, 2004). Гормоны 
щитовидной железы в свою очередь увеличивают 
количество овуляций (Ахметов, 1978; Шварева, 
1982) и влияют на способность ооцитов к оплодо-
творению (Wakim et al., 1995). 

В результате наших исследований у самок ры-
жей полевки из районов геохимических анома-
лий обнаружено увеличение потенциальной пло-
довитости (рис. 6), причиной которого, вероятно, 

Рис. 6. Схема адаптивных изменений в репродуктивной системе самок рыжей полевки на территориях естественных 
геохимических аномалий.
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является интенсификация функциональной ак-
тивности щитовидной железы (Михеева, 2006). 
Рецепторы тиреоидных гормонов экспрессируют-
ся в ооцитах, на клетках cumulus и клетках грану-
лезы. На клеточном уровне тиреоидные гормоны 
действуют однонаправленно с фолликулостиму-
лирующим гормоном (ФСГ), оказывая прямое 
стимулирующее действие на функции гранулез-
ных клеток, включая их морфологическую диф-
ференциацию; стимулируют секрецию проге-
стерона и эстрадиола желтым телом; влияют на 
способность ооцитов к оплодотворению, качест-
во и жизнеспособность эмбрионов (Goldman et 
al., 1993; Wakim et al., 1995).

Исходя из литературных данных, увеличение 
потенциальной плодовитости может также объяс-
няться тем, что на территориях естественных гео-
химических аномалий имеет место отбор самок 
с генетически более высоким репродуктивным 
потенциалом (рис. 6). Известно, что у гетерози-
готных по гену BMP 15(CDF9B) животных проис-
ходит увеличение количества овулирующих ооци-
тов (Dube et al., 1998; Nishi et al., 1999; Pasquale et 
al., 2004). Экспрессия этого гена, согласно совре-
менным представлениям молекулярной биологии, 
важна для регуляции числа овулирующих ооци-
тов. Возможно, в популяциях рыжей полевки на 
территориях естественных геохимических анома-
лий происходит поддержание гетерозиготности 
особей по данному признаку. Это и обеспечивает 
повышенную потенциальную плодовитость са-
мок в экстремальных геохимических условиях.

Успех процесса имплантации определяется 
многими факторами, в том числе и концентраци-
ей в крови эстрогена, поскольку он участвует в 
становлении рецептивности эндометрия (стиму-
лирует развитие секреторного аппарата и синтез 
рецепторов к эстрогенам и прогестерону) (Побе-
динский и др., 2000). Увеличение функциональ-
ной активности коры надпочечника в районе из-
учаемой естественной геохимической аномалии 
(Зверева и др., 2004; Михеева и др., 2004, 2006) 
сопровождается, по всей вероятности, повышени-
ем выработки глюкокортикоидов. При долговре-
менной стимуляции глюкокортикоидной функции 
происходит усиленная активация эстрогензависи-
мого деления некоторых клеток матки (Gunin et 
al., 2001), чем, вероятно, и объясняется снижение 
доимплантационной смертности у самок из ано-
мальных участков (рис. 6). 

Известно, что размер помета положительно 
коррелирует с концентрацией основного гормона 
беременности прогестерона и глюкокортикоидов 
в крови беременных самок (Мак, 1998; Мошкин и 

др., 2003). Повышенная секреция этих иммуносу-
прессоров обусловливает подавление иммунитета 
(Москвитина и др., 2004). Обнаруженное увели-
чение фактической плодовитости у самок рыжей 
полевки из районов геохимических аномалий, 
по-видимому, является косвенным признаком бо-
лее низкой иммунореактивности этих животных 
по сравнению с фоновым участком (рис. 6). А 
низкий уровень численности рыжей полевки при 
более высоких значениях фактической плодови-
тости связан, вероятно, с повышенным уровнем 
постнатальной смертности животных на терри-
ториях естественных геохимических аномалий. 
У беременных и лактирующих самок возрастают 
энергетические потребности, поэтому, возможно, 
именно эта группа подвержена высокой смертно-
сти (Мякушко, 2003) в экстремальных геохимиче-
ских условиях. 

Увеличение показателей плодовитости, сниже-
ние доимплантационной смертности и доли самок 
с доимплантационными потерями является адап-
тивной реакцией популяции на воздействие ком-
плекса условий естественных геохимических ано-
малий, которая, вероятно, связана с повышенным 
уровнем постнатальной смертности животных в 
геохимически аномальных районах (рис. 6). 

Интенсивность процесса фолликулогенеза на-
ходится под контролем нейроэндокринной систе-
мы и непосредственно связана с потенциальной 
плодовитостью (количество овулирующих яйце-
клеток) и скоростью полового созревания самок. 
В природных популяциях мышевидных грызунов 
интенсивность фолликулогенеза зависит от фазы 
популяционного цикла. Максимальное количе-
ство фолликулов отмечается в фазе “роста” чис-
ленности популяции, минимальное  – на “пике”, 
поскольку происходит усиление функциональ-
ного напряжения коры надпочечника, связанное 
с плотностными эффектами (Шварева, 1982). 
Наши данные по фолликулогенезу самок с фо-
нового участка отражают эту закономерность: в 
фазе “роста” численности популяции в яичниках 
отмечено увеличение количества вторичных фол-
ликулов, а также размеров компактных фоллику-
лов. Изменение характеристик именно этих ти-
пов овариальных фолликулов связано с тем, что 
факторы, определяющие начало роста и диффе-
ренцировки примордиальных фолликулов в од-
нослойные, гормонально независимы (Боярский, 
1997; Baker, Spears, 1999). А развитие полостных 
фолликулов подавляется во время беременности 
специфической протеазой, выделяемой желтым 
телом, и ингибинами, синтезируемыми плацен-
той (Weestergaad et al., 1990; Mason et al., 1995;  
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Groome et al., 1996; Erickson, Shimasaki, 2001). Этот 
механизм позволяет фолликулам достаточно долго 
находиться на данной стадии при беременности. 

На территориях естественных геохимических 
аномалий, приуроченных к ультраосновным гор-
ным породам, увеличение функциональной ак-
тивности коры надпочечника (Зверева и др., 2004; 
Михеева и др., 2004, 2006) приводит к тому, что 
у беременных самок интенсивность фолликуло-
генеза не зависит от плотности популяции: оди-
накова в фазах “роста” и “пика” численности по-
пуляции. 

Известно, что процесс полового созревания 
начинается с увеличения секреции гонадотропи-
нов гипофизом (Теппермен Дж., Теппермен  Х., 
1989). По мере увеличения секреции фолликуло-
стимулирующего гормона (ФСГ) нарастает ин-
тенсивность фолликулогенеза. При этом уровень 
синтеза эстрадиола в фолликуле растет экспонен-
циально и строго коррелирует с диаметром фол-
ликула (Ginter et al., 1996; Levy et al., 2000). На 
территориях естественных геохимических анома-
лий обнаружено увеличение количества вторич-
ных и третичных, а также размеров компактных и 
полостных фолликулов в яичниках неполовозре-
лых самок рыжей полевки, что свидетельствует 
об интенсификации процесса фолликулогенеза. 
Количество вторичных и третичных фолликулов 
и их диаметры коррелируют с уровнем гормо-
нальной активности яичников (Umezu, Takeuchi, 
1968), поэтому преобладание более зрелых форм 
фолликулов в яичниках одномесячных самок на 
участках 1 и 2 свидетельствует о повышенной по 
сравнению с фоновой территорией активности 
их гонад и, вероятно, об ускорении полового со-
зревания животных в районах с избыточным поч-
венным содержанием хрома, никеля и кобальта. 
Однако при сравнении количества фолликулов 
у половозрелых и неполовозрелых самок зна-
чимых различий не обнаружено. По-видимому, 
это объясняется тем, что развитие фолликулов в 
яичниках неполовозрелых животных неизбежно 
заканчивается атрезией (Волкова, 1983), а так-
же особенностями функционирования организ-
ма самок во время беременности, описанными 
выше (Weestergaad et al., 1990; Mason et al., 1995; 
Groome et al., 1996; Erickson, Shimasaki, 2001). 
При этом размеры фолликулов у половозрелых 
животных значимо выше, чем у неполовозрелых 
(рис. 5). Это связано с тем, что секреция ФСГ и 
лютеинизирующего гормона (ЛГ) у неполовозре-
лых самок низка и недостаточна для полноценного  
развития фолликулов (Теппермен Дж., Теппермен 
Х., 1989). 

Наблюдаемое ускорение полового созревания 
животных, по-видимому, связано со стимуляци-
ей гонадотропной функции гипофиза соедине-
ниями хрома (Давыдова, 1980) и увеличением 
функциональной активности щитовидной железы 
(Михеева, 2006), поскольку тиреоидные гормоны 
ускоряют развитие организма (Теппермен Дж., 
Теппермен Х., 1989).

Таким образом, наши данные в целом согласу-
ются с концепцией адаптации популяций широ-
ко распространенных видов мелких млекопитаю-
щих к экстремальным условиям существования 
(Шварц, 1963; Пястолова, 1967; Большаков и др., 
1984; Лукьянов, Лукьянова, 1996) и частично до-
полняют ее. Показано, что природный избыток тя-
желых металлов в районах, для которых не харак-
терны эндемические заболевания, может вызывать 
адаптивную реакцию популяции за счет изменения 
репродуктивной функции самок. Наблюдаемые по-
казатели плодовитости (увеличение потенциаль-
ной и фактической плодовитости) и морфофунк-
циональные характеристики яичников животных 
(увеличение количества и размеров овариальных 
фолликулов у неполовозрелых самок) свидетель-
ствуют о том, что на территории естественной 
геохимической аномалии происходит увеличение 
рождаемости, направленное на компенсацию вы-
сокой постнатальной смертности и поддержание 
численности популяции. Отсутствие изменения 
интенсивности фолликулогенеза у беременных са-
мок в зависимости от стадии популяционного цик-
ла (“рост” – “пик”) на территориях геохимических 
аномалий указывает на то, что репродуктивная 
функция самок находится на пределе своих воз-
можностей. Это цена за адаптивность? 

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ 
№ 07-04-96107.
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Estimates of abundance, morpho-functional state of ovaries, potential and actual fecundity of European bank vole, 
Myodes glareolus, inhabiting the territories of natural geochemical anomalies that are situated over ultra-basic rock 
and have an excess content of chrome, nickel, and cobaltare obtained. The population adaptive response to extreme 
geochemical conditions that facilitates the species survival under unfavorable environmental conditions and is mani-
fested through an increase in potential and actual fecundity, decline of pre-implantation mortality, and decrease in 
proportion of females with pre-implantation losses is revealed. It is shown that in anomalous areas the intensity of 
folliculogenesis in mature voles is independent of the population cycle phase. As for immature animals residing 
within geochemical anomalies, an increase in size and numbers of follicles in ovaries is observed which is indicative 
of maturation fastening. An increase in potential and actual fecundity, as well as changes in morpho-functional state 
of ovaries, can be interpreted as means of birth rate accelerating which is supposed to compensate high postnatal 
mortality and maintain population abundance.


