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ВВЕДЕНИЕ 

Проблема адаптаций животных к специфическим условиям 
·среды- одна из важнейших в современной биологии. Достиже­
ния экологии (в первую очередь, создание и развитие учения 
о популяции- основной, а для высших животных единствен­
ной формы существования вида) позволили по-новому оценить 
пути адаптаций. Для понимания этих процессов принципиально 
важным является вывод, сделанный С. С. Шварцем ( 1963, 
1980): приспособленность специализированного вида всегда 
выше приспособленности любой внутривидовой формы. Естест­
венно, что такое превосходство особенно отчетливо проявляется 
при анализе путей приспособления животных к экстремальным 
условиям среды, таким, например, как условия Крайнего Севе­
ра или высокогорья. Исследования, проведеиные в Институте 
экологии растений и животных УНЦ АН СССР в этом плане 
(Шварц, 1963; Большаков, 1972), позволили выявить основные 
направления экологических адаптаций млекопитающих к Севе­
ру и высокогорью. Однако один из аспектов проблемы- анализ 
энергетических процессов при изучении адаптации- требовал 
дальнейшего развития, так как только при сочетании различ­
ных сторон изучения адаптаций возможно выявление общих 
закономерностей эколого-физиологического характера. 

Настоящая книга ставит своей задачей раскрытие энергети­
ки адаптаций специализированных видов и внутривидовых форм 
в условиях холодового стресса и гипоксии. В качестве модель­
ных объектов исследования были взяты достаточно хорошо изу­
ченные экологами северные и горные грызуны (подсемейство 
Microtinae), что позволило связать их таксономическое положе­
ние и степень экологической специализации с выявленными 
физиологическими и биохимическими показателями. 

Работа, на основ~ которой написана книга, проводилась в 
1973-1981 .rг. совместно лабораторией экологических основ 
изменчивости организмов Института экологии растений и жи­
вотных УНЦ АН СССР и кафедрой патологической физиоло­
гии Свердловекого государственного медицинского института. 
Непосредственное участие в отлове и разведении животных, а 
также в проведении экспериментов принимали А. В. Покров­
ский, М. С. Шляпникова, Н. Ф. Черноусова. В подготовке ма­
териалов к разделу «Окислительный метаболизм печени и 
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кроветворной ткани каракульской и таласской форм горных 
полевок и его реакция на холодавой стресс» участвовала со­
трудник кафедры биохимии Свердловекого мединститута 
Н. К. Сегаль. В исследованиях, касающихся морфафункцио­
нальных характеристик системы крови грызунов, участвовали 

сотрудники кафедры патафизиологии Свердловекого мединсти­
тута В. А. Сырнев, Б. Г. Юшков, Н. В. Горелова, О. Г. Макеев 
и сотрудник кафедры гистологии А. М. Наливайко. Всем пере­
численным коллегам авторы выражают искреннюю призна­

тельность. Авторы также благодарят к. б. н. Г. Г. Рункову за 
помощь в работе и постоянный интерес к настоящим исследо­
ваниям. 

J\ДФ 
АТФ 
ДНФ 
а-КГ 
KoQ 
лпонп 
Мв 
мдг 
НАД 
НАД·Ф 
НАД·Ф·Н 
пвк 
СДГ 
ЩУК 

Припятые сокращения 

- аденозиндифосфорная кислота 
- аденозинтрифосфорная кислота 
-2, 4-а-динитрофенол 
- а-кетоглютаровая кислота 

- кофермент Q 
- липапротеиды очень низкой плотности 
- миоглобин 
- малатдегидрогеназа 

- никотинамидадениндинуклеотид 

- никотинамидадениндинуклеотидфосфат 
- никотинамидадениндинуклеотидфосфат восстанов.1енный 
- пировиноградная кислота 

- сукцинатдегидрогеназа 

- щавелевоуксусная кислота 



Глава I 

ЭНЕРГЕТИЧЕСКИй ОБМЕН 

КАК ФАКТОР ПРИСПОСОБЛЕНИЯ ОРГАНИЗМА 
К УСЛОВИЯМ СРЕДЫ ОБИТАНИЯ 

1. ОБЩИЕ ПОЛОЖЕНИЯ 

«Энергетика животного организма занимает видное место 
в теоретических исследованиях как экологов, так и физиологов, 
создавая тем самым мост между этими двумя мощными разде­

лами биологических наук» (Слоним, 1982, с. 105). Действие на 
животный организм 'разного рода экстремальных факторов 
всегда сопряжено с энергетическими затратами отдельных си­

стем и целого организма. Потенциальные средства, с помощью 
которых организм может избежать вредных последствий, зави­
сят от времени, которым располагает животное для адаптации, 

и от силы воздействующих факторов. В связи с этим организмы 
могут поддерживать свой обмен на более и.тrи менее постоянном 
уровне, реализуя поведенческие, анатомические и физиологи­
ческие средства. В случае, когда животное не может избежать 
прямого воздействия внешней среды, организм использует 
адаптивную стратегию, реализующуюся в биохимических изме­
нениях клетки, обеспечивающих организму сохранение status 
quo [136]. 

Бурное развитие исследований в области биоэнергетических 
процессов клетки в последние десятилетия позволило показать 

высокую организацию внутриклеточного метаболического кон­
троля: уже на уровне клетки существуют механизмы адаптации 

к внешним воздействиям среды, опредеJ1яющие защитные и 
компенсаторные реакции организма. 

Организм- сложная полиморфная и многофункциональная 
система. Усложнение организации биологических объектов с 
развитием эволюции привело к возникновению специализации 

lie только на клеточном, но и на тканевом и органном уровнях. 
Это способствовало созданию систем, обеспечивающих выпол­
нение определенных функций: дыхания, кровообращения, пище­
варения; кроветворения и т. д. 

Несмотря на все наблюдаемое разнообразие функциональ­
ной деятельности тканей и органов, в качестве одной из их 
общих черт можно указать на характер получения энергии, 
необходимой для осуществления свойственных им реакций и 
процессов, а также для поддержания жизнедеятельности. В жи-
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вых клетках существует несколько механизмов накопления 

энергии, каждый из которых приспособлен для обработки опре­
деленного вида «топлива». Универсальным элементом, обес­
печивающим как аккумуляцию, так и транспорт энергии в 

условиях биологических объектов, является аденозинтрифос­
форная кислота -АТФ. Роль АТФ в энергетическом обмене 
клетки можно резюмировать схемой, которая отражает принцип, 
развитый F. Lipmann [226] и В. А. Энгельгардтом [154] и 
сформулированный ими следующим образом: «Любой клеточ­
ный накопитель энергии образует АТФ, любой расход энергии 
в клетке оплачивается А ТФ». 

В животных клетках основная энергия вырабатывается в 
двух сложных олигоферментных системах: окисления, соnря­
женного с фосфорилированием, и гликолиза. В клетке эти си­
стемы структурно организованы и пространственно разграни­

чены: первая локализуется в митохондриях, вторая связана с 

мембранами эргастоплазмы. Несмотря на пространствеиную 
разобщенность указанных систем, деятельность их тесно свя­
зана и обусловлена. Митохондрии- конечные структуры в про­
цессе аккумуляции энергии в клетке, для обеспечения которого 
и происходит газообмен животного со средой, контролируемый 
внешним дыханием [250]. При рассмотрении вклада в суммар­
ный процесс ресинтеза АТФ дыхания и гликолиза была отмече­
на значительно меньшая эффективность последнего механизма. 
Если в случае расщепления молекулы глюкозы по гликолитиче­
скому пути образуется две молекулы АТФ, то при фосфорили­
ревании в дыхательной цепи ресинтезируется 36 молекул АТФ. 
Важная связь осуществления жизнедеятельности клеток с про­
цессом распада и ресинтеза АТФ была впервые показана и 
обоснована в работах В. А. Энгельгардта [ 152]. При этом отме­
чалось непосредственное участие дыхания и гликолиза в синте­

зе макроэргических соединений, а также универсальность ме­
ханизма превращений АТФ для всех типов клеток. 

Процесс превращения энергии хорошо изучен и разделяется 
на три фазы [216]. Прежде всего белки, высокополимерные 
жиры и углеводы превращаются в желудочно-кишечном тракте 

в мономеры- аминокислоты, жирные кислоты и глицерин, 

карбонавые кислоты и углеводы. При этом освобождается 
около 1 % всей энергии. Далее в процессах межуточного обме­
на выделяется около 10% энергии. На конечном этапе завер­
шаются процессы окисления унифицированных субстратов при 
освобождении 2/ 3 энергии всех органических веществ с помощью 
единого энзиматиче1ского механизма- цикла лимонной кис­
.1оты. 

В цикле Кребса осуществляются первые этапы биохимиче­
ского окисления: дегидрирование субстратов и передача элект­
ронов и протонов в дыхательную цепь. Дыхательная цепь­
это последовательность окислительно-восстановительнь1х реак-
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Рис. 1. Схема дыхательной цепи по [72]. 

ций между водородом, который отщепляется от карбононых 
кислот в цикле Кребса, и молекулярным кислородом (рис. 1). 

Поток водорода и электронов, отнятых от органических 
субстратов и устремляющихся к кислороду по дыхательной 
цепи, встречает на своем пути механизмы накопления энергии, 

представленные дыхательным фосфорилированием. Отщепив­
шийся при дегидрировании карбононых кислот водород посту­
пает к трем переносчикам- НАД+, флавину и лиriоевой кисло­
те. С этого момента ферменты энергетического обмена имеют 
дело не с органическим субстратом, а с отщепленным от суб­
страта атомом водорода, т. е. с тем компонентом, при превра­

щении которого освобождается значительное количество энер­
гии. Три русла, питающие водородом дыхательную цепь, сли­
ваются в единый поток. Потоки водорода стекаются к убихи· 
нону. Именно этот пункт дыхательной цепи является этапом 
полной унификации «топлива». В дыхательной цепи содержится 
три пункта окислительного фосфорилирования, обладающих 
перепадом термодинамического потенциала, достаточным для 

образования одной макроэргической связи АТФ, т. е. не менее 
10 ккал/2е [132]. Для количественной характеристики эффек­
тивности сопряжения окисления и фосфорилирования предло­
жено использовать [14] коэффициент Р/0. 

В результате многочисленных исследований с применением 
различных ингибиторов и субстратов окисления была состав­
лена схема дыхательного фосфорилирования и установлены 
пункты фосфорилирования (см. рис. 1). Долгое время счита~ 
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лось, что в дыхательной цепи имеется три пункта фосфорили­
рования [165, 172, 173, 221]. Однако в настоящее время макси­
мальное число фосфорилирований в дыхательной цепи принято 
равным четырем [162, 210]. 

Основная функция дыхательной цепи- концентрирование 
энергии окисления в макроэргических фосфатных связях АТФ. 
Однако, как показывают расчеты [72], лишь часть энергии 
окисления утилизируется при синтезе АТФ. Общее количество 
энергии, освобождающейся в дыхательной цепи, оказывается 
значительно большим. Часть энергии, образованной в мито­
хондриях, используется для обеспечения таких эндэргониче­
ских процессов, как активный транспорт ионов через мито­
хондриальные мембраны, изменения объема и проницаемости 
\штохондрий (цикл «набухание- сокращение»), обратный пере­
нос электронов в дыхательной цепи и др. Предполагается, что 
часть энергии окисления затрачивается на активацию гипотети­

ческого интермедиата фосфорилирования и вещества типа 
Х""' 1, а часть рассеивается в виде тепла. При воздействии 
разобщающими агентами, например ДНФ, эта часть энергии 
рассеивается в большем количестве [ 117] . Ветвление путей 
переноса энергии, генерируемой дыхательной цепью, вызывает 
необходимость различать два вида сопряженного окисления­
сопряженный фосфорилирующий и сопряженный нефосфорили­
рующий. При сопряженном фосфорилирующем окислении на­
копленная энергия передается на АДФ, а при сопряженном 
нефосфорилирующем -используется одним из способов, пере­
численных выше. 

Процессы, участвующие в накоплении и использовании энер­
гии, чрезвычайно чувствительны к действию различных экстре­
~.1альных факторов [118, 204]. Это объясняется тем, что все 
биохимические процессы, связанные с синтезом или распадом 
АТФ, зависят от регулирующего влияния или же от активности 
тех или иных ферментов, которые могут меняться в условиях 
экстремального воздействия [ 136]. Мысль о возможности сво­
бодного и фосфорилирующего окисления в дыхательной цепи 
была высказана В. А. Белицером и Е. Т. Цыбаковой еще в 
1939 г. [14]. В результате исследований Ленинджера доказано 
[220, 221, 223] , что фосфорилирующее окисление локализовано 
внутри митохондрий, свободное- на их поверхности. Аналогич­
ные эксперименты были успешно воспроизведены в других ла­
бораториях [ 115, 248, 249] . Выяснение роли, которую играет 
фосфорилируемое окисление в энергетике обмена веществ, 
привело к представлению о том, что для живой клетки необ­
ходимо только фосфорилирование, а не окисление, как таковое, 
что перенос электронов всегда сопряжен с фосфорилирова­
нием [156]. Подобным концепциям противостояли другие 
взгляды, предполагающие множественность функций окисли­
тельных реакций в организме [153]. 
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Под влиянием определенных внешних условий среды проис­
ходит изменение соотношения свободного и фосфорилирующего 
окисления, и для достижения этого эффекта достаточно не­
сколько десятков минут. Свободное окисление активно функцио­
нирует в обмене веществ наряду с фосфорилирующим перено­
сом электронов, и его уровень определяет длительность выжива­

ния организма в условиях резкого охлаждения. Первые 
экспериментальные данные об активации свободного окисления 
при охлаждении животного были получены американскими 
исследователями [239, 250] , которые показали снижение коэф­
фициента Р/0 в митохондриях печени при длительной акклима­
тизации крыс к холоду. Этот результат, подтвержденный затем 
Хэноном [ 195], указывал на активную роль свободного окисле­
ния в терморегуляции. Сопоставление экспериментальных дан­
ных выявило закономерность, указывающую на полезный при­
способительный характер холодового разобщения [70, 80, 81, 
116]. Животные, которые сохраняли на холоде высокую со­
пряженность окисления с фосфорилированием, быстро впадали 
в гипотермию и гибли. Особи, успевающие разобщить окисле­
ние от фосфорилирования в мышцах, выживали в течение дли­
тельного периода охлаждения. Термагенная функция свобод­
ного окисления отмечена и в других работах [115, 242]. 

Срочная теплопродукция при охлаждении- не единственная 
функция свободного переноса электронов. Так, реакции дегидро­
генирования, дезаминирования, дегидратации и прочие окисли­
тельные процессы участвуют в подготовке и унификации «топ­
лива», взаимопревращений метаболитов, образовании строи­
тельного материала для биосинтеза, получении активных со­
единений из химически инертных веществ. Реакции гидрокси­
лирования:, катализируемые так называемыми смешанными 

оксидазами, включены на путях превращений ·аминокис.11от 
[184]. Гидроксилирование стероидов, ведущее к образованию 
стероидных гормонов, катализируется дыхательной цепью сво­
бодного окисления [235]. Пентозный цикл распада углеводов, 
значение которых достаточно велико [107, 222], также явля­
ется источником водорода и низкомолекулярных субстратов био­
синтеза. Этот процесс локализован вне митохондрий и представ­
ляет собой последовательность реакций свободного окисления. 

Все окислительно-восстановительные реакции, участвующие 
в образовании необходимых для клетки метаболитов, выпол­
няют созидательную роль. Сопряженность дыхания с фосфори­
лированием зависит от функционального состояния клетки и 
контролируется ее регуляторными механизмами. О подобной 
регуляции свидетельствует изменение систем окисления и фос­
форилирования в митохондриях при онтогенетическом развитии. 
Действительно, запросы растущей ткани более многообразны. 
Возникают самые различные соотношения потребностей в 
энергии и в субстратах биосинтеза. В этих случаях координация 
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альтернативных функций биологического окисления и достига­
ется путем некоторого ослабления митохондриальной структу­
ры, ее лабилизации. 

Соотношение свободного и фосфорилирующего окисления в 
растущей ткани смещено в сторону свободного окисления. 
Об этом ·говорят и р~зультаты лабораторных [116] исследова­
ний. Показано, что темп роста животного и коэффициент Р/0 
связаны обратной зависимостью. Все наблюдения по ослабле­
нию сопряженности окисления и фосфорилирования при интен­
сивном росте позволяют сформулировать концепцию, которая 
отмечает снижение величины Р/0 как способ разрешения про­
тиворечий между альтернативными функциями биологического 
окисления в энергетическом и пластическом обмене растущей 
ткани [116]. Снижение Р/0 отмечено у растущих крыс [229]. 
Ускорение роста разобщающими веществами обсуждалось Лар­
ди и Мейли [219]. Во многих случаях именно свободное, а не 
фосфорилирующее окисление служит поставщиком строитель­
ного материала для восстановительных синтезов клетки. По 
Эрнстеру [ 186], «прочносопряженные» митохондрии практиче­
ски не способны освобождать из своих структур восстановлен­
ные пиродиннуклеитиды и интермедиаты дыхательного цикла. 

Частичное разобщение, т. е. «состояние термодинамического 
несовершенства, вероятно, отражает величайшее затруднение 
в экономике клетки, состоящее в том, что питательные веще­

ства служат не только топливом, но и строительными элемен­

тами живого вещества» [см. 187]. Окисление в ткани взро-слого 
орГанизма при искусственной активации пластического обмена 
характеризуется сниженной величиной Р/0, как и при бурном 
росте молодого животного [ 178] . 

Вместе с тем эволюция выбрала и для функции детоксика-
, цИ:и (обезвреживание ядовитых веществ и сжигание недоокис­
ленных продуктов) систему свободного окисления потому, что 
она проще и независимее, чем фосфорилирующий путь. Систе­
мы свободного окисления встречают яд тотчас после его про-
·~и~новения в клетку печени, будучи локализованы в эндоплаз­
матической сети, которая пронизывает всю цитоплазму. Ядови­
т()е вещество обезвреживается на дальних подступах к «инфор­
мационному центру» клетки- ядру и ее «СИJювым станциям»­

ми'тохондриям. Цепь детоксикации не требует АДФ и фосфата 
и зависит лишь от концентрации НАДФ+ Н и О2, которые по­
стоянно поддерживаются на высоком уровне в гналоплазме 

печеночной клетки. Интересны в данном аспекте работы [189, 
190]. При повышенном окислительном обмене организма, т. е. 
при «rиперметаболизме» [ 188], наблюдается понижение со­
пряженности окисления и фосфорилирования [ 182]. 

В условиях холода при регуляторно обусловленном разоб­
щении наблюдается относительный дефицит макроэргов и рост 
потенциала фосфорилирования, т. е. дефицит мощности мито-
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хондрий. «При долговременной адаптации к холоду сохранение 
функций организма и увеличение образования тепла оказыва­
ется возможным благодаря увеличению мощности системы ми­
тохондрий на единицу массы ткани, то есть биосинтезу соот.­
ветствующих нуклеиновых кислот и белков>.' [83]. 

Одним из способов повышения энергопродукции в условиях 
энергетического дефицита, наступившего вследствие торможе­
ния процессов окисления и фосфорилирования в дыхательной 
цепи, называют активацию гликолиза [93, 109]. Восполнить же 
значительный энергетический дефицит такой метаболизм не 
может вследствие низкой эффективности субстратного фосфори­
лирования. Поэтому активация гликолиза может служить пере­
ходной ступенью в поставке энергии и промежуточных продук­
тов для синтеза структурных и ферментных белков митохонд­
рий. Ф. 3. Меереоном [83] показано, что наступающий вслед­
ствие действия на организм различных экстремальных факто­
ров низкоэнергетический сдвиг активирует генетический аппарат 
клетки, а следовательно, и биосинтез белков. В первую очередь 
синтезируются белки митохондрий, в результате чего количе· 
ство митохондрий на единицу ткани увеличивается. Этим ликви­
дируется низкоэнергетический сдвиг, несмотря на непрекращаю­

щееся действие неблагаприятного фактора. 
При изучении окислительного метаболизма животных в ус­

ловиях гипоксической гипоксии и низких температур установ­
лено, что интенсивность энергопродукции клетки зависит от 

количества и качества окисляемых субстратов [7, 17, 37, 39, 
40, 60, 118, 133, 170]. 

Одно из центральных мест в цикле Кребса при гипермета­
болизме занимает регуляция окисления янтарной КИСJlОТЫ 
(61, 171] . В связи с высокой скоростью окисления сукцинат 
выигрывает у НАД-зависимых субстратов конкуренцию за ды­
хательную цепь [72, 202]. Янтарная кислота дает выход к тер­
минальному окислению в дыхательной цепи промежуточным 
продуктам окисления жирных кислот. Окисление сукцината 
устойчиво при действии неспецифических ингибиторов и обеспе­
чивает обратный транспорт электронов как при воздействии 
холода на организм, так и при низких напря~<ениях кислорода 

[60, 62, 63, 132, 171]. 
При холодовой адаптации возрастает на десятки процентов 

активность сукцинатоксидазной системы в различных тканях 
[129, 198, 245]. В. В. Хаскиным [132] установлено повышение 
скорости окисления сукцината митохондриями целой m. quadri­
ceps во время пятинедельной адаптации крыс к холоду. Одна­
ко энергия активации сукцинатоксидазного комплекса снижа­

ется по мере удлинения срока акклимации. При снижении тем­
пературы стимулирующее действие субстратов окисления умень­
шается и наблюдается их замедленная утилизация [76]. При 
30-дневной адаптации крыс к холоду (t= +5 °С) активность 
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основных ферментов цикла трикарбоновых кислот и дыхатель­
ной цепи увеличивается в скелетных мышцах и печени (195-
197, 198]. Так, активация сукцинатдегидрогеназы в мышцах 
возрастала на 45 %, а в печени- на 3 %. Аналогичные резуль­
таты получены [211, 212] на крысах, Содержавшихея при -6° 
и +30° в течение десяти дней. Преимущественность окисления 
сукцината изолированными митохондриями в гипоксических 

условиях показана М. Н. Кондрашовой (60]. Данный эффект 
связывается с активацией сукцинатдегидрогеназы в условиях 
увеличения восстановленности дыхательных переносчиков на 

участке НАД· Н- К00. По кинетическим причинам в этих усло­
виях затруднено и окисление НАД-зависимых субстратов. Уве­
личение эффективности окисления сукцината (дыхательный 
контроль для сукцината при р02 159 мм рт. ст. для печени ра­
вен 1 ,9, при гипоксии- 2,9) может быть косвенным доказатель­
ством повышения активности сукцинатдегидрогеназы (77]. 

Высокая реактивноспособность сукцинатдегидрогеназы обес­
печивает быстрое и наиболее легкое вхождение янтарной кис­
лоты в дыхательную цепь в сравнении с другими субстратами 
при низкоэнергетических состояниях митохондрий ·в условиях 
гипоксии и холодового стресса. Активация сукцинатоксидазного 
пути окисления в тканях рассматривается как оперативная 

защитно-компенсаторная реакция не адаптированных к гипо­

ксии животных, так как в процессе адаптации животных к ги­

поксии происходит восстановление НАД-зависимого окисления, 
чувствительность которого падает при низких значениях р02 
[77). 

Энергетические преимущества янтарной кислоты по сравне­
нию с НАД-зависимыми субстратами (большая скорость окис­
ления и поставки богатых энергией соединений и водорода в 
дыхательную цепь) и ее роль в обеспечении биосинтетических 
процессов (синтез жирных кислот, порфиринов, кортикастерои­
дов и т. д.) имеют важное биологическое значение для живот­
ных в условиях гипоксии и низких температур. Преимущества 
янтарной кислоты в конкуренции за дыхательную цепь в усло­
виях нормы значительно усиливается при снижении давления 

кислорода в тканях. Накопление большого количества четырех­
углеродных скелетов янтарной кислоты при гипоксии является 
базой повышения количества эритроцитов, гемоглобина и ми­
тохондрий, что обусловливает увеличение общей устойчивости 
организма [57] . 

Интенсивность дыхания митохондрий тканей животных в 
условиях холодового стресса при окислении сукцината сопро­

вождается более высоким потреблением кислорода, чем с НАД­
зависимым субстратом глутаминовой кислоты [133). Под дей­
ствием глутаминовой кислоты при гипоксии наблюдается нор­
мализация содержания АТФ в тканях [26]. Глутаминовая кис­
лота стимулирует окисление углеводов и их метаболитов и 
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при гипоксии. Обмен глутаминовой кислоты тесно связан с про­
цессами цикла трикарбоновых кислот, что обеспечивает ее учас­
тие в липидиом обмене [228]. Следует отметить связь глутами­
новой кислоты с минеральным обменом, которая выражается 
в регуляции метаболизма калия и натрия [215]. 

Эффект ·Воздействия глутаминовой кислоты достаточно силь­
но выражен при действии на организм повреждающих факто­
ров, что влечет за собой дефицит глутаминовой кислоты или 
связанных с ней метаболитов. При кислородной недостаточно­
сти превращение глутамина, очевидно, идет по декарбоксилаз­
ному пути, конечными продуктами которого являются янтарный 
полуальдегид и гамма-гидрооксимасляная кислота, обладающие 
противогипоксическим действием [69]. При стрессовом напря­
жении метаболизма глутамат служит естественным поставщи­
ком а-кетоглутарата и янтарной кислоты- наиболее эффектив­
ным субстратом в энергообеспечении [57]. Так, наблюдается 
активация сукцинатдегидрогеназы, а г лутамат поддерживает 

высокий уровень васста новлениости НАД· Ф через глутамат­
дегидрогеназу, что благоприятствует течению биосинтетических 
процессов. С усилением ведущего стрессового звена цикла Креб­
са- путей воспроизводства и окисления янтарной кислоты 
[59] -наблюдаются выход тканей из низкоэнергетического со­
стояния, активация окислительного фосфорилирования, увели­
чение гликогеннаго депо. Снижение энергетического дефицита 
под воздействием глутаминовой кислоты сопровождается нор­
мализацией и даже активацией функциональных систем орга-
низма. · 

При высокой степени гипоксии отмечается усиление окисли­
тельного дезаминирования глутаминовой кислоты [246]. Вну­
тримитохондриальный фонд глутаминовой кислоты превышает 
количество субстратов цикла Кребса [160]. В интактных мито­
хондриях транспорт глутамата через внутреннюю мембрану 
митохондрий осуществляется с помощью электрохимического 
мембранного потенциала ионов водорода, используя специфи­
ческий протеолипид [213]. Глутаминовая кислота является 
чрезвычайно реакционноспособным соединением, оказывающим 
действие на аминокислотный и белковый обмен, обмен жиров 
и углеводов, на распределение ионов калия и натрия в организ­

ме. Многолетние исследования [9, 135] процесса адаптации к 
гипоксии показали, что адаптация заключается в приспособле­
нии тканей животных к эффективному функционированию при 
низких р02 среды обитания. Сниженное напряжение кислорода 
в тканях ограничивает транспорт электронов в дыхательной 
цепи митохондрий, понижается интенсивность окисления и ре­
синтеза АТФ, что вызывает падение концентрации АТФ и КФ 
и возрастание потенциала фосфорилирования. Долговременная 
адаптация к гипоксии приводит к увеличению мощности систем, 

ответственных за транспорт кислорода и преобразование энер-
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Проu.ессы обмена веществ, происходящие 
исключительно или преимущественно в печени 

Углеводы 

Галактоза } Глюкоза 
Фруктоза 
Г люкозо-6-Ф-+ Глюкоза 
Г люконеоrенез 

Липиды 

Холестерин-+ Желчные 
пиrменты 

Жиры-+ Кетоновые те.~а 
Липоrенез 
Синтез холестерина 

Азотистые соединекия 

Образование мочевины 
Синтез белков сыворотки 
крови 

Коньюrация 
пиrментов 

Синтез rема 

желчных 

Обмен ароматических 
аминокислот 

Обмен пуринов и пири­
мидинов 

Перенос метильных групп 

гни АТФ, что показано на сердечной мышце и тканях головного 
мозга [83] . Биогенез митохондрий повышает способность клет­
ки утилизировать кислород и восстанавливает образование АТФ 
на единицу массы ткани [83]. 

Энергетическое обеспечение адаптационных реакций пред­
ставляет собой сложный биохимический процесс. Выход гамео­
статических систем на внешнюю среду совершается посредст­

вом морфафункциональных систем: дыхательной, пищевари­
тельной, мочевыделитеJiьной. 

Печень наделена функцией выделительной системы через 
желудочно-кишечный тракт. Для гамеостаза организма боль­
шое значение имеет печень как орган, способный синтезировать 
глюкозу de novo и формировать липапротеиды- ЛПОНП, яв­
ляющиеся активной транспортной формой эндогенного жира в 
организме. Жировая ткань печени- депо энергетического матс­
риала организма. В экстремальных условиях прежде всего окис­
ляются угJiеводы- гликоген печени. В связи с этим в организ­
ме около 50 % общего количества калорий основного обмена 
дает окисление углеводов и 50 % -окисление жирных кислот, 
несмотря на то, что содержание жиров в организме значительно 

превосходит количество ГJiикогена [97]. По многообразию ме­
табоJiических процессов и приспособляемости ни один другой 
орган не может сравниться с печенью, где происходят взаимо­

связанные процессы обмена веществ, воздействующих на весь 
организм (см. схему). Неразрывно связаны процессы обмена 
жиров в печени и жировой КJiетчатке. Скелетные и сердечная 
мышцы функционируют за счет печени, используя кетоновые 
тeJia. Почки также зависят от поступления из печени глутами­
на, который служит источником аммиака, необходимого для 
нейтрализации экстретируемых ионов водорода. Наконец, тесно 
связаны и процессы обмена в тканях мозга и печени, так как 
функционаJiьная активность нервной ткани зависит полностью 
от глюкозы, поставляемой печенью. 

Приспособление организма к постоянно меняющимся фак-
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торам внешней среды во многом зависит от состояния системы 
кровообращения, решающую роль в которой имеет сердечная 
мышца. Принимая во внимание, что от работы сердца во мно­
гом зависит состояние микрогемодинамики, можно считать, что 

сердце в значительной мере регулирует и обменные процессы 
в ткани, совершающиеся на уровне функциональных элементов 
органов и тканей. Между тем работа сердца требует постоян­
ного поступления и освобождени·я энергии, основные объемы 
которой образуются в этом органе в окислительных аэробных 
циклах. В этой связи можно полагать, что адаптация организ­
ма к экстремальным воздействиям среды обитания должна ин­
дуцировать наиболее оптимальные механизмы обеспечения энер­
гией сердечной мышцы. 

Имеются (75, 100, 102, 114, 247) данные о том, что лимфа­
тические клетки принимают активное участие во многих реак­

циях организма в ответ на действие различных экстремальных 
факторов. Важной функцией лимфатических клеток является 
их участие в процессах регенерации тканей после действия 
повреждающего фактора, а также в процессе адаптации к нему. 
Усиливающаяся миграция лимфоцитов при воздействии экстре­
мальных факторов может служить основой для усиления защит­
ных функций этих клеток в процессе иммуногенеза и регенера­
ции. Функция иммунологического контроля заключается в рас­
познавании генетически чужеродных субстанций и специфиче­
ском реагировании на них. Этим лимфатические клетки поддер­
живают антигенноструктурный гомеостаз организма, что имеет 
значение для его функционирования и сохранения жизнеспособ­
ности как в норме, так и при действии экстремальных факторов. 
Специализированная лимфатическая система генерализована 
по всему телу, и ее клетки постоянно рециркулируют по всему 

организму через кровоток; она обладает уникальной способ­
ностью вырабатывать сугубо специфические молекулы антител, 
различные по своей специфике в отношении антигена. Установ­
Jiено, что при охлаждении в иммунологических процессах уча­

ствуют популяции как тимусзависимых, так и лимфатических 
клеток костно-мозгового происхождения [ 111) . 

. Знания о фенатипических и генатипических адаптациях тка­
невых процессов у мелких млекопитающих очень ограничены. 

Данные о биохимических изменениях при холодовом воздей­
ствии и гипоксии у грызунов носят противоречивый характер. 
Это обусловлено и тканевыми и видовыми особенностями жи­
вотных. У крыс, акклимированных к холоду, повышена способ­
ность к окислению жирных кислот, возрастает степень ненасы­

щенности белого жира, в гамагенате печени уменьшается коэф­
фициент Р/0, что говорит об интенсификации НАД-зависимого 
окисления жирных кислот [ 199, 208, 209, 255). В гомогенатах 
печени и мышц крыс, подверженных действию холода, отме­
чается повышение активности сукцинатдегидрогеназы и цито-
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хромоксидазы, усиление окисления изоцитрата и глут;iмата, но 

понижена активность ферментов пентозного шунта и активность 
лактатдегидрогеназы [197-199]. У крыс, прошедших холодо­
вую адаптацию при 5 °С, понижена содержание неиасыщенных 
жирных кислот в митохондриях печени, коэффициент Р/0 не 
изменяется, не наблюдается сдвигов в оiшс.ТJении сукцината, глу­
тамата и активности цитохромоксидазы (164, 227]. Вместе с 
тем у хомячков отмечается активация окисления сукцината и 

~-оксибутирата, снижение величины Р/0 в митохондриях пече­
ни [227]. У арктических животных- леммингов, акклимирован­
ных к температуре -1 ос, интенсивность дыхания скелетных 
мышц возрастает на 40 % в сравнении с .'lеммингами, прошед­
шими акклимацию к 17 ос [ 1 03]. Незначительное повышение 
потребления кислорода при действии низких температур выяв­
.Тiено у пасюка в районах Заполярья (108]. 

Исследованиями показано (234], что наибольшей устойчи­
востью к воздействию холода характеризуется рыжан полевка 
в сравнении с другими представителями мелких млекопитаю­

щих Аляски- длиннохвостой землеройкой и полевкой-эконом­
кой. Интенсивность метаболизма у рыжей полевки в зимнее 
время снижена [244]. Сезонные изменения окислитеJiьного ме­
таболизма у мелких млекопитающих отмечали и другие [230-
232], при этом снижение уровня метаболизма в зимнее время 
авторы рассматривают как адаптивную реакцию. Быстрая 
акклимация к холоду наблюдается у гренландских и коричне­
вых леммингов f161]. У типичных представителей Субаркти­
ки- копытного и сибирского леммингов- установлено незначи­
тельное возрастание метаболизма при действии низких темпе­
ратур [5]. Для этих животных характерны невысокая интенсив­
ность химической регуляции тепла и низкий уровень энергети­
ческого обмена [4, 132]. Грызуны, генетически приспособлен­
ные к обитанию в условиях низких температур среды, имеют 
высокую окислительную активность термагенных тканей [ 1771. 
Известно, что у мелких млекопитающих энергетический расход 
велик, и поддержание параметров гамеостаза в условиях эстре­

мальных воздействий во многом зависит от резервов глю1шзы 
в организме. При кратковременном действии низких температур 
наибольшая реакция гликемии наблюдается у леммингов, наи­
меньшая- у северной формы полевки-экономки [ 193]. Уровень 
водно-солевого обмена у полевки-экономки ниже, чем у грен­
ландского лемминга [206) . 

У полевок, обитающих в лесной зоне, существуют два типа 
адаптации энергетического обмена к низким температурам: изо­
ляционный и метаболический [12, 122]. Так, при изоляционном 
типе основной обмен снижен зимой (у узкочерепных полевок), 
а при метаболическом- адаптация энергетического обмена 
обыкновенной полевки связана с его интенсификацией [12, 74]. 
При холодавой адаптации (4-5 недель) в скелетных мышцах 
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белых крыс отмечено усиление активности сукцинатдегидроге­
назы, уровень которой енижался к концу десятой недели холо­
дового воздействия до показателей нормы [130]. Острое охлаж­
дение крыс (t=-20 °С) вызывает рост скорости потребления 
кислорода in vivo на 130 %. Скорость дыхания митохондриil 
печени возрастает на 25-50.% во всех метаболических состоя­
ниях при окислении ряда субстратов, в том числе и янтарной 
кислоты. При этом отмечена активацИя сукцинатдегидрогеназы 
[55]. У трехмесячных крыс после погружения в ледяную воду 
наблюдали сдвиг содержания глутамата в ткани головного 
мозга в сторону возрастания [236] . 

У сус.ТJиков при действии температур содержание глутами­
новой кислоты не изменяется в скелетной мышце и значите.ТJьно 
возрастает в мышце сердца [44]. У краснохвоетой песчанки 
иссыккульской горной популяции потребление кислорода мито­
хондриями печени ниже, чем у пустынной песчанки из Прибал­
хашья [ 126]. После трехнедельной холодовой акклимации у 
золотистых хомячков обнаружено различие реакции митохонд­
рий печени и бурого жира: АТФ-аза бурого жира сниЖается. 
а в митохондриях печени -резко возрастает [207] . Халодавая 
адаптация в течение трех недель у крыс, хомячков и мышей 
сопровождается повышенИем содержания в митохондриях бурой 
жировой ткани белка и фосфолипидов, а также изменением со­
става остатков жирных кислот в фосфолипидах [243] . Много­
численные материалы, полученные на высокогорных грызунах 

и других видах млекопитающих по изучению морфафункцио­
нальной системы крови и реакции дыхания и кровообращения, 
не дают объяснения устойчивости к гипоксии этих животных 
[ 157, 158, 253]. Адаптация животных в горах сопровождается 
активацией ферментативных систем и повышенным количеством 
Мв, что указывает на возросшие резервы кислорода в работаю­
щих скелетных мышцах высокогорных полевок [ 19, 24, 41, 253]. 

В опытах с перекрестной адаптацией к холоду и гипоксии 
Т. А. Багдасарова [3] установила, что устойчивость дыхания 
была более выражена у высокогорного вида- серебристой nо­
левки в сравнении с представителем равнины- узкочерепной 
полевкой. В условиях кислородной недостаточности усиление 
гликолитического процесса в тканях головного мозга ведет к 

возрастанию уровня пирувата и лактата, которые впоследствии 

используются в качестве субстрата в окислительных процессах 
митохондрий [218]. Если в первые дни пребывания в горах 
наблюдается снижение дыхания и окислительного фосфорили­
ровгния в митохондриях миокарда, падение концентрации АТФ. 
то в процессе горной адаптации у животных возрастает актив­
ность михондриальных ферментов и происходит интенсификация 
нроцессов оскислительного фосфорилирования [2, 237]. У лес­
ных мышей, обитающих в районах высокогорья, при действии 
холодового стресса отмечаются цитохромоксидазы в митохонд-
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риях миокарда. Снижение температуры окружающей среды вы­
зывает падение эффективности окислительного фосфорилирова­
ния в митохондриях печени при активации шунтирующих путей 
окисления [ l]. При этом окисление НАД· Н по внешнему пути 
сильно возрастает при адаптации лесных мышей к холоду. По­
вышение активности сункцинатдегидрогеназы в печени в уело· 

виях содержания животных при температуре 5 ос наблюдали 
у крыс, акклиматизированных к высоте 5500 м [179]. В гипокси­
ческих условиях ферментативные системы сердца приобретают 
способность к усиленному окислению избытка НАД· Н [233]. 

2. ЭКОЛОГО-ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ 
НЕКОТОРЫХ ПРЕДСТАВИТЕЛЕй МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ 

ГОРНЫХ И ТУНДРОВЫХ ЭКОСИСТЕМ 

Академик С. С. Шварц, один из основоположников иссле­
дований в экологии по проблеме учения о популяции, писал 
[144, с. 12]: « .. .Причинный анализ большинства принципиаль­
ных проблем экологии требует комплексного решения: поле­
вого и экспериментального. Для экспериментальной экологии 
характерна постановка проблем, непосредственно вытекающая 
из наблюдений в природе, чем и определяется их жизненность 
и практическая направленность». В плане этих высказываний 
представляет интерес проблема изучения путей приспособле­
ния животных к специфическим условиям высокогорья и Край­
него Севера. 

Принимая во внимание, что устойчивая адаптация обеспе­
чивается оптимально отрегулированными энергетическими про­

цессами [144], изучение энергетического обмена животных при 
решении проблемы видообразования и прогноза динамики чис­
ленности грызунов приобретает особый интерес. 

Объяснить популяционные циклы спада и подъема числен­
ности грызунов исследователи пытаются давно [25, 185]. Среди 
причин, вызывающих периодические изменения в численности 

полевок, большое значение придается действию отдельных и 
целого комплекса факторов среды обитания [12, 45, 144, 192, 
240, 241]. О наличии адаптивных механизмов регуляции как 
у отдельных особей, так и у популяции в целом свидетельству­
ют многочисленные работы зоологов и экологов. Процесс дина-

. мики численности грызунов сопровождается, по-видимому, не 

только количественными изменениями на популяционном уров­

не, но и качественными перестройками морфофизиологических, 
биохимических и эндокринных систем, а в итоге и всей попу­
ляции [ 175, 176, 180, 217]. 
Мы считаем, что в свете этих проблем большое значение 

имеет изучение физиологического состояния, и прежде всего 
энергетического гомеостаза, особи, являющейся основной еди­
ницей как популяции, так и экосистемы. 
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Интенсификация метаболизма, определяемая по уровню об­
щего газообмена, часто не отражает адаптивные изменения, 
происходящие в организме. Изучение природы тканевых и кле­
точных перестроек [71, 98, 136, 144] показала, что географиче­
ская и внутривидовая изменчивость животных обусловлена и 
адаптивными изменениями их белков. 

Окислительные процессы, принимающие участие в регуля­
ции энергетического обмена у мелких млекопитающих, в этом 
плане изучены недостаточно. Известно, что одним из сущест­
венных патогенных механизмов поражения организма при дей­
ствии экспериментальных факторов является нарушение энер­
гетического обмена в клетках [109, 113]. В первую очередь эти 
изменения возникают в основных энергопроизводящих субстан­
циях клеток- митохондриях. Накопление энергии в митохонд­
риях осуществляется в форме фосфатных связей А ТФ. У станов­
лено [83], что при действии на организм различных экстре­
мальных факторов вследствие наступающего при этом низко­
энергетического сдвига активируется генетический аппарат к.lе­
ток, а следовательно, и биосинтез белков. Причем сначала син­
тезируются белки митохондрий, в результате чего количество 
митохондрий на единицу ткани увеличивается. Этим ликвиди­
руется низкоэнергетический сдвиг, несмотря на непрекращаю­
щееся действие неблагаприятного фактора. 

В процессах аварийного регулирования при действии экстре­
мальных факторов важная роль принадлежит и лимфатической 
системе. Лимфатические клетки -важнейшее звено клеточного 
и гуморального иммунитета [18, 100]. Они участвуют в форми­
ровании неспецифической резистентности организма [29, 1 12], 
а также имеют отношение к репаративным процессам, развер­

тывающимся после нанесения повреждения [75]. Обязательной 
составляющей функциональных перестроек лимфатических к.lе­
ток при воздействии экстремальных факторов яв.rJяется измене­
ние их энергетического метаболизма. 

В связи с этим изменение функциональной активности лим­
фоцитов может быть одним из механизмов, обеспечивающих 
адаптивные возможности организма к воздействию экстрема .. lь­
ных факторов. Нам представляется целесообразным изучение 
метаболических процессов костного мозга, так как эта ткань 
у горных и адаптированных к гипоксии животных обладает вы­
сокой функциональной способностью продуцировать эритроци­
ты, что играет существенную роль в формировании устойчивой 
адаптации к хроническому действию кислородной недостаточ­
ности. 

Принимая во внимание изложенное выше, были опреде.1ены 
следующие задачи. 

1. Исследовать энергетические процессы в митохондриях 
печени, сердечной мышцы и окислительный метаболизм крове­
творной ткани у интактных поJiевок. 
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2. Определить реакцию энергетического аппарата печени, 
сердечной мышцы и лимфатических клеток в условиях дейст­
вия на организм некоторых экстремальных факторов (гипокси­
ческая гипоксия, холодавое воздействие). 
Мы полагали, что экспериментаЛьное разрешение постав­

ленных вопросов позволит не только охарактеризовать энерге­

тическую систему исследуемых форм полевок в условиях дей­
ствия повреждающих факторов на организм, но и в известной 
мере оценить адаптивные возможности этих систем. Кроме того, 
в совокупности с другими методами исследования (метод мор­
фафизиологических показателей) полученные данные позволят 
получить определенное представление о степени внутривидовой 
дифференциации изучаемых видов полевок. 

В качестве моделей исследования были взяты представители 
подсемейства Microtinae. Известно, что полевки- великолепная 
модель для изучения адаптации различных животных к специ­

фической среде обитания: они сравнительно многочисленны, что 
позволяет собирать и анализировать массовый материал; засе­
.1JяЮт самые различные районы- от крайнего севера до край­
него юга и до верхних поясов гор; имеют много форм, приспо­
собленных к различным условиям среды. Закономерности, полу­
ченные на этой группе животных, вполне приемлемы к обобще­
ниям общебиологического характера. Особый интерес для изу­
чения адаптаций представляют полевки, обитающие на севере 
и в горах (популяции широкораспространенных видов и специа­
лизированных). В фауне Субарктики и горных районов обе 
группы представлены в разной степени [41]. Типичными' суб­
арктами являются сибирский лемминг и полевка Миддендорфа. 

Сибирский лемминг- Lemmus siblricus l(err, 1792 

Типичный субаркт с узким циркумполярным ареалом, при­
способлен к существованию в тундровых ландшафтах Евразии 
и Северной Америки. На Ямале, в месте отлова, занимает пре­
имущественно увлажненные участки мохово-осоковой равнин­
ной тундры. Поселяется и на болотистых участках, покрытых 
временами небольшим количеством воды, при наличии сухих 
убежищ для постройки гнезд. Лемминги относятся к наиболее 
эвритопному виду тундровых грызунов, предпочитают заселять 

кочкарникавые осоково-маховые и пушицевые ассоциации. Дан­
ные о .питании сибирских леммингов свидетельствуют о значи· 
тельной сезонной изменчивости рациона этих животных [42, 
64, 159]. Поедают в основном мхи, осоки и пушицы. В сравне­
нии с другими· грызунами у лемминга наибольшая длина ки­
шечника (превышает длину тела в 10 раз), что, вероятно, свя­
зано с его повышенной способностью использовать такие мало­
калорийные корма, как побеги и листья ивы, голубики, карли­
ковой березы [54]. У злаков, осок и пушиц лемминги прежде 
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всего съедают прикорневую часть и лишь при недостатке пи­

щи- остальное растение. Запасов кормов не делают. 
Сибирские лемминги являются автохтонными арктическими 

млекопитающими, приспособленными к существованию в усло­
виях тундровой зоны с суровым, холодным климатом и низкой 
продуктивностью растительности. В осенний период у них на­
блюдается повышенная способность к депонированию бурой 
жировой ткани, что стоит в ряду с другими адаптивными меха­
низмами, эволюционно развившимиен у этого вида в суровых 

условиях Крайнего Севера [143]. 
Крупные размеры печени, связанные с большим количест­

вом депонирующего гликогена, у сибирских леммингов свиде­
тельствуют о том, что «накопление энергетических резервов 

в различной форме- важнейшая приелособительная особен­
ность млекопитающих Субарктики» [143, с. 58]. Из интерьер­
ных признаков следует отметить низкий индекс почки и высокий 
относительный вес сердца. Такое соотношение сердца и почки 
характерно для типичных субарктов [143]. Относительно боль­
шие размеры сердца сибирского лемминга говорят о приспособ­
лении к временным, но значительным повышениям физической 
активности животных в периоды миграций, как сезонных, так и 
годичных. Склонность к миграциям-одна из биологических 
особенностей леммингов [181, 191, 214]. 

Численность лемминговых популяций подвержена колеба­
ниям и может изменяться в несколько сотен раз [141, 241]. 
Размножение начинается в феврале- марте и заканчивается в 
сентябре. За сезон размножения самка приносит .до трех-четы­
рех пометов. С. С. Шварц [143] писал: «Типичные эваркты­
.лемминги проходят период размножения при меньшей степени 
энергетической напряженности организма, что в условиях Суб­
арктики имеет особое значение. Эта их особенность создает не­
обходимость предпосылки для размножения в предельно сжа­
тые сроки» и позволяет поддерживать численность без включе­
ния такого компенсаторного механизма, как резкое повышение 

шюдовитости. При низком уровне обмена веществ они способ­
ны в отдельные периоды жизни выдерживать большие энерге­
тические нагрузки. У сибирского лемминга критическая темпе­
ратура значительно ниже, чем у родственных видов южного про­

исхождения [73]. Они «способны длительное время поддержи­
вать нормальную жизнедеятельность даже во влажном мхе 

при температуре ниже нуля» [143], что говорит о их повышен­
ной холодостойкости. 

Учитывая, что уровень обмена животных определяют усло­
вия поддержания энергетического гомеостаза, исследователи 

считают, что лемминги, по-видимому, обладают широким диа­
пазоном физиолого-биохимических приспособлений, показатели 
которых в настоящее время изучены недостаточно. Низкий уро­
вень интенсивности обмена леммингов [68] в условиях Севера 
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имеет огромное биологическое значение, определяя способность 
полного использования энергетического резерва организма при 

экстремальных ситуациях: миграции сезонные и годичные, хро-­

нологическое совпадение линьки с периодом размножения и 

достаточно высокая плодовитость. Показано (99], что у .пем­
минга в зоне наиболее низких температур сократительная актив­
ность мышц резко возрастает при незначительном увеличении 

скорости потребления кислорода. 
По материалам К. И. Копеина (64], самки лемминга в пе­

риод размножения сохраняют высокое содержание витамина А 
в печени. По данным А. Ф. Моеина и К. М. Петрова (88], уро­
вень гликогена и липидов печени у сибирского лемминга очень 
высокий и достигает 22 и 40 мг/г соответственно, что во много 
раз превышает содержание их у экономки (соответственно 0,45 
и 11,14 мг/г). Если учесть, что гликоген и липиды-основные 
резервные субстраты, определяющие устойчивость животного 
к экстремальным факторам воздействия: физические, холодавые 
нагрузки, голод [163], то их значение очевидно в адаптациях 
леммингов к условиям Субарктики. 

Полевка Миддендорфа-Мiсrоtиs middendorjii Poljakov, 18.81 

Полевка Миддендорфа относится к числу наиболее эвритоп­
ных видов тундровых грызунов, встречается на территории от 

Северного Урала до низовьев р. Лены. Исследуемые нами жи­
вотные доставлены с Полярного Урала (район хребта Рай-из), 
где они населяют увлажненные участки типичных мохово-пуши­

цевых тундр у подножия гор, покрытых лиственным лесом. Пи­
таются грызуны тундровыми травами и побегами кустарников. 
Уже ранние исследования Т. Н. Дунаевой [43] показали, что 
в последних числах августа полевки начинают запасать корма, 

которые представлены корневищами пушицы и осоки. Вес запа­
сов достигает 1,5 кг. Следует отметить повышенную способ­
ность животных к сезонным миграциям (даже с наступлением 
холодов) на значительные расстояния в поисках наиболее удоб­
ных мест обитания и богатой кормовой базы. Полевки приуро­
чены к сырым местам, хорошо плавают и ныряют, способны 
преодолевать большие пространства. По данным ряда авторов 
(105, 149], плодовитость полевки Миддендорфа, как и других 
субарктических полевок, высокая и размножение этого вида 
начинается в первой декаде мая. Плодовитость данных полевок 
соответствует плодовитости леммингов. 

Приспособление полевки Миддендорфа к суровым условиям 
Приполярья идет не за счет повышения плодовитости самок, 
а за счет лучшей выживаемости молодняка и ускоренного со­
зревания особей, способных к размножению в тот же репродук­
тивный сезон (84, 105]. У нее, как и у леммингов, критическая 
температура низкая в сравнении с другими видами (73]. По-
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левки способны противостоять низким температурам в сочета­
нии с повышенной влажностью мест обитаний. Отличаются 
крупными размерами сердца и его сезонными изменениями. 

«Мощность сердечной мышцы положительно коррелирует с дея­
тельностью сопротивления охлаждению, что очень важно для 

мелких грызунов в природе» [ 11, с. 370] . 
Известно, что увеличение двигательной активности полевки 

Миддендорфа не сопровождается интенсификацией общего 
уровня метаболизма [ 1 05]. По данным Ф. И. Бойковой (23], 
существенных изменений индекса печени у полевок в течение 
года не отмечалось, что говорит о высокой приспособляемости 
животных к влиянию разнообразных климатических факторов 
среды. 

При высоком индексе сердца у полевок почки небольших 
размеров. Вероятно, приспособление полевки Миддендорфа, как 
и леммингов, в условиях Субарктики идет по пути экономизации 
энергетического потенциаJiа. 

В работах, посвященных теоретическим проблемам вида, 
предлагается точка зрения, что приспособления в рамках вида 
носят морфафункциональный характер [127, 128]. 

Фауна мелких млекопитающих Субарктики представлена 
несколькими видами полевок рода Microtus, имеющих широкий 
ареал, обитающих в ландшафтных зонах как степи, так и тунд­
ры, и оказывающих существенное влияние на их биоценозы. 
Нами исследованы два вида этих грызунов: полевка-экономка 

• и узкочерепная полевка. 

Полевка-экономка- Microtus oeconomus Pallas, 1778 

Полевка-экономка- типичный широко распространенный вид. 
Описано более 15 ее подвидов, большая часть с территории 
СССР (96, 148]. Она встречается на севере Украины и Южном 
Урале, в Семиречье и Северном Казахстане, в северных районах 
Западной Сибири и в степях Монголии; заселяет ряд островов 
Берингова моря и встречается на юге до северных хребтов Тянь­
Ш аня и Саян (33]. Область распространения этой полевки ве­
Jшка: тундра и лесотундра, Jiесная зона и степные районы. По· 
всюду в местах обитания полевка придерживается берегов во· 
доемов, многочисленна во влажных, заросших кустарником пой­
мах рек и на осоковых болотах. 

Нами изучены два подвида: Microtus oeconomus oeconomus 
Pallas, 1778 и М. oeconomus chahlovi Scaloп, 1935. Южный 
подвид экономки (М. о. oeconomus) распространен от Южного 
Урала и Приуралья к востоку до Кустаная, Омска и Барнаула 
(33] . Мы исследовали животных, привезенных из Курганской 
оqласти. Для северного подвида экономки М. о. chahlovi отме­
чены места обитания в Западной Сибири от Северного Урала 
до р. Енисея и к югу до р. Васюгана и г. Ачинска [33]. На всей 
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обследованной территории в верхнем течении р. Соби в районе 
плато Рай-из для северного подвида характерна приуроченност1> 
к сырым участкам на лесных полянах. Растительность здесь 
представлена зарослями герани и вейника с примесью осоки. 
Наблюдались поселения полевки-экономки и по берегам не­
больших озер, поросших водяной осокой, хвощом. Заселяет она 
и дренажные канавки вдоль железной линии Сейда-Лабытнан­
ги, используя кочкарник в качестве убежищ и кормовых пло­
щадок. В этом районе полевка-экономка соседствует с полевкой 
Миддендорфа. Места ее обитания обязательно приурочены к 
воде. 

Полевка-экономка в отдельные годы превышает по числен­
ности другие виды полевок рода Microtus, оказывая достаточно 
сильное воздействие на растительность и численность консу­
ментов южной тундры и северной лесотундры. Довольно часто 
она вытесняет полевку Миддендорфа и конкурирует в местах 
обитания с узкочерепной полевкой. Плотность населения может 
достигать в иные годы в поймах рек тундровой зоны в осоково­
пушицевых ассоциациях до 136 зверьков на 1 га [52]. ЧисJiен­
ность грызунов подвержена значительным колебаниям. 

Следует отметить, что морфологические различия между се­
верным и южным подвидами незначительны. Для номинального 
вида характерны небольшие размеры тела в сравнении с север­
ными представителями [143]. Важнейшее биологическое отюr­
чие северных экономок от южных заключается в характере их 

размножения. Субарктические полевки начинают размножаться 
несколько позднее, чем в лесостепи, но фенологически в других 
условиях, так как размножение происходит в мае, когда снег 

еще не стаял. Высокая интенсивность размножения (за четыре 
месяца экономка дает два-три помета, при средней величине 
выводка 7-8 молодых [52, 143]) и быстрое половое созрева­
ние особей позволяют в благоприятных условиях восстановить 
и обеспечить большой подъем численности популяции. Это очень 
важно для данного вида, так как ему свойственна низкая инди­
видуальная сопротивляемость к неблагаприятному сочетанию 
абиотических и биотических факторов: весенние заморозки, со­
провождающиеся сильными дождями, когда значительные про­

странства покрываются ледяной коркой; бактериальные инфек­
ции и пересыхание водоемов заставляют довольно малопод~ 

вижных и территориально консервативных зверьков мигриро­

вать на большие расстояния [105, 145). 
В сравнении с типичными субарктами- леммингами и по­

левкой Миддендорфа, у северных экономок отмечается мень­
ший относительный вес сердца по сравненИю с почкой- как 
летом, так и осенью [23, 105]. Этот факт, по-видимому, говорит 
о различных путях приспособлений к условиям Субарктики 
данных животных. Отсутствие достоверных различий в интерь­
ерных показателях (сердце, печень, почки) северных и южных 
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экономок косвенным образом указывает на то, что существо­
вание северной формы экономок не сопровождается, видимо, 
повышением основного обмена. По данным О. А. Пясталовой 
[105], вес печени (основное депо жиров, белков и углеводов) 
у северной формы во время беременности значительно возрас­
тает, что способствует бесперебойному снабжению зародыша 
питательными веществами в условиях сжатых сроков развития. 

Отмечено, что бурая жировая ткаl!ь в достаточно больших ко­
личествах депонируется у северных экономок, но по сравнению 

с сибирским лем.мингом все же менее интенсивно [67]. Устой­
чивость к го.1оданию у полевок-экономок очень низкая. Они 
гибнут через 6-10 ч от начала голодания, в то время как лабо­
раторные крысы переносят голод до десяти суток [88] . Этими 
же авторами отмечено, !IТО содержание гликогена в печени низ­

кое и при голодании существенно не меняется, а уровень липи­

дав возрастает в полтора раза. 

Узкочерепная полевка-Мiсrоtиs (Stenocranius) 
gregalis Pallas, 1778 

Узкочерепная полевка- вид, имеющий широкий ареал. Для 
фауны СССР описано 13 подвидов. Данный вид серых полевок 
обитает на открытых ландшафтах гор и равнин. Встречается по 
всей тундровой полосе от Белого моря до Берингова пролива, 
в районах Европейского Севера и Чукотского национального 
округа, в Башкирии и в Забайкалье, в горных системах Тянь­
Шаня, Памиро-Алая и Саян, где поднимается на высоту до 
3500 м над ур. м. [33]. 

Основателями модельных популяций послужили полевки 
двух подвидов. Южная форма М. g. gregalis Pallas, 1778-
животные дово•'Iьно темной окраски, обитают от среднего и 
южного Приуралья до Иркутска, на юга-запад до Карагандин­
ской области. Северная форма М. g. major Ognev (1918-1922) 
отличается крупными размерами и более светлой желтовато­
палевой окраской [96]. Встречается на Северном Урале, на 
Ямале и в низовьях реки Оби. Представители южного подвида 
узкочерепной полевки отловлены в Талицком районе Свердлов­
екай области. Здесь они заселяют биотопы с густым травосто­
ем. Многочисленные поляны, затененные кустарниками из оль­
хи и ивняка, в непосредственной близости от реки представля­
ют собой прекрасные стации для колоний полевок. Селиться 
полевки предпочитают на возвышенных, более сухих участках: 
на буграх и кочках, на обочинах канав, которые не заливаются 
ни паводковыми водами, ни осенними ливнями, а зимой покры­
ты снегом. Численность полевки подвержена достаточно боль­
шим колебаниям. Молодые особи мигрируют на расстояние до 
1,5-2 км. 
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Полевки северной формы заселяют довольно ограниченные 
стации в тундре, придерживаясь возвышенных участков по бе­
регам рек и приречных зарослей кустарников, не спускаясь 
в заболоченные места и не выходя в открытую тундру. Живот­
ные северного подвида узкочерепной полевки привезены с По­
лярного Урала, где они обитали на хорошо дренированных 
участках вдоль берега р. Соби, в зарослях ольхи, ивы и березы. 
В годы высокой численности заселяют и участки с избыточным 
увлажнением. Следует отметить и сезонные миграции полевок­
осенние и весенние, в результате которых животные заселяют 

новые биотопы. Узкочерепная полевка деятельна круглые сут­
ки и в зимнее время ведет активный образ жизни. 

Для северного подвида характерно быстрое развитие и на­
ступление полового созревания особей. ·Затяжная весна, отри­
цательно сказывающаяся на нормальном воспроизводстве попу­

ляций М. g. gregalis, не оказывает сильного угнетающего дей­
ствия на северную форму, так как размножение начинается 
уже в конце зимы и успешно проходит под снегом. Быстрое на­
ступление осенних холодов служит причиной гибели зверьков 
южного подвида, но на Ямале и Полярном Урале резкие похо­
лодания оказывают меньшее воздействие. Для северной формы 
полевок характерна высокая плодовитость- до 12 детенышей 
[ 146]. Это, по-видимому, и определяет динамику численности се­
верных грызунов: при благоприятных биотических и абиотических 
факторах достигается максимально высокая численность попу­
ляции в столь короткий период полярного лета. По данным 
Н. Ю. Ченцовой (137, 138], узкочерепные полевки обладают 
высокой устойчивостью к низким температурам. Г. Б. Ливчак 
(74] показала, что адаптационная реакция взрослых узкочереп­
ных полевок на 30-дневное холодавое воздействие может быть 
отнесена к метаболическому типу адаптации, когда повышается 
функциональная активность внутренних органов И мышц. Автор 
отмечает, что устойчивость узкочерепной полевки к низкой тем­
пературе и большая физиологическая пластичность способст­
вует ее широкому распространению и определяет возможность 

ее обитания в условиях тундры. У мелких млекопитающих наи­
больший расход витамина А в печени наблюдается весной и 
осенью. У узкочерепной полевки содержание витамина А повы­
шается к осени, что, по-видимому, указывает на экономию энер­

гетических процессов у этих животных. 

Известно, что обитание в горах у мелких млекопитающих, 
заселяющих разные высотные пояса, связано с приспособитель­
ными реакциями животных как поведенческого и морфологи­
ческого, так физиологического и экологического характера, на­
правленных прежде всего на сохранение энергетического гамео­

стаза животного. Нами были исследованы представители энде­
мичных горных видов; доставленные с горных систем Памиро­
Алая и Тянь-Шаня (рис. 2). 
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Рис. 2. Места отлова арче· 
вой (1 - Таласский Алатау, 
2- Туркестанский хребет) 
и памирской (3- окрестио· 
сти оз. Каракуль) полевок. 

Сложные систематиче­
ские взаимоотношения 

в группе полевок 

М. juldaschi-carruthersi 
. послужили причиной 

больших разногласий 

~ 
:-~ 

~:·.··:::· 

относительно видовой принадлежности той или иной фор­

мы. В таксономической сводке С. И. Огнева [96] выделены 
два вида полевок: М. juldaschi Severtzov 1879 и М. carruthersi 
Thomas, 1909. Позднее [21] в результате изучения особенно­
стей краниологии, окраски шкурки и гибридизации оба вида 
были объединены в один вид с двумя подвидамИ. Однако неко­
торые зоологи поставили под сомнение правомерность такого 

объединения. Разногласия объясняются в первую очередь тем, 
что при использовании различных методов иногда выявляется 

неодинаковый характер дивергенции одних и тех же форм жи­

вотных. Кроме того, для сравнения брали памирских полевок 
приблизительно из одного, арчевьrх- из разных мест обитания 
далеко отстоящих друг от друга районов. Это привело к тому, 
что в двух последних таксономических сводках группа описана 

по-разному: И. М. Громов [34] рассматривает ее как единый 
вид Microtus (Neodon) juldaschi Severtzov, 1879, а В. Е. Соко­
лов [ 123] -как два самостоятельных вида М. juldaschi Severt­
zov, 1879 и М. carruthersi Thomas, 1909. 

Вместе с тем стало ясно, что к группе памирских и арчевьrх 
полевок, имеющих, по-видимому, сильную изменчивость, необ­

ходим комплексный подход для выявления особенностей их 

дивергенции. Различия в метаболических процессах у иссле­

дуемьrх форм полевок могли быть наиболее существенными в 
условиях воздействия экстремальных факторов. При этом обес­
печение как срочной, так и устойчивой адаптации с участием 
метаболических изменений наиболее эффективно может быть 
реализовано у животных, у которых наличие таких механизмов 

закреплено генетически. 

Арчевая полевка- Microtus (Phaiomys) 
carruthersi Thomas, 1909 

Один из слабо изученных видов фауны Советского Союза. 
Ареал включает ряд хребтов Тянь-Шаня и Памиро-Алайской 
горной системы [33]. Исследователи отмечают привязанность 
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этой полевки к верхним поясам Туркестанского, Гиссарского. 
Зеравшанского, Чаткальского и других хребтов. Северо-запад­
ной границей ареала арчевой полевки считаются районы Та­
ласского Алатау. По данным Г. С. Давыдова [35], места ее 
обитания приурочены к субальпийским и альпийским поясам, 
где пределом вертикального распространения является высота 

1900-4000 м над ур. м. 
Экспериментальные животные были доставлены с высоты 

3000 м над ур. м. из заповедника Аксу-Джабаглы- северо­
западные отроги Таласского хребта (Западный Тянь-Шань). 
Температура воздуха здесь опускается до -35°С, но количест­
во дней со снежным покровом не превышает 80-120. Экология 
арчевой полевки этого района обитания достаточно полно изу­
чена В. А. Обидиной [95] . Арчевая полевка- обитате.,'lь исклю­
чительно альпийского пояса (2800-3800 м над ур. м.) [94]. 
Колонии ее располагаются по соседству со снежниками и лед­
никами. 

Характерная особенность мышевидных грызунов- запаса­
ние кормов, являющееся важной приспособительной реакцией 
животных в условиях гор,- отмечена и у арчевых полевок [94, 
95]. Типичный зеленояд, она поедает все сочные растения и 
их корневища. Размножение полевки длится с мая по сентябрь. 
За сезон у зверьков всего лишь одна-две генерации, но при 
очень низкой смертности молодняка. У этого типичного горно­
го вида не наблюдается увеличения плодовитости, так как ста­
бильность популяции поддерживается за счет большей продол­
жительности жизни особей и повышенной выживаемости молод­
няка. Животные очень активны круглый год и особенно в ноч­
ное время суток. Для них характерна крупная печень и неболь­
шой относительный вес сердца. У горной полевки с больших 
высот адаптивные реакции, по-видимому, связаны с экономи­

зацией кислородного запроса и с не интенсификацией обмена, 
а со снижением энергетических затрат [6]. 

Вторая форма арчевых полевок была доставлена с Турке­
станского хребта (Шахристанский перевал). Климат этих мест 
резко континентальный: велики суточные колебания темпера­
туры, холодная снежная зима и сухое жаркое лето. Зимой тем­
пература опускается до -35-40 °С. В этой зоне горных степей 
выпадает за год до 300-600 мм осадков. Отмечается почти 
полное отсутствие древесна-кустарниковой растительности, ис­
ключение составляют стелящийся арчевник и лиственный кус­
тарник. Зверьки доставлены с высоты 3300 м над ур. м. 

Памирская полевка- Microtus {Phaiomys) 
juldaschl Severtzov, 1879 

Вид слабо изучен. Сведения о распространении и биологии 
полевки носят описательный и фрагментарный характер. Се­
лится зверек на альпийских, субальпийских лугах и в речных 
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долинах высокогорий до высоты 4500 м над ур. м. [33). Может 
обитать в скалах и арчевниках при наличии находяrцихся ря­
дом увлажненных участков. Памирская полевка доставлена 
с Памира из окрестностей оз. Каракуль в Таджикистане, с вы­
соты 3900 м над ур. м. Место отлова животных- типичная гор­
ная пустыня с засоленными почвами и бедной растительностью 
как по видовому составу, так и по фитомассе. В этом районе 
выпадает за год до 650 мм осадков, максимально в месяц­
до 100 мм. Период отрицательных температур продолжителен 
и может достигать 200 дней в году. Температурный годовой 
перепад от +20 °С в июле до -50 ос в январе, что наклады­
вает определенный характер на условия суrцествования мелких 
млекопитаюrцих данной горной системы. 

У памирской полевки, как и у арчевой, отмечена невысокая 
плодовитость [22] . Самка памирской полевки имеет в среднем 
от трех до шести эмбрионов, а арчевой -два-четыре [101). 
Невысокая плодовитость памирсrшх полевок- типичная черта 
представителей горных систем. Выявлены кариалогические раз­
личия и разная степень генеративной изоляции между памир­
скими и арчевыми полевками, доставленными из разных мест 

обитания [27, 139). Установлены различия по электрофорезу 
сывороточных белков крови [85). Есть отличия у сравниваемых 
форм полевок по весу органов и их индексам [140). 

Полученные экспериментальные данные свидетельствуют о 
сложности структуры группы М. juldaschi-carrutllersi. Необ­
ходимы дальнейшие Иj::следования этих животных, иные мето­
дические подходы. Учитывая, что экология и этология грызунов 
как представителей с особо лабильной реакцией на среду под­
чиняются законам биоэнергетики, мы сочли целесообразным 
выяснить биохимические механизмы адаптации этих животных. 

3. СИСТЕМА КРОВИ МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ 
КАК ВАЖНЕйШАЯ ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ СИСТЕМА, 

ОБЕСПЕЧИВАЮЩАЯ КИСЛОРОДНЬiй ГОМЕОСТАЗ ОРГАНИЗМА 

Для осуrцествления многочисленных функций, в том числе 
обеспечения работы большого числа приспособительных реак­
ций организма в условиях постоянно меняюrцихся факторов 
среды обитания, необходимо постоянное поступление энергии, 
значительная часть которой образуется в окислительных мета­
болических циклах. Поэтому характер обменных процессов в 
тканях во многом зависит от доставки необходимого количества 
кислорода. Между тем в результате изменяюrцейся функцио­
нальной активности тканей, органов и систем, а также под 
влиянием факторов внешней среды потребность в кислороде 
постоянно меняется. В этих условиях системе крови принадле­
жит особая роль, поскольку при ее участии осуrцествляется в 
значительной мере регуляция кислородного гамеостаза орга-

29 



низма посредством изменения уровня эритропоэза и кислород­

но-транспортных свойств гемоглобина. Участие системы крови 
в приспособительных реакциях- важный механизм адаптации 
вида к среде обитания. Последнее полностью относится и к 
механизмам приспособления к среде обитания представИтелей 
отряда грызунов. 

Количественные соотношения основных показателей крови 
различных видов грызунов существенно отличаются, однако 

для большинства представителей отряда типичен лимфоцитар­
ный профиль крови [13, 51, 86, 87]. Так, у мышей количество 
лимфоцитов составляет 60-80% [65], у песчанок- 28-78 %, 
у хомячков 41-81 % [86], у тушканчиков и сусликов меняется 
в пределах 48-70 %. Особенно ярко лимфоцитарный профиль 
перифермческой крови выражен у серых полевок- количество 
лимфоцитов достигает 80-87 %. Большинством авторов· подчер­
кивается межвидовая и индивидуальная изменчивость числа 

лейкоцитов, отмечаются сезонные и половые отличия. Н. И. Ка­
.лабуховым [51] выдвинуто предположение о связи числа лей­
коцитов с уровнем теплообмена. Однако Н. В. Башениной [ 12] 
не удалось выявить каких-либо корреляций данного показателя 
с интенсивностью обмена веществ. 

Количество эритроцитов более постоянно, чем лейкоцитов. 
По данным работы [65], оно меняется от 4,7 до 13,3 млн/мм3 • 
Установлена общая закономерность между объемом эритроци­
та, числом красных кровяных клеток и весом тела, а именно: 

средний объем эритроцита прямо пропорционален весу тела, 
а число- обратно пропорционально ему [ 12]. 

Количество гемоглобина в организме грызунов также варьи­
рует довольно значительно и зависит от среды обитания, харак­
тера жизнедеятельности, типа питания. Показано [41], что 
гемоглобин грызунов, как и большинства животных, представ­
ляет собой не гомогенный, а гетерогенный гемопротеид. Для 
грызунов доказано наличие таких видов гетерогенности гемо­

глобина, как межвидовая, внутривидовая (или индивидуаль­
ная), популяционная. Известно, что при электрофорезе гемогло­
бин крыс делится на фракции, число которых зависит от усло­
вий фракционирования. В отличие от гемоглобина человека он 
может встречаться в трех фенотипах (А, В и АВ) с двумя ва­
риантами а-цепей и тремя вариантами ~-цепей. Аминокислот­
ный состав отдельных фракций гемоглобина крыс существенно 
не различается, а молекулярный вес близок к молекулярному 
весу гемоглобина человека. Для денатурации щелочерезистент­
ного гемоглобина у крыс требуется в 60 раз больше времени, 
чем для выявления НВ-фатального у человека, а содержание 
его составляет около 4,8% [41]. Предполагается, что тетрамер 
гемоглобина крыс более легко, чем гемоглобин человека, при 
снижении рО2 окисляется кислородом и переходит в метгемо­
глобин, диссоциирует на димеры и мономеры, в результате 
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последующей рекомбинации которых выявляются более значи­
тельные, чем у гемоглобина человека, различия в количествен­
ном содержании отдельных фракций. К моменту рождения 
гетерогенный состав гемоглобина крыс не отличается от состава 
гемоглобина взрослых животных. В нативном гемоглобине кры­
сы определяются 3,7 групп, а денатурированном- 10,0 (у чело­
века соответственно 2 и 6). Возможно, что именно участки, 
содержащие активные SН-rруппы, ответственны за дыхатель­
ную функцию гемоглобина. Сродство гемоглобина к кислороду 
различно у представителей отряда. Так, по данным [183], у 
мыши, крысы, кенгуровой крысы, ондатры оно ниже, чем у че­
ловека: Р50 равно соответственно 41,5; 38; 53; 38,4 мм рт. ст. 
(у человека- 26-27), а по данным [41], у крысы 32,4, у мыши 
34,2 мм рт. ст. У бобра, хомяка Pso ниже по сравнению с чело­
веком, т. е. сродство увеличено и составляет соответственно 

23,3 и 22 мм рт. ст. (данные тех же авторов). 
Относительно общего объема крови известно, что он больше 

у мелких форм (5-7% веса тела у грызунов). По мнению 
П. А. Коржуева [65], это может иметь более важное значение 
для энергетических процессов, чем число красных кровяных 

клеток и количество гемогЛобина. 
В настоящее время имеются многочисленные данные о сезон­

ных изменениях показателей крови, однако эти сведения очень 
противоречивы. Так, по данным Н. И. Калабухава [51], макси­
мум содержания лейкоцитов, например у песчанок, падает на 
любой сезон, чаще на лето и осень; минимумы располагаются 
равномерно по всем сезонам, но не отмечены осенью. У четы­
рех исследованных видов тушканчиков максимумы падают на 

лето, минимумы наблюдаются весной, зимой и осенью. У серой 
крысы максимумы- летом и весной, минимумы- зимой и 
осенью. Аналогичные сведения приводят и другие авторы. По­
добные данные свидетельствуют о большой лабильности этого 
показателя, никакой общей закономерности установить не уда­
ется. По мнению Н. В. Башениной [13], число лейкоцитов отра­
жает прежде всего эпизоотологическую ситуацию и физиологи­
ческое состояние особи в момент исследования, так как извест­
но, что общее число лейкоцитов и :1ейкоцитарная формула 
чутко реагируют на разнообразные патологические состояния 
организма. 

Относительно изменения количества эритроцитов имеется 
менее обширный материал. Однако показатель этот, видимо, 
более устойчив. Известно, например, что у крысы в зимний 
период снижается количество эритроцитов, замедляется РОЭ. 
Осенний период характеризуется увеличением количества эрит­
роцитов в периферической крови [ 131] . 

Количество гемоглобина в периферической крови также 
имеет сезонные колебания, однако и в изменениях этого по­
казателя в различные периоды года не удается обнаружить 
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общих закономерностей [ 12, 86] . В общем, для полевок более 
типично увеличение его летом, для мышей и хомячков в конце 
лета- осенью. Сезонных изменений, связанных с изменением 
обмена веществ, этот показатель не обнаруживает. 

У грызунов, как представителей отряда млекопитающих, 
очаги гемопоэза сосредоточены в костном мозгу, лимфатиче­
ских узлах и в значительной степени в селезенке. В пренаталь­
ном периоде онтогенеза после желточного кроветворения на­

ступает период печеночного гемопоэза. В период дифференци­
ровки костного мозга печень становится основным органом 

кроветворения. В постнатальном периоде онтогенеза разграни­
чиваются миелоидный и лимфоидный ростки, причем формиро­
вание последнего происходит главным образом в селезенке и 
лимфатических узлах [131]. Эрнтропаэтическая функция селе­
зенки и печени в постэмбриональном онтогенезе в норме утра­
чивается совершенно. По данным Е. Д. Гольдберга [28), при 
патологических состояниях в кроветворение вовлекаются «более 
старые» в филогенетическом отношении очаги- почка и сли­
зистый слой кишечника. 

Этим же автором обнаружены очагИ миелопоэза и эритро­
поэза в селезенке морских свинок и крьrс при введении больших 
доз противоопухолевых препаратов в фазе восстановления кост­
номозгового кроветворения. У некоторых видов в норме выяв­
лены незначительные очаги эритрогранулопоэза в селезенке. 

У молодых морских свинок в селезенке в большем или меньшем 
количестве обнаруживаюrrся дифференцирующиеся элементы 
эритроцитарного и гранулоцитарного ряда, а в лимфаузлах­
созревающие формы миелоцитов. У мышей селезенка имеет 
определенные анатомичеокие и функциональные особенности­
крупные размеры по отношению к весу тела, наличие интен­

сивного экстрамедулярного гемопоэза [131). Предполагается, 
что у мышей селезенка играет гораздо большую роль в гемо­
поэтической системе, чем у других млекопитающих. В пользу 
этого свидетельствует, например, многочисленный эксперимен­
тальный материал о благоприятном воздействии защищенной 
селезенки на течение лучевой болезни. 

Сезонные колебания гемопоэза у грызунов выражены слабо. 
Например, кроветворение крыс совершается активно во все 
сезоны, некоторое увеличение митотической активности элемен­
тов эритроидного ряда отмечается в весение-летний период. 

Кровь по своей массе превышает массу всех жизненно важ­
ных органов, что обусловлено, в первую очередь, важностью 
ее газотранспортной функции. Последняя наиболее полно про­
является в гипоксических условиях, где совершенно очевидна 

важность реакций именно со стороны крови в комплексе при­
способительных реакций горных форм 'К условиям существо­
вания. В исследовании этого вопроса накоплен значительный 
экспериментальный материал, однако данные достаточно про-
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тиворечивы. Так, Н. И. Калабухав [50], изучая равнинных и 
горных Jiесных мышей ( 1660-1800 м над ур. м.), обнаружил 
увеличение содержания гемоглобина и эритроцитов на 9-
12% у горных форм. Однако он же показаJI, что содержание 
эритроцитов и гемоглобина одинаково у малого суслика рав­
ншiы и горного кавказского. Отсутствие повышенного содер­
:ii\ания эритроцитов обнаружено у горных полевок [253]. 
В. Н. Большаков [ 19] показал, что количество гемоглобина у 
высокогорной тяш,-шаньской полевки несколько выше, чем 
у близкородственных равнинных форм. В лабораторных усло­
ы:нх между тннь-шаньской и европейскоi'1 рыжей полевками 
разJIИЧий не найдено [20]. У хомяков отмечено в горах повы­
шенное содержание гемоглобина и увеличение размеров эритро­
uнтов, но число последних уменьшается [12]. Для объяенения 
nодобной противоречивости Н. В. Башенина предполагает, что 
увеличение числа эритроцитов и гемогJюбина в горах может 
быть не столько абсолютным, сколько относительным и связано 
с уменьшением количества воды в плазме крови. 

Однако рядом авторов [16, 41] обнаружено одновременно 
с увеличеннем показателя гематокрита (что может свидетель­
ствовать о сгущении крови) и увеличение объема крови у гор-

. ных животных. В этой связи большой интерес представляет 
гиnотеза [41] о различных путях приспособления животных 
к специфической среде обитания. Предполагается, что приспо­
собление специализированных видов и отдельных популяций 
широко распространенных видов идет принципиально разными 

. путями. Например, у широко распространенных видов полевок 
(красная и рыжая) обитание в горах связано со значительным 
увеличением сердечного индекса; у красно-серой полевки, чаще 
всего встречающейся в верхних поясах гор, размеры сердца 
·значительно меньше. У типичного горного вида тянь-шаньской 
полевки сердечный индекс меньше, чем у всех обследованных 
.особей горных популяций красной и рыжей полевок, и даже 
ниже, чем у данных видов равнинных популяций, хотя тянь-
шаньская полевка обитает на высоте более 2000 м. Очевидно, 
в процессе адаптации отдельных популяций широко распрост­
раненных видов ведущее значение •имеют морфофункционаш,­
ные приспособленпя, требующие интенсификации обмена ве­
ществ и поэтому энергетически менее выгодные. Приспособле­
ние высокоспециализированных видов идет за счет комплекса 

тканевых адаптаций, глубоких биохимических изменений, позво­
.;lнющих поддерживать энергетичеС!\ИЙ баланс без резко выра­
женных морфафункциональных изменений. 

Данная точка зрения подтверждается большим эксперимен­
та:Iьным материалом, полученным при исследовании высоко­

специализированных горных форм и видов [ 19]. Отмечено, что 
гемоглобин крови специализированных горных; видов качествен­
но отличен от гемоглобина равнинных животных. У кавказских 
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сусликов- аборигенов высокогорья- не наблюдается повы­
шенное содержание гемоглобина и эритроцитов в единице объ­
ема крови по сравнению с равнинными степными сусликами, 

причем у аборигенов с высоты 2250 м эти показатели ниже, чем 
у соответствующих форм с высоты 1200 м. При акклиматизации 
к высокогорью степных сусликов содержание гемоглобина, эри­
троцитов и гемато·крит значительно увеличивалось с высотой 
[15, 16]. У серебристых полевок (типичного горного вида с 
высоты 2500 м) такие показатели, как количество эритроцитов, 
лейкоцитов, гемоглобина, гематокрит, диаметр и объем эритро­
цита, ниже соответствующих показателей близкородственных 
равнинных форм, в то время как у туркестанеких (широко рас­
пространенный вид) все показатели достоверно увеличиваются 
с ростом высоты местности [91] . 

Большинство авторов считает, что для специализированных 
горных видов характерны тканевые приспособления. В общей 
форме процесс формирования приспособлений проявляется в 
выработке все более специфических, устойчивых и энергетиче­
ски экономных как физиологических, так и экологических реак­
ций. В пользу того, что приспособление к горным условиям 
специализированных форм является наиболее оптимальным с 
точки зрения энергозатрат, свидетельствуют данные об умень­
шении потребления 0 2 у горных видов- [15, 16, 91]. Для 
широко распространенных видов характерно увеличение потреб­
J!ения О2 с высотой. 

Прежде чем перейти к анализу адаптивных механизмов на 
уровне клетки, необходимо отметить некоторые особенности. 
характеризующие кроветворение горных видов мелких гры­
зунов. 

На основании данных литературы можно считать, что кро­
ветворение специализированных форм грызунов также несколь­
ко отличается от кроветворения видов, популяции которых оби­
тают в различных условиях климата, ландшафта и т. д. 
Т. В. Тавронекая [125] исследовала эритропоэз сусликов-або­
ригенов высокогорья (1 группа) и сусликов, популяции которых 
распространены на равнине и в горах (11 группа). В экспери­
менте использовались жицотные популяции, переселившейся в 
горы с равнины, распространение которой в данной местности 
не превышает 13-15 лет. 

Показано, что для 11 группы - животных с относительно 
кратковременным сроком адаптации- характерно значитель­

ное напряжение эритропоэза, выражающееся в гиперплазии 

эритроидного ростка, повышении митотического индекса, уве­

личении количества ДНК-синтезирующих клеток и повышении 
синтеза ДНК в них. Данные цитоморфологического анализа 
свидетельствуют о наличии двух параллельна идущих путей 
развития эритроидной клетки у этих животных- нормального 
и ускоренного. У первой группы животных- аборигенов высо-
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когорья- отмечена повышенная зритропаэтическая активность 

плазмы, однако митотический индекс, процентное содержание 
эритроидных клеток в костном мозге не отличались от конт­

роля. Вместе с тем относительное содержание молодых эритро­
идных клето·к (проэритробластов, зритробластов и безофиль­
ных эритробластов) значительно повышено. Морфологический 
анализ некоторых характеристик клеточного цикла указывает 

на ускоренное, по сравнению с равнинными популяциями, раз­

витие эритроидных клеток с формированием макроцитов. Дру­
гие авторы [8, 10, 41] также отмечали повышенную зритро­
паэтическую активность у специализированных видов гры­

зунов- аборигенов высот, укорочение срока созревания ре­
тикулоцитов, макроцитоз, укорочение срока жизни эритро­

цитов. 

Таким образом, существование 'В условиях высокогорья свя­
зано с омоложением крови, поступлением в русло незрелых 

форм эритроцитов с несколько иными качественными характе­
ристиками, чем у зрелых эритроцитов. Подобное изменение 
эритропоэза может являться одним из компьнентов в приспо­

соблении организма к обитанию в условиях дефицита кисло­
рода. 

3. И. Барбашава [8] исследовала кровь аборигенов Пами­
ра: древних горных сусликов Кавказа, малых сусликов, попу­
ляции которых существуют в горах 10-15 лет, и крыс, адаnта­
ция к гипоксии которых проводилась в горах- 4-6 недель. По­
казана, что независимо от ераков адаптации наблюдаются 
качественные изменения красных клеток крови: повышается 

осмотическая резистентность эри11роцитов, увеличиваются ско­

рость гликолиза и активность гликолитических ферментов, а 
также а'ктивность пентозо-фосфатного цикла [9, 10]. Об увели­
чении в крови грызунов, адаптированных к высокогорью, коли­

чества эритроцитов с повышенной резистентностью, в частно­
сти резистент.ностью к химическим агентам, свидетельствуют 

JJ,анные, полученные в работе [82] с использованием метода 
химических эритрограмм. Изменение резистентности связыва­
ется с поступлением в кровь при гипоксии молодых клеток, 

обладающих достаточно высоким энергетическим потенциалом 
для поддержания упорядоченной структуры. 

Показано [8] снижение активности Мg-активируемой АТФ­
азы в мембранах эритроцитов как у грызунов-аборигенов вы­
сот, так и у временно адаптированных 1К гипоксии животных. 

·Однако М. Я. Щукина [151] приводит данные о повышении 
активности фермента при длительной адаптации в горах. Исхо­
дя из взаимозависимости таких процессов, как а~ктивность транс­

порта ионов через мембрану и эффективность гликолиза, влия­
ние скорости гликолиза на изменение рН внутри эритроцита и, 
в свою очередь, влияние рН на активность Мg-АТФ-азьi и кри­
вые диссоциации гемоглобина, автор делает вывод о сущест-

з• 35 



вовании тесной взаимосвязи гликолитического метаболизма, 
мембранной функции и процесса диссоциации оксигемоглобина 
в эритроцитах. При адаптации к горным ус.1овиям это может 
быть одним из звеньев в регу.1яции кислородтранспортной функ­
ции крови. 

Сравнительное изучение свойств эритрон.нтов крови специа­
лизираванных горных видов животных (кавказский горный 
суслик) и адаптированных к высотам равнинных видов (крап­
чатые суслики украинских степей) проводил П. В. Белошицю1й 
[15]. Кроме гематологических показатс:Iсй, он исследовал ак­
тивность цитохромоксидазы (фермент, который в отличие от 
других цитохромов способен взаимодействовать с мо:rеку.•Jяр­
ным кислородом и катализировать процесс при очень низком 

парциальном давлении кислорода) и содержание церушrазмина 
(медьсодержащий белок крови, который, как и цитохромокси­
даза, имеет значение для окислительных процессов). Получен­
ные данные свидетельствуют об отсутствии разницы в актнв­
rюсти фермента и содержании церулоплазмина у аборигенов 
высот и адаптированных равнинных видов. Оба показателя 
у исследованных видов значительно выше, чем у контрольных 

животных с равнины. 

Таким образом, анаюв литературных данных позволяет сде­
лать следующий вывод: несмотря на то, что такие гематологи­
ческие показатели, как содержание эритроцитов, гемоглобина, 
гсматокрит, существенно различаются у высокоспециализиро­

ванных видов и ширОI<Ораспространенных, популяции которых 

обитают в горах, разницы в качественной характеристике са­
мих эритроидных клеток не обнаружено. У животных, обитаю­
щих в условиях гор, независимо от срока адаптации наблюда­
ется омоложение крови с поступлением в кровяное русло не­

зрелых форм эритроцитов с укороченным сроком жизни, повы­
шенпой резистептпостыо, высокой эффективностью энергетиче­
ского обмена. 

В настоящее время при исследоваюш :метаболической регу­
дяции функций гемоглобина большое внимание уделяется 
ДФГК эритроцитов, от содержания которой зависит сродство 
гемоглобина к кислороду. Данные об изменении содер:жанин 
метаболита при кратковременной адаптации в горах н в усло­
виях барокамеры многочисJiенны, однако о содержании ДФГК 
у грызунов, постоянно живущих на высотах, известно не­

много. 

Люди-горнажители имеют повышенное содержание ДФГК, 
но этот уровень значитеJrьно ниже, чем у лиц, временно прс­

живающих в горах. У серебристых полевок (типично горный 
вид) концентрация ДФГК поддерживается на более низком 
уровне по сравнению с бюrзкородственными равнинными ВИ· 
дами. С другой стороны, у туркестанеких крыс (широко рас­
пространенный вид) содержание ДФГК растет с увеличением 
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высоты местности [91]. Одшшо у горных кавказских сусликов 
н 1\рыс, адантированных I< гипоксии в условиях гор, концент­

рация метабоJJизма оказалась одинаково повышенной [8]. Та­
ким образом, прийти к однозначному выводу об изменевин 
1-;онцентрации ДФГК у горных видов грызунов, исходя из не­
многочис:JСНIIЫХ :штературных дшшых, не представляется воз­

можным. 

На основании хорошо известных и ыногократно подтвержден­
ных экспериментально фактов о зависимости функции гемо­
глобина от внутриэритроцитарной среды [48] можно предпо­
Jюжить, что геi\IОГ :юбин эритроцитов адаптированных животных 
будет облада_ть иной функциональной активностью. Установле­
но [121], что гемоглобин горных видов животных, а также 
временно адаптированных к высотам имеет иные свойства по 

сравнению с контролыiымв животными равнины. Однако изве­
стно, что очищенный методом диализа гемоглобин не отличает­
ся по свойствам у адаптированных к гипоксии животных и 
контрольных. 

Из изложенного, очевидно, следует, что изменение свойств 
гемоглобина обусловлено факторами среды эритроцита. Од­
нако Л. И. Иржак [47] на основе собственных и литератур­
ных данных считает, что активность гемоглобина по отношению 
к лигандам зависит, во-первых, о'т состава среды, в которой 
работает молеку.'!а (среды кост1юго мозга, эритроцита, плаз­
мы крови), во-вторых, от конформационных возможностей мо­
лекуJIЫ, а те, в свою очередь, зависят от распределения ионов 

и связей в мо.'!екуле, т. е. от ионной структуры гемоглобина, 
состав:1яющей основу изменения его активности. 

О гетерогенной структуре гемоглобина и ее изменениях при 
адаптации к условиям дефицита кислорода накоплен большой 
экспериментальный материал как для человека, так и для мно­
гих видов животных, в частности для грызунов, обитающи~ 
в горах. Большой интерес вызывает вопрос об изменении со­
держания щелочерезистснтного гемоглобина животных при 
адаптации к высокогорью. Показапо, что в процессе временной 
адаптации у грызунов происходит увеличение количества ще­

.почерсзистснтного гемоглобина [ 1 О, 41]. Однако данные об 
увеличении этой функции у аборигенов высот отсутствуют. 
3. И. Барбашоной [8] показано повышение устойчивости гемо­
глобина к действию щелочей независи:-.ю от сроков адаптации; 
в том числе и у постоянных обитатслей высот- древних гор­
ных сусликов Кавказа. 

При изучении электрофоретичсской картины гемоглобина у 
горных грызунов обнаружено [30], что четкие отличия от конт­
роля наблюдаются лишь у аборигенов, т. е. у древних обитате~ 
лей, обособившихся от равнинных сородичей в качестве отдель~ 
вых популяций, подвидов или даже видов. У сусликов, предки 
которых завезены в горы 20-25 лет назад, а также у лесных 
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мышей, издавна обитающих в горах, но не образующих гене­
тически изолированных популяций, электрофоретическая кар­
тина не отличалась от гемоглобина контрольных животных. 
Предполагается [31], что изменение фракционного состава ге­
моглобина происходит лишь в процессе микроэволюции [30]. 
Показано [30], что при электрофорезе на крахмальном геле 
гемоглобин равнинного подвида малого кавказского ·суслика 
разделяется на две фракции, в то время как у горного подвида 
он гомогенный, что противоречит представлению о важной роли 
гетерогенности гемоглобина в механизмах приспособления к 
различным экологическим условиям среды. Помимо изменения 
гетерогенности гемоглобина у специализированных горных ви­
дов, имеются данные об изменении электрофор~тической по­
движности (ЭФП) гемоглобина у этих животных, что свиде­
тельствует, вероятно, об изменении физико-химических свойств 
компонентов гетерогенной системы гемоглобина. П. В. Бело­
шицкий [15] установил повышение ЭФП белковых фракций 
гемоглобина горных кавказских сусликов, в то время как при 
анализе фракций гемоглобина длительно адаптированных к 
горам животных таких изменений не обнаружено. Предпола­
гается, что в основе изменений ЭФП гемоглобина может ле­
жать снижение или увеличение образования комплекса гемогло­
бина с органическими фосфатами, который характеризуется 
пониженной ЭФП. Это обусловлено тем, что присоединение 
ДФГ:К увеличивает число отрицательно заряженных молекул, 
в результате чего величина заряда всего комплекса понижа­

ется [41]. Если учесть, что, по данным некоторых авторов, 
содержание ДФГ:К может быть понижена у специализирован­
ных горных видов (о чем указывалось выше), то повышение 
у этих животных ЭФП может объя.сняться изменением концент­
рации метаболита. 

Исследование сродства ·к кислороду отдельных фракций ге­
моглобина грызунов не проводилось [41], поэтому биологиче­
ский смысл изменений гетерогенности гемоглобина, а та,кже 
физико-химических свойств отдельных его фракций недоста­
:rочно ясен. Но, по-видимому, роль подобных конформационных 
перестроек в гетерогенной системе г-емоглобина состоит не 
только в изменении сродства гемоглобина к кислороду, но и 
в том, что разные типы гемоглобина отдают тканям обратимо 
связанный кислород при различном р02• 

Таким образом, анализ механизмов адаптации на молеку­
лярном уровне (в данном случае на уровне молекулы гемогло­
бина- основы дыхательной функции крови) позволяет заклю­
чить, что они не противоречат гипотезе о разных путях приспо­

соблений специализированных видов и внутривидовых форм 
[19, 147]. Гемоглобин специализированных горных животных 
имеет качес11венные особенности по сравнению с гемоглобином 
близкородственных равнинных видов, о чем свидетельствует 
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изменение фракционного состава, электрофоретической подвиЖ­
ности отдельных фракций. Гемоглобин животных, обитающих 
как в условиях равнины, так и в условиях гор, но не обра­
зующих отдельных генетически изолированных популяций, не 
имеет качественных различий даже при условии, что джпель­
ность пребывания в горах составляет 15-20 лет. 

Данные, касающиеся особенностей крови и кроветворения: 
грызунов, заселяющих различные климатические Пояса, очень 

ограничены. Можно лишь утверждать, что система крови при­
нимает участие в формировании адаптивных приспособлений 
у животных различных климатических зон, как видно из резуль­

татов экспериментальных исследований. Однако ограничен­
ность литературного материала не позволяет выявить какие­

либо закономерности и сделать обобщающие выводы. 

4. МЕТОДИЧЕСКИЕ ВОПРОСЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

Как было указано выше, грызуны доставлены в эксперимен­
тальный виварий из природных популяций. В дальнейшем ра­
ботали как с основателями лабораторных колоний, так и с 
особями из последних. Особи сибирского лемминга были до­
ставлены из районов Полярного Урала и низовьев р. Лены. 
В опытах использованы самцы и самки трехмесячного возра­
ста. С Полярного Урала и Ямала были привезены полевки 
Миддендорфа, экономка и узкочерепная. Исследовались особи 
двух- и трехмесячного возраста, взятые из природных попу­

ляций, и животные двух-, четырех- и восьмимесячного возраста 
из виварных колоний. Особи южных подвидов узкочерепной 
полевки и полевки-экономки отловлены в районах Курганской 
и Свердловекой областей. Из представителей горных видов 
изучали самцов и самок памирских и арчевых полевок из при­

родных популяций и трех лабораторных колоний двух- и трех­
месячного возраста. Изученная группа животных представлена 
тремя формами, обитающими в разных горных системах: ка· 
ракульекая (Памир, окрестности оз. Каракуль, 3900 м над 
ур. м.), таласская (Тал асский Алатау, высота 3000 м), турке­
станекая {Туркестанский хребет, высота 3300 м). 

Опыты проводили также на беспородных белых крысах ве­
сом 210-280 г, на беспородных белых мышах ве,сом около 25 г. 
Животных содержали в лабораторном виварии на одинаковом 
рационе питания. 

Наличие генетически обусловленных метаболических раз­
личий может быть выявлено в условиях, требующих мобилиза­
ции энергетических процессов организма- при холодовом 

стрессе или при воздействии гипоксической гипоксии, являю­
ЩИХ!СЯ адекватными по отношению к экологическим факторам 
обитщшя исследуемых мелких млекопитающих. 
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Моделирование экстремальных воздействий 
на экспериментальных животных 

Условия острой гипоксической гипоксии создавали помеще­
нием животных на один час в барокамеру с прото1Iно-вытяжной 
вентиляцией. Животных «поднималИ>>" па высоту 7500 м, что 
соответствовало парциальному дав.r1ению I<ис.'!орода 286 м м 
рт. ст. Для создания условий хронической гипоi<сической ги­
поксии животных в течение 15 днеi'! выдсржива:ш н а высоте 
6000 м, что соответствовало 355 мм рт. ст. 

Условия холодового стресса создавали с помощью нульта 
г.:1убокого охлаждения. Полевок индивидуально помещали на 
20 минут в холодильную камеру при температуре -15 °С. При 
этом животные лишались двигательной активности. Фнксиро­
вание полевок в остром опыте даст возможность вскрыть ре­

зервные механизмы .срочной мобилизации без поправок на по­
ведение как компенсирующий вегетативный механизм. 

Методы исследования 
энергетического метаболизма в ткани 

Выделение митохондрий 

Митохондрии (МХ) печени и сердечной мышцы выделяли 
по методу Д. Хогебума и В. Шнейдера [1341. Выбор данного 
метода обусловлен двумя обстоятельствами. Во-первых, окисJIИ­
тсльное фосфорилирование является основным поставщшшм 
энергии в организме. Во-вторых, МХ чутко реагирует даже IIO 
незначительные воздействия на организм. В связи с этим по 
изменению их метаболического состояния можно судить об из­
менении энергетичс·ского обмена в тканях животных [59]. После 
обезглавливания ЖIIвотного ткань нсчени и сердца быстро из­
влекали и помещаJIИ в JJедяную среду выделения. Охлажденную 
ткань гомогенизирова:ш в стеклянном гомогенизаторе с тефло­
новым пестиком, вращающимся со скоростью 200 об/мин в тече­
ние не более 1 мин. Затем добавляли среду выде.1ения до 
конечного разведения 1 : 8 (для Ш'ЧС!I и) и 1 : 5 (для сердца) 
и гомогенизировали еще 1,5-2 мин. Ядра и обломки к.1ето.к 
удаляли с помощью центрифугирования в течение 5 мин в 
рефрижераторной центрнфугс ЦЛР-1 при 800 q. Из получен­
ного центрифугати осаждали митохондрии при 8000 q в течение 
15 мин. Гомогенизацию ткани и все последующие процедуры 
выполняли при температуре не выше +4 °С. Митохондрии в 
процессе эксперимента хранили на льду в специальной про­
бирке. 
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Выделение лимфоидных органов 
(тимус, лимфоу3JIЫ, сеJiе3енка) и костного МО3Га 

Сохранение высокой функциональной активности лимфатн­
•IесюJх клеток имеет значение в нроцессах аварийного регушr­

рования при действии экстрем а.пьных факторов. Лимфатические 
клетки поддер1кивают антигенно-структурный гамсоетаз орга­

низма, что является важным фактором его функционировання 
и сохранения жизнеспособности как в норме, так и в условинх 
nовреждающего фактора и в процессе адаптации к нему. 

Пос.'Iе истечения времени воздействия экстремального фак­
тора ж1шотных декапитировали, вскрывали, извлекали тимус, 

лимфоуз.ТJЬI, се.1езею;у. Костный мозг извлекали из трубчатых 
костей. Кровь осуша:ш фи.1ЬТJювалыюй бумагой и органы 
помещали в среду выделения (Рингер-фосфат 6 мМ) при КОl\1-
натной температуре. Суспензии клеток и лимфаузлов готови.:ш 
в опредеж'шюм объеме раствора путем надрыва капсулы ор­
гана и последующего вымывания клеток. Для приготовлення 
суспензии клеток костного мозга эпифизы бедрепной кости об­
реза.'!и и при помощи резиновой груши выдували костный мозг 
в фарфоровую чашку с приготовленным раствором. Затем клет­
ки костного мозга суспендировали шприцем с широкой инъек­
циоJIНой иглой. Суспен:шю приготонляли при комнатной темпе­
ратуре. 

Определение дыхания 
и окислительного фосфорилирования 

Успехн научных исс.педованиii за пос.:-rедние 25 лет Позво­
ЛИJIИ nерейти от общей оценки валового потребления кислорода 
к регистрации и изучению различных кис.ттородпотреб.'rяющнх 
систем организма н их точной энергетической стоимости. Ис­
следования Бриттона Чан са и его последователей [ 166, 169, 
172, 173] показа.ТJи, что энергетичссюrй обмен организма пред­
ставляет собой с.:южную многофункционаJJьную систему мета­
болических реакций, а мrюгочис.1енные аспекты организации 
и физиологии клетки хорошо описываются нараметрами бно­
энергетических и биохимических реакций и регу.1ируются ими. 
Длн проведения такого рода нссJiедоващrй в настоящее время 
известно неско.1ы<о методов определения показателсii окис.'ш­
тс.:н,ного метабо.;lизма тканей животного. 

Полярографический метод регистрации тканевого дыхания 
широко распространен в медико-биологических исследованиях 
[58, 171]. Для регистрации дыхания митохондрий применя.ш 
систему с вращающимся открытым ПJiатиновым э.1ектродом 11 

юt;юмельным э.'Iектродом сравнения (рис. 3), получившим nо­
ложите.1ы1ую оценку [ 194]. Дыхание выделенных лимфатиче· 
СI<НХ I\.1еток нсследова.?Itl с помощью закрытого эдектрода типа 
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Рис. 3. Схема установки для. 
полярографического определе-

ния кислорода. 

1 -ячейка; 2- nлатиновый индика­
торный электрод; 3- крышка ячей· 
ки; 4- ртуть; 5 - соединительный 
мостик каломсльного электрода;· 

6 - каломель; 7 - насыщенный рас­
твор хлористого калия; 8- кало­
мельный электрод сравнения; 9-
втулка; 10- nровод для nодключе­
ния к клеммам nолярографа; 11-

электромотор. 

Кларка (рис. 4). Инкубацию митохондрий проводили в ячейке 
объемом 1 мл, а для клеток служила ячейка объемом 0,15 мл. 
На основании полярограммы дыхания вычисляли скорости по­
требления ,кислорода по формуле 

V= А·В нА02jминjмг белка, 
Т·С 

где А- число мм, соответствующее уменьшению диффузионного 
тока при дыхании за время Т в мин; В - цена в 1 мм на запи­
си в нА02 -отношение начальной концентрации 0 2 в ячейке 
к первонача.1ьной величине диффузионного тока (мм); С- коли­
чество белка митохондрий в пробе (мг). 

Кроме того, определяли скорость дыхания митохондриальной 
суспензии до введения субстрата как эндогенное дыхание (V9 ), 

скорость дыхания в присутствии сукцината или г лутамата, 

но без АДФ, как дыхание в состоянии 4[167, 168]-Vc, Vr"; 
а скорость дыхания с АДФ- как дыхание в состоянии 3- V111 • 

Коэффициент АДФ/0 рассчитывали как отношение добавлен­
ного АДФ в микрамолях к количеству поглощенного при фос­
фори.'lировании, скорость которого вычисJiяли по формуле 

V V АДФ мк моль АДФ 
Ф= Iн·-- . 

0 МИН·МГ белка . 
Для характеристики состояния окислите.11ьного метаболизма 

клеток определяли следующие показатели: 

V9 - скорость эндогенного дыхания клеток, измеряемую 
в нанаатомах кислорода, пог лощенного 1 MjiН. к.теток 
за 1 мин; 

V c!V 9 - отношение скорости дыхания в присутствии сукцината 
V с к скорост# эндогенного дыхания V 9 ; 

V днф/V 9 - отношение ск.орости дыхания в присутствии 22 мкМ 
2,4-динитрофенола (ДНФ) к скорости эндогенного дыха­
ния, по которому оценивали степень сопряженности 

дыхания и фосфорилирования; 

4'2 

V ам- до.rzю амиталрезистентного дыхания клеток (при кон­
центрации амитаJJа в ячейке 2,6 мМ), которое явля­
ется частью дыхания, несопряженного с фосфорили­
рованием в первом пункте сопряжения. 



Рис. 4. Конструкция закрытого электро- ~ 
u. ~/ 

1- платина, запаянная в стекло; 2- стекло; f 2 J " 
3-раствор хлористого калия; 4-мембраны; ~ ~ ~~ 

5---с-;в_еЕ_:_~~-~-ни_ая_вы_п:_~_~~-~-~-а~-%-а-;_и_~_~о_~_ка-се_g_е~-~п_а~-е-О· ~.;:;~:::·g '! ~: 
q. f 

В свете представлений об аккумуляции энергии в клетке, 
изложенных в литературном обзоре, применение 2,4-ДНФ и 
амитала N а, проницаемых для клеточных мембран [89, 117] , 
оправдано для суждения о состоянии окисления и фосфорили­
рования в митохондриях клеток и в цельных клетках [72] _ 

При измерении Vэ суммарно оценивается интенсивность 
всех аэробных окислительных процессов в клетках, включая 
процессы синтеза АТФ. Сопоставляя Vэ и V днФ• можно выде­
лить объем сопряженного и несопряженноrо с синтезом АТФ 
дыхания. Уменьшение V3 по мере снижения V днФ свидетельст­
вует о подавлении процессов энергетического метаболизма~ 
уменьшение V3 при увеличении V днФ служит показателем акти­
вации фосфорилирующей активности в клетках. 

Амитал Na, согласно классификации Рэю~ра [109], является 
ингибитором окислительного фосфорилирования, который по­
давляет окисление, связанное с фосфорилированием, но не 
влияет на разобщенные системы. В нашИх опытах взята кон­
центрация амитала, равная 2,6 мМоль, которая используется 
как ингибитор транспорта электронов в сопрягающей мембране 
при окислении НАД-зависимых субстратов. Определяли амитал­
резистентное дыхание . как часть дыхания, · несопряженного с 
фосфорилированием в первом пункте сопряжения. Так, пока­
затель · Vам/Vднф определяет степень торможения АТФ-азы 
митохондрий, предваритеЛьно стимулированной ДНФ [205]. 
Коэффициенты Vам/Vэ и Vaм/Vc показывают степень торможе­
ния дыхания клеток при ингибировании дыхательной цепи в 
первом пункте фосфорилирования. Реакция клеточного апшi­
рата на добавку янтарата Na (30 мМ) может служить. косвен­
ным доказательством сохранения целостности внешних мембран 
клеток интактных животных, что подтверждается литератур~ 

ными данными о низкой проницаемости янтарной кислоты .для 
инта:ктных клеток [89, 203]. 

При исследовании окислительного метаболизма митохонд­
рий миокарда ·и Печени вычисляли скорость эндогенного дыха­
ния V3• Эндогенное дыхание- интегральный показатель энер­
гетических процессов в ткани, отражающий уровень испqльзо.­
вания в клетках богатых энергией соединений и интенсивность 
окислительных реакций. Показано [89], что величина данного 
показателя зависит как от стимулирующих и повреждающих 

воздействий, так и от количества и качества субстратов. 
В условиях, сопровождающихr.я значительным напряжением 



энергетических процессов, важное 1\'tссто в образовании энергни 
принадлежит окислению янтарной кислоты. Благодаря высокой 
С·корости окисления сукцината Vc, при активации матаболизма 
янтарная кислота выигрывает конкуренцию с НАД-зависимыми 
субстратами, моiiОПОJIИзируя дыхательную цепь [60, 201] и 
обеспечивая высокую скорость энергопродукции r 170]. 

Дыхание митохондрий при испо.1ьзоваюш НАД-зависимых 
субстраТОВ ИССJiеДОВаЛОСЬ С применением ГJiутамата- Vl'.rt· 
Глутамат, вступая в энергетический обмен, способен активн· 
:ровать сукцинатдегидрогеназу, однако в ус:ювиях нюкоэнср­

rетичеокого сдвига он может активно вступать в цикJI Кребса 
и служить допош-штельны:-.1 источником образования впутрими­
тохондриальной янтарной кисаоты [38, 57]. Определяемый по­
казатель Р/0 является важнейшим в энергепРiеском обмене 
ткани, который тонко реагирует на изменения внешней и внут­
ренней среды организма. При этом б.гин·одаря свойствам оюrс­
.1ительных систем митохондрий обеспечивается возможность 
регуляции соотношения свободного и фосфорилирующего окис­
ления [116]. 

Критический уровень кислорода (КУК) служит ноказателсм 
состояния оксии ткани. Он определяет тот фактический уровеш, 
кислор01да, после достижения которого кислород начинает огра­

ничивать дыхание тканей. КУК определяется при фиксировании 
точки перехода дыхания из линейного в экспонеiщиаJIЫюе, 
зависящее от .кислородной регу.~Iяции [155]. 

Оценка скорости отдачи кислорода кровью 
с помощью метода по.1ярографнческой кулоиометрии 

Хорошо известно, что изменение функциона:Iьной активности 
системы крови, н в частности гемог:юбина, играет существен­
ную роль в процессе адаптации организма к экстремальным 

условиям. Так, посредство:~1 изменения кислородтранспортных 
свойств гемоглобина обеспечивается поддержание КИСJ1Ородного 
гамеостаза в экстремальных условиях (срочное н до.1госрочное). 
а также rомеостаз кислотно-щелочного состошшя. С другой 
стороны, способность гемоглобина обратимо нрнсоедннять кис­
.iород с различной скоростью в зависимости от парциального 
давления кислорода в среде имеет видовую специфичность и 
зависит от экологичесн:их особенностей организма. В этой связи 
Представляет интерес исс.'1едование функциона.1ЫIЬIХ свойств 
гемоглобина крови, в частности, определение с1шрости отдачи 
кислорода кровью. 

Суть метода заключается в электролизе пробы крови, урав­
новешенной с газовой смесью определенного состава и поме­
щенной в закрытую рабочую камеру малого объе!'.fа, снабжен­
ную магнитной мешалкой. При э.r~ектролизе насыщенной газом 
п.робы крови происходит нснрерывное диффузношюе извлечение 
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J-:ислорода, сопровождаемое соответствующим снижением содер­

жшшя кислорода и величины р02 в пробе. О скорости выхода 
О2 из исследуемой пробы можно судить по силе тока восста­
:ювления кислорода. На основании исходной ПОJiярограммы, 
представляющей зависимость силы тока от времени, строится 
чншая зависимости ·СКорости выхода кислорода из пробы кро­
вн (10-6 мл 0 2 см2 ·с) от % окиси НЬ. Для сравнителы-юй 
оценки скорости отдачи кислорода кровью используется вели­

чина скорости, соответствующая моменту полунасыщения гемо­

глобина 1шслородом. Количество ДНК и РНК в лимфоцитах 
тимуса и селезенки измеряли цитофлуоримстрическим методом 
[150]. Определяли временные параметры митотического цикла 
лимфоцитов [ 104] . 

Для определения митохондриального белка использовали 
биуретовый реактив [66]. В исследуемый раствор с митохонд­
риальной суспензией добавляли 1 мл дистиллированной воды, 
2 мл 6 %-ной щелочи Na и 0,2 мл реактива Бенедикта. Растворы 
фотометриравали через 15 мин при 330 нм. Предварительно 
проверялн линейность калибровочной кривой. Для стандарта 
нспользовали лиофилизированный бычий сывороточный аль­
бумин. 

Статистическая обработка 
экспериментального материала 

При статистической обработке экспериментальных данных 
использовали стандартные методы математической статистики 
{106]. В опытах с уникальными животными, привезенными из 
различных экасистем и в ограниченном количестве, планиро­

вание эксперимента и статистическую обработку результатов 
проводили по плану полного факторнога эксперимента типа 23 

и 22 [92]. Полученные экспериментальные данные статисти­
чес.ки обработаны на ЭВМ типа БСМ-6. Данный метод позволил 
получить наиболее полную информацию количественных харак­
теристик: как действия отдельных изучаемых факторов воз­
действия в эксперименте, так и влияния биологических взаимо­
действий. Регрессионный анализ являлся основой используемого 
нами метода активного эксперимента: рассчитывали коэффи­
циенты регрессии, проверяли их статистическую значимость, 

составляли соответствующие уравнения и проверяли адекват­

ность уравнений заданному процессу [78]. 
Независимые персменные полного факториого эксперимента 

ПФЭ типа 22 приведсны ниже: 

Натуральные и~зависимые 
переменные 11 11х уровни 

Верхний уровень ( +) 
Нижний уровеш, (-) 

Пол Х1 
животного 

Самки 
Самцы 

Фактор Х, 
воздейств11я 

Опыт 
Коптроль 
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Таблица 1 

Кодированные неэависимые переменные 

N• опыта 1 Хо / Х, 1 х. 1 Xs 1 Х,Х, 1 Х,Х, х,х. 1 х,х.х. 

1 + - - - + + + -
2 + + - - - - + + 
3 + - + - - + - + 
4 + + + - + - - -
5 + - - + + - - + 
6 + + - + - + - -
7. + - + + - - + -
8 + + + + + + + + 

Матрица планирования ПФЭ типа 23 имеет стандартну10 
форму (табл. 1). Регрессионный анализ данных проводился в 
четыре последовательных этапа. 

1. Расчет коэффициента регрессии Ь1 по формуле 

8 

~ XiuYu 
Ь·=и=J 

l --8--

где и- номер строки в матрице планирования; Х;и- независимое 

Переменнuе (фактор), измеренное в кодированных единицах; 

у~- средний результат и-го опыта; bi -экспериментальная оцен­
ка коэффициента регрессии. 

2. Проверка значимости коэффициентов регрессии: 

8 8 2 

~~Yfy-~ ~: 
82 {у}= U=J f=J U=J 

8 

~ nu-8 
и·=J 

82 (у)= S2 (у). 
n 

Здесь 82у- дисперсия воспроизводимости единичного значе­

ния (ошибка опыта); 82у- дасперсия воспроизводимости среднего 
значения; 8 2bi- дисперсия коэффициентов регрессии; j- номера 
факторов (номера столбцов в матрице планирования); пи -общее 
число повторностей и-го опыта. 

Величина и знаки коэффициентов регрессии позволяют судшь 
о влиянии факторов на критерии оптимизации. Чем боJiьше bi• 
тем сиJiьнее действует xi на выбранные критерии. 

3. Для ПФЭ типа 23 уравнение регрессии имеет следующий вид: 

У=Ьо+Ь1Х1+Ь2Х2+ЬзХз+Ь12Хt2+ЬtзХ1з+Ь2зХ2з+Ьt2зХt2з· 
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4. После нахождения дисперсии адекватности s;д математи­
ческой модели устанав.!Jиваем критерий Фишера: 

s2 
Fo 95'~ . sz (У) 

для числа [степеней свободы f1=N- N1 и f2=N (l- 1), 
S2 л 

rде ад- дисперсия неадекватности; у- значение функции от-
клика, рассчитанное по уравнению регрессии; N- общее число 
строк ·,в матрице; Ni- число коэффициентов в уравнении рег­
рессии. 

ПрИ s;д.;;;;.F. S2 (у) можно принять, что полученная модель 
(уравнение) адекватно описывает процесс в исследованной обла­
сти. При адекватности модели выясняе1ся значимость коэффи­
циентов регрессии. Коэффициент bi значим, если bi > tст · dt, где 
tст- критерий Стьюдента, который определялся по соответствую­
щей таблице при 0,05 %-ном уровне значимости. 

Эк.спериментальные данные в сериях опытов представлены 
в таблицах с соответствующими уравнениями регрессии. При 
построении графиков использовали данные, рассчитанные по 

л 

адекватным уравнениям регре·осии ( у ) . Все результаты полу-
чены в условиях достоверности 95 %. 



Глава // 

СОСТОЯНИЕ ЭНЕРГЕТИЧЕСКИХ ПРОЦЕССОВ ТКАНЕИ 
СЕВЕРНЬIХ ВИДОВ ПОЛЕВОК 

1. ЭНЕРГЕТИЧЕСКИЕ ПРОЦЕССЬI 
В МИТОХОНДРИЯХ ПЕЧЕНИ И МИОКАРДА 

У СИБИРСКОГО ЛЕММИНГА 

При сравнении состояния энергетических процессов n мито­
хондриях печени и миокарда у животных наблюдаются досто­
nерные различия исходного уровня эндогенного дыхания мио­

карда и печени в завнеимости от сезона и их половой принад­
лежности (рис. 5). В декабре у самцов уровень дыхания мито­
хондрий печени выше, чем в июне, в то время как у самсн 
скорость эндогенного дыхания V:1 печени постоянна в эти ме­
снцы. Следует отметить, что скорость окисления сукцнната у 
самок по всем показате.1ям в исследован~ые месяцы достовер!!О 

выше, чем у самцов (bi>fo,9s·Sbi для V(., VIJ,, VФ). 
По-видимому, более высокий и стабильный уровень энерге­

тических процессов в течение года у самок отражает физио­
логически важную сущность особей, ответственных за продо.'1-
жение развития попу.1яции и поддержание ее численности. 

Принимая во внимание, что печень выполняет значите,f!ы1у;;) 
poJiь в беJiокобразующей функции организма, которая ~1ожет 
быть ограничена в ус.1о.виях дефицита энергии, ноддсржанн~ 
стабильности уровня энергетичес.ких процессов в этой ткан ~r 
у самок в разJшчный · сезон может иметь опредеJiенное отrю­
шение I< обеспечению их репродуктивной функции. У са!\щоз 
бсмсе высокий уровень эндогенного дыхания V" в печени наб.1ю­
дается зимой, что может иметь определеннос отношение к ее 
преимущественному уча·стию в процессах термогенеза. Актнв­
Iюсть сукцинатоксидазной системы печени у Jiеммингов nыcoi\<:: 
так, дыхание печени на янтарате у самцов н самок уnе.1ИЧf!­

вается в 2-2,5 раза в .Тiюбое время года. Значитеаыюе повы­
шение скоростi1 дыхания митохондрий пс•rени самцов и са!\юк 
сибирского лемминга при окислеi;IИИ сукцината свидетсJiьствуст 
о высокой активности сукцинатоксидазной системы этого орган;:. 
Синтез АТФ в присутствии сукцината у самцов и самок увели­
чивается в 4-5 раз· (в нюне у самцов V,.=6,4, Vш=40,3, у 
~амок V~=21.3, Vтп=106,9; в декабре у самцов V"=21,0, 
Vm=89,7; у самок V,1=22; Vш= 115). 
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во- 60 !JO 180 
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20- 20 - f 

Рис. 5. Ссзо1111Ыс 113\ll'lll'HIIH локазателсii энергетических процсссоп в мнтохо:i­
дриях печени снGiiрского Лl'\IMII!Ira 11а сукt!J!Нате (а) и глутаматс (б). 

Вероятно, повышение актнвностн сукцшiаТОI\сидазной cJr­
cтe~tы n тканях субаркта- :Ieм:-.tiшra имеет важное значенн~ 

в приспособ:tенин к условням тундры. В тундровой зоне с суро­

вым хоJюдшд1 к..•tJI:I-t<пoм нрн повышенных физических нагруз­

ках (:-.tиграц1ш), соiiровожд(!ющнхся повышенными энергоза­
тратамн, янтарная t\нслота б""Iаrодаря особенностям ее окисле­

ния может оJ.;азать значителыюе энергизирующее действие. 

У самаов снбиро:ого Jiеммiiнга nыяnлена более высокая ско­
рость окислення глутамата н ее эффективность (Р/0 возрастает 

с 2,4 до 3,0; Ь 1 д.1я P/O>to.gs·SЬ;). 
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Рис. 6. Изменение показателей окислительного метаболизма митохондрий мио­
карда сибирского лемминга в зависимости от сезона (1- июнь, 2- декабрь) 

и пола животных. 

Анализ показателей энергетического обмена в митохондриях 
печени и миокарда сибирского лемминга выявил два механизма 

адаптации к условиям обитания. Стабилизация окислительного 

метаболизма печени на глутамате или его незначительное повы­
шение в течение зимне-летнего периода у самок на янтарате 

при достаточно высоком уровне исходного метаболизма 

(Vз=21,7-22) говорит об отрегулированном состоянии окис! 
лительных процессов этих животных, определяемых условиями 

обитания. Интенсификация окислительных процессов у самок 
идет за счет высокого эне1ргетического потенциала сукцинаток­

сидазной системы ( Vc, Vш, V Ф). Количество потребленного 

аденозиндифосфата на единицу поглощенноtо кислорода досто­
верно не меняется (Р/0 1,8 летом и 1,9 зимой). Самцы- жи­
вотные, по-видимому, с более широким комплексом приспосо­

бительных реакций- используют два пути приобретения энер­
·гии: су·кцинатзависимая и НАД-зависимая энергетика мито­

хондрий печени (см. рис. 5). Окисление янтарной кислоты 
играет роль и в зимний, и в летний периоды жизни зверьков, 

при этом способность к аккумуляции энергии окисления в виде 
АТФ также величина постоянная. Зимой у самцов отмечается 
уско•рение окислительных процессов и на глутамате, усиливается 
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с~орость окислительного фосфорилирования при п·овышении 
·сопряженности дыхания и фосфорилирования (летом Р/0 2,4, 
зимой 3,0). ' 

Следует отметить высокий уровень энергизованности 
(рис. 6) сердца у самок в течение как зимнего, так и летнего 
периодов (у самок Vэ=45,0 летом и 45,3 зимой, у самцов 12,2 
и 31,4 соответственно). При этом данный показатель у самок 
повышается зимой, а у самцов с:к:орость эндогенного дыхания 
в 2,5 раза снижена в летний период в сравнении с зимним. 
Все окислительные процессы миокарда на сукцинате у самцов 
увеличены в два раза в летний период (в декабре Vc=45,3. 
Vш=68, VФ=131; в июне Vc=llO, Vш=l30, VФ=287). 
У самок окислительный метаболизм миокарда не отличается 
такой динамичностью в течение года, и, более того, для него 
характерна стабилизация энергетических процессов в зимне­
летний период (в декабре Vэ=45,3, ·Vc=63,3, Vш=78,0, 
Vф=l40,0; в июне V3 =45,0, Vc=63,3, Vш=78,0, Vф=l40). 
Этот факт является дополнительным доказательством отрегу­
лированного механизма энергетики самок сибирского лемминга. 

Интенсификация процесса приобретения энергии самками 
и самцами идет в первую очередь не за счет повышения эффек­
тивности дыхания (Ь 1 для Р/0 миокарда <to,gs·Sbi и является 
величиной постоянной), а за счет активации окислительных 
процессов, повышения интенсивности сукцинатоксидазной сц­
стемы митохондрий. Исследованная группа животных харак~ 
теризуется повышенной способностью к окислительному син.­
тезу АТФ, что выражается высокой сопряженностью окисления 
и. фосфорилирования. Показатель Р/0 у самцов и самок в 
з~:~мне-летний период- величина постоянная: соответственно 
1,9 и 2,0. 

Результаты эксперимента по изучению окислительного мета­
болизма в митохондриях печени животных в условиях острой 
гипоксии приведены ниже в виде уравнений, соответствующих 
программе исследований по ПФЭ типа 22 (табл. 2). 

V 9 =25,3+3,5Xl+ 4,3Х2+2,5Х1Х2; 
to,gs·Sbi=2,4; 
Vc=66,4+18,5Xl+I9,9X2+ 19,7Х1Х2 ; 
to, 95 • Sbi=2,4; 
Vнi=l24,3+36,5X1+22X2+23,8X1X2; 
to,9s·Sbi=10,2; 
V Ф=233,2+58,6Х1 +30,9Х2+36,6Х1Х2; 
to,9s .sьi=22,9. 

Ана.11из уравнений и расчетных данных показывает, что самки 
реагируют на действие острой гипоксии достоверными ИЗ:'Itене:. 
ниями интенсивности эндогенного дыхания, свободного окисления 
сукцината и в присутствии АДФ, в скорости фосфорилирования 
(рис. 7), причем в сторону возрастания этих показате.11ей (Ьн Ь2 
и Ь12 д.iJ.я Vэ, Vc, Vш, VФ>to,gs·Sbд . 
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Таблица 2 

Окислительный метаболиз:w в митохондриях печени сибирского лемминга 
(субстрат - сукцинат) при действии острой гипоксии 

Натуральные независимыс По .. "' жиtютного ФактоJ? воздсllствltя· 
пср~менны" и их уровни х, х, 

Всрхrшй (-f-) Самки Острая Г!ШОI<С!Ш 

J-iИЖllliЙ (-) Самцы l(онтроль 

I(однрован1rые нс:Jnннсимыс л 

nсремтшые 
Биохнмнчсскис показатсли (у) 

х, 1 х, 1 х,х. vэ 1 vc 1 
v·ш 

1 Р/0 1 
vф 

- - _l_ 21 1 47,7 89,7 1 '9 180,3 
+ - - 22 45,3 115 1 '9 224,3 
- -!- - 23,7 48 86 1, 9 169 
-!- -!- + 35,7 124,7 206,7 1 '9 359,3 

Регрессионный анализ результатов показывает, что соот­
ношение свободного окисления с фосфорилированием в печени 
самцов и самок при острой гипоксии достоверно не изменяется 
(bt. Ь2 и Ь12 для P/O<to,gs·Sbi). Существенных изменений, свя­
занных с окислением энергетического . субстрата- сукцината 
nри действии острой гипоксии у самцов сибирского лемминга, 
не наблюдалось. 

На рис. 8 представлены результаты изучения характера 
оrшсJштельного обмена в митохондриях печени этих животных 
в условиях острой гипоксии при использовании глутамата в 
качестве субстрата окис.1ения. 

Независимо от половой принадлежности (Ь1) у животных не 
обнаружено достоверных сдвигов в пuказателях окис.1ительноrо 
сбмена митохондрий печени при острой гипоксии (bl2 для vrл• 
VФ, P/0<to,9s·Sbi)· Фосфори.1ирующее окисление глутамана 
(Vш) у самцов и самок, имеющее достаточно высокий уровень 
nктивации в номере, остается без изменений и в условиях острой 
гипоксии (Ь1 , Ь2 , Ь 12 для Vш недuстоверны (табл. 3), т. е. 
<to,gs·Sbд. 

Из рис. ·s видно, что у самцов уровень окислительного мета­
болизма на rлутамате по всем пuказателям выше, чем ·у самок, 
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Таблица 3 

Окислительныn метаболизм в митохондриях печени сибирского леммицr.З. 
при действии острой гипоксии (субстрат- глутамат) 

Пол жи-
Натур•льные неэависнмые переменные вотнаго Фактор воздействия Х, 

и их уровни х, 

Верхний<+> Самки Острая гипоксия 

Нижний (-) Самцы Контроль 

!(одирова иные неэависимые БиохимiiЧеские показатели (~) 
переменные 

х, 1 х. 1 
х,х, Vrл 1 

Vш 
1 PjO 1 vф 

- - + 32,8 41, 1 3,0 139,7 
+ - - 22,7 41, 1 1,95 70, 1 
- + - 32,8 41, 1 3,0 139,7 
+ + + 22,7 41, 1 1, 95 70, 1 

за исключением V 111 , что, по-видимому, указывает на наличие 
достаточно высокого энергетического потенциала НАД· Н-окси­
дазной системы этих особей (Ь1 для Vrл• V Ф• P/0>to,9s·Sbi)· 

При опредеJiении интенсивности дыхания митохондрий !I·!JIO­
кapдa у демминга получены следующие уравнения регрессии 

(субстрат- ГJJутамю): 

V9 =37,7- 15,3Х1+6,9Х2 - 9,7Х1Х2 ; to,9s·Sbi=1,9; 
Vгл=47,9- 5,3Х1 - 3,3Х2 - 19,8Х1Х2 ; to,9s·Sbi=2,I; 
Vш=48,4- 11,04Х1 - 17,5Х1Х2 ; to,9s·Sbi=6,1; 

2 -
Sад= 130< 893,3=f -S2y; 

2 -
Р/0=2,4+0,2Х1Х2; to,9s -Sbi=O, 14; Saд=0,19<0,81=f ·S2y; 

V Ф=1 10,8- 25,3Х1 - 30,6Х1Х2 ; to,9s ·Sbi=8,6; 
s;д=212<576,6=f .szy: 

Ана:шз уравнений и резу.'lьтатов показывает, что исследован­
нЬiе животные реагируют на острую гипоксию изменениями 
в скорости эндогеннuго дыхания, свuбодного окисления глутама­
та, скорости фосфорилирования, интенсивности окислительного 
дыхания при АДФ ~Ь12 для Vэ, Vrл• Vш, V Ф>to,9s -Sbi). У самок 
показатели окислительного обмена достоверно снижаются, а у 
самцов- повышаются (рис. 9). Обнаружены достоверные раз~1И­
чия по данным параметрам энергетического обмена между сам­
цами и самками как у контрольных животных, так и у опытных 

(bl и ь2 для Vэ, VГЛ! Vш, Vф>to,9s·Sb;). 
При исследовании окислите.1ьного обмена леммингов на суб­

страте сукцинат установлено, что животные реагируют на ост­

рую гипоксию достоверным изменением свободного окис.'!ения 
сукцината, интенсивности окисления и скорости фосфорилиройа-
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Рис. 9. Параметры показателей энергетических 11роцессов в митохондриях 
миокарда сибирского лемминга в условиях физиологической нормы (1) и nри 

действии острой гипоксии (2). Субстрат- глутамат. 

ния в митохондриях миокарда. При этом направленность изме­
нений зависит от пола животных (Ь12 для Vc, Vш, VФ>to,9sX 
xSb1): 

Vc = 64,2- 9,3Х1 + 9,9Х2 - 18,3Х1Х2 , t0 , 95 ·Sb1 = 6,9: 
Vш = 87,5- 14,3Х1 + 16,1 Х2 - 17,7Х1Х2 , t0 , 95 ·Sb1 = 7,9; 
v ~ = 184,7- 23,5Xl + 46,7Х2 - 29,7 Х1Х2, t0 ,g5 .sь~ = 13,6; 
Р;О = 2,17 + 0,15Х1 + 0,13Х1Х2 , t0 ,95 ·Sbi = 0,9, TF = 1,09; 

S 2ад = 0,06<0,32 = F·S2 y. 
Следует отметить высокий УJровень окислительного мета­

болизма на янтарной кислоте у контрольных самок: Vc= 
=63,3 нА02/мг белка в минуту, что достоверно выше, чем 
у самцов (bl>to,gs·Sbi для Vc, Vпr, Vф, Р/0). При острой гипок­
сии у самок достоверно снижаются показатели окислительного 
метаболизма миокарда: окисление сукцината- на 30 %, интен­
сивность фосфорилирующего окисления субстрата -на 5 % -
на фоне увеличения скорости окислительного фосфорилирования 
сукцината на 20 % и незначительного, но достоверного повы­
шения коэффициента Р/0. У самцов наблюдаются тенденция 
к разобщению свободного окисления с фосфорилирующим 
(Р/0 падает с 2,0 до 1,8) и активация окисления сукцината. 
Свободное окисление субстрата у самцов увеличивается в два 
<раза, окисление сукцината на фоне АДФ возрастает в 2,2 раза, 

55 



скорость окис"1ительного фосфорилирования повышается в: 
2,5 раза. 

Результаты эксперимента по действию острой гипоксии пока­
зали, что энергетика миокарда самцов идет по пути активи­

зации сукцинатоксидазной системы на фоне снижения коэф­
фициента Р/0. Что касается самок, в условиях острой гипоксии 
скорость окисления янтарной кислоты снижается, в то время 
·как сопряженность процессов дыхания и фосфорилированr·!Я 
повышается, что говорит о возросшей способности к аккуму­
ляции энергии. 

Энергетика Gбмена миокарда у представителя Субарктики­
сибирского лемминга, прошедшего предварите.пьную акклима­
цию в течение двух недель к гипоксической гипоксии, МО)!\СТ 
быть представлена следующими уравнениями регрессии (мио­
кард, субстрат- сукцинат): 

11э= 17,8+4,5Х1 - 7,1Х2 - 8,2Х,Х2 , to.9s ·Sbi=0,9; 

Vc=61,4- 11,8Х1 -- 25,2Х2+ 11;6Х1Х2 , fo,9s ·Sbi=4,4; 

Vш=84,9- 19,3X2 -i- 16,4Х1Х2 , to,9s ·Sbi= 10,4, 

s;д=12О,5<48О1 =F·S2y; 
11 Ф= 175,4- 23,2Х1 - 47, 1Х2+40,9Х1Х2 , t0 • 95 ·Sbi= 18,4. 

Регрессионный анаJшз ре::1уm>rатов показывает, что животliые· 
реагируют на действие хрuническсй гипоксии из:-.tенениями в ин-­
тенсивности эндогенного дыхания, окисления субстрата, интен­
сивности и эффективности фосфорИJшрuвания однонаправленно­
сдвиги в сторону снижения уровня этих показателей и у самцов,. 

и у самок (Ь12 для V3 , Vc, 11 ш, J'Ф>to,gs·Sbд. Однако ко~и­
циент сопряженности свободного и фосфориJiиrующего окисJiения 
при хронической _ гипоксии и у самцов н у самок достоверно 
не изменяется. 

Резу.i!ьтаты исследования энергетического обш~на ыитохондрнй 
печени в условиях действия хронической гипоксни предс1авлены 
следующими уравнениями регрессии: 

Vз=l0,8+5,5X1 - 3,1Х2 -1,9Х1Х2 , to,9s-Sbi=1,4; 

Vc=2,2-f-7,5Х1 - 10,1Х2 - 5,4Х1Х2 , to,9s ·Sb;= 1, 15; 
Vш=46,3+18,2Х1 - 27,3Х2 - 15,1Х1Х2 , to,gs ·Sbi=4, 1; 

2 -
Р/0=1,98- О, 15Х1, to,9s ·Sb;=0,09, Saд=0,02<0,3=f·S2y; 

t'Ф=103,1+42,9Х1 - 66,5Х2 - 38,1Х1Х2 , to,9s·Sbi=4,5. 

У контрольных самок шшслителы1ый обмен по всем показа­
телям достоверно выше, чем у самцов (b1>to,9s ·Sbi для Vэ, 
Vc, Vш, Р/0). При действии хронической гипоксии направлен­
ность изменений этих показате.1ей не зависит от по.1а животпuго 

(b2 >fo,gs·Sbi, b12>to,95'Sb; Д.rJЯ 113 , ~'е• Vш). 
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Поi<азатели окисJштеJJыюго обмена снижаются, причем в на­
ибольшей степени у самш<. Иск.'!ючt:ние составляет коэффициент 
-соnряженности Р/0, веJiичина которого достигает уровня конт­
рольных жив01ных (b12 <to,9s ·Sb; для Р/0). Дейс1вие хрониче­
·ской гипоксии на животных выявшю однонаправленность в из­
мененин процессов окислительного ор,\1ена в митохондриях пече­
ни у самцов и самок на г лутамате: 

~'э= 10,6+4,9Х1 - 3,4Х2 -- 2,8Х1Х2 , fo,Ds .sьi= 1,2; 

V1.,1= 13,2+6,1Х1 - 3,7Х2 - 3,9Х1Х2 , fo,gs·Sbi=2,1; 
2 -

Vш= 16,5+5,2Х1 , fo, 9s .sьi=o.,4,4, Sад =58,5<73,8=F ·S2y; 
2 -

VФ=42,9+ 14,5Х1 , to,9s .sьi=7,03, Sад=53< 187,2=F ·S2y. 
При хронической гипоксии у животных наб.!I!одается сниже­

ние эндогенного дыхания и окисления субстрата, причем у самок 
эти показатели падают в два раза (b~Ь2 >to,gs·Sbi для VэVгл)· 
Интенсивность фосфорилировання на глутамате Vш и скорость 
·фосфор1тирования l' Ф большЕ. у самок, у которых не наблюдает­
·ся тенденции к снижению данных величин (b12 <to,gs·Sbi для 
Vш, 1'Ф): у самцов-Vш=11,3, VФ=28,3, у самок-Vш= 
=21,7, V Ф=57,4. Ко.1шчество потребленного аденозиндифосфатr.t 
на единицу потреб"1яемого кисJivрода не меняется у самцов 
и самок и остается ве.ТJичиной постоянной: Р/0 у самок 2,2, у 
самцов 2,6. 

·Следует отметить реактивность энергетики печени сибир­
ского лемминга. Так, после действия хронической гипоксии 
снижение интенсивности окислительных процессов в митохонд­

риях печени сопровождается высоким коэффициентом сопряже­
ния окисления и фосфорилирования. Однотипность состояния 
окислительных процессов миокарда и печени животных неза­

висимо от пола, по-видимому, определяется условиями их оби­
тания. Количество митохондриалы-юго белка в печени леммин­
гов у самок 2;78 мг, у самцов 2,86 мг. При острой гипоксии 
у самцов и само·к снижается уровень митохондриального белка, 
а при хронической наблюдается активация биогенеза структур 
до исходного уровня контрольных животных и выше: у самок 

соответственно 1,4 и 2,86, у самцов 2,4 и 3,1. Уменьшение коли­
чества митохондриального белка в миокарде самцов и самок 
при острой и хронической гипоксии статистически недостоверно. 

Результаты исследований окисJштельного метаболизма пе­
чени сибирского лемминга в условиях хронической гипоксии 
показали, что при длительной адаптации животного к тому 
или иному фактору воздействия в клеточной биохимии орга­
низма происходят компенсаторные изменения за счет пере­

стройки фундаментальных биохимических механизмов, конечной 
задачей которых и является поддержание параметров гамео­

стаза животных. 
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2. ОКИСЛИТЕЛЬНЫй МЕТАБОЛИЗМ В МИТОХОНДРИЯХ 
ПЕЧЕНИ И СЕРДЦА ПОЛЕВКИ МИДДЕНДОРФА 

И ЕГО РЕАКЦИЯ НА ХОЛОДОВОй СТРЕСС 

Сравнительное изучение показателей энергетического обмена 
печени (Vэ, Vc, Vгл. Vш, Vф, Р/0) у контрольных животных 
исследуемого вида показала, что самцы независимо от возраста 

характеризуются высоким уровнем окислительных процессов 

(рис. 10). Содержание митохондриального белка у четырех­
и восьмимесячных животных соответственно составляет 0,48 и 
0,8 мг белка на 100 мг сырого веса ткани. Интенсивность дыха­
ния митохондрий печени в условиях проявления халадовой 
реакции организма зависит от субстрата окисления. Окисли­
тельный метаболизм печени на сукцинате у опытных животных 
по ряду показателей достоверно не отличается от контрольных 
полевок (Ь 12 для Vэ, Vc, Vш, P/O<to,gs·Sbi). Достоверные 
сдвиги в интенсивности эндогенного дыхания, свободного окис­
ления янтарной кислоты и в присутствии АДФ, а также показа­
теля сопряженности свободного и фосфорилирующего окисле.­
ния отсутствуют (см. рис. 10). 

Полевки реагируют на действие низких температур одно­
значно, независимо от возраста, снижением скорости окисли­

тельного фосфорилирования на сукцинате (bi для VФ<to,gs·Sbi 
и Ь 12 для VФ.>t0,g5 ·Sbi)- При этом у четырехмесячных самцов 
падение незначительное, но достоверное, у восьмимесячных жи­

вотных при охлаждении скорость фосфорилирования снижается 
в два раза (рис. 10). Содержание митохондриального белка в 
печени четырехмесячных полевок возрастает на 90 %, а у 
восьмимесячных остается на прежнем уровне (Ь 12 и Ь 1 для 
митохондриального белка >to,95 -Sbi, Ь 1 ). Окисление сукцината 
происходит с большим потреблением кислорода, чем глутамино­
вой кислоты, как у контрольных, так и у опытных животных. 

При действии халадовой нагрузки на полевок показано, что 
у восьмимесячных зверьков ответная реакция дыхательной цепи 
отсутствует как по интенсивности, так и эффективности окисли­
тельного фосфорилирования на глутамате (Ь 1 , Ь 2 , Ь 12 для Vш 
и P/0<t0,95 -Sbi). Активируется же НАД-зависимое дыхание 
митохондрий печени у восьмимесячных животных, а величина 
окисления глутамата и скорость окислительного фосфорилиро­
вания снижаются у четырехмесячных полевок (см. рис. 1 О, б). 
Следует отметить, что в акклимации восьмимесячных зверьков 
из природных популяций к низким температурам решающее зна­
чение приобретает НАД-зависимая энергетика митохондрий 
печени. Активация окислительного фосфорилирования на глута­
мате и возрастание свободного окисления данного субстрата в 
1,5 раза сопровождаются пониженнем ректальной температуры 
всего на 3,8 °С. У четырехмесячных зверьков из природных по­
пуляций при холодавам стрессе ректальпая температура падает 
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Рис. 1 О. Окислительные процессы 
в митохондриях печени полевок 

Миддендорфа в условиях физио­
логической нормы (1) и экстре­
мального охлаждения (2) у четы­
рехмесячных (I) и восьмимесяч­
ных (II) животных- на сукдина-

те (а) и глутамате (б). 

на 6°С, несмотря на высокий уровень скорости окислительного 
фосфорилирования на янтарной кислоте (VФ) в митохондриях 
печени (рис. 11). В варианте охлаждения четырехмесячных 
самцов снижение дыхательной и фосфорилирующей активности 
митохондрий в два раза в присутствии глутамата сопровожда­
ется значительным падением ректальной температуры. 

Изучение окислительного метаболизма митохондрий миокар­
да северной формы полевки-экономки и полевки Миддендорфа 
показала, что в исходном уровне эндогенного дыхания, скоро· 

сти окисления и фосфорилирования субстратов у данных жи­
вотных имеются достоверные видовые различия (Ь 1 для Vэ, Vc, 
Vш, VФ>t0 ,95 ·Sbi)· При этом уровень окислительного обмена 
у полевок Миддендорфа выше, чем у экономок (Vэ соответ­
ственно 40 и 32). При действии острого охлаждения наблюда­
ется активация энергозависимого дыхания митохондрий сердеч­
ной мышцы у обоих видов полевок. На рис. 12 показано, что 
ответная реакция метаболических процессов миокарда экономок 
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Рис. 11. Ректальнан температура тела 11 окистпет,ныii ~1етаuоJшз:м т :rевн 
восьмимесячных (!) и четырехмеснчных (11) полевок Мнддендорфа при дей­

ствии низких температур (1 = 15 "С в течение 20 минут). 
1- дыхание на глутамате, 2- дыхание на янтарной кислоте, .з- ректадьная темп~рз .... 
тура контрольных животных, 4- рсокталыtая температура пол~аок nucлc холодоuоrо uоз­

дейстшш. 

~ис. 12: Окислительный метаболизм миокарда полевки-экономки (а) н по­
левки Миддендорфа (6) nосле действия холодового стресса. 

1- скорость дыхания на субстрате янтарная кислота; 2- дыхание мнтохондрий прк 
АДФ; 3- коэффициент (ДК); 4- коэффициент (Р/0); 5- скорость фосфорилирсвuння 

субстрата. 

на холодовой стресс значительнее, чем у полевок Миддендорфа. 
Наибольшие сдвиги в активности ферментов отмечены. у поле­
вок-экономок (рис. 13). Стимуляция сукцинатдегидрогеназы 
сопровождается снижением активности НАД-зависимых де­
гидрогеназ. При этом· активность малатдегидрогеназы пада.ет 
до 45 %, а глутаматдегидрогеназы до 28 %. Активация сукцинат­
дегидрогеназы на 30 % сочетается с повышенным содержанием 
янтарной кислоты, а-кетоглутаровой и пировиноградной кис.1от .. 
Полученные результаты свидетельствуют о ведущей роли суrщи­
патдегидрогеназной реакции и янтарной кислоты в адаптаrщи 
миокарда полевок-экономок к действию низких температур. 

В митохондриях миокарда полевки Миддендорфа набJlюда­
ется активация сукцинатдегидрогеназы на 8 % и малатдегид~ 
рогепазы на 40 %. Изменения в глутаматдегидрогеназной актив­
ности миокарда у данных животных отсутствуют. Сдвигп в 
активности дыхательных ферментов миокарда сопровождаются 
изменениями и в содержании кетокислот. Концентрация пиро-
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Рис. 13. Активность дегидроrеназ (ai 
и концентрация кетокнсдот (б) знср- ,.-о 
rетического обмена миокарда полев-
ки-экономки (/) и поденки 1\'\:нддсв- fЧО -
дорфа (ll) после действия холодово-

го стресса. 

1- глутаматдсгидрогеназа (ГлДГ); 2-
малатдегидрогеиаза (МДГ); 3 - сукцинат· 
дегидрогеназа (СДГ); 4 -нироnнноград­
llая кислота (ПВГ); 5- а·кстоглутарован 

120-

кислота (а= КГ); 6- янтарш:ш 1шслота 
(5JК). 
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левок, по-видимому, является 
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восстановительный синтез щавелевоуксусной кислоты, величина 
которой снизилась на 8,9 % при активации малатдегидрогеназы 
на 40 %- Снижение содержания янтарной кислоты в миокарде, 
вероятно, объясняется возросшей скоростью окисления данного 
су~страта, при не столь возросших реакциях синтеза сукцината. 

3. СОСТОЯНИЕ ОКИСЛИТЕЛЬНЫХ ПРОЦЕССОВ 
В МИТОХОНДРИЯХ ПЕЧЕНИ СЕРЬIХ ПОЛЕВОК 

(узкочерепной полевки и полевки-экономки) 

Результаты исследования дыхания мптохондрий печени по~ 
Jiевки-экономки и узкочерепной полевки из природных популя­
ций показали, что между северной и южной формой полевок 
достоверных различий по ряду показателей окислительного 
метаболизма в условиях нормы не обнаружено (ЬI, ь2. Ьз, blz. 
Ь1з, Ь2з и Ь12з для V[), Vc, Vш, P/O<to,gs·Sbi)- Следует отметить 
достаточно высокий исходный уровень эндогенного дыхания, 
высокую активность сукцинатоксидазной системы НАД-зависи­
мого дыхания митохондрий печени у этих животных. Показано, 
что у северных форм экономки и узкочерепной полевки количе­
ство митохондриального белка меньше, чем у южных. Досто­
верная разница наб.'!юдается между формами узкочерепной 
полевки (северная- 1,65 мг белка на 100 мг сырого веса ткани, 
южная- 2,17 мг). Характерно, что содержание митохондриаль­
ного белка у северных представителей широкораспространен­
ных видов полевок больше, чем у типичного· субаркта полевки 
Миддендорфа, но достоверно меньше, чем у сибирского лем-
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минrа (рис. 14), т. е. они занимают Промежуточное положение. 
Действие низких температур на полевок изучалось в двух 
вариантах: краткосрочное охлаждение в течение 20 мин при 
- 15 °С животных, лишенных возможности активно передви­
гаться; выдерживание их при температуре от О до +3 о в тече­
ние десяти дней. После долговременной акк~имации к холоду 
животные подвергались экстремальному воздействию низких 
температур (20-минутное действие температуры - 15 °С), при­
чем они также были лишены возможности активно двигаться. 
Затем определяли метаболизм митохондрий печени и темпера­
турный гомеостаз животных. 

В настоящее время существует большая сводка данных по 
исследованию температурного гамеостаза и его регуляторных 

механизмов у млекопитающих, принадлежащих к различным 

видам и географическим зонам обитания [12, 74, 132, 119]. 
У узкочерепной полевки после десятидневного пребыванnя 

при температуре от О до +3 ос не снижается ректальпая тем­
лература и температурный гомеостаз поддерживается незави­
симо от подвида. У северной и южной форм полевки-экономки 
уровень ректальной температуры падает на 2,7 ос (Ь2з> 
> t0,95 • S bi). При действии экстремального охлаждения 
(- 15 °С) полевки-экономки северной и южной формы снижают 
ректальную температуру на 9 °С, а узкочерепные полевки обоих 
подвидов- на 4,8 °С. После предварительной акклимации жи­
вотных при температуре от О до +3 ос в течение десяти дней 
узкочерепные полевки обеих форм реагируют на действие хо­
лода (t=-15 °С, 20 мин) снижением ректальной температуры 
на 4,8 °С, а полевки-экономки- на 3,6 °С. Следует отметить, 
что падение ректальной температуры у полевок во всех ва­
риантах охлаждения не зависит от принадлежности их к под­

виду (Ь1 <fo,gs·Sbi). 
При решении вопроса о роли ведущих факторов в адаптации 

животных к постоянно изменяющимся климато-географическим 
условиям среды обитания большое значение имеет изучение 
биохимических механизмов поддержания температурного гамео­
стаза у мелких млекопитающих. 

У полевок обоих видов не отмечено достоверных сдвигов 
в таких показа1елях окислительного метаболизма печени после 
дейс1вия низких температур (t=--15 ос, 20 мин), как интенсив­
ность дыхания, свободное и фосфорилирующее окисление на сук­
цинате, окисление глутамата и коэффициент сопряженности 

окисления и фосфорилирuвания (Ь1 , Ь2 , Ь3 , Ь12, Ь2з• b12з<fo,gs х 
xSbi для Vэ, Vc, Vrл• Vщ, Р/0). Наиболее четкая ответная 
реакция на холодавой стресс наблюдается у экономок и узко­
черепных поJiевок в скорости окислительного фосфорилирования. 

На сукцинате: 
V Ф=398+86,8Х2+ 164Х3 - 112,6Х1Х2+65,4Х2Х3+95,4Х1Х2Х3 , 

2 -
to,9s ·Sbi=65,4, Sад=507,~5< 1220,56 =F .S2y; 
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Рис. 14. Показатели окислительного обмена в митохондриях печени сам­
цов сибирского лемминга и серых полевок, обитающих в районах Субарк­

тики. 

1- сибирский лемминг, 2- nолевк3-экономка, 3- узкочереnная nолевка, 4- nолевка 
· Миддендорфа. 
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Рис. 15. Окислительные 
процессы в митохондриях 

печени южной (ю) и се­

верной (с) форм узкоче­
репной полевки (/) и по­
левки-экономки (II) в ус­
ловиях физиологической 
нормы (1) и экстремаль­
ного охлаждения (2) на 
сукцинате (а) и глутама-

те (6). 



на глутамате: 

~' Ф=209,4+ 70,4Х3+ 77,6Х2Х3 , to,gs ·Sbi==57,2, 

"s;д= 7 44 < 6098=F. Siy. 
Cor.'Iacнo приведеиным уравнениям регрессии, можно предпо­

.ложнть, что вмичина скорости окислитмьного фосфориJiирова­
ния митохондрий печени зависит как от температуры воздействия, 
так и от принадлежности полевок к тому или иному виду (для 
V Ф на глутамате b23 >to,95 ·Sbi) и подвиду (для V Ф на сукцинате 
b123 >to,9s·Sbi)· У экономки при краткосрочном экстремальном 
охлаждении увеличивается скорость фосфорилирования на сукци­
нате в три (северная форма) и два раза (южная форма). У северного 
подвида узкочерепной полевки активация окислительного фос­
форилирования составляет 30 %, у iожной формы 100 % (рис. 15). 

В вариантах экстремального охлаждения полевок после их 

предварительной акклимации к низким температурам получе­

ны следующие уравнения регрессии. 

На сукцинате: 

1'ш=224,5- 45,9Х3 , to,95 -Sbi=34,9; s;д=744<6098=F ·S2y; 
Р/0=1,98- 0,4Х3 - 0,3Х1Х2+0,33Х1Х2Х3 , lo,9s ·Sb;=0,22; 

2 . . -
Sад=О, 19<0,25=F -S2y; 

VФ=510,l- 87,1Х2 - 228,9Х3 , lo,gs·Sbi=64,6, 

s;д= I0359<25787=F .s2Y; 
на глутамате: 

Р/0=2,3- о,53Х2Х3 , to,gs .sьi=0,4; 

VФ=304,8+43Х2 - 71Х3 - 33,3Х1Хз+ 109Х2Х3 , 

to,95 -Sbi=24,6. 
Анализ уравнений и расчетных данных показал, что пред­

варительная акклимация животных к низким температурам, в 

результате которой узкочерепная полевка поддерживает свой 
температурный гамсостаз на прежнем уровне, а у экономок 
наблюдается незначительное снижение ректальной температу­
ры, сопровождается сдвигами в окислительном обмене печени. 
·Прежде всего происходят изменения в интенсивности фосфори­
лирующего окисления на сукцинате и глутамате: у всех экспе­

риментальных животных при незначительном возрастании уровня 

окисления субстратов (достоверные сдвиги отсутствуют) интен­
сивность фосфорилирования субстратов значительно снижается. 
Так, у контрольных экономок и узкочерепных полевок после 
девятидневного пребывания в условиях низких температур по­
казатель Vш падает с 223 до 179. Скорость окислительного 
фосфорилирования на сукцинате и глутамате возрастает у обеих 
форм узкочерепной полевки: на 70% и на 60% соответственно. 
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Рис. 16.· Энергетика обмена митохондрий печени полевки-экономки (а) и узко­
черепной полевки (б) южного (1) и северного (2) подвидов, прошедших дли­
тельную акклиматизацию к низким температурам (от О до +3 °С) и прн дей­
СТВ!Ш краткосрочного (11) ХОЛОДОВОГО стресса (-15 °С), на сукцинате- (С) 

и глутамате- (Гл). 

У полевок-экономок снижение скорости фосфорилирования суб­
стратов (на сукцинате- на 30 %, на глутамате у северной 
формы- в 2 раза, у южной- в 2,5 раза) сопровождается 
лишь незначительным снижением температуры тела особей 
(на 2,7 °С). 

После преадаптации животных к холоду скорость окисли­
тельного фосфорилирования субстратов у узкочерепных полевок 
выше (на сукцинате Vф=368, на глутамате Vф=300), чем у 
экономок (соответственно 194 и 170), в то время как у кон· 
тральных животных картина иная. На рис. 16 представлены 
результаты определения окислительных процессов в митохонд· 

риях печени серых полевок, прошедших акклимацию к холоду 

и подвергнутых затем действию температуры - 15 ос в течение 
20 мин. Наблюдаются изменения в сторону возрастания скоро­
сти фосфорилирования субстратов. Возрастают окисление сукци­
ната в присутствии АДФ и коэффициент сопряженности АДФ/0. 
При этом имеются различия на видовом и подвидовом уровнях 
(Ь2з, b12з>t0,95 ·Sbi). У полевки-экономки увеличивается ско­
рость фосфорилирования на сукцинате и глутамате на фоне 
достоверного возрастания дыхания в присутствии субстратов 
и АДФ (см. рис. 16,а). У узкочерепных полевок обоих подви­
дов увеличивается интенсивность окислительного фосфорилиро· 
вания на сукцинате Vш (см. рис. 16, 6). В печени северной фор· 
мы отмечается высокий уровень эффективности окисления глу-
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тамата; показатель Р/0 na сукциьаtе nослеэкстрем:алыtоrовм­
действия холода не меняется, а на глутамате резко возрастает. 

Скорость окислительного фосфорилирования возрастает у север­
пых и южных особей на сукцинате. Реакция полевок на холодо­
вой стресс по скорости окислительного фосфорилирования на 
глутамате наблюдается лишь у северного подвида узкочер~п­
ной полевки. 

Анализ материалов, полученных при иссдедовании белка 
в митохопдриях печени серых полевок в разных вариантах ох­

лаждения особей, показал, что при холодовом стрессе (t=-15 °С) 
содержание митохондриального белка у всех полевок снижается 
(b13 >to,9s·Sb;). Длительная акклимация животных к низким 
температурам сопровождается сдвигамп в содержании митохонд­

риалыюго бе-1Ка, которые зависят от принадлежности полевок 
к тому или иному виду (b23>t0 , 9s·Sb;): у экономок количество 
белка во:3росло, а у узкочерепных полевок снизилось, при этом 
уровень содержания митохондриального белка у экономuк обеих 
форм ос1ается выше, чем у узкочерепных (b1>to,95 ·Sb;). Адап­
тированные к низким температурам узкочерепные полевки отве­

чают на холодовой стресс снижением биосинтеза митохондриаль­
НL)ГО белка на 0,64 мг. У экономки синтез белка прежний (2 мг). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Сравнительный анализ результатов исследования окисли­
тельного метаболизма печени и миокарда у типичных предста­
витслей Субарктики- сибирского лемминга и полевки Мидден­
дорфа, а также у широкораспространенных видов- полевки­
экономки и узкочерепной-позволяет сделать ряд предположе­
ний и замечаний по энергетическому обмену у этих грызунов и 
дать оценку степени напряженности энергетических процессоз 

животных при адаптации их к специфическим условиям среды. 
Отмечая устойчивую достоверную разницу исходного метабо­
лического состояния в исследованной ткани печени у всех видов 
полевок, следует заметить, что по всем показателям энергетиче­

ского обмена печени полевки-экономки и узкочерепные за­
нимают промежуточное место между леммингами и полевкой 
Миддендорфа. 

Энергетический обмен леммингов при низком исходном мета­
болическом состоянии идет по линии повышенного образования 
макроэргов, а окисление субстрата сопровождается повышенной 
способностью к окислительному синтезу АТФ. Для них харак­
терно и повышенное образование митохондриального белка в 
сравнении с полевкой Миддендорфа и северными формами узко­
черепной и полевки-экономки. Согласно литературным данным 
[4, 132], для сибирского и копытного лемминга характерна 
малая интенсивность химической регуляции и низкая энергети-
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ческая стоимость поддержания постоянства температуры тела. 

Показано [99], что у группы автохтонов отсутствует высокая 
напряженность функции теплообразования. 

Уровень эндогенного дыхания в митохондриях печени, сво­
бодного окисления субстратов и фосфорилирующего окисления 
сукцината, а также скорости окислительного фосфорилирова­

ния у полевок Миддендорфа намного выше, чем у лемминга, 
полевок-экономок и узкочерспных. Активация окислительных 
процессов и их высокая эффективность сочетаются с низким 
содержанием ферментативного белка в митохондриях печени. 
На примере этих двух типичных представителей тернафауны 
тундры еще раз подтверждается мысль С. С. Шварца ( 1980) 
о том, что сприспособления субарктических видов неизмеримо 
глубоки и разнообразны». Достоверных различий для внутри­
видовых форм полевок-экономок и узкочерепных по эндогсн­

ному дыханию и окислению сукцината (свободного и в присут­
ствии АДФ), а также показателей Р/0 и Vrl' в условиях физио­
логической нормы не обнаружено. Однако следуст отмстить 
высокий уровень синтетических процессов в митохондриях по­

левки-экономки, на что указывает количество митохондриаль­

ного белка, которое меньше, чем у лемминга, но больше, чем 
у узкочерепных полевок. 

В сериях исследований по действию низких температур на 
энергетический обмен печени и сердца установлено, что полев­
ки, принадлежащие к широкораспространенным видам, и типич­

ный субаркт- полевка Миддендорфа имеют разные механизмы 
адаптации к холоду. При экстремальном воздействии низких 
температур у полевки Миддендорфа наблюдаются незначитель­
ные сдвиги в содержании митохондриального белка печени при 
стабильности показателей окислительного обмена ( Va, V с, Vш 
и Р/0). Решающее значение в адаптации зверьков к низким 
температурам приобретает НАД-зависимая энергетика мито­
хондрий печени. При возрастании окисления глутамата и акти­
вации скорости окислительного фосфорилирования на данном 
субстрате в 1,5 раза температура тела полевок понижается всего 
на 4,2 °С, в отличие от животных, у которых снижение данных 
показателей метаболизма митохондриального аппарата сопро­
вождалось падением ректальной температуры у особей на 8 °С. 
У полевки-экономки при действии температуры - 15 ос n тече­
ние 20 мин не наблюдалось достоверных сдвигов по эндогсн­
ному дыханию, окислению сукцината и в присутствии АДФ. 

Скорость окислительного фосфорилирования на г лута м а те у 
полевки-экономки резко падает, что сопровождается уменьше­

нием температуры тела на 9 °С, несмотря на активацию сукци­
натоксидазной системы этих животных (см. рис. 15). При воз­
растании показателя VФ на глутамате у узкочерепных полевок 
и повышении Vr1, на сукцинате температурный гомеостаз живот­
ных поддерживался на уровне контрольных полевок. 
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Сдвиги в окислительном метаболизме печени охлажденных 
грызунов наблюдаются на фоне пониженин количества белка 
в митохондриях у обоих видов грызунов. При холодавам стрессе 
после длительного действия низких температур у полевок-эко­
номок и узкочерепных наблюдается биохимическая дифферен­
циация в реакции этих животных на холод в зависимости от под­

вида. У экономок t:~верного подвида сопряженность окисления 
и фосфорилирования на сукцинате резко возрастает в отличие 
от южного подвида (см. рис. 16). У узкочерепных полевок 
коэффициент эффективности дыхания Р/0 на сукцинате возрас­
тает у южной формы. Сдвиги в активации окисJштелыiых про­
цессов у ПОJiсвок-экономок наблюдаются при увеличении коли­
чества митохондриального белка, а также и при длительной 
акклимации к низким температурам. По реакции митохондри­
аш,ного белка на холодавой стресс узкочерепные полевки при­
бJшжаются к ПОJiевкам Миддендорфа. У полевок-экономок 
активизация синтеза митохондриальных структур при действии 
экстремальных факторов идентична возрастанию интенсивности 
биосинтеза митохондриального белка печени у типичного спе­
циализированного вида Субарктики- лемминга сибирского 
при хронической гипоксии. Наши данные подтверждают выска­
зывания Ф. 3. Меереона ( 1973) о том, что активация синтеза 
белка и увеличение активности систем митохондрий возникают 
не только в ответ на гипоксию, но и на действие шобого факто­
ра, вызывающего дефицит макроэргических фосфатов в клетке. 

При изучении энергетики обмена миокарда у леммингов от· 
мечали высокий уровень исходного метаболического состояния 
митохондрий у самцов и самок. Исследованная группа леммин­
гов обладает в норме высокой сопряженностью окисления и 
фосфорилирования Р/0, что говорит о повышенной способности 
миокарда животных к окислительному синтезу АТФ. Энерге­
тика миокарда сердца самцов при острой гипоксии идет по 
линии активации сукцинатоксидазной системы митохондрий. 
Самки при высоких исходных показателях окислительного ме­
таболизма на янтарной кислоте при острой гипоксии выходят 
из критической ситуации за счет повышения активности дыха­
ния Р/0, что говорит о их возросшей способности к аккумуля­
ции энергии. При острой гипоксии животные реагируют акти­
вацией сукцинотоксидазной системы митохондрий печени у сам­
цов и самок. При окислении глутамата у самцов возрастают 
окис,1Ительные процессы в печени (Va, Vгл. VФ) и понижа­
ются- у самок (Vз, VгJr, Р/0). Уровень показателей окисли­
тельного метабоJrизма митохондрий печени на глутамате у сам­
цов выше, чем у самок, что, по-видимому, указывает на нали­

чие достаточно высокого энергетического потенциала НАД-Н­
оксидазной системы самцов. Действие хронической гипоксии 
на леммингов проявилось в однонаправленности изменения 

процессов окаслителl!ного обмена в митохондриях печени не-
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зависимо от принадлежности их к полу. Отмечается сниже­
ние показателей окислительного метаболизма, и лишь показа­
тель сопряженности свободного окисления и фосфорилирования 
говорит о высокой способности к аккумуляции в виде АТФ у 
самцов и самок на сукцинатс и глутамате. 

На примере наших исследований окислительного обмена 
печени и миокарда сибирского лемминга, энергетики обмена пе­
чени полевки Миддендорфа и представитслей широкораспро­
страненных видов- полевки-экономки и узкочерепной -можно 

сказать, что при адаптации животных к различным факторам 
воздействия в организме наступают компенсаторные изменения 
за счет перестройки фундаментальных биохимических механиз­
мов, конечной целью которых и является поддержание па­
раметров гамсостаза животных. Сравнительный анализ резуль­
татов экспериментов указывает на разные пути приспособления 
видов и внутривидовых групп на уровне количественных и 

качественных сдвигов метаболических процессов в клетке. 
Высокий уровень окисления и фосфорилирования на сукци­

нате и глутамате при пониженнам синтезе митохондриального 

белка, т. е. высокая эффективность энергетики печени полевки 
Миддендорфа, типичного представителя субарктического вида, 
выявляется в определенных вариантах охлаждения у полевок 

широко распространенных видов: у северного подвида экономки 

и обоих подвидов узкочерепной полевки. Адаптация к экстре­
мальному фактору воздействия на уровне вида (полевка Мид­
дендорфа) идет за счет экономизации окислительных процес­
сов, т. е. за счет повышения эффективности метаболизма, что 
прогрессивно для популяции данного вида в целом. Четко 
дифференцированные подвиды, специфически приспособленные 
к своеобразным условиям ·среды, при адаптации к действию 
неблагаприятных факторов прежде всего идут по пути активи­
зации окислительных процессов за счет усиления интенсивности 

метаболического обмена, сопровождаемого повышенным окис­
лением субстратов сукцината и глутамата. 

Исследование дыхательных ферментов митохондрий миокар­
да животных показала, что действие низких температур вызы­
вает активацию всего сукцинатдегидрогеназного комплекса 

миокарда полевок-экономок. Это свидетельствует, по-видимому, 
о стимуляции реакций синтеза и окисления янтарной кислоты в 
ус.'lовиях холодового стресса. У полевок Миддендорфа при дей­
ствии холода реакция митохондрий сердечной мышцы выража­
ется в повышении эффективности окисления субстрата сукцина­
та, на что указывает возросшая скорость окисления янтарной 
кислоты на фоне низких синтетических процессов. Вероятно, 
б~юхими~rески.е механизмы адаптации грызунов генетически 
детерминированы, что и определяет разнообразие ответных 
реакций окислительных систем животных различных географи­
ческих зон на воздейспше экстремаJiьньrх фактороn. 



Глава III 

ЭНЕРГЕТИКА ОБМЕНА ТКАНЕй ГОРНЫХ ПОЛЕВОК 

1. ОКИСЛИТЕЛЬНЬIИ МЕТАБОЛИЗМ ПЕЧЕНИ 
И КРОВЕТВОРНОй ТКАНИ КАРАКУЛЬСКОй 

И ТАЛАССКОИ ФОРМ ГОРНЬIХ ПОЛЕВОК 

И ЕГО РЕАКЦИЯ НА ХОЛОДОВОй СТРЕСС 

Результаты исследования дыхания ми1охоrщрий печени пока­
зали, что между караку.'Iьской и 1аласской формами полевок, 
содержащахся при + 18 "С, обнаружены дос·rоверные раз.1ичия. 
Уровень эндогенного дыхания Vэ в митохондриях печени кара­
куJiьских полевок значительно ниже, чем у таласских, независи­

мо от их половой принадлежности. Интенсивность свободного 
окисления сукцината V с и скорость дыхания в присутствии АДФ 
(V111) у памирских полевок ниже в сравнении с исследуемой 
арчевой (b3>to,9s ·Sb;). Содержание митохондриального белка 
и СК1Jрость фосфорилирования при окислении сукцината (V Ф) 
каракульских полевок выше, чем у таласских (рис. 17). При 
изучении энергетического обмена у полевок в условиях холо­
дового стресса получены следующие уравнения регрессии: 

Vэ= 16,0- 4,46Х1Х2 - 4,99Х3 - 2,6Х1Х2Х3 , 

s;д= 14,1 < F ·S2y= 18,6; 
2 -Vc=26,5- 2,5Х1Х2 -7,12Х3 , Saд=63,9<f·S2y=16,0; 

v~~~=27,з- з,64, s;д=2З, 1 < F. S2у=З6, 1; 
- 2 -
Умтх.в=З,З+О,45Х1Х2 - 0,71Х3 , Saд=0,27<f ·S2y=0,82. 

Анализ этих уравнений и результатов табл. 4 показывает, 
что исследованные высокогорные полевки в условиях холодо­

вого стресса имеют достоверные различия в интенсивности окис­

ления сукцината. При этом выявляются определенные половые 
различия (b2>fa,95 ·Sb;). У самок памирских и арчевых полевок 
при охлаждении в митохондриях печени увеличивается интен­

сивность окисления сукцината, в то время как содержание ми­

тохоiiдриального белка на единицу веса органа снижалось. 
У самцов памирских и арчевых полевок при снижении интен­
сивности окисления субстрата увеличивается содержание мито­
хондриального белка. 

В усJrовиях холодового воздействия сохраняется высокая 
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Рис. 17. Окислительные процессы в митохондриях печени таласской формы 
арчевой (1) и каракульской формы памирской (2) полевок в условиях физио­

логической нормы. 

скорость эндогенного дыхания митохондрий печени у самок 
арчевых и памирских полевок (рис. 18). Известно, что эндо­
генное дыхание может рассматриваться как показатель энерге­

тических процессов тканей. Эта величина отражает уровень 
использования в клетках богатых энергией соединений и интен­
сивность окислительных реакций, связанных с ресинтезом 
макроэргов. На величину эндогенного дыхания влияют не толь­
ко стимулирующие и повреждающие воздействия, но также 
количество и качество субстратов [89]. 

В этой связи выявленное нами увеличение эндогенного дыха­
ния митохондрий печени у самок обеих форм свидетельствует 
об усилении энергетического обмена этой ткани в условиях хо­
лодового стресса. Вероятно, последнее является одним из важ­
ных факторов, обеспечивающих их выживание в жестких кли­
матических условиях, тем более что «характерная для них 
невысокая плодовитость- свойство большинства видов горных 
грызунов» [19]. Учитывая, что в характере размножения арче­
вой и памирской полевок нет существенных отличий [101], мы 
можем говорить об их физиологическом сходстве. Для самок 
исследуемых форм горных полевок значительная роль в энерго­
продукции печени принадлежит сукцинатоксидазной системе 
(см. рис. 18). 

Образование большого количества энергии при окислении 
янтарной кислоты создает условия для использования кета­
кислот и других субстратов цикла Кребса в биосинтезах, в 
частности для образования глутамата и аспартата. Роль ука­
занных аминокислот общеизвестна: они необходимы для синте­
за пуриновых и пиримидиновых оснований (225] , активно ис­
пользуются в синтезе заменимых аминокислот и других соеди­

нений. Этим не ограничивается значение энергетического 
аппарата. Очевидно, значительная часть энергии используется 
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Таблица 4 

Itоказатели окислиrельноrо обwена в миrохондриях: печени вые окоrорных 
полевок в условиях нормы и экстремальноrо охлащдениц 

(субстрат -сукцинат), нАО/минtмr белка 

No 

1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 

Уровень 

Верхний (+) 

Нижний(-) 

l(одированные неэависимые 
переменвые 

х. 

- -
+ -
- + 
+ + - -
+ -
- + 
+ + 

х. 

-
-
-
-
+ 
+ 
+ 
+ 

Натуральные незавнснмые переменные 
-· 

Фак-rор 

Поп'11 воздеЙСТ• Вид Х1 
вии х, 

Самки 18° с ~аракупьска• форма 
памирских nо~аок 

Самцы -15° с 
Тапасскаи форма 
арчевых полевок 

Биохимические показатепи ~ 

VIII 1 МТХ.Б 

13,9 25,2 30,9 3,0 
28,0 30,1 30,9 2,1 
28,0 30,1 30,9 2,1 
13,9 25,2 30,9 3,0 
9,1 10,9 23,6 4,5 

12,9 15,9 23,6 3,6 
12,9 15,9 23,6 3,6 
9,1 10,9 23,6 4,5 

в реакциях, необходимых в ткани при регенерации, для накоп­
ления высокой энергизованности в клетке и создания пула 
метаболитов при использовании их в биосинтезах. Исследован­
ная группа памирских полевок (каракульская форма), имея 
низкий уровень эндогенного дыхания митохондрий печени, обла­
дает повышенной способностью к окислительному синтезу А ТФ 
(высокая сопряженн·ость окисления и фосфорилирования в 
сравнении с таласской формой), что, по-видимому, говорит о 
различных путях приспособления энергетической системы этих 
двух форм к условиям существования в горах. 

Следует отметить, что в митохондриях печени памирской 
полевки больше ферментативного белка в сравнении с арчевы­
ми. Последнее может свидетельствовать о том, что адаптация 
самцов к холоду идет не только по линии интенсификации 
энергетического обмена, но и с увеличением окислительной 
мощности за счет активации биогенеза структур, ·где происхо­
дит окислительный синтез макроэргов. 

Известно, что лимфатическая система имеет важное значе­
ние в формировании специфической и неспецифической рези­
стентности организма в ответ на повреждающие воздействия 
[29, 112] и вносит свой вклад в репаратинные процессы, раз­
вертывающиеся после нанесения повреждения [75]. Обязатель· 
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Рис. 18. Влияние холодового стресса на показатели энергетических процессов 
в митохондриях печени у таласской (а) и каракульской (б) полевок в кон­

троле (1) и в опыте (2). 

ной составляющей функциональных перестроек лимфатических 
клеток при действии экстремальных факторов является измене· 
ние их энергетического метаболизма. В связи с этим исследо· 
вание окислительного метаболизма лимфатических клеток при 
остром охлажденИи животных представляет определенный инте­
рес. В эксперименте на белых лабораторных мышах при дей­
ствии на них низких температур было показано, что в клетках 
тимуса интенсивность нефосфорилирующего дыхания несколько 
возрастает. Во всей группе животных отмечена тенденция к 
увеличению скорости эндогенного дыхания суспензии клеток 

тимуса (0,33±0,03 в контроле и 0,40±0,02 в опыте, р=0,06). 
· Подобную картину увеличения использования кислорода при 

охлаждении организма наблюдали и другие экспериментаторы 
[49, 53, 117]. Тенденция к повышению скорости потребления 
кислорода наблюдается наряду со снижением степени сопряже­
ния окисления и фосфорилирования в дыхательной цепи тимо­
цитов и, вероятно, повышением в них АТФ-ной активности, 
на что указывает изменение коэффициентов Vднф/Vэ · (%) и 
Vам/VднФ (табл. 5). Наиболее четко выявляемые изменения 
метаболизма тимоцитов выражены у самок. У самцов сущест­
венных различий во всех исследуемых показателях в ответ на 
холодавой стресс не наблюдается. Энергетическая система самок. 
лабораторных мышей очень лабильна: при несущеетвеннам уве­
личении скорости эндогенного дыхания клеток тимуса (р= 
=0,06) наблюдается достоверное снижение коэффициентов 
V~нФIV~ и Vам/Vдпф ··(р<0,001, р<0,006). По всей вероятности, 
наnравленность ответной реакции тимоцитов в сторону разоб-
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Таблица 5 
Энергетический метаболизм клеток тимуса лабораторных мышей 

в условичх нормы и при охлаждении (t= -15° С в течение 20 мин) 

Показате.ли 1 
Самцы 1

1 
Контроль Опыт 

Самки 

Контроль Опыт 

V9 , нА02jмин. 0,35±0,04 1 0,39±0,0,03 0,31±0,04 1 0,41 ±0,03 
клетокjмин n=15 n=16 n=12 n=10 

р>О,О5 р=0,06 

Vсунц./Vэ, % 33±6 
1 

16±12 22±7 
1 

23±6 
n=5 n=5 n=5 n=8 

р>О,О5 р>О,05 

Vднф/Vэ 41±13 
1 

48±10 61±5 
1 

29±1 
n=4 n=6 n=6 n=5 

р>О,О5 p<O,OOI 

Vам/Vднф 0,39±0, 07 1 0,41±0,05 0,33±0,02 1 0,54±0,06 
n=4 n=8 n=7 n=8 

р>О,О5 р<0,06 

Таблица & 

Показатени энергетического обмена клеток тимуса арчевой и па~ирской 
полевок при холодоном воздействии (t= -15° С в течение 20 мин)* 

llepxниll <+J 
Нижний(-) 

Уровень 

Кодированные независимые 
переменные 

% 1 х, 1 х, 
1 - - -
2 + - -
3 - + -
4 + + -
5 - - + 
6 + - + 
7 - + + 
8 + + + 

Натуральные независимые переменные 

Поп Х1 

1 
Самки 
Самцы 

3,45 
7,22 
3,45 
7,22 
1,85 
1, 88 
1,85 
1,88 

Фа1стор воздей· Вид Х. 
ствня х, 

18" С 1 Каракульская форма 
-15" С Та.ласская форма 

1\ 
Биохимические показате.ли у 

1,08 0,66 1,13 
1,08 0,66 1,13 
1,16 0,66 1,03 
1, 16 0,66 1,03 
1,17 0,66 1,27 
1,17 0,66 1,27 
1,26 0,66 1,37 
1,26 0,66 1,37 

Vам/ 
Vсунц 

0,83 
0,80 
0,73 
0,69 
0,89 
0,88 
0,81 
0,59 

• Статистические показатепи: д.ля V911д-Ь0=3,61, Ь1=0,95, Ь1=0,07, Ь,,=О,О2. 

ь,=1, 73, ь,.= -0,93, ь,,= -0.21. ь,.,= -о. м. s•:Y=1,68, t0, 95 . sьi=0,99; NIII 
l'днф/V9-Ь0=1,17, Ь1=0,04·, ь·,.=-0,002, Ь8=0,046, Ь1 ;=0,02, Ь,,=-0,02, Ь1оа=О,ОЗ, 

S'y=0,004, to,95. SЬi=0,049; д.ля Vам1Vднф-Ь8=0,67, Ь1=0,02, Ь,=-0,05, Ь,,=О,01, 
ь,=-О,о3, ь·,,=о.о2, ь .. =о,оо4. ь,.,=о,о1, s•F-o.oo7. t0,95 · sьi-o,063; д.11и 
Vcyю/V9-b0=1,201, Ь1=-0,001, Ь1=0,01, Ь,,=-0,005, Ь8=0,11, Ь 13=0,002, 

Ь11=0,048. 11 1,.=0,007, sly=0,05, to,95 · Sbi=0,05З; д.ля VамfVсунц-Ь,=0,78, 
ь,= --о,оз. ь,= -о,ов. ь,.= -о,о3, ь,=о.о2, ь,,= -о.о2. ь,.=о.о2, ь,,,= -о.о2. 
Siy=O,OOI, t0,95 · Sbi=0,021. 



Рис. 19. Эндогенное дыхание в клетках 
тимуса (а), селезенки (б) и костного моз­
га (в) таласской формы арчевой (1) 
и каракульской формы памирской (2) 
полевок в условиях физиологической 

нормы. 

щения процессов дыхания и фос­
форилирования обусловлена вы­
бросом катехаламинов и увеличе­
нием распада жирных кислот, 

вызывающих изменения в дыха­

тельной цепи, а также изменение 
«субстратной поддержки». 

В свете представлений об уве-

v. -
э 

Q-

11 -

а 

f 

~ 
личении устойчивости организма к различным неблагаприятным 
воздействиям после адаптации к гипоксии [6, 83] можно пола­
гать, что энергетический метаболизм лимфатических клеток и 
клеток кроветворных органов высокогорных животных в значи­

тельной мере отличается от такового у лабораторных животных в 
связи с предшествующей адаптацией к экстремальным условиям. 

Анализ представленных уравнений и расчетных данных 
(рис. 19) показал, что уровень эндогенного дыхания в клетках 
тимуса, селезенки и костного мозга исследованных памирских 

полевок в условиях нормы достоверно ниже, чем у арчевых 

(Ьз для Vэ тимуса, селезенки и костного мозга соответственно 
равны -1,73; -0,66; -0,6). В селезенке и костном мозгу 
памирских полевок низкий уровень эндогенного дыхания неза­
висим от их половой принадлежности, а в тимусе он опреде­
ляется полом животных. 

Тим ус: 

V9=3,6-1,73X3 -0,93X1X3 , fo,9s·Sbi =0,98, 

s;д=O,l<F·S2y=4,5; 
селезенка: 

КОСТf!ЫЙ МОЗГ: 

Различия в интенсивности эндогенного дыхания в клетках 
тимуса между арчевыми и памирскими полевками у самок вы­

ражены ярче, чем у самцов. Анализ показателей энергетическогiJ 
метаболизма клеток тимуса у двух форм полевок, находящихси 
в обычных условиях и при воздействии холодового стресса 
(табл. 6), показывает, что клетки тимуса арчевых полевок ин­
тенсивнее потребляют кислород, чем памирских ( Ь3 > t0,95 • Sbi). · 

6* 75" 
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Рис. 20. Влияние холодового стресса на энергетический обмен в клетках ти­
муса таласской (а) и каракульской (б) форм горных полевок в контроле (1) 

и в опыте (20-мннутное воздействие температурой -15 °С) (2). 

в то время как энергетическая эффективность дыхания клеток у 
арчевых полевок более низкая, о чем говорит незначительное 
сопряжение дыхания и окислительного фосфорилирования. 
Различия эти обусловлены не только принадлежиостью к под­
виду, но и зависят от пола животных (b 1 >tм5 ·Sbi). Самый 
низкий показатель сопряжения выявлен (рис. 20) у самок арче­
вых полевок ( 1,08), т. е. у животных, клетки тимуса которых 
имеют наиболее высокие показатели эндогенного дыхания 
(7,22 нА02 на 1 млн. клеток в одну минуту). 

Скорость потребления кислорода клетками тимуса у памир­
ских полевок ниже, чем у арчевых, в то время как степень 

сопряжения окисления и фосфорилирования выше на 35 %, что 
свидетельствует о более эффективном использовании кислорода. 
Исследование эффективности добавки экзогенного субстрата 
(янтарата J:Iатрия) к суспензии дышащих клеток тимуса по­
казало, что сукцинат несколько ускоряет дыхание исследуемых 

клеток памирских полевок, в клетках арчевых. полевок оно 

практически не изменяется (b3>t0,95 ·Sbi). Отличия между 
двумя формами полевок по показателю (Vaм/V сунц), отражаЮ­
щему долю амиталрезистентного дыхания, в общем дыхании 
суспензии клеток незначительны: 15% для сам·ок и 11 % для 
самцов. При этом наиболее амиталчувствительны клетки тиму­
са самцов И самок памирских полевок и самцов арчевых. 
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Таблица 7 

ЭнерrетическиА обмен в клетках костного мозга ц сеqезенки арчевоА 
и памирской полевок в условиях нормы и экстремального охлаждения • 

J<одчрованныс нсзависимые персменные !(оr.тный мозг Селезенка 

х, 

1 
х. 

1 
х. \!э 

1 
I<YI< vэ 1 Vам!Vднф 

-· 

- - - 2,7 30,4 4,59 0,74 

+ - - 4,0 23,8 4,59 0,74 

- + - 3,9 25,3 4,59 0,74 

+ + - 5,3 22,8 4,59 0,74 

- - + 1,3 22,8 3,27 0,74 

+ - + 2,7 15,3 3,27 0,74 

- + + 2,5 23,8 3,27 0,74 

+ + + 3,9 30,4 3,27 0,74 

• СтаТ11стические показатели: для V9 (костный мозг)- Ь1=3,29, Ь1=О,67, Ь1=0,6, 

Ь1,=0,32, Ь,=·О,69, Ь 1а=О.13, Ь,.=О,15, Ь 1оз=О,14, Si)i=0,41., t 0 , 95 .Sb1=0,51; 
для I<YJ< (костный мозг) -Ь0=22,8, Ь 1=2,6, Ь2=2,22, !111=3,27, Ь1=-1,39, Ь13=1,88, 
Ь23=4,27, Ь1 , 1=0,22, S•:i/=13,8, to,9S'Sbi=3,03; для V9 (селезенка)- Ь0=3.~3. 
Ь1=0,26, Ь,=О.18, Ь12=0,34, Ь,=-0,66, Ь,,=0,08, Ьа 3=-0,2, Ь,,,=-O,l6,Si)i=0,69, 
t0,95'Sb1=0,65; для Vам.fVсунц. (селезенка)-Ь0 =О,74, Ь,=-0,004, Ь,=о,О1, 

Ь 11=О,О 1, Ьа=О.ОЗ, Ь13=0,0 16, Ьоа=О,О 11, Ь123=0,0 17, S•y=0,002, t0 • 95 ·Sbi=0,035. 

Таблица 8 

Влияние острого охлаН(Дения на энерrетическиА метаболизм клеток 
селезенки и костного мозга лабораторных мышей 

Объект 
Условия опыта 

VЭНД' VсукцfVэнд' % V днф/V энд • % нссJJе,цовання нА01/1 млн 
КЛ./МНН. 

Смезенка Контроль 0,58±0,04 34±4 24±6 
(n= 18) (n=17) (n= 18) 

Охлаждение 0,63±0,06 35±4 27±8 
(-15° С в те- (n=17) (n=16) (n= 17) 
чение 20 мин) р>0,05 р>0,05 р>О,О5 

Контроль 0,66±0,08 - -
Костный (n=17) 
мозг Ох;Iаждение 0,66±0,07 - -

(-15° С в те- (n=17) 
чение 20 мин) 



Результаты проведеиных исследований свидетельствуют о 
разной энергетической эффективности использования кислорода 
клетками тимуса двух форм полевок в условиях покоя, причем 
более эффективным представляется энергетический аппарат па­
мирских полевок (см. рис. 21). 

Подобное использование кислорода характерно для видов, 
обладающих сформированными адаптационными механизмами 
к гипоксии [83] . Реализация потенциальных энергетических 
мощностей наиболее отчетливо выявляется лишь в условиях 
активной жизнедеятельности. Так, при холодавам стрессе доля 
амиталрезистентного дыхания клеток тимуса у обеих форм воз­
растает: у арчевых- на 17 %, у памирских- на 48 %, причем 
изменения происходят прежде всего в клетках тимуса самок; 

в то время как у самцов коэффициент Vaм!V сунц изменяется на 
одинаковую величину ( 11 %) . Снижение сопряженности ткане­
вого дыхания и фосфорилирования при воздействии низких 
температур является важной адаптивной реакцией гомонотерм­
иых животных [118, 132]. По-видимому, выявленные метаболи­
ческие реакции клеток тимуса памирских полевок указывают 

на более высокую приспособляемость этой формы. 
Результаты исследования критического уровня кислорода, 

ограничивающего дыхание клеток костного мозга, а также опре­

деление скорости их дыхания (табл. 7) свидетельствуют о том, 
~то адаптивная реакция на холодавой стресс сформирована у 
памирских полевок не только в клетках тимуса. Скорость по­
глощения кислорода клетками костного мозга у памирских 

полевок оказалась ниже, чем у арчевых. Наиболее четкая ответ­
ная реакция на холодовой стресс по данному показателю у па­
мирских полевок (снижение скорости эндогенного дыхания сам­
ками в 1,45 и самцами в 1,92 раза; Ь1, Ь2, Ь3 >tо,g5·SЬi)-

Учитывая особенности метаболизма костного мозга в усло­
виях стресса, снижение скорости поглощения кислорода клет­

ками костного мозга в ответ на охлаждение животного можно 

расценить как реакцию адаптивную, поскольку она может быть 
связана с более эффективным использованием кислорода. 
В пользу этого говорят данные по исследованию критического 
уровня кислорода (КУК). Установлено, что в ответ на холодо­
вей стресс он снижается (Ь 12 , b23 >t0,95 -Sbi). Следует подчерк­
Rуть, что в клетках костного мозга арчевых полевок критиче­

ский уровень .кислорода либо не изменяется (у самок), либо 
повышается (у самцов), что свидетельствует о нарушении адап­
тивных процессов в клетках костного мозга. Тот факт, что кри­
тический уровень кислорода, ограничивающий дыхание, снижа­
ется, указывает на способность клеток костного мозга макси­
мально использовать кислород при низких его концентрациях 

в тканях. Последнее является важным признаком адаптации 
ткани к экстремальным воздействиям вообще и к кислородной 
недостаточности в частности [32, 56]. 
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Отметим, что клетки селезенки не воспроизводят полностью 
тех изменений окислительного метаболизма на действие холодо­
~ого стресса, которые выявляются в клетках тимуса и костного 

мозга. 

Однако и в этих клетках выявлен различный уровень энерге­
тиче'::кого метаболизма у каракульской и таласской форм полевок 
и особенности реакции на низкие температуры (bз>to,gs·Sbi). 
Исследования показали, что в условиях дополнительной на­
грузки на энергетические процессы интенсивность дыхания в 

клетках тимуса высокогорных животных не изменяется и уве­

личивается доля нефосфорилирующего дыхания. Такая реакция 
энергетического аппарата клеток тимуса на холодавой стресс 
наиболее четко выражена у животных каракульской формы: 
система энергообеспечения и у самок и у самцов оказалась 
лабильной. Изучение показателей энергетического метаболизма 
кроветворной ткани при действии низких температур у белых 
лабораторных мышей выявило отсутствие достоверных измене­
ний по сравнению с контрольными животными (табл. 8). 

Полученные результаты свидетельствуют о том, что в усло­
виях острого охлаждения окислительный метаболизм клеток 
тимуса претерпевает изменения, свойственные многим другим 
тканям организма, т. е. уменьшается доля фосфорилирующего 
окисления. Так как в условиях острой гипоксической гипоксии 
клетки тимуса способны сохранить или даже повысить уровень 
энергетических процессов, то данные, полученные при холодо­

вам стрессе, свидетельствуют о том, что реакция на холодавое 

воздействие не сопровождается подобными изменениями. Сле­
дует отметить, что эти изменения метаболизма не носят общего 
характера для клеток исследуемых органов. Например, ответ­
ной реакции на холодовой стресс со стороны клеток селезенки 
и костного мозга в группе лабораторных животных нет. 

У лабораторных мышей и арчевых полевок быстрой реак­
цией на холодавое воздействие отличались только самки. Это, 
вероятно, имеет значение в плане оценки степени предвари­

тельной адаптации к воздействию экстремальных факторов. 
Так как реакция на холодавой стресс обнаружена только у 
самок неадаптированных к гипоксии лабораторных мышей и у 
арчевых полевок, можно, вероятно, считать, что эти животные 

в меньшей степени приспособлены к влиянию экстремальных 
факторов, чем памирские полевки. В пользу этого предположе­
ния свидетельствуют и приведеиные ранее данные по опреде­

лению КУК клеток костного мозга. 
Эти выводы созвучны с мнением зоологов о том, что изу­

чаемые формы высокогорных животных существенно различа­
ются: либо находятся на стадии дифференциации вида [21], 
либо относятся к разным видам [33]. Известно [144], что, 
когда генетические различия между близкими формами опреде­
ляют различный уровень метаболических процессов клеток и 
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тканей при равной степени энергетических затрат организма 
в целом, это приводит к их генетической изоляции, вид распа­
дается на два дочерних. 

В результате комплексного исследования окислительного 
метаболизма печени, лимфатической и кроветворной ткани 
можно полагать, что памирская полевка более приспособ.'Iена 
к условиям высокогорья и воздействиям стрессорных факторов. 
Принимая во внимание устойчивую разницу исходного метабо­
лического состояния в тканях (печень, тимус, костный мозг и 
селезенка) таласской и каракульской форм полевок, нельзя 
исключить существующие между ними генетические разли•шя. 

2. ЭНЕРГЕТИЧЕСКИЕ ПРОЦЕССЫ В ТКАНЯХ 
ТУРКЕСТАНСКОй И КАРАКУЛЬСКОй ФОРМ 

ГОРНЫХ ПОЛЕВОК И ХАРАКТЕР ИХ ИЗМЕНЕНИЯ 

В УСЛОВИЯХ ОСТРОЯ И ХРОНИЧЕСКОй ГИПОКСИИ 

Результаты контро.аьных опытов (рис. 21) показывают, что 
эндогенное дыхание V9 митохондрий печени полевок каракуль­
ской и туркестанской форм протекает одинаково интенсивно 
как у самок, так и у самцов. Вместе с тем интенс~:~вность свс­
бодного окис.11ения сукцината Vc у каракульских полевок и ско­
рость дыхания в присутствии АДФ (VIII) выше в сравнении с 
туркестанекими .полевками, но разница эта недостоверна (Ь1 < 
<to,gs·Sbi)· Показатель эффективности ОКИСJlИтельных fiроцессов 
определяется высоким у обеих форм полевок энергетическим 
обменом, однако интенсивность ок~-~.слитеJiьного фосфори.шрова­
ния имеет достоверные различия между каракульской и турке­
станской формами (Ь1 для VФ>to,gs·Sbд. Содержание митохонд­
риального белка у самцов и самок памирских полевок выше, чем 
у арчевых (b1 >to,gs·Sbд. 

При изучении энергетического обмена миокарда у полевок 
обнаружены половые различия в уровне эндогенногu дыхания. 
Этот показатель выше у самцов обеих форм (b2>to,gs·Sbi для V9 ). 

СлЕ-дует отметить, что исходное метаболическое состояние митu­
хондрий сердца оценивается равнозначно ДJ1Я контро.1ьных жи­
вотных исследуемых форм (Ь1 для V9 <to, 9s·Sbi)· Высокая актив­
ность сукцинаrоксидазной системы сердечной мышцы самцов сви­
детельствует, по-видимому, о более совершенных метабо.'Iических 
механизмах адаптации животных к экстремальным усJювиям оби­
тания в высокогорье. Известно, что сукцинатоксидазная система 
способна обеспечить наибоJiьшую скорость энергопродукции, 
энергозависимый 1ранспорт веществ через мембраны, высокую 
восстановленность пиридиннуклеотидов, оптимальную поддержку 

биосинтезов. Обращают на себя внимание повышенная способ­
ность к окислительному синтезу АТФ и высокий уровень окис­
лительного фосфорилирования у самцов обеих форм. Причем эти 
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Рис. 21. Окислительный обмен в митохондриях печени туркестанской (1) и: 
каракульской (2) горных полевок в условиях фищ10логической нормы. 

показатми выше у памирских полевок (Ь2 для Vm, Р/0 и 
VФ>to,gs·Sb,). У самок памирских полевfЖ скорость потребления 
аденозиндифосфата и активнесть сукцннатоксидазной системы 
значительно ниже, чем у арчевых. Количество митохондриа.'IЬного 
белка, ката.rrизирующего энергетические процессы в миокарде 
данных ПО.'Iевок, выше у самцов Gбеих изучаемых форм (Ь1> 
>to,95 ·SЬд. Так, у самок арчевых полевок митохондриальный 
бе.аок с сердечной мышцы составляет 1, 1 мг на 100 г сырог\J веса. 
у самuк памирских полевок- 1,6 мг, у самцов памирских и ар­
чевых полевок соответственно 2,5 мг и 2,1 мг на 100 г сырогv 
веса (рис. 22). 

Резу.IJЬтаты эксперимента ПФЭ типа 23 по исследованию 
окислительных процессов в митохондриях печени животных в -
jСловиях острой гипоксии приведены ниже в виде уравнений: 

2 -V9=20,8+4,4X3, to,95 ·Sbi=3,9, Sад =40,7 <F ·S2y= 78,84; 
Vc=62,4+20,8X~+ 13,8Х1Х3+ 10,05Х1Х2Х3 , to,9s ·Sbi=9,5; 

2 -
Sад=23,2 <F ·S2y=572. 

Vш= 121,7+31,7 Х2+ 19,9Х1Х2Х3 , to,9s .Sbt= 16,6, 

s;д=548<F .szy 1411,8; 

V Ф=229,3-'- 22Х1+46,9Х2+25,4Х3 - 25,2XtX2+23,4X2X3, 

2 -
to,95 .sьi=19,2. Sад=423<2538,7 =F·S2y. 

Добавление сукцина1а в среду инкубации митохондрий сам­
цов и самок приводит к значительному повышению потребления 
кислорода у туркесганской и каракуjJьской форм. Однако в усло­
виях острой гипоксии активность сукцинатvксидазной системы 
митохондрий печени у каракуJ1ьских полевuк значительно боль­
ше, чем у туркестанских, что проявляется в более высокой ско-
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Рис. 22. Состояние энергетических процессов в митохоидриях сердечной мыш­
цы у туркестаиекай (1) и каракульской (2) полевок в условиях физиологиче­

ской нормы. 

расти окисJJения сукцината (на 50 %) и скорости фосфорилирова• 
ни я (на 30 % ). Различия между самцами и самками каракуJIЬ­
ских полевок при острой гипоксии сохранялись и в скорости 
окисления глу1амм:новой кислоты (Ь1 , Ь12 и Ь1 для Vгл>tо,95 Х 
xScbi). Так, скорость окисjiения глутамата и интенсивность 
окисJ1ительного фосфорилирования были достоверно выше лишь 
у самок, исходное метаболическое состояние которых можно 
оценить как наиболее отрегу.1ированное (ПФЭ типа 22): 

Vгл=44,5+ 19,7 Х1 + 7,5Х2+9,7Х1Х2 , fo,9s .Sbi=3,3; 

Vш=64,3+ 15Х1+ IIX1X2, to,9s ·Sbi=7,9, 

s;д=44,I < 272,95=F. siy; 
V Ф= 1,4+35,5Х1+21,3Х1Х2 , to,gs·Sbi=l8,9, 

2 -
Sад=0,9< 1,59=f ·S2y. 

Ускорение окисления глутамата о1мечае1ся и у арчевых 
полевок независимо от их ПOjia, однако абсолютные показатели 
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энергетического обмена выше у самцов, которые обладают, по-ви­
димому, более высоким энергетическим потенциалом НАД-Н­
оксидазной системы митохuндрий печЕ:'ни в отличие от самок 
этой формы (у самцов Vгл повышается до 105 нА02 , а у самок -
до 53 нА02): 

Vгл=57,7+19,8Х1+21, 1Х1Х2 , io,gs·Sbi=9,3, 
2 -

Saд=160,5<382,2=F -S2y; 

Vш=81,8- 28,IX1+20,7X1X2, io,9s·Sbi=5,6, 
2 -

Saд=87,2<F .S2y= 142,6; 

VФ=171,4+43,5Х1+52,5Х1Х2 , io,9s ·Sbi= 18,9, 
2 -

Sад=143< F -S2y=7609,6, 

Р/0=2,1- 0,3Х1 - 0,14Х1Х2 , to,9s·Sbi=0,1, 
2 -

Sад=0,4 <F. S2y=0,35. 
У самцов арчевых полевок повышается сопряженность ды­

хания и фосфорилирования при острой гипоксии, в то время 
как у самок отмечается падение сопряженности (Р/0 снижается 
С 2,8 ДО 2,3). 

Известно, что фосфорилирующее окисление ограничено во 
времени. Вероятно, поэтому у животных в условиях острой гипо­
ксии, когда для них имеет значение быстрота получения энер­
гии и сохранение целостностИ биологических структур, адапта­
ция организма требует активации менее энергетически эконом­
ного, но более «оперативного» свободного окисления. Действие 
острой гипоксии сопровождается стимуляцией энергетического 
обмена в печени обеих форм полевок. Увеличение активности 
сукцинатоксидазной системы проявилось в росте скорости сво­
бодного окисления янтарной кислоты и в присутствии АДФ у 
самок и самцов. Количество митохондриального белка в печени 
туркестанской полевки при острой гипоксии у самок падает с 
3,2 до 2,3 мг на 100 г сырого веса, а у самцов- с 2,6 до 1,8 мг. 
У каракульских самок уровень митохондриального белка снижа­
ется с 4,5 до 3,6 мг на 100 г веса, однако у самцов выявляется 
повышение этого показателя. Увеличение содержания мито­
хондриального белка с 3,6 до 4,1 мг на 100 г веса у самцов 
каракульских полевок сопровождается увеличением образова­
ния макроэргов- повышается коэффициент Р/0, увеличивается 
скорость фосфорилирования митохондрий печени. 

Результаты данных исследований свидетельствуют о том, 
что изменение многих показателей энергетического обмена пе­
чени туркестанской и каракульской полевок имеет единую 
направленность при действии острой гипоксии: последнее про­
является в увеличении скорости свободного окисления сукцина­
та у самок и самцов всех исследованных нами животных. Акти-
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Таблица 9 

Покаэатели окислительного обмена в митохондриях миокарда высокогорных 
полевок в условиях нормы и острой гипоксии (субстрат- сукцинат), 

(нА02/МИН/МГ белка) 

Уровень 

Верхний <+> 

Нижний(-) 

l(одированные незавнсимые 
переменвые 

Nt 1 х, 1 х, 1 х, 

1 - - -
2 + - -
3 - + -
4 + + -
5 - - + 6 + - + 7 - + + 8 + + + 

Натуральные независнмые переменвые 

Вид Х, Пол х, 1 Фактор во~дей-
ствия х. 

'
l(аракульская форма 1 Самки 
Туркестанекая форма Самцы 1 

Острая гипоксия 
l(онтропь 

1\ 
Биохимические показатеJIИ у 

vэ 1 vc 1 
Vш 1 Р/0 1 vф 

33,5 70 124,5 2,0 249 
36,8 103,4 146 2,0 292 
8,3 35,5 42 1, 7 71,4 
7,8 19,3 32,3 1,9 61,4 
2,4 41 56 2,4 134,7 

12,7 50 75,3 2,3 173,2 
4, 1 25 34,5 0,7 24,2 

18,8 27,3 71,7 0,8 57,4 

Пркмечанне: V3~18,2-8,5X,+5,05X1X1 , t0 95 ·Sbi='3,8; S•aд=53,5<78,9=F·S•,Y";" 
Vc-=46,5-19, 7 Х1-1О, 7 Х,+1 ох,х,. t0 , 95 • SЬi=s: з; s•ад= 1 25<425,6=F·S•y; _ 

V 111 '""72,9-27, 7 X2-l 3,5Х,+2 1 ,4Х1Х,, t0 , 95 • SЬi=IO ,5, S•aд=29<616=F·S1y; 

Р/0=1, 7-О,оХ,-0, 34Х1Х3 , t0 , 96 ·SЬi=0,3;S•aд=0,4<0,5=F·S•Y: 

вация окислительного метаболизма каракульских полевок до­
стоверно превышает уровень туркестанских. 

Результаты изучения. влияния острой гипоксии на энергети­
ческий обмен миокарда туркестанской и каракульской форм 
полевок приведены в табл. 9. Уровни эндогенного дыхания, 
свободного окисления субстрата и активации дыхания при до­
бавке АДФ (Ь2з для Vэ, Vc, Vш>to,9s·Sbi) достоверно снижа­
ются у самцов. У самок туркестанеких полевок наиболее суще­
ственно нарушаются процессы окислительного фосфорилиро­
вания: коэффициент Р/0 снижается с 1,7 до 0,7. Повышение 
уровня свободного окисления наблюдается и у самок памирских 
полевок. В условиях острой гипоксии самцы и самки обеих 
форм полевок выходят из критической ситуации, используя 
разные пути мобилизации своей энергетики. 

Если самки мобилизуют свободное окисление как наиболее 
быстрый способ получения энергии для поддержания их жизне­
деятельности, снижая в то же время уровень митохондриального 

белка, то у самцов имеет существенное значение повышение 
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эффективности дыхания (рис. 23). При этом наблюдается акти­
вация биогенеза митохондриального белка. Самцы используют· 
при адаптации к низкому парциальному давлению энергетиче­

ски емкий путь окислительного фосфорилирования. Единую· 
закономерность мы наблюдаем у самок туркестанской и кара­
кульской форм по их реакции на острую гипоксию в интенсив­
ности окислительного фосфорилирования V Ф- данный показа­
тель достоверно снижается у обеих форм: V Ф = 135- 56,9Х2 + 
+39,6Х2Х3 ; S~д= 119,7 <F.S2y-=251. 

В условиях острой гипоксии у самок исследуемых животных 
снижается энергетический заряд, возможно, уменьшается пул 
аденилатов, накапливаются потенциальные акцепторы энергии,. 

способные фосфорилироваться лишь при высоком уровне АТФ, 
т. е. только после добавки АДФ к дышащим митохондриям. 
Внешне это проявляется в снижении коэффициента Р/0 и ско­
рости фосфорилирования (см. рис. 23). Особенностью состояния 
энергетического аппарата миокарда самок каракульских поле­

вок при гипоксии является усиление эндогенного дыхания и 
преимущественная активация сукцинатоксидазной системы 
(Vc, Vш). Известно, что при усилении энергетического метабо­
лизма и соответственно активации дыхательной цепи ( Vз, Vc, 
Vш) янтарная кислота, благодаря особенностям ее окисления, 
обладает мощным энергизирующим действием как in vitro, так 
и in vivo. У исследованной группы каракульских полевок в 
условиях острой гипоксии сукцинатоксидазная система в мито­
хондриях миокарда оказалась более резнетентной у самок в 
отличие от туркестанеких полевок. 

Для более полного и глубокого анализа энергетической стои­
мости тканевых приспособлений каракульских и туркестанеких 
полевок к условиям их обитания в горах было проведено допол­
нительное исследование по действию длительной, 15-дневной. 
хронической гипоксии на животных (ПФЭ типа 22). Согласно 
результатам эксперимента, у самцов арчевых полевок после 

15-дневного воздействия гипоксической гипоксии наблюдается 
снижение всех показателей окислительных процессов митохонд­
рий печени: уменьшились скорость свободного окисления суб­
страта- сукцината и глутамата, сопряженность фосфорилиро­
вания и дыхания, дыхательный контроль и скорость окислитель­
ного фосфорилирования (b12>to,9s'Sbi для Vгл, Vc, Vш, VФ). 
Уменьшение Р/0, по-видимому, является следствием повреж­
дения энергетического аппарата митохондрий печени туркестан­
еких полевок и его сопрягающей системы. Скорость окисления 
сукцината и интенсивность фосфорилирования АДФ падают в 
два раза, как и скорость окислительного фосфорилирования. 

Энергетические процессы миокарда также оказались под­
вержены действию длительной гипоксии. Выявлена незначи­
тельная активация эндогенного дыхания митохондрий сердца, 
отмечено некоторое ингибирование сукцинатоксидазной ·системы 
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Рис. 24. Окислительные процессы в митохондриях печени каракульской формы 
горных полевок в условиях физиологической нормы (1) и хронической гипок­

сии (2) на сукцинате (а) и глутамате (б). 

миокарда. Однако способность к аккумуляции энергии окисле­
ния в виде АТФ является величиной постоянной: у самцов-
2,0, у самок- 1,65. Анализ полученных данных позволяет гово­
рить об ином адаптационном механизме поддержания энерге­
тического гамеостаза миокарда туркестанеких полевок в отли­

чие от печени исследуемых животных, где наблюдается значи­
тельное снижение уровня НАД-зависимой энергетики и сукци­
натоксидазной системы в условиях хронической гипоксии. 

Уравнения и расчетные данные показали, что изменения 
в окислительном обмене печени памирских полевок в ответ на 
дЕ'йствие хронической гипоксии в зависимости от половой при­
надлежности животных неоднозначны (рис. 24). У самцов этой 
группы полевок достоверно снижается не только уровень эндо­

генного дыхания, но и окисление глутамата, дыхания в присут­

ствии АДФ и скорости фосфори.rшрования (b12>to,95 -SbJ На 
янтарате величина дыхательного контроля и коэффициент Р /0 
имеют тенденцию к повышению, но статис1ически недоставерио­

му (Ь1 , Ь 2 , Ь12 для ДI( и Р/0 недостоверны, т. е. <to,9s ·Sbi)• 
на г лутамате Р ;о снижается до 1, 7. Для сукцината V а= 11,7 + 
+ 1,9Х1+3,2Х1Х2 ; to,9s ·Sbi=1,2; S~д=0,58< F ·S2y 501,9. 

ПосJ1е длите.пьной гипоксии у самцов и самок не наблюдается 
иэменений в интенсивности окисления сукцината (Ь12 для 
Yc<to,95 ·Sbi). 

На сукцинате: 

Vш=52,7- 13,1Х2+ 14,95XtX2, to,9s .sьi=5,2, 

S~..,.=57,3< 120,3=F·S2y; 
для глутаl\tата: 

V3=15,4- 6,6Х1+3,9Х2 - 6,5XtX2, to,9s·Sbi=3,4. 
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Самки каракульских полевок менее подвержены действию 
длительной гипоксии, судя по реакции энергетического аппарата 
печени. Повышается уровень эндогенного дыхания, усиливается 
интенсивность окислительного фосфорилирования субстратов. 
Следует отметить, что в услС'виях длитеJiьной адаптации к гипок­
сии: значительно увеличилась скорость окисления НАД-зависи­
мого субстрата- глутамата (с 16,3 до 41,7): Vrn. 21,4 -7,6Х1+ 
+3,5Х2 - 9,1Х1Х2, to,9s·Sbi=2,0; Viii=31-5,4X1 - 11,9Х1Х2• 

Скорость окислительного фосфорилирования повышается при 
значении коэффициента Р jO, сопоставимом с конт(.юльными жи­
вотными, что говорит о достаточно емкой системе резистентности 
энергетики печени у каракульских самок (Р/0=2,4): 

V Ф=73,0-f 15,3Х1+28,2_Х1Х2 , fo,9s·Sbi= 11,4, 
2 -

Sад= 243,8< 575,05=F. 82)1. 
После 15-дневного действия гипоксии у самцов и самок кара­

кульских полевок отмечается активация окисли1ельного синтеза 

А ТФ (повышение сопряженности окисления и фосфорилирования). 
Сукцинатоксидазная система окис.:1ения, дыхательный контроль 
и скорость окислиrеJlьного фосфорилирования повышаются у опыт­
ных самцов, у самок показатели энергетического обмела стаби­
лизируются и приближаются по ве.'Iичине к показателям конт­
рольных животных (V с=30, Vш=62,5, V Ф= 129): 

~'з=25,8- 3,2Х2+8,9Х1Х2, to,9s ·Sbi=2,5, 
2 -Saд=19,6<F .s~y=27; 

Vc=55,4- 19,2Х2+16,6Х2+5,2Х1Х2, to,gs·Sbi=3,6; 

VФ= 157,5- 66,5Х1+32,8Х]Х2 , to,9s ·Sbi=8,07, 
. 2 -
Sад= 152,1 <2088,2=F ·S2y. 

Сам факт сохранения с1абильности состояния энергетики 
еердеч.ной мышцы каракульских поJ1евок свидетельствует о доста­
точной отрегуЛированности состояния окислительных процессов 
у исследуемых животных, что опредеJlяется, вероятно, уСJювиями 

их обитания (b1b2 >to,95 ·Sbi для 1'9, Vc, Vrn• V Ф). 

3. ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Результаты комплексных исследований окислительного ме­
таболизма печени, сердечной мышцы, лимфатической и крове­
творной ткани позволяют сделать ряд предпоЛожений и выво­
дов о характере энергетических процессов в тканях трех форм 
горных полевок- туркестанской, каракульской и таласской. 

Принимая во внимание устойчивую разницу. исходного ме­
таболического состояния в исследованных тканях (печень, ти­
мус, костный мозг и ~е.п;езенка) каракульской· и таласской форм 
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полевок, нельзя исключить существующие между ними генети­

ческие различия. По всем показателям энергетического обмена 
интактные животные (самцы и самки) туркестанской и кара­
кульской форм имеют несущественные различия, в то время как 
туркестанские полевки достоверно отличаются от таласских по 

исходному метаболизму изученных тканей (рис. 25-27). На 
основании проведеиных исследований установлено, что по всем 
показателям окислительного обмена интактные животные кара­
кульских полевок имеют наименьший исходный уровень. Тур­
кестанские полевки приближаются по данным параметрам к 
каракульским (Ь1 для Vэ>to,95 ·Sbi). Таласские самцы и 
самки достоверно отличаются по показателям энергетического 

обмена изученных тканей от туркестанеких и каракульских 
полевок (Ь1 дJIЯ Vэ<to,gs·SbJ. 

Энергетика печени каракульских полевок при низком исход­
ном метаболическом состоянии идет по линии усиленного обра­
зования макроэргов, так как окисление субстрата сопровожда­
ется повышенной способностью к синтезу АТФ. Значительное 
повышение содержанИя белка в митохондриях печени и· сердца 
каракульских полевок (в сравнении с таласской и туркестан­
ской формами) говорит о достаточно высоком потенциале окис­
лительного синтеза макроэргов. Полученные данные свидетель­
ствуют о разной энергетической эффективности использования 
кислорода митохондриями миокарда каракульской и туркестан­
ской форм полевок, подтверждают ранее высказанное предпо­
ложение о наличии у каракульских полевок более эффективной 
энергетики, обладающей большой потенциальной мощностью .. 

Результаты проведеиных опытов свидетельствуют о разной 
энергетической эффективности использования кислорода клет­
ками тимусан костного мозга изучаемых форм полевок в усло­
виях покоя, причем более эффективным представляется энерге­
тический аппарат памирских полевок. Материалы исследований 
окислительного обмена таласской и каракульской форм полевок 
в условиях холодового стресса показывают, что в адаптации 

памирских и· арчевых полевок имеются явные признаки диффе­
ренциации внутри вида в сторону появления тканевых приспо­

соблений с разной энергетической стоимостью. Среди них, по· 
видимому, достаточную роль играют такие, как повышенная 

сопряженность окисления и фосфорилирования митохондрий пе­
чени, снижение критических концентраций кислорода в тканях 
(костный мозг, тимус), увеличение доли нефосфорилирующего 
дыхания в клетках тимуса у представителей памирских поле­
вок- каракульской формы, обеспечивающих расширение диа­
пазона условий, которые дают возможность оптимального при­
способления к условиям высокогорья, в первую очередь к кисло­
родной недостаточности и длительному влиянию низких тем­
ператур. 

Показатели энергетического обмена печени туркестанской· 

90 



и каракульской полевок имеют единую направленность при дей­
ствии острой гипоксии: увеличение эндогенного дыхания Vo. 
скорости окисления сукцината Vc, коэффициента сопряженно­
сти свободного окисления и фосфорилирования Р/0, окисления 
сукцината в присутствии АДФ и скорости окислительного фос­
форилирования у всех исследованных животных независимо от 
их принадлежности к полу и подвиду. Активация окислительно­
го метаболизма у каракульских полевок достоверно выше, чем 
у туркестанских. Окисление НАД-зависимого субстрата- глута­
мата протекает также достаточно однотипно у обеих форм поле­
вок. В условиях острой гипоксии у самок и самцов происходит 
стимуляция энергетического обмена. В печени животных отме­
чается увеличение НАД· Н-оксидазной активности ( Vгл, Vш, V Ф). 
Коэффициент Р/0 также возрастает у самцов обеих форм. Уве­
личение НАД-оксидазной активности самок сопровождается 
перестройкой в области 1-го пункта сопряжения в дыхательной 
цепи (снижение Р/0). 

Последнее, очевидно, не является следствием повреждения 
энергетического аппарата, поскольку в митохондриях отсутст­

вуют другие признаки разобщения дыхания и фосфорилирова­
ния при повреждениях. У самок в соответствии с их потенци­
альными возможностями в условиях острой гипоксии, когда 
имеет значение быстрота получения энергии и сохранение це­
лостности биологических структур, адаптация организма идет 
по линии активации менее энергетически экономного, но более 
оперативного «свободного окисления». 

Известно, что состояние энергетического аппарата во мно­
гом определяет функциональное состояние· ткани, а оптимиза­
ция энергетических процессов способствует увеличению ее функ­
циональных потенций, в нашем случае- реализуется возмож­
ность энергетической системы исследованных животных выйти 
из состояния экстремума. Энергетические процессы в сердечной 
мышце у самцов каракульской и туркестанской форм в усло­
виях острой гипоксии протекают однонаправленно-снижаются 
Vэ. Vc, Vш, V Ф· Однако коэффициенты сопряжения окислитель­
ного дыхания и фосфорилирования -эффективность дыхания -
увеличиваются наряду с активацией биогенеза митохондриаль­
ного белка. Самки реагируют на действие острой гипоксии ра­
знонаправленно: у самок туркестанеких полевок наблюдается 
значительное nовреждение всей энергообразующей системы сер­
дечной мышцы ( Vэ. Vc. Vш. V Ф• Р/0, снижается количество 
митохондриального белка). Вместе с тем, у самок каракульских 
полевок определяется активация сукцинатоксидазной системы 
( Vш, V с), сопровождающаяся повышенным содержанием мито­
хондриального белка. 

Особая роль сукцинатоксидазной системы в энергетике серд­
ца, по-видимому, связана с уникальными свойствами этой фер· 
ментативной системы обеспечивать наибольшую скорость энер-
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гопродукции, энергозависимый транспорт веществ через мем­
браны, высокую восстановленность пиридиннуклеотидов. Эти и 
ряд других свойств системы ценны в условиях экстремума, так 
как значение энергетического аппарата не ограничивается уве­

личением образования макроэргов, используемых в биосинте­
зах. Вероятно, значительная часть энергии расходуется в реак­
циях, необходимых при экстремальных условиях. 

В исследованной группе каракульских самок в условиях ост­
рой гипоксии сукцинатоксидазная система в митохондриях мио­
карда оказалась более резнетентной в отличие от туркестанской 
полевки, что указывает на высокую степень приспособления этой 
формы полевок к экстремальным воздействиям. 

Анализ состояния энергетических процессов в митохондри­
ях печени туркестанеких полевок в условиях длительного воз­

действия гипоксией выявил повреждение энергообразующей 
системы этой ткани. Энергетический аппарат миокарда турке­
станеких полевок менее подвержен действию хронической гипо­
ксии. Повышение скорости эндогенного дыхания у самцов про­
текает при высоком Р/0, что свидетельствует о достаточ­
но сформированном адаптационном механизме поддержания 
энергетического гамеостаза миокарда туркестанеких полевок. 

Анализ полученных уравнений и расчетных данных устано­
вил, что энергетический аппарат печени самцов и самок кара­
кульских полевок по-разному выходит из состояния экстремума. 

Так, у самцов наблюдается понижение всех окислительных про­
цессов при постоянном уровне Р/0 и дыхательного контроля. 
У самок повышается эндогенное дыхание и активируется сук­
цинатоксидазная система и интенсивность фосфорилирующего 
дыхания. При длительной адаптации к гипоксии каракульских 
полевок окислительные процессы в митохондриях миокарда нор­

мализуются до уровня контрольных животных. Стабилизация 
окислительного метаболизма сердечной мышцы каракульских 
полевок свидетельствует об отрегулированном состоянии· окис­
лительных процессов у этих животных. Потенциальные возмож­
ности и функциональная полноценность миокарда определяют 
адаптацию организма к условиям высокогорной гипоксии, в то 
время как любое нарушение энергообеспечения сердечной мыш­
цы влечет за собой неминуемую гибель животного. 

Из сказанного следует, что окислительный метаболизм пече­
ни и миокарда каракульских полевок обладает более совер­
шенным комплексом приспособительных реакций при достаточ­
но невысоких показателях исходного метаболизма контрольных 
животных и меньшем индексе печени и сердца в сравнении с 

туркестанекими полевками. Можно также сделать вывод о су­
ществовании между каракульской и туркестанской формами 
полевок общности в закрепленных реакциях, которые наиболее 
отчетливо проявляются в условиях, требующих мобилизации 
адаптационных потенций организма. 



Глава IV 

СОСТОЯНИЕ СИСТЕМЫ КРОВИ 

МЫШЕВИДНЫХ ГРЫЗУНОВ ГОР И ТУНДРЫ 

И ЕЕ ИЗМЕНЕНИЕ В ЭКСТРЕМАЛЬНЫХ УСЛОВИЯХ 

1. J\\ОРФОФУНКЦИОНАЛЬНАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 
СИСТЕМЫ КРОВИ СИБИРСКОГО ЛЕММИНГА 

В комплексе физиологических адаптациИ, развивающихся 
у животных, обитающих в условиях Севера, системе Iфови 
должна принадлежать значительная роль. Между тем, основы­
ваясь на немногочисленных данных литературы, чрезвычайно 
трудно дать характеристику системе крови и кроветворению 

северных видов грызунов, и в частности сибирского лемминга. 
Так, показано [12, 51], что у северных форм грызунов по срав­
нению· с южными содержание эритроцитов и гемоглобина в 
периферической крови выше. Отмечены также более низкое со­
держание лейкоцитов в крови и некоторые морфологические 
особенности клеток белой крови [36]. 

Исследуемые показатели периферической крови и костного 
мозга приведены в табл. 10. Обращает на себя внимание доста­
точно высокая степень насыщения эритроцитов гемоглобином 
(цветной показатель равен 0,88), а также значительный процент 
миелоидных элементов в костном мозге (69,2). Сразу после 
воздействия экстремального фактора (острая гипоксия) суще­
ственных изменений в показателях крови и костного мозга не 
наблюдалось, что свидетельствует о формировании в процессе 
обитания в условиях севера механизмов, обеспечивающих рези­
стентность системы крови к дей-ствию неблагаприятных факто­
ров. Вместе с тем при действии повторяющейся гипоксии (хро­
ническая гипоксия) кроветворная система сибирского лемминга 
отвечает адекватными изменениями, имеющими адаптивный 
характер по отношению к действующему фактору. Последнее 
проявляется в увеличении числа эритроцитов и гемоглобина, 
а также содержания эритроидных и лимфоидных элементов в 
костном мозге (см. табл. 1 О). 

Характеризуя функциональную активность гемоглобина по 
скорости отдачи кислорода, следует отметить, что у сибирского 
лемминга и у горных видов мытевидных грызунов эти величи­

ны соизмеримы. 

Изменение скорости отдачи кислорода кровью сибирского 
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Таблица 10 

Изиенеине почазателеА перифермческой крови и костного мrзга 
сибирского леиминга при воздействии гипоксии (р<О,О5) 

Периферическая кровь Костный мозг 

Характер воздействия Эритро- Нв, Г/ Лейко- Эритро- о~~ О о:~ 
циты. 100 мл циты идный 1~"[ ~~~ п-10 3 />ЯД,% "'l't"' - l't"' 

' l:;::s:o. ::!i::s:o. 

Контроль 5810 17,2 2440 21,2 9,4 69,2 
Острая гипоксия 5970 17,4 2550 19,0 12,6 68,4 
Хроническая гипоксия 6824 18,6 3380 23,2 16,6 60,2 

лемминга при воздействии гипоксии (р<0,05) происходит так, 
мл О2/см2 ·с: 

острая гипоксия . . . 
хроническая гипоксия 

Контроль Опыт 

10,9 
11' 1 

12,4 
15,5 

В условиях острой и хронической гипоксии направленность 
изменений этого показателя оказалась однозначной, однако бо­
лее существенное увеличение скорости отдачи кислорода кровью 

отмечалось при воздействии хронической гипоксии (на 40 %) . 
Поскольку величина скорости отдачи кислорода кровью во мно­
гом зависит от особенностей клеточного метаболизма, можно 
считать, что отмеченные процессы в клетках крови сибирского 
лемминга отличаются значительной пластичностью. Последняя 
связана, вероятно, с воздействием температурного фактора на 
внутриклеточные ферменты [124]. 

Характеристика митотического цикла лимфоцитов тимуса 
и селезенки сибирского лемминга приведена в табл. 11. Уста­
новлено, что общее время митотического цикла лимфоцитов 
тимуса значительно ниже. При этом время синтетического и 
постсинтетического периодов лимфоцитов тимуса и селезенки 
отличаются более чем в два раза. При воздействии острой ги­
поксии общее время митотического цикла лимфоцитов увеличи­
лось, причем как в тимусе, так и в селезенке это было связано 
с изменением пресинтетического и постсинтетического периодов. 

Исследование общего содержания миелокариоцитов в бед­
ренной кости сибирского лемминга свидетельствуют о значи­
тельном плацдарме кроветворения у этого вида (табл. 12): 
количество миелоидных клеток на 60 % превосходит их содер­
жание у лабораторных мышей СБА, а лимфоидных- на 263 %. 
Анализ включения меченого тимидина на миллион миелокарио­
цитов подтверждает более высокую синтетическую активность 
клеток костного мозга лабораторных мышей по сравнению с 
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Таблица 11 

Изменеине временных параметров митотического цикла лимфоцитов тимуса 
н селезенки сибирского лемминга при воздействии острой гипоксии (р<0,05) 

Параметры Тим ус Селезенка 

митотического 

цикла, час I<оитроль Гипоксия !(онтроль Гипоксия 

т 28,06±0,3 80,0±0,9 47,0±0,4 100,0±0,8 
tql 21,8±0,4 70,0± 1,0 32,0±0,6 80,0±1,2 
t sl 5,8±0,4 5,1±1,1 12,0±0,6 12,00±1,2 
tq2 1,2±0,1 4,9±0,2 3,0±0,1 8,0±0,1 

Таблица 12 

Вt<лючение меченого тимидина в клетки костног.э мозга сибирского лемминга 

Покаэатели Мыши линии СБА Сибирский J!еммииг 

Содержание кариоцитов в бедре 14,2±0,95х 106 21 • 3 ± 1 • 8 х 1 О6 
Эритроидные клетки 4,14±0,2Х 106 4. 5 ±о. 13 х 1 о в 
Миелоидные клетки 9,3±ОО,27х 106 14,9±0,23х 108 

Лимфоидные клетки о,55±О,О4х 1ов 2,О±О,18х 108 

Включение н--з тимиди на в 

клетки костного мозга 

бедра 51,4±5,1 51,6±7,2 
Включение н-з тимидина на 

миллионы миелокариоци-

то в 3,62±0, 2 2,42±0,3 
Вес животного, г 22,0 33,0 

Таблица 

Содержание (р <0,05) кислых и нейтраJ1ьных мукополисахаридов 
в селезенке сибирского лемминга в норме и при воздействии гипоксии 

Полисахариды 

1 
I<оитроль Острая гипоксия 

Хроническая 
гипоксия 

Кислые 
: 1 

4,2±1,65х 106 4, 32±2, ох 106 3,6±0,0Х 106 

Нейтральные 1,о5хО,16х 106 0,98±0,12Х 106 3,1 ±О,18х 1ов 

Таблица 

Изменение показателей перифермческой крови и костного мозга 
у каракульской и туркестанской форм полевок при воздействии 

острой гипоксии 

I< али честnо I<остный мозг 

13 

14 

Группа 
Вариант эритроци-~ 

1 лейка- Эритроид-~ Лимфоид-~ Миелоид-животных тов в 1 Н в, 
мм 1 , г% 

цитов иый ряд, ный ряд, иый ряд, 

nx1o• в 1 мм 3 % % % 

Туркестан- Контроль 5710 16,3 3350 24 8,5 67,5 
екая форма Острая 

гипоксия 5210 16,7 3030 21,7 10,8 67,5 
Каракуль- Контроль 6325 16,8 4310 17,2 8,1 74,6 
екая форма Острая 

гипоксия 5243* 16,7 3920 22,7 9,6 67,4 

• р<О.О5. 



сибирским леммингом. Однако общий объем включенного Н3-
тимидина в клетки костного мозга бедра практически одинаков. 
В условиях, сопровождающихся повышением эритропоэза, со­

держание нейтральных мукаполисахаридов значительно возрас­
тает (табл. 13). Поскольку последнее является важным факто­
ром в регуляции эритроидной дифференцировки, можно заклю­
чить, что участие нейтральных мукаполисахаридов в индукции 
эритропоэзообразующих свойств кроветворной ткани не зависит 
от видовой принадлежности животного, а их количественное 
изменение коррелирует со степенью стимуляции эритропоэза. 

2. МОРФОФУНКЦИОНАЛЬНАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 
СИСТЕМЫ КРОВИ ГОРНЬIХ ФОРМ ПОЛЕВОК 

На основании проведеиных нами исследований установлено, 
что по показателям перИ:ферической крови и костного мозга 
каракульская и туркестанекая формы полевок существенно не 
различаются (табл. 14, 15). Вместе с тем при воздействии ост­
рой гипоксии у туркестанеких полевок отмечается некоторое 
уменьшение содержания эритроцитов в периферической крови, 
в то время как у каракульских такие изменения несущественны. 

В условиях действия хронической гипоксии показатели красной 
крови у каракульской формы полевок возрастают более значи­
тельно, чем у туркестанской. Возможно, что природа этих раз­
личий связана не столько с различием в характере реакции 
кроветворной системы на гипоксию, сколько зависит от боль­
шего сгущения крови у каракульских полевок в данных усло­

виях. 

Известно, что способность гемоглобина обратимо присоеди­
нять кислород с различной скоростью в зависимости от парци­
ального давления кислорода в среде обитания имеет видовую 
специфичность и зависит от экологических особенностей орга­
низма. В этой связи представляет значительный интерес иссле­
дование функциональных свойств гемоглобина крови и их изме· 
нения в условиях воздействия гипоксической гипоксии. В наших 
исследованиях в качестве критерия функциональной активности 
гемоглобина использована величина скорости отдачи кислорода 
кровью (мл 02/см 2 площади катода· с) в момент времени, соот­
ветствующий 50% насыщения гемоглобина кислородом. 

Результаты изучения кислородтранспортной функции гемо· 
глобина у двух форм полевок, находящихся в обычных усло­
виях и при воздействии гипоксии, приведены в табл. 16. Анализ 
полученных данных показывает, что скорость отдачи кислорода 

кровью в обычных условиях у памирских полевок выше ( 13,6 мл 
02/см2 ·с) по сравнению с арчевыми ( 12,3 м л 02/см2 ·с). Боль­
шая скорость отдачи может быть обусловлена некоторыми осо­
бенностями метаболизма памирских полевок как специализи-
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Т а блиц а 15 

Иэмt-нение почазателей периферической крови у памирских 
(каракульская форма) и арчевых (туркестанская форма) полевок 

при воздействии хроничес~ой гипоксии 

Кодячество 

Группа животных Вариант эритроцитов 

1 1 
JJейкоцитов 

в 1 мм•, Нв, г% 
nXI0 3 

в 1 мм• 

Арчевые полевки Контроль 5317 15,3 4200 
Хроническая rи- 5913 15,5 2962 
поксия 

Памирские полевки Контроль 5770 15,7 3367 
Хроническая rи- 7230* 17,0* 3458 
поксия 

• Р<0,05. 

Таб,'!ица 16 

Скорость отдачи кислорода кровью арчевыми (туркестанская форма) 
н памирскими (каракульская форма) полевками в условиях воздейств~1я 

острой и хронической гипоксии 

1 

Острая гипоксия Хроническая гипоксия 

Группа животных 
Контродь Опыт Контродь Опыт 

Арчевая полевка .. 
:1 

12,3 10,0* 12,4 15,8* 
Памирская полевка • 13,6 12,1* 13,7 11, о• 

• р<0,05. 
Таблица 

Временные параметры митотическоrо цикла лимфоцитов тимуса 
(над чертой) и селезенки (под чертой) памирской и арчевой полевоч 

при острой гипоксии (р<0,05) 

Лараметры мито-
Арчевая подевка 

(туркестанская форма) 
Памирская поJJевка 
(каракудьская форма) 

тического цнкJJа 

Интактные 1 Гипоксия Интактные 1 Гипоксия 

т 
25±0,3 67+0, 7 26±0,3 62±0,6 

28±0,2 67±0,6 36±0,3 80±0, 7 

tq 
19,5±0,3 57±1,0 20±0,5 53± 1,1 

23±0,4 58±0,8 29±0,5 69± 1,2 

t St 
4,8±0,4 8,7±0,9 4, 7±0,3 7,4±0,7 

3,4±0,3 6, 7±0,8 3,8±0,4 9,6±0,8 

tqa 
0,7±0,03 2,3±0,2 1,3±0,1 1,4±0, 1 

1,6±0,03 1,3±0, 1 1,2±0, 1 1,6±0,1 
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рованного горного вида, в частности повышенпым содержанием 

2,3-ДФГ, что характерно для обитателей высокогорья. 
Воздействие острой гипоксии в течение одного часа вызывало 

однонаправленные изменения скорости отдачи кислорода кровью 

у обоих форм -ее уменьшение, что свидетельствует об увели­
чении сродства гемоглобина к кислороду и более полном, по 
сравнению с контролем, насыщении гемоглобина кислородом 
при одних и тех же его парциальных давлениях. Увеличение 
скорости отдачи в ответ на часовую гипоксию может быть след­
ствием гипервентиJiяции, наблюдаемой в первые часы гипоксии, 
сопровождаемой увеличением рН крови, что приводит к сдвигу 
обратимой реакции океигенации гемоглобина в сторону образо­
вания его восстановленной формы и увеличению сродства. По­
добная последовательность реакций относится к группе быст­
рых адаптаций и дефициту 0 2 и способствует более полной 
океигенации крови в условиях недостатка кислорода. Анализ 
результатов изучения кислородтранспортной функции крови при 
воздействии хронической гипоксии ( 14 дней по 6 ч ежедневно) 
показывает, что скорость отдачи кислорода увеличивалась у 

арчевых полевок на 25 % от уровня контроля, в то время как 
у памирских наблюдалось уменьшение скорости по сравнению 
с контролем на 17 %. При этом в периферической крови арче­
вых полевок отсутствовали изменения, а картина перифериче­
ской крови памирских характеризовалась значительным ув.ели­
чением количества эритроцитов (на 17%), гемоглобина (на 
1 О %) и ретикулоцитов (на 78 %) . 

Увеличение скорости отдачи кислорода, наблюдаемое у ар­
чевых полевок, может иметь физиологический смысл в случае 
ускорения циркуляции крови, когда время контакта эритроцита 

с эндотелием капилляров резко сокращается. При этом скорость 
деоксигенации крови, оставаясь на контрольном уровне, будет 
лимитировать снабжение ткани кислородом. Принимая во вни­
мание, что потребление 0 2 у арчевых полевок больше, чем у па­
мирских, а усиленная деятельность системы кровообращения 
требует повышенной утилизации кислорода, можно предполо­
жить, что к индивидуальным адаптивным реакциям туркестан­

еких полевок относятся ускорение циркуляции крови и увели­

·чение скорости отдачи О2. Таким образом, больший процент 
связанного с гемоглобином 0 2 становится доступным для ути­
лизации тканями, чем компенсируется менее полное насыщение 

гемоглобина 0 2 в органах дыхания в условиях гипоксии. 
·Уменьшение скорости отдачи 0 2 кровью памирских полевок 

свидетельствует об увеличении сродства гемоглобина к кисло­
роду, что биологически целесообразно, так как способствует 
более полной океигенации крови в условиях явно выраженного 
дефицита кислорода в тканях. Повышенное сродство наблюда­
ется у многих дЛительно обитающих в горах. животных no срав­
нению с близкородственными равнинными видами. Наряду с 
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увеличением количества эритроцитов и гемоглобина в перифе­
рической крови памирских полевок обеспечивается значитель­
ное увеличение кислородной емкости крови. Подобные механиз­
мы адаптации являются, вероятно, более устойчивыми и выгод­
ными для организма и могут свидетельствовать о большей ре­
зервной мощности адаптивных возможностей памирских поле­
вок по сравнению с арчевыми. Исходя из этого можно предпо­
ложить более ВЫСС\кую степень приспособления этой формы 
полевок к воздействию гипоксии. 

Лимфоидная система- часть системы крови, выполняющая 
целый ряд спеuиализированных функций, от которых во многом 
зависит адаптация организма к условиям среды. Это опреде­
ляет, вероятно, некоторые особые функциональные и биохими­
ческие свойства клеток, составляющих лимфоидную систему. 
Вероятно, некоторые свойства могут быть генетически стабиль­
ными и не зависеть от действия возмущающего гемопоэз фак­
тора. К таким свойствам в известной мере следует отнести ха~ 
рактер митотического цикла, содержание нуклеиновых кислот 

и др. В этой связи был определен выбор параметров, исследо­
ванных в лимфоцитах туркестанеких и каракульских форм по­
левок при воздействии гипоксии. 

У всех исследованных животных воздействие часовой острой 
гипоксии вызывает снижение митотического индекса и увели­

чение общего времени митотического цикла лимфоцитов. При 
этом общее время митотического цикла лимфоцитов тимуса 
и селезенки полевок возрастает за счет постмитотического и 

синтетического периодов (таб.11. 17). Увеличение общего време­
ни цикла в тимусе было более выраженным, чем в селезенке, 
но сдвиги временных параметров лимфоцитов тимуса и селе­
зенки памирской полевки были меньшими, чем арчевой. У арче­
вой полевки общее время митотического цикла лимфоцитов 
тимуса увеличивается в 2,7 раза, селезенки- в 2,4, а у памир­
ской полевки в 2,4 и 2,2 раза соответственно. Полученные ре­
зультаты соответствуют представлению о более высокой устой· 
чивости памирских полевок по сравнению с арчевыми к уело· 

виям высокогорья и действию экстремальных факторов, что 
было показано в исследованиях на сердечной мышце и печени 
этих животных. Это является и следствием большей эффектив· 
ности энергетического аппарата памирских полевок. 

Анализ состояния кроветворной системы памирской и арче­
вой полевок показал, что содержание миелокариоцитов в бед­
ренной кости обоих видов примерно одинаково (21 ,93 и 20,35) 
и меньше у СВА (14,2). Миелоидный ряд с предшественниками 
составляют 14,8 у арчевой и 15,2 у памирской при 9,3 у СВА. 
Несколько больше у арчевой полевки содержится лимфоидных 
клеток: 1,8 и 1,65 у памирской при 0,55 у СВА. При исследо­
вании синтетических пропессов найдено, что включение мече­
ного тимидина ·на миллион клеток выше у арчевой полевки-
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Т а блиц а 18 

Исходное метабОJJическое состояние кроветворной системы 

Полевки 

Показатели СВА мыши туркестаиекая 

1 

каракульская 

форма форма 

Содержание кариоцитов в 

бедре ...... 14,2 ±0, 95 ·106 21,93±36·106 20, 35± 1,86·108 
Эритроидные клетки 4, 17±0,2·106 5,26±0,17·106 3,5±0,4·106 
Миелоидные клетки . 9,3±0,27 ·106 14,8±0, 16·106 15,2±0,5·106 
Лимфоидные клетки . . . . о, 55±0, 04 ·1 Q6 1,8±0,1·106 1 '65±0, 05·106 
Включение Н3-тимидина 

(pacnjc) на бедро . . . 51,4±5, 1 64,02±1,3 40,46±0,8 
Включение Н3-тимидина на 

миллион клеток . 3,62±0,2 3, 15±0,51 1,85±0,01 
Вес животных, г .. 22,00 28 27 

3,15 распадов в секунду, а у памирской полевки 1,85 при 3,62 
у СВА. Включение меченого предшественника ДНК при рас­
чете на бедро также выше у арчевой- 64,02 и 40,46 у памир­
ской при 51,6 у СВА (табл. 18). 

Полевки при меньшей удельной синтетической активности 
костного мозга по сравнению с лабораторным видом имеют 
больший плацдарм кроветворения и, следовательно, большую 
экологическую пластичность. Что касается характера кроветво­
рения, то, согласно современным воззрениям в гематологии, 

существенное значение в его реализации принадлежит микро­

окружению стволовых кроветворных элементов [ 142] , из со­
ставляющих которого важное значение принадлежит его тка­

невому компоненту. При этом регулирующее гем<;шоэз значе­
ние могут иметь как клетки, входящие в состав тканевого ком­

понента, так и мукополисахариды. Установлено, что дифферен­
цировка гранулоцитарных клеток в значительной мере опреде­
ляется кислыми мукополисахаридами, в то время как эритро­

цидную дифференцировку определяют нейтральные мукополи­
сахариды. Между тем объем и характеристика мукаполисаха­
ридов в кроветворной ткани изучаемых полевок могут во мно­
гом зависеть от их видовой принадлежности. Из табл. 21 видно, 
что по содержанию кислых и нейтральных полисахаридов в 
кроветворной ткани каракульские и туркестанские формы поле­
вок отличаются незначительно. В условиях гипоксии изменения 
этих факторов также оказались близкими: при острой гипоксии 
наблюдается снижение кислых и нейтральных мукополисахари­
дов, при хронической увеличивается содержание нейтральных 
мукаполисахаридов-стимуляторов эритропоэза как у турке­

станской, так и у каракульской форм горных полевок. 
Проведеиные исследования энергетического метаболизма 
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Таблица 19 

Содержание кислых и нейтральных мукополисахаридов в селезенке 
памирской и арчевой полевок (на мг сухого веса органа, to-o l'tJГ) 

Форма 
Интактные 

Острая гипоксия 
Хроническая 

}КИВОТНЫе гипоксия 

Кислые мукаполисахариды 

Туркестанекая 

:1 
9,55±1,6 7,25±2,6 

1 

1,35 
Каракульская 12,3±3, 1 10,6±3,2 

Нейтральные мукаполисахариды 

Туркестанекая .. , 2,66±0,8 1,46±0,15 

1 

3, 15±0,07 
Каракульская .. 2, 19±0,89 1' 1±0,06 2,97±1,3 

печени и сердечной мышцы, периферической крови и состояния 
органов кроветворения двух форм полевок- каракульской и 
туркестанской-свидетельствуют о наличии более совершенно­
го комплекса приспособительных реакций окислительной систе­
мы у представителей памирских полевок, несмотря на невысо­
кий уровень исходного метаболизма изученных органов и их 
меньший индекс в сравнении с туркестанской формой. Совокуп­
ность данных морфафизиологических показателей и обеспечи­
вает приспособляемость вида М. juldaschi juldaschi к условиям 
высокогорья (кислородная недостаточность и длительное влия­
ние низких температур). Однако отсутствие достоверных раз­
личий по ряду показателей периферической крови и костного 
мозга, по исходному метаболическому состоянию сердца и пе­
чени, в содержании нейтральных мукаполисахаридов в селе­
зенке, а также единая направленность в характере адаптивных 

реакций позволяют сделать вывод о том, что нельзя исключить 
существования между каракульской и туркестанской формами 
полевок генетической общности в закрепленных реакциях, кото­
рые наиболее отчет.1иво проявляются в условиях, требующих 
мобилизации реактивных сил организма. 

Комплексный ана.пиз краниологических [27] · и хромосом­
ных (139], морфологических и морфафизиологических показа­
телей, устойчивая разница исходного метаболического состоя­
ния кроветворной ткани, а также энергетики обмена печени 
и сердечной мышцы полевок показали обособленность талас­
ской формы от туркестанской и каракульской форм, у которых 
существенных различий по данным параметрам не отмечалось. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Подводя итог изложению фактического материала, можно 
·сделать вывод, что клеточные и тканевые адаптации, реали­

зующиеся на видовом и популяционном уровнях, представляют 
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собой один из ведущих механизмов приспособления животных 
к неблагаприятным факторам среды обитания и составляют 
также базис генатипической адаптации. При этом если такие 
адаптации у вида наследственно закреплены, то вероятность 

их выявления сохраняется и в поколениях, потерявших связь 

с природными биотопами. 
Приведеиные экспериментальные данные указывают на на­

личие генетически детерминированных механизмов адаптации 

у представителей мелких млекопитающих различных географи­
ческих зон. Последнее возможно при изучении реакции орга­
низма только на экологически адекватные для вида раздражи­

тели, входящие в состав факторов среды его обитания. 
Вполне естественно, что наряду с едиными закономерностя­

ми, выявленными в путях поддержания энергетического гамео­

стаза у широкораспространенных и специализированных форм 
полевок при адаптации их к различным факторам экстремаль­
ного воздействия, нами была выявлена и определеtшая разно­
направленность энергообеспечения. В этой связи следует отме­
тить, что экологическая специализация у полевок с достаточно 

узким ареалом достигается при минимизации энергетических 

затрат без выраженных морфофизиологических перестроек. Ви­
доспецифичные механизмы поддержания энергетического гомео­
стаза, по-видимому, проявляются в процессе эволюционного 

становления видов в точной корреляции с конкретными требо­
ваниями среды обитания и реализуются не на системно-орган­
ном уровне, а на клеточном, тканевом уровне биологической 
интеграции (143, 144). Об этом свидетельствует то обстоятель­
ство, что тканевые перестройки широкораспространенных видов 
полевок не обладают достаточно мощным энергетическим по­
тенциалом, чтобы полностью обеспечить компенсацию морфо­
физиологических перестроек и заменить их для поддержания 
гомеостазиса в процессе формирования адаптации, что и выра­
жается в максимизации физиологических функций (121, 147). 

В качестве биохимических и морфафизиологических крите­
риев для характеристики различных сторон адаптации мыше­

видных грызунов к факторам среды обитания нами были ис­
пользованы показатели энергетического обмена тканей и состоя­
ние системы крови. Однако мы далеки от мысли, что такой при­
см является исчерпывающим для выявления физиологических 
механизмов, составляющих основу адаптации организма• к воз­

действующим на него факторам внешней среды. Вместе с тем 
такой подход позволил высказать соображения, касающиеся 
оценки дивергенции горных форм полевок, определить некото­
рые стороны генетических адаптаций северных видов полевок 
и сибирского .Тiемминга. 
Мы полагаем, что эти данные могут быть использованы для 

описания общих закономерностей проявления адаптаций у жи­
вотных, обитающих в условиях Крайнего Севера и высоко-
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rорья. Оценка энергетической емкости путей ',h[>испособления 
видов и внутривидовых форм животных к неб.it·а,гоприятным 
факторам среды, по-видимому, даст возможность по:новому по-

• 1 
доити к решению практических и теоретических задач экологии, 

связанных как с рациональным использованием биологических 
ресурсов (поиском иных путей регуляции природных процессов 
и прогнозирования численности животных), так и с возможно­
стью глубокого и всестороннего понимания закономерностей 
.эволюционного процесса. 
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Морфологический анализ добытых животных дал возможность 
изучить некоторые процессы, протекающие в популяциях во 

времени. Рассмотрены приемы преобразования возрастного 
состава пробы в структуру популяции в случаях непропорцио­
нального вылова разных возрастных групп и на разных фазах 
динамики численности, рассмотрена возможность количествен­

ных прогнозов состояния экасистемы под влиянием антропо­

генного загрязнения тяжелыми металлами. 

Сборник предназначен для экологов, зоологов и охото­
ведов. 

Заявки присылать по адресу: 

620169, Свердловск, ГСП-169, Первомайская, 91. 
РИСО УНЦ АН СССР 



ГОТОВИТСЯ К ПЕЧАТИ 

сборник научных статей сотрудников 
Института экологии растений и животных 

УНЦ АН СССР 

Гетерогенность популяции микроорганизмов. 10 п. л. 
Цена 1 р. 50 к. 

Сборник посвящен изучению структуры бактериальной п 
вирусной популяции и закономерностей изменения их генети­
ческого состава в естественных условиях и в условиях экспе­

римента. Рассматриваются вопросы, касающиеся построения 
системы мониторинга природных бактериальных популяций, 
использования бактериальных тест-систем для контроля дис­
генетических факторов окружающей среды, некоторые теоре­
тические и прикладные аспекты изучения гетерогенности ви­

русных популяций, математическое моделирование динамики 
генетического состава и биометрический анализ взаимосвязи 
генетических маркеров отдельных клонов бактериальной и ви­
русной популяций. Использованы современные методы иссле­
дования: олигопептидное картирование, гель-хроматография, 
ультрацентрифугирование, электронная микроскопия, матема­
тические методы. 

Сборник предназначен для специалистов, занимающихся 
изучением вопросов популяционной генетики и экологии 
микроорганизмов. 

Заявки присылать по адресу: 

620169, Свердловск, ГСП-169, Первомайская, 91. 
РИСО УНЦ АН СССР 
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