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Ë. Ñ. Áî÷àðîâà, Ð. ß. Ãîðäîí è äð.
Öèêëè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû ýíäîïëàñìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà

Çèìíÿÿ ñïÿ÷êà ñóñëèêîâ ïðîòåêàåò â âèäå ÷åðåäîâàíèÿ ïåðèîäîâ õîëîäîâîãî îöåïåíåíèÿ è êîðîòêèõ
ýïèçîäîâ ðàçîãðåâà æèâîòíûõ. Ðàíåå íàìè ïîêàçàíî, ÷òî â ñåçîí ñïÿ÷êè â ïèðàìèäíûõ íåéðîíàõ ïîëÿ
ÑÀ3 ãèïïîêàìïà ïîâòîðÿþòñÿ ðàñïàä ðèáîñîì âî âðåìÿ îöåïåíåíèÿ è îáðàçîâàíèå íîâûõ ïðè êàæäîì
ðàçîãðåâå ñóñëèêîâ. Â íàñòîÿùåé ðàáîòå îïèñàíû öèêëè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû ýíäîïëàçìàòè÷å-
ñêîãî ðåòèêóëóìà (ÝÐ) è àïïàðàòà Ãîëüäæè (ÀÃ) â ýòèõ êëåòêàõ. Îöåïåíåíèå ñîïðîâîæäàåòñÿ èñ÷åçíîâå-
íèåì òåëåö Íèññëÿ è áîëüøèíñòâà ïðîòÿæåííûõ öèñòåðí øåðîõîâàòîãî ÝÐ; ÀÃ óòðà÷èâàåò ïëîñêèå öèñ-
òåðíû è ðàñïàäàåòñÿ íà âåçèêóëû. Ïîÿâëåíèå ïðè âõîäå â îöåïåíåíèå ìíîæåñòâà àóòîôàãîñîì ñ ôðàãìåí-
òàìè ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð è ðèáîñîìàìè îòðàæàåò èõ ÷àñòè÷íóþ äåãðàäàöèþ. Ñáîðêà ãðàíóëÿðíîãî ÝÐ
â ïèðàìèäàõ ÑÀ3 íà÷èíàåòñÿ óæå â ñåðåäèíå ïåðèîäîâ îöåïåíåíèÿ íà îñíîâå ìóëüòèëàìåëëÿðíûõ ìåìá-
ðàííûõ ñòðóêòóð, òîãäà êàê ïëîñêèå öèñòåðíû ÀÃ âíîâü ïîÿâëÿþòñÿ òîëüêî ïðè ðàçîãðåâå ñóñëèêîâ. Ó
ðàçáóæåííûõ ñóñëèêîâ ñòðóêòóðà è ÝÐ, è ÀÃ ïîëíîñòüþ âîññòàíàâëèâàåòñÿ â òå÷åíèå 2—3 ÷ ðàçîãðåâà.
Ïðèìåð ñïÿ÷êè ñóñëèêîâ ïîêàçûâàåò, ÷òî àäàïòàöèÿ íåéðîíîâ ê ðåçêèì èçìåíåíèÿì óðîâíÿ àêòèâíîñòè
ñîïðÿæåíà ñ ðàñïàäîì è ÷àñòè÷íîé çàìåíîé ðèáîñîì è ÝÐ. Âîçìîæíî, èõ áûñòðîå îáíîâëåíèå â êîíöå
ïåðèîäîâ îöåïåíåíèÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ â ôîðìå ñáîðêè èç ÷àñòè÷íî ïåðåâàðåííûõ â àóòîôàãîëèçîñîìàõ
ôðàãìåíòîâ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ñáîðêà ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà, àïïàðàò Ãîëüäæè, ðèáîñîìû, àóòî-
ôàãèÿ, íåéðîíû, çèìíÿÿ ñïÿ÷êà.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÀÃ — àïïàðàò Ãîëüäæè, ÀÔ — àóòîôàãîñîìà, ËÔ-ãðàíóëû — ëèïî-
ôóñöèíîâûå ãðàíóëû, Òì — òåìïåðàòóðà ìîçãà, ÝÐ — ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì.

Ìåìáðàííûå ñòðóêòóðû â öèòîïëàçìå ïîñòîÿííî ìå-
íÿþò ñâîþ ôîðìó è îáíîâëÿþòñÿ, àäàïòèðóÿñü ê âíåøíèì
âîçäåéñòâèÿì. Ñòðóêòóðíûå èçìåíåíèÿ ÝÐ è ÀÃ, êîòîðû-
ìè ñîïðîâîæäàþòñÿ äåëåíèå, ðîñò è äèôôåðåíöèðîâêà
êëåòîê, íåïëîõî èçó÷åíû (Pannese, 1968; Powell, Latterich,
2000; Voeltz et al., 2002; Ñåìàêîâà, Êèñåëåâà, 2003; Fedo-
rovich et al., 2005; Ñíèãèðåâñêàÿ è äð., 2006; Puhka et al.,
2007), âëèÿíèå íà íèõ ðàçëè÷íûõ íàðóøåíèé ìåòàáîëèç-
ìà — òîæå (Pathak et al., 1986; Del Valle et al., 1999; Beja-
rano et al., 2006; Borgese et al., 2006; Landhans et al., 2007).
Ãîðàçäî ìåíüøå ÿñíîñòè â âîïðîñå î òîì, íàñêîëüêî
ñòðóêòóðà ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà (ÝÐ) è àïïà-
ðàòà Ãîëüäæè (ÀÃ) çàâèñèò îò óðîâíÿ ôóíêöèîíàëüíîé àê-
òèâíîñòè êëåòîê. Òàê, èçâåñòíî, ÷òî ýëåêòðè÷åñêàÿ ñòèìó-
ëÿöèÿ íåéðîíîâ ïðèâîäèò ê âûðàæåííîé ïðîëèôåðàöèè
øåðîõîâàòîãî ÝÐ (Bocharova et al., 1972), íî êàê ñêàçûâà-
åòñÿ íà ñòðóêòóðå ÝÐ è ÀÃ ñíèæåíèå óðîâíÿ àêòèâíîñòè,
íåÿñíî.

Çèìíÿÿ ñïÿ÷êà ñóñëèêîâ — óäà÷íàÿ ìîäåëü äëÿ èçó÷å-
íèÿ ôóíêöèîíàëüíî îáóñëîâëåííûõ èçìåíåíèé â íåðâíûõ
êëåòêàõ. Ó ýòèõ æèâîòíûõ â ñåçîí ñïÿ÷êè ïåðèîäû (áàó-
òû) õîëîäîâîãî îöåïåíåíèÿ ÷åðåäóþòñÿ ñ êðàòêèìè ýïè-
çîäàìè ñïîíòàííîãî ðàçîãðåâà äî 36 °Ñ. Çà ñåçîí ñïÿ÷êè

ñóñëèêè ïðîõîäÿò äî 20—25 öèêëîâ îöåïåíåíèå-ðàçîãðåâ
(Van Breukelen, Martin, 2002; Carey et al., 2003; Drew et al.,
2007). Âî âðåìÿ îöåïåíåíèÿ ñïàéêîâàÿ àêòèâíîñòü íåðâ-
íûõ êëåòîê áîëüøèíñòâà ñòðóêòóð ìîçãà ïðåêðàùàåòñÿ,
âîññòàíàâëèâàÿñü ìåæäó áàóòàìè (Øòàðê, 1970; Heller,
1979; Krilowicz et al., 1988; Drew et al., 2007). Â ñåçîí
ñïÿ÷êè íåéðîíû â ìîçãå ñóñëèêîâ ìíîãîêðàòíî ïåðåõîäÿò
îò ñîñòîÿíèÿ ãëóáîêîãî òîðìîæåíèÿ ê àêòèâíîñòè. Â ïè-
ðàìèäíûõ íåéðîíàõ ãèïïîêàìïà ýòè ïåðåõîäû ñîïðîâîæ-
äàþòñÿ áîëüøèìè èçìåíåíèÿìè îáúåìà êëåòîê, êîëè÷åñò-
âà è ñèíòåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè ðèáîñîì, èíòåíñèâíîñòè
ñèíòåçà ÐÍÊ, à òàêæå äåíäðèòîâ è ñèíàïòè÷åñêèõ êîíòàê-
òîâ (Bocharova et al., 1992a, 1992b; Popov, Bocharova,
1992; Popov et al., 1992; Gordon et al., 1997; Ãîðäîí è äð.,
2006).

Öåëüþ äàííîãî èññëåäîâàíèÿ áûëî èçó÷åíèå ñòðóêòó-
ðû ÝÐ è ÀÃ â íåéðîíàõ ãèïïîêàìïà ñóñëèêîâ â öèêëå îöå-
ïåíåíèå—ðàçîãðåâ. Ïîêàçàíî, ÷òî â ïèðàìèäàõ ïîëÿ ÑÀ3
âõîä â îöåïåíåíèå ñîïðîâîæäàåòñÿ âûðàæåííîé òðàíñ-
ôîðìàöèåé ñòðóêòóðû è ðåäóêöèåé ÝÐ è ÀÃ ïàðàëëåëüíî
ñ óâåëè÷åíèåì ÷èñëà àóòîôàãîñîì (ÀÔ), ñîäåðæàùèõ
ôðàãìåíòû ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð è ðèáîñîìû. Ïðèçíàêè
îáðàçîâàíèÿ íîâîãî ÝÐ èç ìóëüòèëàìåëëÿðíûõ ìåìáðàí-
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íûõ ñòðóêòóð âèäíû óæå â ñåðåäèíå áàóòà îöåïåíåíèÿ, à
öèñòåðíû ÀÃ âíîâü ïîÿâëÿþòñÿ òîëüêî ïîñëå ðàçîãðåâà
æèâîòíûõ. Ñòðóêòóðà è ÝÐ, è ÀÃ ó ðàçáóæåííûõ ñóñëèêîâ
ïîëíîñòüþ âîññòàíàâëèâàåòñÿ â òå÷åíèå 2 ÷.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Æ è â î ò í û å. Ñóñëèêîâ Citellus undulatus, îòëîâëåí-
íûõ ëåòîì â ßêóòèè, ñîäåðæàëè â âèâàðèè. Â îïûòàõ èñ-
ïîëüçîâàëè æèâîòíûõ îáîåãî ïîëà ìàññîé 500—800 ã.
Â çèìíèé ïåðèîä ñóñëèêîâ ïîìåùàëè â èíäèâèäóàëüíûå
äåðåâÿííûå áîêñû ðàçìåðîì 15�15�20 ñì è ñîäåðæàëè â
òåìíîòå â çâóêîèçîëèðîâàííîé õîëîäèëüíîé êàìåðå ïðè
îïòèìàëüíîé äëÿ ñïÿ÷êè òåìïåðàòóðå (1—3 °Ñ). Â ïîä-
ñòèëêó ãíåçä áûëè âìîíòèðîâàíû òåðìîäàò÷èêè, ïîçâî-
ëÿâøèå ñëåäèòü çà ñîñòîÿíèåì æèâîòíûõ. Âî âðåìÿ îöå-
ïåíåíèÿ ñóñëèêîâ òåìïåðàòóðà â ãíåçäå ñîîòâåòñòâîâàëà
òåìïåðàòóðå â êàìåðå, à ïðè ïðîáóæäåíèè ïîäíèìàëàñü
äî 12—14 °Ñ. Íåïîñðåäñòâåííî ïåðåä äåêàïèòàöèåé ñî-
ñòîÿíèå ñóñëèêîâ îöåíèâàëè ïî òåìïåðàòóðå ìîçãà è ÷àñ-
òîòå ñåðäöåáèåíèé. Òåìïåðàòóðó ìîçãà èçìåðÿëè äàò÷è-
êîì îðèãèíàëüíîé êîíñòðóêöèè (ñ äèàìåòðîì 1 ìì, äëè-
íîé 10 ìì è òî÷íîñòüþ èçìåðåíèÿ 0.2 °Ñ), èçãîòîâëåííûì
â ÑÊÁ ÁÏ ã. Ïóùèíî, êîòîðûé ïîìåùàëè â íàðóæíûé ñëó-
õîâîé ïðîõîä ó áàðàáàííîé ïåðåïîíêè.

Äëèòåëüíîñòü áàóòîâ îöåïåíåíèÿ âàðüèðóåò îò íå-
ñêîëüêèõ ñóòîê â íà÷àëå è êîíöå ñåçîíà ñïÿ÷êè äî 2 íåä â
ñåðåäèíå. Ñïîíòàííûé ðàçîãðåâ ñóñëèêîâ äî 36 °Ñ ïðîèñ-
õîäèò â òå÷åíèå 2—3 ÷, äëèòåëüíîñòü ïåðèîäîâ íîðìîòåð-
ìèè — äî 1.5 ñóò. Ìåæäó áàóòàìè îöåïåíåíèÿ ñóñëèêè
ïðîñûïàþòñÿ, îäíàêî îíè íå ïèòàþòñÿ è îñòàþòñÿ ìàëî-
àêòèâíûìè. Âûõîä ñóñëèêîâ èç îöåïåíåíèÿ ìîæíî ñïðî-
âîöèðîâàòü â ëþáîé òî÷êå áàóòà ðàçëè÷íûìè ñòèìóëàìè.
Â íàñòîÿùåé ðàáîòå, ÷òîáû âûçâàòü ïðîáóæäåíèå, ñóñëè-
êîâ ïåðåíîñèëè â òåïëîå ïîìåùåíèå, ãäå ÷åðåç 2—3 ÷ îíè
ïðîñûïàëèñü.

Ñóñëèêîâ áðàëè â ÿíâàðå—ôåâðàëå íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ
öèêëà îöåïåíåíèå—ðàçîãðåâ: â íà÷àëå îõëàæäåíèÿ
(Òì d 23 °Ñ); â ñåðåäèíå áàóòà îöåïåíåíèÿ (Òì d 4 °Ñ);
ñðàçó ïîñëå ñïðîâîöèðîâàííîãî ðàçîãðåâà (Òì d 23 °Ñ);
÷åðåç 2—3 ÷ ïîñëå ïðîáóæäåíèÿ îò íà÷àëà ñïðîâîöèðî-
âàííîãî ðàçîãðåâà (Òì d 36 °Ñ); ïðè íîðìîòåðìèè ìåæäó
áàóòàìè (Òì d 36 °Ñ). Â êà÷åñòâå êîíòðîëÿ èñïîëüçîâàëè
ëåòíèõ ñóñëèêîâ. Äëÿ êàæäîãî ñîñòîÿíèÿ àíàëèçèðîâàëè
ìîçã 3 æèâîòíûõ.

Ý ë å ê ò ð î í í à ÿ ì è ê ð î ñ ê î ï è ÿ. Èññëåäîâàíèå
óëüòðàñòðóêòóðû ïèðàìèäíûõ íåéðîíîâ ïîëÿ CA3 ãèïïî-
êàìïà ïðîâîäèëè ïî îáùåïðèíÿòîé ìåòîäèêå: ïîñëå äåêà-
ïèòàöèè æèâîòíûõ èçâëåêàëè ìîçã è ôèêñèðîâàëè åãî â
2.5%-íîì ðàñòâîðå ãëóòàðàëüäåãèäà, ïðèãîòîâëåííîì íà
0.1 Ì êàêîäèëàòíîì áóôåðíîì ðàñòâîðå (ðÍ 7.2—7.4), ñ
ïîñëåäóþùèìè ïîñòôèêñàöèåé â 1%-íîì ðàñòâîðå ÷åòû-
ðåõîêèñè îñìèÿ íà òîì æå áóôåðå, îáåçâîæèâàíèåì è çà-
êëþ÷åíèåì â ýïîí—àðàëäèò. Óëüòðàòîíêèå ñðåçû îêðà-
øèâàëè óðàíèë-àöåòàòîì è öèòðàòîì ñâèíöà. Ïîäñ÷åò
äëèíû ïðîôèëåé ÝÐ îñóùåñòâëÿëè íà îòñêàíèðîâàííûõ
ìèêðîôîòîãðàôèÿõ ðàçëè÷íûõ îáëàñòåé öèòîïëàçìû íåé-
ðîíîâ ãèïïîêàìïà ïîëÿ ÑÀ3 â êîìïüþòåðíîé ïðîãðàììå
Photoshop. Äàííûå ïðèâåäåíû â âèäå ñðåäíèõ çíà÷åíèé è
èõ ñòàíäàðòíûõ îòêëîíåíèé. Äîñòîâåðíîñòü ðàçëè÷èé
ñðåäíèõ çíà÷åíèé îöåíèâàëè ñ ïîìîùüþ t-êðèòåðèÿ
Ñòüþäåíòà.

Ðåçóëüòàòû

Ó ë ü ò ð à ñ ò ð ó ê ò ó ð à ö è ò î ï ë à ç ì û ïèðàìèäíûõ
íåéðîíîâ ïîëÿ CA3 ãèïïîêàìïà ñóñëèêîâ ìåæäó áàóòàìè
îöåïåíåíèÿ è ëåòíèõ æèâîòíûõ ïðàêòè÷åñêè íå ðàçëè÷à-
åòñÿ: äîìèíèðóþò ñòðóêòóðû øåðîõîâàòîãî ÝÐ, îáðàçóþ-
ùèå òåëüöà Íèññëÿ, ïîëèðèáîñîìû è ÀÃ (ðèñ. 1, à). Ýòî
ïðèçíàêè àêòèâíîãî ñèíòåçà ìåìáðàííûõ è ýêñïîðòèðóå-
ìûõ èç ñîìû íåéðîíà áåëêîâ. Ïðè îõëàæäåíèè ñóñëèêîâ
êàðòèíà ðàçèòåëüíî ìåíÿåòñÿ óæå ïðè Òì d 23 °Ñ. Áîëü-
øîå ÷èñëî òåëåö Íèññëÿ èñ÷åçàåò, çàìåòíî óìåíüøàåòñÿ
êîëè÷åñòâî ïîëèðèáîñîì. Öèñòåðí øåðîõîâàòîãî ÝÐ â öè-
òîïëàçìå ìàëî è îíè êîðîòêèå, áîëåå âûðàæåííûì ñòàíî-
âèòñÿ ãëàäêèé ÝÐ (ðèñ. 1, á). Â ñîñòîÿíèè îöåïåíåíèÿ çà-
ìåòíî ñíèæàåòñÿ íàïîëíåíèå öèòîïëàçìû ñòðóêòóðàìè,
îñîáåííî ÝÐ è ÀÃ, ïî÷òè íåò ïîëèðèáîñîì (ðèñ. 1, â), íî
ïîÿâëÿåòñÿ ìíîãî ìåëêèõ âåçèêóë (ðèñ. 2, ã), ÀÔ è êðóï-
íûõ ëèïîôóñöèíîâûõ ãðàíóë (ðèñ. 1, â). Âñåãî çà 2 ÷ îò
íà÷àëà ðàçîãðåâà âîññòàíàâëèâàåòñÿ ñòðóêòóðà öèòîïëàç-
ìû íåéðîíîâ: ñíîâà ïîÿâëÿþòñÿ øåðîõîâàòûé ÝÐ, òåëüöà
Íèññëÿ è ðàçâèòûé ÀÃ, ðèáîñîìû îáúåäèíÿþòñÿ â ïîëè-
ñîìû (ðèñ. 1, ã). Ñ íà÷àëîì î÷åðåäíîãî áàóòà îöåïåíåíèÿ
öèêë ðåîðãàíèçàöèè ñòðóêòóð â öèòîïëàçìå íåéðîíîâ ïî-
âòîðÿåòñÿ.

Ò ð à í ñ ô î ð ì à ö è ÿ Ý Ð í å ð â í û õ êëåòîê õîëîä-
íûõ ñóñëèêîâ ñîñòîèò ïðåæäå âñåãî â óìåíüøåíèè äëèíû
ïðîôèëåé ïëîñêèõ öèñòåðí, ïîêðûòûõ ðèáîñîìàìè
(ðèñ. 1; 3, á). Åñëè â íåéðîíàõ òåïëûõ ñóñëèêîâ ñðåäíÿÿ
ïðîòÿæåííîñòü ïðîôèëÿ ÝÐ íà ñðåçå ñîñòàâëÿåò 1.3 ±
� 0.8 ìêì, òî â ñåðåäèíå áàóòà îöåïåíåíèÿ — 0.3 ± 0.1 ìêì.
Ó ñóñëèêîâ ñ íà÷àëà îõëàæäåíèÿ è âî âðåìÿ îöåïåíåíèÿ
èíàêòèâèðîâàí ôàêòîð èíèöèàöèè ñèíòåçà áåëêà (Frerichs
et al., 1998; Carey et al., 2003). Ïîýòîìó ðèáîñîìû íå ñâÿ-
çûâàþòñÿ ñ ÝÐ, ÷òî ìîæåò áûòü ãëàâíîé ïðè÷èíîé èçìå-
íåíèÿ åãî ôîðìû ñ ïðåèìóùåñòâåííî ïëîñêîé íà òóáóëÿð-
íóþ.

Ð å ä ó ê ö è ÿ À Ã — õàðàêòåðíàÿ ÷åðòà íåéðîíîâ õî-
ëîäíûõ ñóñëèêîâ. Ìåæäó áàóòàìè ÀÃ èìååò êëàññè÷å-
ñêóþ ñòðóêòóðó. Õîðîøî âûðàæåíû öèñ-, ìåäèà- è
òðàíñ-öèñòåðíû, âåçèêóëî-òóáóëÿðíûé êîìïàðòìåíò,
òðàíñïîðòíûå âåçèêóëû (ðèñ. 2, à; 3, â). Âî âðåìÿ îöåïå-
íåíèÿ ÀÃ ðàñïàäàåòñÿ íà âåçèêóëû, à ñòîïîê ïëîñêèõ öèñ-
òåðí, äèêòèîñîì ïðàêòè÷åñêè íåò. Îñòàòêè ÀÃ ïðåäñòàâ-
ëåíû îòäåëüíûìè êðóïíûìè ñâåòëûìè âåçèêóëàìè
(0.10—0.25 ìêì) â îêðóæåíèè ìíîæåñòâà ðàçíîîáðàçíûõ
ìåëêèõ (0.03—0.06 ìêì) ïóçûðüêîâ (ðèñ. 1, â; 2, â, ã; 3, ã).
Ðåäóêöèÿ äèêòèîñîì ÀÃ â ïèðàìèäàõ CA3 âèäíà óæå ïðè
Òì 23 °Ñ (ðèñ. 2, á). Öèñòåðíû ÀÃ, ïðåæäå âñåãî èç öèñ- è
ìåäèàëüíûõ ñëîåâ, íàáóõàþò è ðàñïàäàþòñÿ íà îòäåëüíûå
êðóïíûå ôðàãìåíòû (ðèñ. 2, á; 3, ã). Ðàçìåðàìè, à òàêæå
îòñóòñòâèåì ýëåêòðîííî-ïëîòíîãî ñîäåðæèìîãî áîëüøèå
âåçèêóëû íàïîìèíàþò êîíöåâûå ðàñøèðåíèÿ öèñòåðí ÀÃ
â êëåòêàõ àêòèâíûõ æèâîòíûõ (ðèñ. 1, à; 2, à; 3, â). Ñîñåä-
íèå áîëüøèå âåçèêóëû áûâàþò ñîåäèíåíû êîðîòêèìè ìî-
ñòèêàìè èç îñòàòêîâ ïëîñêèõ öèñòåðí, îáðàçóÿ ñòðóêòóðû
òèïà ãàíòåëåé (ðèñ. 2, á, âñòàâêà). Èçâåñòíî, ÷òî ÀÃ ðàñ-
ïàäàåòñÿ íà âåçèêóëû ïðè ïðåêðàùåíèè ñèíòåçà è òðàíñ-
ïîðòà íîâûõ áåëêîâ èç ÝÐ (Altan-Bonnet, Lippincott, 2005;
Persico et al., 2009). Òàêèå æå ïîñëåäñòâèÿ èìåþò äåôèöèò
ÀÒÔ (Del Valle et al., 1999) è ïîäàâëåíèå àêòèâíîñòè ïðî-
òåèíêèíàçû À (Bejarano et al., 2006). Èçìåíåíèå ôîðìû
ÀÃ â íåéðîíàõ ÿâíî âûçâàíî åãî äèñôóíêöèåé âî âðåìÿ
îöåïåíåíèÿ.

× à ñ ò è ÷ í î å ð à ç ð ó ø å í è å ÝÐ è ÀÃ âîçìîæíî.
Â ïåðèîä îöåïåíåíèÿ îáúåì öèòîïëàçìû ïèðàìèä CA3 íà
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Ðèñ. 1. Îáùèé âèä öèòîïëàçìû ïèðàìèäíûõ íåéðîíîâ ïîëÿ CA3 ãèïïîêàìïà ñóñëèêîâ â ðàçíûå ôàçû öèêëà îöåïåíåíèå—ðàçî-
ãðåâ.

à — íîðìîòåðìèÿ ìåæäó áàóòàìè îöåïåíåíèÿ (Òì 37 °Ñ); á — íà÷àëî îõëàæäåíèÿ (Òì 23 °Ñ); â — ñîñòîÿíèå îöåïåíåíèÿ (Òì 4 °Ñ); ã — 2 ÷ îò íà÷àëà
ñïðîâîöèðîâàííîãî ðàçîãðåâà (Òì 36 °Ñ). àô — àóòîôàãîñîìà, àôë — àóòîôàãîëèçîñîìû, àã — àïïàðàò Ãîëüäæè, ë — ëèçîñîìà, ëô — ëèïîôóñöèíî-
âàÿ ãðàíóëà, ì — ìèòîõîíäðèÿ, íè — âåùåñòâî Íèññëÿ, ïð — ïîëèðèáîñîìû, ð — ðèáîñîìû, ãýð — ãëàäêèé ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì, øýð —

øåðîõîâàòûé ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì, ÿ — ÿäðî. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 1 ìêì.



30—50 % ìåíüøå, ÷åì ìåæäó áàóòàìè (Bocharova et al.,
1992b), ê òîìó æå îíà çàìåòíî ìåíüøå çàïîëíåíà ìåìá-
ðàííûìè ñòðóêòóðàìè (ðèñ. 1, â; 2, â; 3, á, ã). Ïðè ýòîì
êëåòêè òåðÿþò äî 40 % ðÐÍÊ (Bocharova et al., 1992b).
Ó õîëîäíûõ ñóñëèêîâ çíà÷èòåëüíî ñíèæàåòñÿ è ñîäåðæà-
íèå áåëêà â íåðâíûõ êëåòêàõ (Ãîëîâèíà, 1988; Äåìèí è
äð., 1988). Ýòè ôàêòû ãîâîðÿò îá àêòèâèçàöèè êàòàáîëè÷å-
ñêèõ ïðîöåññîâ â ìîçãå è äàþò îñíîâàíèå ïðåäïîëîæèòü,
÷òî äåãðàäàöèè ïîäâåðãàþòñÿ íå òîëüêî ðèáîñîìû. Ïðè
îõëàæäåíèè è â íà÷àëå îöåïåíåíèÿ â öèòîïëàçìå ìíîãî
ÀÔ, ñîäåðæàùèõ è ðèáîñîìû, è ôðàãìåíòû ìåìáðàííûõ
ñòðóêòóð (ðèñ. 4, à—â), ê ñåðåäèíå áàóòà ÀÔ ïðåâðàùàþò-
ñÿ â àóòîôàãîëèçîñîìû (ðèñ. 4, ä, å). Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü
ïðåâðàùåíèé ÝÐ è ÀÃ â ïèðàìèäàõ ïîëÿ CA3 ïðè ïåðåõî-
äå ñóñëèêîâ îò íîðìîòåðìèè ìåæäó áàóòàìè ê îöåïåíå-

íèþ ìîæíî ïðåäñòàâèòü òàê: îñûïàíèå ðèáîñîì ñ
ÝÐ� òðàíñôîðìàöèÿ ïëîñêèõ öèñòåðí øåðîõîâàòîãî ÝÐ
â òóáóëÿðíûå ñòðóêòóðû � ïðåêðàùåíèå òðàíñïîðòà íî-
âûõ áåëêîâ îò ÝÐ ê ÀÃ � âåçèêóëÿðèçàöèÿ ÀÃ � ïîãëî-
ùåíèå ôðàãìåíòîâ ãëàäêîãî ÝÐ è ÀÃ àóòîôàãîñîìàìè�
� äåãðàäàöèÿ ÷àñòè ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð è ðèáîñîì â
àóòîôàãîëèçîñîìàõ.

Â î ñ ñ ò à í î â ë å í è å ÝÐ íà÷èíàåòñÿ åùå äî ïîëíîãî
ðàçîãðåâà ñóñëèêîâ. Äëÿ ïèðàìèä CA3 ñ ñåðåäèíû áàóòà
îöåïåíåíèÿ õàðàêòåðíî ïðèñóòñòâèå â öèòîïëàçìå ìíîãî-
ñëîéíûõ ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð íåñêîëüêèõ òèïîâ, êîòî-
ðûå èìåþò ïðÿìîé êîíòàêò ñ öèñòåðíàìè øåðîõîâàòîãî
ÝÐ (ðèñ. 5). Ñðåäè íèõ ìîæíî âñòðåòèòü è êðóïíûå
(2—3 ìêì) ìíîãîñëîéíûå îáðàçîâàíèÿ èç êîíöåíòðè÷å-
ñêè ðàñïîëîæåííûõ è ïëîòíî ïðèëåãàþùèõ äðóã ê äðóãó

262 Ë. Ñ. Áî÷àðîâà, Ð. ß. Ãîðäîí è äð.

Ðèñ. 2. Ðåäóêöèÿ àïïàðàòà Ãîëüäæè (ÀÃ) â ïèðàìèäíûõ íåéðîíàõ ïîëÿ CA3 ãèïïîêàìïà ïðè ñíèæåíèè òåìïåðàòóðû è âîññòàíîâ-
ëåíèå ñòðóêòóðû ÀÃ ó ðàçîãðåâàþùèõñÿ ñóñëèêîâ.

à — ÀÃ ìåæäó áàóòàìè îöåïåíåíèÿ (Òì 37 °Ñ); á — â íà÷àëå îõëàæäåíèÿ (Òì 23 °Ñ); â — â íà÷àëå (Òì 4 °Ñ); ã — â ñåðåäèíå áàóòà îöåïåíåíèÿ (Òì 4 °Ñ);
ä, å — â ïðîöåññå ðàçîãðåâà (Òì 13 è 23 °Ñ ñîîòâåòñòâåííî). Îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1 è 3. Ïëîñêèå öèñòåðíû ÀÃ (à, á, ãîëîâêè ñòðåëîê), êîíöå-
âûå ðàñøèðåíèÿ öèñòåðí ÀÃ (à, á, çâåçäî÷êè); ãàíòåëåïîäîáíûå ñòðóêòóðû ïðè ðåäóêöèè (á, âñòàâêà, ñòðåëêà) è ôîðìèðîâàíèè öèñòåðí ìåæäó êðóï-

íûìè âåçèêóëàìè (ä, å âñòàâêè). Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 0.5 è 0.25 ìêì (ä, âñòàâêè).



ìåìáðàí òîëùèíîé 6—7 íì, ñîáðàííûõ â ñëîè ïî
10—15 øòóê (ðèñ. 5, à, á). Ïîäîáíûå îáðàçîâàíèÿ íàçûâà-
þò ìèåëèíîïîäîáíûìè òåëàìè. Ñòðóêòóðà èõ áëèçêà, íî
íå èäåíòè÷íà ìèåëèíó (Êîìèññàð÷èê, 1975; Nunomura,
Miagishi, 1993; Ñåìàêîâà, Êèñåëåâà, 2003). Íî êðîìå ó÷à-
ñòêîâ ñ ïëîòíîé ìèåëèíîïîäîáíîé óïàêîâêîé â òàêèõ
ñòðóêòóðàõ åñòü îáëàñòè, ãäå ñîñåäíèå ìåìáðàíû ðàñõî-
äÿòñÿ è ìåæäó íèìè îáðàçóåòñÿ ïðîñâåò øèðèíîé
12—20 íì, çàïîëíåííûé ìåëêîñòðóêòóðèðîâàííûì ìàò-
ðèêñîì (ðèñ. 5, à, â öåíòðå è ïðàâàÿ âñòàâêà). Â ýòèõ ìåñ-
òàõ ñòðóêòóðà óæå íàïîìèíàåò óïîðÿäî÷åííî óïàêîâàí-
íûé ãëàäêèé ÝÐ.

Åùå îäèí âàðèàíò ìóëüòèëàìåëëÿðíûõ ñòðóêòóð, âîç-
ìîæíî èìåþùèõ îòíîøåíèå ê âîññòàíîâëåíèþ ÝÐ â íåé-

ðîíàõ ñóñëèêîâ, ìû îáîçíà÷èëè êàê ìíîãîñëîéíûå ìåøêè
(ðèñ. 5, ã—å). Îíè âñòðå÷àþòñÿ ÷àùå, ÷åì îïèñàííûå
âûøå îáðàçîâàíèÿ, íî òîæå òîëüêî â ñåðåäèíå áàóòà è åãî
âòîðîé ïîëîâèíå. Ðàçìåðû ìåìáðàííûõ ìåøêîâ âàðüèðó-
þò îò 1.5 äî 5 ìêì. Ìåøêè â îòëè÷èå îò ïëîòíûõ ìèåëè-
íîïîäîáíûõ îáðàçîâàíèé íå çàìêíóòû (ðèñ. 5, à, á). Âíóò-
ðè íèõ èç öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ ñòðóêòóð ïðèñóòñòâóþò
òîëüêî ìîíîñîìû è èíîãäà êîðîòêèå ôðàãìåíòû øåðîõî-
âàòîãî ÝÐ (ðèñ. 5, ã—å). Áîëüøåé ÷àñòüþ îíè ïðåäñòàâëÿ-
þò ñîáîé óïîðÿäî÷åííî óïàêîâàííûå ñòîïêè ïðîòÿæåí-
íûõ ïëîñêèõ öèñòåðí, â îñíîâíîì ãëàäêîãî ÝÐ. Ýòè ñòîï-
êè ñîäåðæàò è ó÷àñòêè ñòðóêòóð ìèåëèíîâîãî òèïà (ðèñ. 5,
ä, áåëûå òðåóãîëüíèêè). Âàæíî, ÷òî ñ ñàìîãî íà÷àëà â
ìåøêàõ åñòü ó÷àñòêè øåðîõîâàòîãî ÝÐ. Ñâÿçàííûå ðèáî-
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Ðèñ. 3. Òðàíñôîðìàöèÿ ñòðóêòóðû ÝÐ (à, á) è ÀÃ (â, ã) â ïèðàìèäíûõ íåéðîíàõ ïîëÿ CA3 ãèïïîêàìïà ñóñëèêîâ ïðè ïåðåõîäå ñóñ-
ëèêîâ îò íîðìîòåðìèè (à, â, Òì 37 °Ñ) ê õîëîäîâîìó îöåïåíåíèþ (á, ã, Òì 4 °Ñ).

Ïðè îõëàæäåíèè ðèáîñîìû îñûïàþòñÿ ñ ÝÐ è óìåíüøàåòñÿ äëèíà åãî ïðîôèëåé (à, á). ÀÃ ðàñïàäàåòñÿ íà âåçèêóëû, ïðè ýòîì äèêòèîñîìû ðåäóöèðóþò-
ñÿ. âç — âåçèêóëû, ð — îòäåëüíûå ðèáîñîìû, öèñ è òðàíñ — öèñ- è òðàíññòîðîíû ÀÃ. Îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1. Êîíöåâûå ðàñøè-

ðåíèÿ öèñòåðí ÀÃ (â, ñòðåëêè), âåçèêóëî-òóáóëÿðíûé êîìïàðòìåíò ÀÃ (â, ãîëîâêè ñòðåëîê). Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 0.5 (à—â) è 1 (ã) ìêì.

Ðèñ. 4. Àóòîôàãîñîìàëüíàÿ äåãðàäàöèÿ ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð è ðèáîñîì â ïèðàìèäíûõ íåéðîíàõ ïîëÿ CA3 ãèïïîêàìïà ñóñëèêîâ
ïðè îõëàæäåíèè è â íà÷àëå îöåïåíåíèÿ.

Àóòîôàãîñîìû (à—â), ïåðâè÷íûå ëèçîñîìû (ã), àóòîôàãîëèçîñîìû (ä, å). ð — ðèáîñîìû, ãîëîâêè ñòðåëîê — äâîéíûå è îäèíàðíûå íàðóæíûå ìåìáðà-
íû ñòðóêòóð. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 0.25 (à—å) è 0.1 (á—ä) ìêì.
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Ðèñ. 5. Âîññòàíîâëåíèå ÝÐ â ïèðàìèäíûõ íåéðîíàõ ïîëÿ CA3 ãèïïîêàìïà ñóñëèêîâ äî èõ ïîëíîãî ðàçîãðåâà.

Ìóëüòèëàìåëëÿðíûå ìåìáðàííûå ñòðóêòóðû è íîâûé ÝÐ âî âòîðîé ïîëîâèíå áàóòà îöåïåíåíèÿ (à—æ) è ÷åðåç 2 ÷ ðàçîãðåâà (ç). Ïëîòíûå ìèåëèíîïî-
äîáíûå ñòðóêòóðû (à, á, òîëñòûå áåëûå ñòðåëêè); çàâèòêè (á, â, å); ìíîãîñëîéíûå ìåìáðàííûå ìåøêè ñ ó÷àñòêàìè óïîðÿäî÷åííîé óïàêîâêè ÝÐ (ã —
òîëñòûå ÷åðíûå ñòðåëêè, ä, å); ìåñòà ïåðåõîäà íàðóæíûõ öèñòåðí ìèåëèíîïîäîáíûõ îáðàçîâàíèé è çàâèòêîâ â øåðîõîâàòûé ÝÐ (à—â — òîíêèå
ñòðåëêè); ðèáîñîìû, ïðèêðåïëåííûå ê íàðóæíîé ïîâåðõíîñòè ìèåëèíîïîäîáíîé ñòðóêòóðû (à, á, ãîëîâêè ñòðåëîê) è âíóòðåííåé ïîâåðõíîñòè ìåøêà
(ä, ãîëîâêè ñòðåëîê); ðàñøèðåíèÿ ÝÐ íà êîíöàõ ìåøêîâ (ã, å, ñïðàâà ñòðåëêè); áîêîâûå îòâåòâëåíèÿ îò öèñòåðí ôîðìèðóþùåãîñÿ ÝÐ (æ, ñòðåëêè); íå-
ñòðóêòóðèðîâàííûé ìàòðèêñ ìåæäó ìåìáðàíàìè (à, çâåçäî÷êè); ïëîòíûé ìàòðèêñ, çàïîëíÿþùèé ïðîñòðàíñòâî ìåæäó ìåìáðàíàìè (ä, ÷åðíûå òðå-

óãîëüíèêè); çò — çàâèòîê; îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 0.5 ìêì, íà âñòàâêàõ — 0.1 ìêì.



ñîìû ðàñïîëàãàþòñÿ íà ãðàíè÷àùåé ñ öèòîïëàçìàòè÷å-
ñêèì ìàòðèêñîì ïîâåðõíîñòè öèñòåðí êàê ñ íàðóæíîé,
òàê è ñ âíóòðåííåé ñòîðîíû ìåøêîâ (ðèñ. 5, ä). Â ïëîòíûõ
ìèåëèíîïîäîáíûõ ñòðóêòóðàõ ðèáîñîìû ñèäÿò òîëüêî íà
âíåøíåé ïîâåðõíîñòè ôîðìèðóþùèõñÿ öèñòåðí (5, à, á,
ãîëîâêè ñòðåëîê). Íà êîíöàõ ìåøêîâ ÝÐ áîëåå ðàçâèò, åãî
óæå ÷àñòè÷íî ïîêðûòûå ðèáîñîìàìè öèñòåðíû ðàñõîäÿò-
ñÿ (ðèñ. 5, ã, å, ñòðåëêè ñïðàâà). Äî íà÷àëà ðàçîãðåâà ðåòè-
êóëóì, õîòÿ è èìååò áîêîâûå îòâåòâëåíèÿ íàðóæíûõ öèñ-
òåðí, ñîõðàíÿåò óïàêîâêó â âèäå ñòîïîê (ðèñ. 5, æ). Êîã-
äà ÷åðåç 2 ÷ ïîñëå ïåðåíîñà â òåïëîå ïîìåùåíèå
ñóñëèêè ïðîñûïàþòñÿ, øåðîõîâàòûé ÝÐ â öèòîïëàçìå ïè-
ðàìèä CA3 ïðåêðàñíî ðàçâèò è îáðàçóåò òåëüöà Íèññëÿ
(ðèñ. 1, ã; 5, ç).

Íàêîíåö, òðåòèé òèï ñòðóêòóð, ïðåäïîëîæèòåëüíî
òàêæå èìåþùèõ îòíîøåíèå ê âîññòàíîâëåíèþ ÝÐ â íåé-
ðîíàõ ñóñëèêîâ, — ýòî çàâèòêè (Le Beux et al., 1969). Îíè
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé íåáîëüøèå (0.2—0.3 ìêì) îáðàçîâà-
íèÿ ñ êîíöåíòðè÷åñêè ðàñïîëîæåííûìè ìåìáðàíàìè
(ðèñ. 5, á, â, å). Äëÿ íèõ õàðàêòåðíî ñîñåäñòâî ñ íàáóõøè-
ìè ìèòîõîíäðèÿìè (ðèñ. 5, á, â). Âíåøíèå ëåïåñòêè çàâèò-
êîâ òîæå ïåðåõîäÿò â öèñòåðíû ÝÐ (ðèñ. 5, á, ñòðåëêè).

Âîçìîæíóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñîáûòèé ïðè âîññòà-
íîâëåíèè ÝÐ â ïèðàìèäàõ CA3 ñóñëèêîâ ìîæíî ïðåäñòà-
âèòü òàê: ïîÿâëåíèå ìóëüòèëàìåëëÿðíûõ ñòðóêòóð òèïà
áîëüøèõ ìèåëèíîïîäîáíûõ îáðàçîâàíèé è çàâèòêîâ ñ
ïëîòíîé óïàêîâêîé ìåìáðàí � ïðîíèêíîâåíèå öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêîãî ìàòðèêñà âíóòðü òàêèõ îáðàçîâàíèé è ðàñ-
êðó÷èâàíèå èõ â âèäå ìåøêîâ � ïðåîáðàçîâàíèå ìèå-
ëèíîïîäîáíûõ ñòðóêòóð â ñòîïêè óïîðÿäî÷åííî óïàêî-
âàííûõ ïëîñêèõ öèñòåðí ãëàäêîãî ÝÐ � ñâÿçûâàíèå
ðèáîñîì íà îáðàùåííûõ â öèòîïëàçìó ïîâåðõíîñòÿõ öè-
ñòåðí� ôîðìèðîâàíèå áîêîâûõ îòâåòâëåíèé îò öèñ-
òåðí ÝÐ. Ê ñîæàëåíèþ, ïðîñëåäèòü ïîñëåäîâàòåëüíîñòü
ïðåâðàùåíèé ÝÐ â íåðâíûõ êëåòêàõ ìîçãà ñóñëèêîâ ïî
õîäó ñïÿ÷êè in situ íå ïðåäñòàâëÿåòñÿ âîçìîæíûì.

Êëþ÷åâîé âîïðîñ äëÿ ïîíèìàíèÿ ìåõàíèçìà îáðàçî-
âàíèÿ ÝÐ ó ñóñëèêîâ — ýòî ïðîèñõîæäåíèè ìóëüòèëàìåë-
ëÿðíûõ ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð. Îáðàùàåò íà ñåáÿ âíèìà-
íèå òîò ôàêò, ÷òî â õîäå áàóòà ãèáåðíàöèè â íåéðîíàõ ìå-
íÿåòñÿ ñòðóêòóðà ëèïîôóñöèíîâûõ (ËÔ) ãðàíóë (ðèñ. 1, â;
ðèñ. 6). ËÔ-ãðàíóëû ãîðàçäî êðóïíåå, ÷åì àóòîôàãîëèçî-
ñîìû, èç êîòîðûõ îíè îáðàçóþòñÿ (ðèñ. 4, 6). Â ïåðèîä
îöåïåíåíèÿ ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ ãðóïïû èç íåñêîëüêèõ
ËÔ-ãðàíóë (ðèñ. 1, â). Ñòðóêòóðà ËÔ-ãðàíóë â íåéðîíàõ
âåñüìà ðàçíîîáðàçíà (Boellaard, Schlote, 1986), â ïèðàìè-

äàõ ãèïïîêàìïà ñóñëèêîâ ýòî ÿðêî âûðàæåíî (ðèñ. 6). Íî ñ
ñåðåäèíû áàóòà áîëüøàÿ ÷àñòü ËÔ-ãðàíóë ñîäåðæèò ìåì-
áðàíû, ñâÿçàííûå ñ ëèïèäíûìè êàïëÿìè (ðèñ. 6, á, â). À â
êîíöå áàóòà è ïðè ðàçîãðåâå ïîÿâëÿþòñÿ ËÔ-ãðàíóëû, ñî-
äåðæàùèå ìóëüòèëàìåëëÿðíûå ñòðóêòóðû ìèåëèíîâîãî
òèïà (ðèñ. 1, ã; 6, â, ã). Ëåòîì è ìåæäó áàóòàìè îöåïåíåíèÿ
ËÔ-ãðàíóëû â ýòèõ íåéðîíàõ âñòðå÷àþòñÿ ðåäêî.

Â î ñ ñ ò à í î â ë å í è å ÀÃ â íåéðîíàõ íà÷èíàåòñÿ òîëü-
êî ó ðàçîãðåâàþùèõñÿ ñóñëèêîâ. Ïåðâûå åãî ïðèçíàêè ìû
âèäåëè ó æèâîòíûõ, Òì êîòîðûõ ïîäíèìàëàñü äî 13 °Ñ
(ðèñ. 2, ä). Â ïèðàìèäàõ CA3 ïðåîáðàçîâàíèå ñòðóêòóðû
ÀÃ ïðè ðàçîãðåâå âûãëÿäèò êàê çåðêàëüíîå îòðàæåíèå
ïðîöåññà åãî ðåäóêöèè ïðè îõëàæäåíèè: áîëüøèå ïðî-
çðà÷íûå âåçèêóëû ñëèâàþòñÿ (ðèñ. 2, ä, çâåçäî÷êè), ìåæäó
íèìè ôîðìèðóþòñÿ ïåðåìû÷êè, íàïîìèíàþùèå ôðàãìåí-
òû öèñòåðí (ðèñ. 2, ä, ñòðåëêè). Ó ñóñëèêîâ ñ Òì 23 °Ñ
ïðèñóòñòâóþò óæå íå òîëüêî êðóïíûå âåçèêóëû, èõ àãðå-
ãàòû è ãàíòåëåïîäîáíûå îáðàçîâàíèÿ, íî è äèêòèîñî-
ìû (ðèñ. 2, å). Ñðàçó ïîñëå ïðîáóæäåíèÿ (Òì 36 °Ñ) ñòðóê-
òóðà ÀÃ òàêàÿ æå (ðèñ. 1, ã), è òîëüêî ÷åðåç 1 ñóò èñ÷åçà-
þò áîëüøèå ïðîçðà÷íûå âåçèêóëû (ðèñ. 3, à). Íè ó
õîëîäíûõ, íè ó ðàçîãðåâàþùèõñÿ ñóñëèêîâ ïðèçíàêîâ
ôîðìèðîâàíèÿ ÀÃ de novo (Glick, 2002; Landhans et al.,
2007) ìû íå âèäåëè.

Îáñóæäåíèå

Èçó÷åíèå çèìíåé ñïÿ÷êè ñ î÷åâèäíîñòüþ ïîêàçûâàåò,
÷òî êàê óñèëåíèå, òàê è ïðåêðàùåíèå àêòèâíîñòè íåðâíûõ
êëåòîê ñâÿçàíî ñ èçìåíåíèåì èõ ñòðóêòóðû. Âñÿêèé ðàç,
êîãäà ñóñëèêè âõîäÿò â ñîñòîÿíèå îöåïåíåíèÿ è êîãäà îíè
ðàçîãðåâàþòñÿ, ñòðóêòóðà ÝÐ è ÀÃ â ïèðàìèäíûõ íåéðî-
íàõ ïîëÿ CA3 ãèïïîêàìïà ìåíÿåòñÿ. Ó õîëîäíûõ ñóñëè-
êîâ áîëüøàÿ ÷àñòü íåéðîíîâ íàõîäèòñÿ â ñîñòîÿíèè ãëó-
áîêîãî òîðìîæåíèÿ, ÝÐ è ÀÃ â íèõ ðåäóöèðîâàíû. Ïðè
ðàçîãðåâå íåéðîíû àêòèâèðóþòñÿ è îðãàíåëëû âîññòàíàâ-
ëèâàþòñÿ.

Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî â îñíîâå àäàïòàöèè çèìíåñïÿùèõ æè-
âîòíûõ ê ïåðåæèâàíèþ ïåðèîäîâ ãëóáîêîé ãèïîòåðìèè
êðîìå ïàäåíèÿ ñêîðîñòè âñåõ ïðîöåññîâ ëåæèò ÷àñòè÷íàÿ
êîíñåðâàöèÿ êëåòî÷íûõ îðãàíåëë (Van Breukelen, Martin,
2002; Carey et al., 2003; Von der Ohe et al., 2007). Äèíàìè÷-
íîñòü ñòðóêòóðû ÝÐ è ÀÃ â íåéðîíàõ ïîëÿ ÑÀ3 ãèïïîêàì-
ïà âî âðåìÿ ñïÿ÷êè çàñòàâëÿåò óñîìíèòüñÿ â ýòîì. Î òîì,
÷òî ðåãóëÿöèÿ ñîñòîÿíèÿ êëåòîê ìîçãà ñëîæíåå, ãîâîðÿò è
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Ðèñ. 6. Ñòðóêòóðà ëèïîôóñöèíîâûõ ãðàíóë â ïèðàìèäíûõ íåéðîíàõ ïîëÿ CA3.

Ïà÷êè ìèåëèíîïîäîáíûõ ìåìáðàí — ñòðåëêè, îäèíî÷íûå ìåìáðàíû — ãîëîâêè ñòðåëîê, ëèïèäíûå êàïëè — çâåçäî÷êè. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè —
0.25 ìêì.



äðóãèå íàáëþäåíèÿ. Òàê, ïðîäóêöèÿ è ðàñõîä ýíåðãèè â
ìîçãå õîëîäíûõ ñóñëèêîâ ñáàëàíñèðîâàíû, è êîíöåíòðà-
öèÿ ÀÒÔ íå ñíèæàåòñÿ (Lust et al., 1989; Drew al., 2007;
Henry et al., 2007). Òðàíñïîðò ïðåäøåñòâåííèêîâ íóêëåè-
íîâûõ êèñëîò â êëåòêè ìîçãà õîëîäíûõ è òåïëûõ ñóñëè-
êîâ èäåò ñ îäíîé è òîé æå ñêîðîñòüþ (Bocharova et al.,
1992a). Ðåçêî, âî ìíîãî ðàç ïî ñðàâíåíèþ ñî ñðåäíèìè äëÿ
ãðûçóíîâ çíà÷åíèÿìè óñêîðÿåòñÿ ðàñïàä ÐÍÊ â íåéðîíàõ
â íà÷àëüíîé ôàçå îöåïåíåíèÿ ñóñëèêîâ (Stoykova et al.,
1983; Bocharova et al., 1992b). Â ìîçãå çèìíåñïÿùèõ íå
òîëüêî ñêîðîñòü ïðîöåññîâ ïðè îõëàæäåíèè ìåíÿåòñÿ
ïî-ðàçíîìó, íî è èçìåíåíèÿ ýòè â ðàçíûõ îòäåëàõ ìîçãà
íå ñîâïàäàþò ïî âåëè÷èíå è íàïðàâëåííîñòè (Äåìèí
è äð., 1988; Bocharova et al., 1992b). Ôóíêöèîíàëüíàÿ îáó-
ñëîâëåííîñòü ðàçëè÷èé ÿðêî ïðîÿâëÿåòñÿ â ãèïïîêàìïå.
Òàê, âñå ïèðàìèäû ïîëÿ ÑÀ3 ê ñåðåäèíå áàóòà îöåïåíå-
íèÿ òåðÿþò äî 40 % ðèáîñîì. Ê êîíöó áàóòà â êëåòêàõ äî-
ðñàëüíîé ÷àñòè ãèïïîêàìïà êîëè÷åñòâî ðèáîñîì ðàñòåò â
1.5 ðàçà, à â òàêèõ æå íåéðîíàõ âåíòðàëüíîãî ãèïïîêàìïà
ïðàêòè÷åñêè íå ìåíÿåòñÿ. Òàì çàïàñ ðèáîñîì âîññòàíàâ-
ëèâàåòñÿ òîëüêî ïðè ïðîáóæäåíèè ñóñëèêîâ (Bocharova
et al., 1992b). Îáúÿñíèòü ýòî ìîæíî òåì, ÷òî ôóíêöèè äî-
ðñàëüíîé è âåíòðàëüíîé ÷àñòåé ãèïïîêàìïà ðàçëè÷àþòñÿ
(Fanselow, Dong, 2010). Íåéðîíû âåíòðàëüíîãî ãèïïîêàì-
ïà âëèÿþò ïðåèìóùåñòâåííî íà ýìîöèîíàëüíóþ ñôåðó,
èõ àêòèâàöèÿ èìååò ñìûñë òîëüêî ïîñëå ðàçîãðåâà. Î÷å-
âèäíî, ÷òî ó õîëîäíûõ ñóñëèêîâ óðîâåíü àêòèâíîñòè íåé-
ðîíîâ â áîëüøåé ñòåïåíè âëèÿåò íà èõ ìåòàáîëèçì è ñî-
ñòîÿíèå êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð, ÷åì òåìïåðàòóðà.

Â öèêëàõ îöåïåíåíèå—ðàçîãðåâ â íåéðîíàõ ìåíÿåòñÿ
ñòðóêòóðà íå òîëüêî ÝÐ è ÀÃ, íî è ðèáîñîì (Gordon et al.,
1997), è ÿäðûøåê (Ãîðäîí è äð., 2006), ò. å. ðàçâèâàåòñÿ
ãåíåðàëèçîâàííàÿ ðåàêöèÿ âñåé ñèñòåìû ñèíòåçà, ñîçðåâà-
íèÿ è òðàíñïîðòà áåëêîâ. ×àùå âñåãî ïðåêðàùåíèå ñèíòå-
çîâ íà âðåìÿ îöåïåíåíèÿ ðàññìàòðèâàþò êàê ñïîñîá ñáå-
ðåæåíèÿ ðåñóðñîâ êëåòîê (Van Breukelen, Martin, 2002;
Carey et al., 2003). Áîëåå âåðîÿòíî, ÷òî ýòî ïðîÿâëåíèå
óíèâåðñàëüíîãî, íåñïåöèôè÷åñêîãî àäàïòàöèîííîãî ñèí-
äðîìà, ñïîñîá ïðåîäîëåíèÿ êëåòî÷íûõ ñòðåññîâ (Áðàóí,
Ìîæåíîê, 1987). È îñòàíîâêà ñèíòåçà áåëêà (Frerichs et al.,
1998; Carey et al., 2003; Ãîðäîí è äð., 2006), è ðåìîäåëèðî-
âàíèå ÝÐ è ÀÃ (ðèñ. 1, 2, 5) ïðîèñõîäÿò â íåéðîíàõ ñóñëè-
êîâ óæå ïðè ñíèæåíèè Òì äî 23—18 °Ñ. ßñíî, ÷òî ýòî íå
ðåçóëüòàò îöåïåíåíèÿ, à îäèí èç ýòàïîâ ïðîöåññà ïîäãî-
òîâêè êëåòîê ê ïåðåæèâàíèþ ýòîãî ñîñòîÿíèÿ. Îñòàíîâêà
ñèíòåçà ñîïðîâîæäàåòñÿ îñûïàíèåì ðèáîñîì ñ ÝÐ è
òðàíñôîðìàöèåé ÷àñòè åãî ïëîñêèõ öèñòåðí â òóáóëÿðíûå
ñòðóêòóðû (ðèñ. 1, 3). Êàê èçâåñòíî, ñòðóêòóðà ÝÐ ìåíÿåò-
ñÿ â îòâåò íà ñàìûå ðàçíûå ñòèìóëû (Powell, Latterich,
2000; Fedorovitch et al., 2005; Snapp, 2005; Shibata et al.,
2009), â òîì ÷èñëå è íà îñòàíîâêó ñèíòåçà áåëêà (Shibata et
al., 2006; Puhka et al., 2007). Òèï òðàíñôîðìàöèè è ÝÐ, è
ÀÃ â íåéðîíàõ ñóñëèêîâ îäíîçíà÷íî îïðåäåëÿåòñÿ òåì,
êàê ìåíÿåòñÿ ñêîðîñòü ñèíòåçà áåëêà â ðàçíûå ôàçû öèêëà
îöåïåíåíèå—ðàçîãðåâ, ïîýòîìó åå òîæå ìîæíî îòíåñòè ê
ðàçðÿäó òèïè÷íûõ ðåàêöèé.

Íåîáû÷íî áûñòðîå íàêîïëåíèå áîëüøîãî ÷èñëà ÀÔ â
íåéðîíàõ ïðè âõîäå ñóñëèêîâ â îöåïåíåíèå (ðèñ. 1; 4,
à—â) íå ÿâëÿåòñÿ ïðîÿâëåíèåì ïàòîëîãèè íåéðîíîâ (Sul-
zer et al., 2008; Tooze, Schiavo, 2008), òàê êàê ìåæäó áàóòà-
ìè êîëè÷åñòâî ÀÔ è èõ ïðîèçâîäíûõ ËÔ-ãðàíóë ðåçêî
ñíèæàåòñÿ. Ìàëîâåðîÿòíî, ÷òî ÀÔ ïîÿâëÿþòñÿ â ðåçóëü-
òàòå ãîëîäàíèÿ íåéðîíîâ (Ushiyama et al., 2008; He, Klion-
sky, 2009). Ñêîðåå âñåãî, óñèëåíèå àóòîôàãèè âûçâàíî
ñòðåññîì ÝÐ. Âàæíåéøåå ïðîÿâëåíèå ýòîé ôîðìû êëåòî÷-

íîãî ñòðåññà ñîñòîèò â îáðàçîâàíèè íåïðàâèëüíûõ (mis-
folded) áåëêîâ, êîòîðûå òîêñè÷íû (Ron, 2002; Íå,
Klionsky, 2009). Ñòðåññ ÝÐ èíäóöèðóåò ïîÿâëåíèå ÀÔ,
ðàçðóøåíèå íåïðàâèëüíûõ áåëêîâ â íèõ ñïàñàåò êëåòêè îò
àïîïòîòè÷åñêîé ãèáåëè (Hoyer-Hansen, Jäättelä, 2007; Ka-
wakami et al., 2009), â òîì ÷èñëå è â ìîçãå (Ogata et al.,
2006; Komatsu et al., 2007). Åùå â 2002 ã. ñäåëàíî ïðåäïî-
ëîæåíèå î òîì, ÷òî ó ñóñëèêîâ ñòðåññ ÝÐ â êëåòêàõ ìîçãà
ñîïðîâîæäàåò âõîä â îöåïåíåíèå (Ron, 2002). Ðàçðóøåíèå
íåïðàâèëüíûõ áåëêîâ â ÀÔ â ýêñòðåìàëüíûõ óñëîâèÿõ
ïðåðûâèñòîé ñïÿ÷êè îáåñïå÷èâàåò ñíèæåíèå âåðîÿòíîñòè
ãèáåëè íåéðîíîâ.

Èäåÿ î òîì, ÷òî ÷àñòü ÝÐ íàðÿäó ñ ìèòîõîíäðèÿìè è
ïåðîêñèñîìàìè ìîæåò áûòü óáðàíà ïîñðåäñòâîì àóòîôà-
ãèè, âûñêàçûâàëàñü íå ðàç (Fedorovitch et al., 2005; Mijalj-
ica et al., 2006; Yorimitsu, Klionsky, 2007; Klionsky, 2009),
íî ïîêàçàíî ýòî òîëüêî ïðè ðàçâèòèè ðåòèêóëÿðíîãî
ñòðåññà â åäèíè÷íûõ ñëó÷àÿõ (Bernales et al., 2006; Hu et
al., 2009). Íàêîïëåíèå â íåéðîíàõ îñòûâàþùèõ ñóñëèêîâ
ÀÔ ñ ôðàãìåíòàìè ìåìáðàííûõ îáðàçîâàíèé â íèõ â
(ðèñ. 4) ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî è ó ìëåêîïèòàþùèõ
ðàáîòàåò ýòîò ìåõàíèçì ðåãóëèðîâàíèÿ îáúåìà ÝÐ. Íî
åñëè äðîææè òàêèì îáðàçîì óáèðàþò èçáûòî÷íûé øåðî-
õîâàòûé ÝÐ, îáðàçîâàííûé äëÿ ñèíòåçà èíäóöèðîâàííûõ
áåëêîâ (Bernales et al., 2006), òî â íåéðîíàõ ÀÔ çàõâàòûâà-
þò ôðàãìåíòû ãëàäêîãî ÝÐ è îäèíî÷íûå ðèáîñîìû
(ðèñ. 2; 4, à—â). Èçáûòêà ÝÐ â íåéðîíàõ íåò íè íà îäíîé
èç ñòàäèé ñïÿ÷êè.

Ðèáîñîìû îòíîñÿò ê ñàìûì ñòàáèëüíûì êëåòî÷íûì
ñòðóêòóðàì, íî íåäàâíî ïîÿâèëèñü ñîîáùåíèÿ îá èõ àóòî-
ôàãèè (Beau et al., 2008; Kraft et al., 2008). Ëèêâèäèðóþòñÿ
íåðàáîòàþùèå ðèáîñîìû (Beau et al., 2008; Nakatogawa,
Ohsumu, 2008). Â ïåðèîä îöåïåíåíèÿ â íåéðîíàõ íàáëþ-
äàåòñÿ ìíîãî ÀÔ ñ ðèáîñîìàìè (ðèñ. 4, à, â). Óáèðàþòñÿ
èìåííî ñâîáîäíûå ðèáîñîìû, íå îáúåäèíåííûå â ïîëèñî-
ìû, è èõ ðàçðóøåíèå èäåò ïî ìåõàíèçìó àóòîôàãèè. Äî
ÿñíîãî ïîíèìàíèÿ ïðè÷èí è ìåõàíèçìîâ îáíîâëåíèÿ êëå-
òî÷íûõ ñòðóêòóð åùå äàëåêî, íî áàçîâûé ïðèíöèï óæå
îáîçíà÷åí: êëåòêè ñúåäàþò èçáûòî÷íûå èëè íåðàáîòàþ-
ùèå ñòðóêòóðû (Mijaljica et al., 2006; Beau et al., 2008).
Â õîäå ãèáåðíàöèè íåéðîíû óáèðàþò ÷àñòü ðèáîñîì è ÝÐ.

Óíèêàëåí ïðîöåññ î÷åíü áûñòðîãî âîññòàíîâëåíèÿ â
íåéðîíàõ è ÷èñëà, è ñòðóêòóðû êëåòî÷íûõ îðãàíåëë â ôàçå
ïðîáóæäåíèÿ (ðèñ. 1—3, 5). Çà ñåçîí ñïÿ÷êè îáíîâëåíèå
îðãàíåëë ïîâòîðÿåòñÿ ìíîãî ðàç. Ñèíòåç äëÿ ýòîãî íåäî-
ñòàòî÷íî áûñòð è òðåáóåò îãðîìíîãî ðàñõîäà ïëàñòè÷å-
ñêèõ è ýíåðãåòè÷åñêèõ ðåñóðñîâ. Òîëüêî ðåóòèëèçàöèÿ,
ïîâòîðíîå èñïîëüçîâàíèå ïðåäøåñòâåííèêîâ íóêëåèíî-
âûõ êèñëîò, áåëêîâ è ëèïèäîâ, íàêàïëèâàþùèõñÿ â àóòî-
ôàãîëèçîñîìàõ, íå ìîæåò îáåñïå÷èòü òàêîå áûñòðîå îáðà-
çîâàíèå íîâûõ îðãàíåëë. Òàê, äàæå ïðè íîðìàëüíîé òåì-
ïåðàòóðå â ìîçãå ãðûçóíîâ îáíîâëÿåòñÿ â ñðåäíåì 5 %
ðèáîñîì çà 1 ñóò (Stoykova et al., 1983), à ó ñóñëèêîâ â íåé-
ðîíàõ ãèïïîêàìïà èõ êîëè÷åñòâî ïî÷òè óäâàèâàåòñÿ âñåãî
çà 2 ÷ ðàçîãðåâà (Bocharova et al., 1992b). Âîññòàíîâëåíèå
ìåìáðàííûõ êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð ó ñóñëèêîâ òîæå èäåò
î÷åíü áûñòðî è çàâåðøàåòñÿ â îñíîâíîì äî èõ ïîëíîãî
ïðîáóæäåíèÿ.

Ñáîðêà ñòðóêòóð èç ôðàãìåíòîâ ìîæåò áûòü àëüòåðíà-
òèâîé ñèíòåçó (Misteli, 2001). Èç ëèïèäîâ è íåìíîãî÷èñ-
ëåííûõ áåëêîâ â áåñêëåòî÷íîé ñèñòåìå îáðàçóþòñÿ ñòðóê-
òóðû, ïîäîáíûå ÝÐ, êàê ãëàäêîìó, òàê è øåðîõîâàòîìó
(Lavoie et al., 1996; Shnyrova et al., 2008). Â êëåòêàõ ìåìá-
ðàíû è èõ êîìïëåêñû ñîáèðàþòñÿ â ÀÔ- è ËÔ-ãðàíóëû
(Boroviagin et al., 1972; Feldman et al., 1981; Nunomura, Mi-
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agishi, 1993; Hariri et al., 2000). Âåðîÿòíîñòü ñáîðêè ìóëü-
òèëàìåëëÿðíûõ ñòðóêòóð â ÀÔ êðèòè÷åñêè çàâèñèò îò
óðîâíÿ àêòèâíîñòè ãèäðîëàç (Nunomura, Miagishi, 1993;
Hariri et al., 2000; Ushiyama et al., 2008). Ìóëüòèëàìåëëÿð-
íûõ ñòðóêòóð â àóòîôàãîëèçîñîìàõ íåò êàê ïðè âûñîêîé
àêòèâíîñòè ëèçîñîìàëüíûõ ãèäðîëàç, òàê è â ñëó÷àå èõ
ïîëíîé áëîêàäû. Íî åñëè âîçíèêàåò îïðåäåëåííàÿ íåäî-
ñòàòî÷íîñòü ãèäðîëàç è ïîãëîùåííûå îðãàíåëëû ðàçðóøà-
þòñÿ íå ïîëíîñòüþ, òî ìóëüòèëàìåëëÿðíûå ñòðóêòóðû
ôîðìèðóþòñÿ (Nunomura, Miagishi, 1993; Hariri et al.,
2000). Ôåðìåíòû â àóòîôàãîëèçîñîìàõ ïîÿâëÿþòñÿ íå
òîëüêî â ðåçóëüòàòå ñëèÿíèÿ ñ ëèçîñîìàìè, íî è â ðåçóëü-
òàòå ñëèÿíèÿ ñ òðàíñïîðòíûìè âåçèêóëàìè èç ÀÃ (Ushiya-
ma et al., 2008). Îñòàíîâêà ñèíòåçà, åñòåñòâåííî, âåäåò ê
ïðåêðàùåíèþ èõ òðàíñïîðòà èç ÀÃ, è â àóòîôàãîëèçîñî-
ìàõ âîçíèêàåò íåäîñòàòî÷íîñòü ãèäðîëàç (Lawrence,
Brown, 1993). Èìåííî ýòî ñëó÷àåòñÿ â íåéðîíàõ ñóñëèêîâ:
ê ñåðåäèíå áàóòà ãîòîâûå ëèçîñîìû óæå èñïîëüçîâàíû, à
íîâûì ïîðöèÿì ôåðìåíòîâ âçÿòüñÿ íåîòêóäà. Â ðåçóëü-
òàòå àóòîôàãîëèçîñîìû ïðåâðàùàþòñÿ â ËÔ-ãðàíóëû
(ðèñ. 1, á), à ËÔ-ãðàíóëû ìîãóò ôîðìèðîâàòü êðóïíûå àã-
ðåãàòû. Â ñëó÷àå ñòàðåíèÿ è ðàçâèòèÿ â ìîçãå ïàòîëîãè÷å-
ñêèõ ïðîöåññîâ ËÔ-ãðàíóëû ñîõðàíÿþòñÿ äî êîíöà æèçíè
(Boellaard, Sñhlote, 1986; Sulzer et al., 2008), à â ñïÿ÷êå
ìåæäó áàóòàìè ãèáåðíàöèè èõ ðåäêî ìîæíî âñòðåòèòü â
íåéðîíàõ. Îíè ëèáî ëèêâèäèðóþòñÿ, ëèáî êàê-òî èñïîëü-
çóþòñÿ.

Ìóëüòèëàìåëëÿðíûå ñòðóêòóðû — ýòî íå òîëüêî ôîð-
ìà ñîõðàíåíèÿ ëèïèäîâ, íàêàïëèâàþùèõñÿ ïðè ðàñïàäå
îðãàíåëë (Le-Beux et al., 1969; Feldman et al., 1981;
Schmitz, Muller, 1991). Ïî-âèäèìîìó, îíè èñïîëíÿþò ðîëü
îñíîâû äëÿ áûñòðî ôîðìèðóþùåãîñÿ ÝÐ. Êëåòî÷íûå ìåì-
áðàíû ðàçëè÷àþòñÿ íàáîðîì ëèïèäîâ è ñîäåðæàíèåì áåë-
êîâ (Êîìèññàð÷èê, 1975). Âåðîÿòíîñòü îáðàçîâàíèÿ ìóëü-
òèëàìåëëÿðíûõ ñòðóêòóð óâåëè÷èâàåòñÿ, êîãäà â àóòîôà-
ãîëèçîñîìàõ ðàçáèðàþòñÿ ìåìáðàíû âíóòðèêëåòî÷íûõ
îðãàíåëë (Lajoie et al., 2005). Â ñâîþ î÷åðåäü ñîñòàâ ìåìá-
ðàí ïðåäîïðåäåëÿåò ôîðìó êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð (Voeltz,
Prinz, 2007; Shibata et al., 2009). Â íåéðîíàõ õîëîäíûõ ñóñ-
ëèêîâ ìóëüòèëàìåëëÿðíûå ñòðóêòóðû â ËÔ-ãðàíóëàõ
ñòðîÿòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî èç îñòàòêîâ ìåìáðàííûõ
âíóòðèêëåòî÷íûõ ñòðóêòóð, è îíè ëåãêî ìîãóò ïðåâðà-
ùàòüñÿ â ÝÐ.

Ñáîðêà ÀÃ ñîâñåì íå óíèêàëüíà, ñêîðåå ýòî îáû÷íûé
ïðîöåññ (Mistel, 2001; Glick, 2002). Íàïðèìåð, âî âðåìÿ
ìèòîçà ÀÃ òîæå ðàñïàäàåòñÿ íà âåçèêóëû, êàê â íåéðîíàõ
îõëàæäàþùèõñÿ ñóñëèêîâ (ðèñ. 2). Ïîñëå çàâåðøåíèÿ äå-
ëåíèÿ âåçèêóëû â êëåòêàõ îáúåäèíÿþòñÿ, è ñòðóêòóðà ÀÃ
âîññòàíàâëèâàåòñÿ (Persico et al., 2009). Ñáîðêà ÝÐ ìíî-
ãèì îòëè÷àåòñÿ îò ñáîðêè ÀÃ — ýòî óíèêàëüíàÿ ôîðìà
îáíîâëåíèÿ îðãàíåëë. Îáû÷íîå ôîðìèðîâàíèå ÝÐ de novo
èäåò îò íàðóæíîé ìåìáðàíû ÿäåðíîé îáîëî÷êè (Pannese,
1968), â óñëîâèÿõ ñïÿ÷êè ñáîðêà ÝÏ ïðîèñõîäèò â ñïåöè-
àëüíûõ ñòðóêòóðàõ (àóòîôàãîëèçîñîìàõ è ËÔ-ãðàíóëàõ)
èç äåïîíèðîâàííûõ è ïîëóïåðåâàðåííûõ â ëèçîñîìàõ
ôðàãìåíòîâ.

Â îðãàíèçìå çèìíåñïÿùèõ îðãàíû è òêàíè âî âðåìÿ
ñïÿ÷êè çàùèùåíû îò ðàçíîîáðàçíûõ ñòðåññîâ, ÷òî îáåñïå-
÷èâàåò èõ âûæèâàíèå (Carey et al., 2003; Drew et al., 2007;
Storey, Storey, 2007). Â îñîáåííîñòè ýòî êàñàåòñÿ êëåòîê
ìîçãà.

Ïî êðàéíåé ìåðå ÷àñòü íåéðîíîâ ìîæåò ðåàëèçîâàòü
óíèêàëüíûé ìåõàíèçì êëåòî÷íîé àäàïòàöèè, ýêîíîìíîå
îáíîâëåíèå ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð öèòîïëàçìû ïîñðåäñò-
âîì ñáîðêè èõ èç ôðàãìåíòîâ, à íå ïóòåì ñèíòåçà. Â òåõ

íåðâíûõ êëåòêàõ, áûñòðàÿ àêòèâàöèÿ êîòîðûõ íåîáõî-
äèìà äëÿ íîðìàëüíîãî âûõîäà èç ñïÿ÷êè, è óäàëåíèå
ïîâðåæäåííûõ, è ñáîðêà íîâûõ ñòðóêòóð ýëåìåíòîâ îáåñ-
ïå÷èâàþòñÿ àóòîôàãèåé.
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CYCLIC STRUCTURAL CHANGES IN ENDOPLASMIC RETICULUM AND GOLGI COMPLEX

IN THE HIPPOCAMPAL NEURONS OF GROUND SQUIRRELS DURING HIBERNATION
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Repetitive remodeling and renewal of the cytoplasmic structures realizing synthesis of proteins accompani-
es the cycling of ground squirrels between torpor and arousal states during hibernation season. Earlier we have
shown partial loss of ribosomes and nucleolus inactivation in CA3 hippocampal pyramidal neurons in each bout
of torpor with rapid and full recovery after warming up. Here we describe reversible structural changes in en-
doplasmic reticulum (ER) and Golgi complex (G) in these neurons. Transformation of ER from mainly cysternal
to tubular form and from mainly granular to smooth type occurs at every entrance in torpor, while the opposite
change occurs at arousal. Torpor state is also associated with G fragmentation and loss of its flattened cisternae.
Appearance in torpor of the autophagosomal vacuoles containing fragments of membrane structures and riboso-
mes is a sign of their partial destruction. Granular ER restoration, perhaps through assembly from the multila-
mellar membrane structures, whorls or bags, begins as early as in the middle of the torpor bout, while G flatte-
ned cisternae reappear only at warming. ER and G completely restore their structure 2—3 hours after the provo-
ked arousal. Thus, hibernation represents and example of nerve cell structural adaptation to alterations in
functional and metabolic activity through both active destruction and renewal of ribosomes, ER, and G. Perhaps,
it is the incomplete ER autophagosomal degradation at torpor provides its rapid renewal at arousal by reassemb-
ly from the preserved fragments.

K e y w o r d s: endoplasmic reticulum, Golgi complex and ribosomes renewal, autophagy, neurons, functio-
nal adaptation, hibernation.
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