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Проведены исследования морфофункциональных особенностей костного мозга бедренной и плечевой 
костей у длиннохвостых сусликов летом, осенью, во время торпора и в периоды кратковременных про-
буждений зимой (зимняя эутермия). Гистологический анализ показал увеличение количества и размера 
адипоцитов в костном мозге у животных в состоянии торпора, с частичным замещением миелоидной 
ткани на жировую. Не смотря на больший объем костного мозга в бедренной кости, в нем обнаруже-
но значительно меньше ядерных клеток, чем в плечевой кости, но существенно больше эритроидных 
островков, особенно во время спячки. У торпидных сусликов происходит замещение дисковидных эри-
троцитов в крови на атипичные формы эритроцитов (овальные, макроциты, мишеневидные), количе-
ство которых значительно уменьшается в зимний эутермный период. Уровень содержания ретикулоци-
тов возрастает в период спячки двукратно по сравнению с летом. Полученные результаты обсуждаются в 
контексте поддержания высокого уровня кислорода в крови во время торпора и адаптации эритропоэза 
к условиям длительной гипотермии.
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ВВЕДЕНИЕ
У гетеротермных животных эволюционно вы-

работалось множество физиологических приспо-
соблений, позволяющих пережить им экстремаль-
ные воздействия внешней среды путем обратимого 
снижения метаболизма, температуры тела, частоты 
сердечных сокращений, дыхательных движений и 
рядом других изменений [1]. Так, во время торпо-
ра у животных наблюдается снижение уровнейлей-
коцитов и тромбоцитов почти на 90%, которые бы-
стро восстанавливаются во время кратковременных 
пробуждений до летних значений [2–4]. При этом 
эритроцитарные показатели в гибернационный пе-
риод остаются практически на одном уровне с ле-
том [3, 5], но физиологические свойства эритроци-
тов отличаются в зависимости от сезона [6–9].

Продукция эритроцитов, или эритропоэз, пред-
ставляет собой строго регулируемый процесс, при 
котором новые эритроциты непрерывно выраба-
тываются в нише костного мозга (КМ) [10]. По-
следний этап процесса созревания эритроцитов 
происходит в кровотоке, после выхода туда ретику-

лоцитов, или преждевременных эритроцитов. Эри-
троциты подвергаются многочисленным и часто 
жестко регулируемым процессам, направленным на 
перестройку их структуры, начиная с потери слож-
ной системы органелл и последующего приобрете-
ния типичной двояковогнутой формы [11]. После 
созревания эритроциты приобретают способность 
деформироваться [12] и используют это для прохож-
дения через самые узкие кровеносные капилляры 
[11, 13]. Несмотря на снижение скорости кровотока, 
ткани сусликов не страдают как от гипоксии во вре-
мя торпора [14–17], так и от окислительного стресса 
во время пробуждения, поскольку антиоксидантная 
система защиты в эритроцитах препятствует этому 
[7]. Остается открытым вопрос: сохраняются ли та-
кими же стабильными, как эритроцитарные пока-
затели [2, 3], показатели содержания кислорода в 
крови сусликов Urocitellus undulatus, находящихся в 
разных функциональных состояниях, и каким об-
разом функционирует чувствительный к кислоро-
ду эритропоэз, в особенности, в торпидный пери-
од в условиях обнаруженного нами ранее снижения 
пролиферации ядерных клеток в костном мозге [18].
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МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Животные. Работа выполнена на длиннохвостых 

сусликах Urocitellus undulatus обоего пола следую-
щих групп: “лето” (бодрствующие активные жи-
вотные в летний период, контроль, температура в 
области сердца 38°C, июнь-июль, n = 26); “осень” 
(предгибернационный период, температура в об-
ласти сердца 36–37 °C, октябрь, n = 9); “торпор/
оцепенение” (гипотермия, температура в области 
сердца 0.5–5°C, декабрь-февраль, n = 27); “зимняя 
эутермия” (ЗЭ) (пробужденные на 5–6 день торпо-
ра, взятие материала через 10–12 ч после пробуж-
дения, температура в области сердца 35–37°C, де-
кабрь-февраль, n = 26).

Сусликов отлавливали в конце августа в ме-
стах их естественного обитания (долина реки Ле-
на, Якутия) и доставляли в лабораторию ИБК РАН 
(Пущино, Московская область). До конца октября 
животных содержали в индивидуальных клетках в 
специально приспособленных неотапливаемых по-
мещениях с соблюдением естественного фотопе-
риода, при достаточном количестве пищи (зерно, 
семена подсолнечника, корнеплоды) и гнездового 
материала (ad libitum). Затем клетки с сусликами 
переносили в темное помещение с температурой 
0-2°С до окончания периода гибернации (апрель). 

Для мониторинга баутов в период спячки часть 
сусликов индивидуально размещали в находя-
щиеся в холодильной камере деревянные ящики 
(20 × 20 × 25 см), в дно которых был установлен тер-
мистор (чувствительность, 0.2 °C). Во время спячки 
температура гнезда находилась в пределах 1–2°С. 
Для провокации пробуждения животных извлекали 
из ящика в середине баута спячки (5–6 сутки гипо-
термии) и переносили в помещение с температурой 
воздуха 20 ± 1 °С. Активных животных (летних, осен-
них и эутермных зимних) перед забором материала 
подвергали легкому наркозу (Zoletil, Virbac, Фран-
ция, 4 мг/кг, внутримышечно). Температуру сердеч-
ной мышцы у всех групп животных точечно измеря-
ли датчиком RET-3 (Physitemp, USA, ± 0.1 °С) сразу 
после вскрытия грудной клетки [19].

Забор крови, измерение содержания кислорода, ге-
матокрита и лактата в крови. Забор крови (сме-
шанной, содержащей артериальную и венозную) 
проводили с 10.00 до 11.00 ч незамедлительно после 
декапитации животных. Кровь собирали в пласти-
ковую микропробирку (0.2 мл) с гепарином лития. 
Анализ содержания кислорода и гематокрита про-
водили не более, чем через 5 минут после забора 
крови на анализаторе газов и химического соста-
ва крови i15 Vet EDAN (Edan Instruments, Китай), с 
использованием тест-картриджей BG-8 и калибро-
вочного устройства СР50 для i15 Vet (Китай).

Для измерения лактата кровь отбирали в стериль-
ную пластмассовую пробирку и центрифугировали 
15 мин при 3000 об/мин. Содержание лактата опре-
деляли в сыворотке крови без следов гемолиза на ве-

теринарном автоматическом анализаторе iMagic-V7 
(Shenzhen iCubio Biomedical Technology Co. Ltd., Ки-
тай). Показатели оценивали с помощью биохимиче-
ского набора реагентов для ветеринарии ДиаВетТест 
(ООО Диакон-Вет, Россия).

Исследования клеточного цикла костного мозга. 
Красный костный мозг (КМ) из диафизов кости 
плеча (КМП) и кости бедра (КМБ) извлекали на 
льду. Клеточную суспензию готовили в среде Хенкса 
без ионов кальция (Thermo Fisher Scientific, США). 
Фиксацию проводили добавлением холодного 96% 
этанола при встряхивании (1:1 по объему) и вы-
держивали при –20°С не менее суток. Окрашивали 
ДНК-специфичным флуоресцентным красителем 
Hoechst-33258 (SERVA, Германия) (1 мкг/мл в 0.1 М 
трис– HCl-буфере, рН 7.4, содержащем 0.1 М NaCl) 
в течение 30 мин при комнатной температуре.

Распределение клеток по фазам митотического 
цикла определяли методом проточной цитофлуо-
риметрии на приборе Cytoflex S (Beckman Coulter, 
США) с помощью программы CytExpert.

Подсчет ядерных клеток костного мозга проводи-
ли в камере Горяева. Навеску ткани суспендирова-
ли в 400–500 объемах 4%-й уксусной кислоты.

Приготовление мазков крови, микроскопия рети-
кулоцитов. Мазки крови готовили по общеприня-
той методике сразу после декапитации животных. 
Для микроскопии ретикулоцитов отбирали 100 мкл 
крови в пробирку (0.5 мл) с раствором бриллиан-
тового крезилового синего (АБРИС+, Россия) и 
окрашивали в течение 30 мин. После чего отбирали 
2-3 мкл полученной смеси, делали мазок и высуши-
вали на воздухе. 

Микроскопия эритроцитов. Для микроскопии 
эритроцитов наносили 2-3 мкл крови на стекло, де-
лали мазок, высушивали на воздухе, после чего окра-
шивали рабочим раствором Дифф-квик (АБРИС+, 
Россия). Микроскопирование окрашенных препа-
ратов производили с помощью иммерсионной си-
стемы не менее, чем на 1000 эритроцитов.

Гистологический анализ. Забор органов прово-
дили сразу после декапитации животных. Кость 
очищали от остатков мягких тканей и удаляли эпи-
физы, после чего из диафиза выдавливали кост-
ный мозг в пробирку объемом 15 мл при помощи 
шприца с нейтральным формалином. Затем делали 
проводку изопропанол-парафин и получали срезы 
на микротоме Leica RM 2245 (Leica, Германия). По-
сле депарафинизации стекла со срезами стандар-
тно окрашивали гематоксилином и эозином. Изо-
бражение препаратов получали с широкопольного 
прямого микроскопа Leica DM 6000 B (Leica, Гер-
мания) на базе сектора оптической микроскопии и 
спектрофотометрии ЦКП ПНЦБИ РАН.

Статистический анализ. Статистический ана-
лиз был выполнен с помощью программ Statisti-
ca 10.0.1011 (StatSoft Inc., США) и GraphPad Prism 
9.4.1.681 (GraphPad Software Inc., США). Данные 
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представлены как среднее значение ± стандартная 
ошибка среднего (Хср±SEM) и в виде диаграмм 
размаха (box plot). Анализ вида распределения дан-
ных проводили с помощью Shapiro-Wilk’s test. Од-
нофакторный дисперсионный анализ измерений 
ANOVA (One-way ANOVA) применяли при подсче-
те процента ретикулоцитов в крови. Для дальней-
шего попарного сравнения использовали апосте-
риорный тест Тьюки (Tukey’s test). Достоверность 
различий во всех остальных экспериментах оцени-
вали с помощью двухфакторного дисперсионного 
анализа ANOVA (Two-way ANOVA) с апостериор-
ным тестом Тьюки (Tukey’s test).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В таблице 1 представлены показатели содержа-

ния кислорода крови, который, во время торпора 

вырос в 1.1 раза по сравнению с летними значени-
ями, а во время зимней эутермии значительно сни-
зился по сравнению с летом и торпором в 1.2 и в 
1.3 раза соответственно. При измерении лактата в 
сыворотке крови торпидных животных было об-
наружено его существенное снижение (в 8 раз по 
сравнению с летом). После пробуждения уровень 
лактата в крови восстановился лишь наполовину. 
Уровень гематокрита в торпоре повысился в 1.2 раз 
относительно лета и не восстановился после про-
буждения.

Гистологический анализ костного мозга сусли-
ков (рис. 1) выявил увеличение количества и раз-
мера адипоцитов как в плечевой, так и бедренной 
костях, начиная с осеннего периода подготовки к 
спячке, прогрессирующее во время торпора и зим-
ней эутермии. При этом в КМБ осенью и в большей 

Рис. 1. Микрофотографии препаратов костного мозга длиннохвостых сусликов Urocitellus undulatus в активном летнем, осеннем и 
торпидном состоянии. Окраска гематоксилин – эозин. (a), (b) – летние животные, (c), (d) – осенние, (e), (f) - торпидные. (a), (c), 
(e) – костный мозг из плеча, (b), (d), (f) – костный мозг из бедра. Адипоциты отмечены цифрой 1, эритроидные островки цифрой 2. 
Световая микроскопия.
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степени в торпоре происходило частичное замеще-
ние миелоидной ткани жировой, сохраняющееся 
во время ЗЭ.

Сравнение количества эритроидных островков 
(ЭО) показало достоверную разницу между их ко-
личеством в КМП и КМБ. Осенью, в торпидном 
состоянии и во время зимней эутермии в КМБ 
содержится в 1.4, 1.5 и в 1.7 раз больше ЭО, чем в 
КМП, соответственно. В летний период значимых 
различий не обнаружено (рис. 2).

Анализ адипоцитов в КМП показал достовер-
ное увеличение их количества и размера в зимний 
период относительно лета (таб. 1). В КМБ наблю-
далось заметное увеличение размера адипоцитов в 
торпидном состоянии по сравнению с контрольны-
ми значениями., которое сохранялось и во время 
ЗЭ. При этом, несмотря на увеличение количества 
адипоцитов во время торпора в 1.5 раз, в период ЗЭ 
отмечалось их достоверное снижение (в 1.2 раза), 
что все равно превышало летние показатели.

Ранее, при подсчете количества ядерных клеток 
в S-фазе клеточного цикла в КМ плечевой кости 
мы обнаружили достоверное снижение их проли-
ферации в торпидный период, с последующим вос-
становлением до уровня контрольных значений 
после пробуждения (рис. 3а) [18]. В бедренной же 
кости достоверных отличий в исследуемых состоя-
ниях животных не обнаружено (рис. 3b).

При подсчете общего количества ядерных кле-
ток в КМ (рис. 4), было выявлено что в КМБ в ис-
следуемые периоды содержится значительно мень-
ше клеток на грамм ткани, чем в КМП. Так летом, 
их меньше в 1.9 раз, в торпидный период в 1.7, а в 
зимнем эутермном состоянии в 2.1 раза. В свою 
очередь, наблюдается снижение количества ядер-
ных клеток в самом КМБ в торпоре и в ЗЭ состоя-
нии по сравнению с летом.

На препаратах мазков крови в летний пери-
од обнаружена обычная форма эритроцитов (дис-
коциты) (рис. 5а), и различий по размеру, интен-
сивности окраски или наличию включений нет. У 
сусликов в состоянии торпора (рис. 5b) в большом 
количестве отчетливо видны эритроциты атипич-
ной формы  – овальные, каплевидные и мише-
невидные. При этом изменений в интенсивности 

Таблица 2. Количество и размер адипоцитов в костном мозге обеих костей сусликов в разных состояниях 

Группа Количество адипоцитов 
в плече, шт

Размер адипоцитов  
в плече, мкм2

Количество адипоцитов 
в бедре, шт

Размер адипоцитов  
в бедре, мкм2

Лето 40±1.5 19584±1610 68±1.9 16090±787
Торпор 45±1.6* 26005±2558* 100±1.2* 23447±1962*
Зимняя

эутермия 72±1.4*# 34700±2822# 82±1.4*# 34841±2728*#

Подсчет осуществляли в поле зрения (400×400 мкм, n = 9 для каждой группы) с помощью некоммерческого программ-
ного обеспечения ImajeJ. Значения представлены как Хср±SEM. * – p < 0.05 между экспериментальными группами по 
сравнению с контрольной группой “лето”, # – p < 0.05 между группами “торпор” и “зимняя эутермия”.

Рис. 2. Количество эритроидных островков в КМ обеих костей 
в активном летнем, осеннем, торпидном и зимнем эутермном 
(WE) состоянии сусликов. Светлые столбцы – КМП, темные 
столбцы – КМБ. Подсчет осуществляли в поле зрения (400х400 
мкм, n = 9 для каждой группы) с помощью некоммерческого 
программного обеспечения ImajeJ. * – статистически значимые 
различия между группами относительно одного и того же сезона 
(p < 0.05).

Таблица 1. Сатурация, содержание лактата и гематокрита 
в крови сусликов

Группа Сатурация, % Лактат, 
лакт/ммоль Гематокрит, %

Лето 94±1.7 7.1±0.4 43.8±1.3
Торпор 99±0.1 0.9±0.1* 49±1*
Зимняя 

эутермия 79±2.6*# 3.9±0.3*# 46±0.7#

Значения представлены как Хср±SEM. * – статистически 
значимые различия в торпоре и во время зимней эутер-
мии по сравнению с летом (p < 0.05). # – статистически 
значимые различия между группами “зимняя эутермия” 
и “торпор” (p < 0.05). (n = 10 для каждой группы).
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окраски и наличию включений также не выявлено. 
В зимний эутермный период (рис.5c) количество 
эритроцитов атипичной формы существенно сни-
жается, но не исчезают полностью.

При сравнении содержания ретикулоцитов в 
крови (рис. 6), обнаружено их достоверное увели-
чение относительно летних показателей как в тор-
пидном состоянии (в 2.1 раза), так и в период зим-
ней эутермии (в 2 раза).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Ранее на сусликах, сурках, летучих мышах и мед-

ведях показано, что у гетеротермных животных во 
время спячки не наблюдается тканевая гипоксия, 
не смотря на значительное снижение скорости 
кровотока [14–17]. Авторы объясняют это пода-
влением метаболизма, повышенной антиоксидант-
ной активностью, снижением активности ионных 
каналов и высоким уровнем кетоновых тел. По-
лученные нами результаты также демонстрируют 
высокий уровень содержания кислорода в крови 
у сусликов в торпидном состоянии, сопровожда-
ющийся ростом гематокрита и снижением уровня 
лактата (табл. 1), что свидетельствует об отсутствии 
кислородного голодания. В наших экспериментах 
показано, что в состоянии зимней эутермии (ЗЭ) 
происходит увеличение лактата что, может быть 
обусловлено диффузией кислорода из кровотока в 
ткани, где во время торпора активируется компен-
саторный механизм, за счет повышения митохон-
дриальной активности и снижения потребности 
организма в АТФ [20–22].

На фоне увеличения содержания кислоро-
да в период торпора также повышается гемато-
крит в крови (табл. 1) как и у торпидных летучих 
мышей (Myotis lucifugus), и золотистых сусликов 
(Callospermophilus lateralis) [23, 24]. Такой рост отно-
шения объема эритроцитов к объему крови, скорее 
всего, связан с тем, что в этот период увеличивается 
вязкость крови за счет уменьшения объема плазмы 
[25]. При этом последующее снижение гематокрита 
в состоянии зимней эутермии может указывать на 
то, что при выходе из спячки происходит обратный 
процесс – снижается вязкость крови и увеличива-
ется объем плазмы, за счет выхода жидкости из тка-
ней в кровяное русло [26].

Кажется очевидным, что поддержание высокого 
уровня кислорода в крови может быть связано с под-
держанием относительно постоянного уровня эри-
троцитов в крови [1, 3, 5]. Однако тогда возникает 
вопрос, как при подавлении уровня пролиферации 
ядерных клеток не происходит снижения количе-
ства эритроцитов ( рис. 3а). Мы предположили, что 
это объясняется увеличением количества эритро-
идных островков (ЭО), продуцирующих эритроци-
ты в костном мозге. С этой целью был исследован 
не только костный мозг из плечевой кости, в кото-
ром ранее нами было выявлено снижение уровня 
пролиферации [18], но и костный мозг из бедрен-

Рис. 3. Процентное содержание ядерных клеток в S-фазе кле-
точного цикла в костном мозге (а) – плечевой кости по [1] и 
(b) – в бедренной кости сусликов в активном летнем, торпид-
ном и зимнем эутермном состоянии (n = 11 лето, n = 12 торпор, 
n = 11 ЗЭ). * – p <0.05 между экспериментальными группами по 
сравнению с контрольной группой “лето”, # – p <0.05 между 
группами “торпор” и “зимняя эутермия”.

Рис. 4. Изменения количества ядерных клеток *108/г ткани 
костного мозга длиннохвостых сусликов в плечевой (светлые 
столбцы) и бедренной кости (темные столбцы) в активном лет-
нем, торпидном и зимнем эутермном (WE) состоянии (n = 7 для 
каждого состояния) * – статистически значимые различия меж-
ду группами в одном и том же состоянии (p <0.05). # – статисти-
чески значимые различия внутри группы от одного источника 
(бедренная кость) относительно лета (p <0.05).
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ной кости, которая является часто используемым 
источником КМ у млекопитающих в основном 
из-за большого объема ткани [27]. Отличий между 

торпидным и зимнем эутермном состоянием по ре-
зультатам гистологического анализа не обнаружено 
(не представлено). При исследовании гистологиче-
ских препаратов КМП (рис. 1a, c) достоверного ро-
ста ЭО в зимний период нами обнаружено не было 
(рис. 2), в то же время в КМБ напротив было выяв-
лено значимое увеличение количества ЭО (рис. 2). 
Возникает закономерный вопрос, в чем физиоло-
гический смысл таких различий? 

Гистологический анализ KM показал, что в тор-
пидный период и в состоянии зимней эутермии 
в КМБ сусликов также, как и в КМП происходит 
увеличение количества и размера адипоцитов, но в 
КМБ они собираются группами, частично замещая 
миелоидную ткань (рис. 1 b, 1с, 1d; рис. 2). И если в 
КМП в осенний период только начинается замеще-
ние миелоидной ткани на жировую, то в структуре 
КМБ жировая ткань в это время уже преобладает. 
Возможно, потребность в накоплении адипоцитов, 
особенно в КМБ происходит в связи с накопле-
нием энергетических ресурсов, необходимых как 
для переживания торпидного периода так и пери-
одического пробуждения [27], поскольку в области 
задних конечностей отсутствует важный энергети-
ческий источник – бурый жир, обеспечивающий 
несократительный термогенез во время таких про-
буждений. По-видимому, из-за увеличения объема 
жировой ткани в целом, количество ядерных кле-
ток в КМБ намного меньше по сравнению с КМП 
(рис. 4).

Возникает вопрос, как эритроциты обеспечи-
вают организм необходимым уровнем кислорода в 
условиях сужающихся во время спячки сосудов [6]. 
Эритроциты живут месяцами и являются достаточ-
но стабильными [28]. К тому же они лишены спо-
собности к синтезу белка de novo (из-за отсутствия 
ядер и органелл) [5], а потому любые изменения 

Рис. 5. Микрофотографии препаратов мазков крови длиннохвостых сусликов Urocitellus undulatus. Окраска Дифф-Квик. а – 
летние животные (n = 6), b – животные в состоянии торпора (n = 7), c – зимние эутермные животные (n = 5). Обозначение – 
нормальные эритроциты (синий пунктир), серповидные эритроциты (зеленый пунктир), овальные эритроциты (черный 
пунктир), макроциты (красный пунктир), мишеневидные эритроциты (фиолетовый пунктир). 

Рис. 6. Сезонные изменения количества ретикулоцитов отно-
сительно общего содержания эритроцитов в периферической 
крови сусликов Urocitellus undulatus (n=6 для каждого исследу-
емого состояния) * – статистически значимые различия между 
группами (p <0.05).
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нормоцитов имеют особое значение. Спурриер и 
Доу [29] предположили, что у тринадцатиполосно-
го суслика (Citellus tridecemlineatus) в период спяч-
ки эритроциты, продуцируемые костным мозгом, 
претерпевают процесс так называемого “folded-
over” или условного “сворачивания”, для проник-
новения через суженные сосуды, чтобы в торпоре 
обеспечить ткани кислородом. Затем они “разво-
рачиваются” и продолжают циркулировать в кро-
вотоке [29]. Авторы, проводившие исследование на 
малых сусликах (Spermophilus pygmaeus), считают, 
что происходит частичная замена нормоцитов на 
эритроциты меньших размеров, в частности эхино-
циты, что может свидетельствовать также об уско-
рении гемолиза эритроцитов, например, весной 
[6]. В наших экспериментах в мазках крови торпид-
ного суслика мы обнаружили заметное увеличение 
атипичных форм эритроцитов, а именно частич-
ную замену нормоцитов на овалоциты, макроциты 
и мишеневидные формы эритроцитов (рис. 5). При 
этом наблюдается увеличение ширины распреде-
ления эритроцитов и концентрации гемоглобина 
в клетке при снижении объема эритроцита в тор-
поре, тогда как в состоянии зимней активности, 
всего спустя несколько часов, все эритроцитарные 
показатели, за исключением ширины распределе-
ния эритроцитов возвращаются к летним параме-
трам [3]. В циркулирующей крови в период торпора 
только часть эритроцитов находится в изменен-
ной форме, а оставшиеся клетки остаются в фор-
ме нормоцитов. При анализе препаратов мазков во 
время ЗЭ (рис. 5с) можно увидеть, что эритроциты 
атипичной формы встречаются реже, чем во время 
торпора. Вероятно, при повышении температуры 
во время пробуждения эритроциты “разворачива-
ются” и принимают форму нормоцита. Отсутствие 
изменений в количестве эритроцитов на протяже-
нии всего периода спячки, возможно, связано с 
тем, что в это время образуются новые эритроциты 
и удаляются старые, прошедшие цикл “сворачива-
ние-разворачивание”. так как сворачиваться они 
способны всего один раз [29]. Скорее всего данный 
процесс претерпевает не каждый эритроцит, так 
как уровень пролиферативной активности тогда 
должен был значительно возрастать, что не наблю-
далось в наших экспериментах (рис. 3).

Мы обнаружили также значительное увеличе-
ние количества ретикулоцитов в крови в торпоре 
(рис. 6) и их уровень после пробуждения не изме-
нялся. Так как уровень пролиферации в КМБ в 
период торпора (рис. 3) и гены, необходимые для 
производства эритроцитов, сохраняются на летнем 
уровне экспрессии [27], а уровень, например, син-
теза лейкоцитов в костном мозге снижается [30], мы 
предполагаем, что во время торпора в КМ преоб-
ладает продукция именно эритроцитов, а не пред-

шественников других клеток. В зимнюю эутермию 
количество ретикулоцитов достоверно не снижа-
ется, поскольку необходимо постоянное активное 
обновление эритроцитарных клеток, а как уже ска-
зано сворачиваться они способны всего один раз 
[29], а число баутов (циклов засыпаний- пробуж-
дений) во время спячки в десятки раз больше [14]. 

Так как в торпоре в костном мозге бедренной 
кости наблюдается увеличение количества эритро-
идных островков, и уровень экспрессии генов, не-
обходимых для производства эритроцитов не меня-
ется [31], то возможно костный мозг из бедренной 
кости берет на себя основную роль по обновлению 
эритроцитарного состава в зимний период, что 
опять-таки объясняет высокое содержание ретику-
лоцитов в крови, которые, скорее всего, заменяют 
те эритроциты, которые прошли цикл “сворачива-
ние- разворачивание” и, чей срок жизни, по-види-
мому, меньше, чем у эритроцитов, не подвергаю-
щихся морфологическим изменениям. 

Таким образом, мы предполагаем, что высокий 
уровень содержания кислорода в торпидном состо-
янии обеспечивается стабильным уровнем эритро-
цитов, который поддерживается главным образом 
костным мозгом из бедренной кости за счет уве-
личения количества эритроидных островков в ми-
елоидной ткани, а также повышением уровня ре-
тикулоцитов в крови и способностью эритроцитов 
складываться, чтобы переносить кислород в усло-
виях суженных сосудов, брадикардии, гипотонии и 
замедленной скорости кровотока.
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FEATURES OF ERYTHROPOIESIS OF HIBERNATING GROUND SQUIRRELS 
UROCITELLUS UNDULATUS

K. I. Lizorkina#,  G. E. Aksenova,  V. N. Afanasyev,  P. O. Teplova, and N. M. Zakharova
Institute of Cell Biophysics RAS - separate subdivision of Federal State Budgetary Institution of Science Federal Research Centre 

‘Pushchino Scientific Centre for Biological Research RAS’, Pushchino, Moscow Region, Russia
*e-mail: lizorkina_kseniia@mail.ru

The morphofunctional features of the bone marrow of the femur and humerus in long-tailed ground squirrels were 
studied in summer, fall, during torpor and during periods of short-term awakenings in winter (winter euthermia). 
Histological analysis showed an increase in the number and size of adipocytes in the bone marrow in animals 
in the torpor state, with partial replacement of myeloid tissue by adipose tissue. Despite the greater volume of 
bone marrow in the femur, significantly fewer nuclear cells were found in the bone marrow than in the humerus, 
but significantly more erythroid islets were found, especially during hibernation. In torpid ground squirrels there 
is a replacement of disc-shaped erythrocytes in the blood by atypical forms of erythrocytes (oval, macrocytes, 
and michenoid), the number of which decreases significantly during the winter euthermal period. The level of 
reticulocyte content increases in the hibernation period twofold compared to summer. The results obtained are 
discussed in the context of maintaining high blood oxygen levels during torpor and adaptation of erythropoiesis to 
conditions of prolonged hypothermia.

Keywords: long-tailed ground squirrel, hibernation, hypothermia, bone marrow, erythropoiesis, blood oxygen 
saturation
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