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Целью работы было исследование состояния антиоксидантной системы – актив-
ности антиоксидантных ферментов (супероксиддисмутаза, каталаза) и низкомоле-
кулярных антиоксидантов (витамины А и Е) у 8 видов полуводных и 6 видов типич-
ных наземных млекопитающих в тканях (печень, почки, сердце, легкие, селезенка, 
скелетная мышца). Общая активность антиоксидантной системы в тканях ныряю-
щих животных выше по сравнению с наземными видами в большинстве случаев. 
Высокая антиоксидантная активность тканей установлена также у наземных видов 
(соболь, куница). В то же время активность ферментов в большинстве тканей вы-
дры была существенно ниже по сравнению с другими видами. Наиболее высокое 
содержание ретинола и токоферола обнаружено в тканях хищников, у грызунов 
и насекомоядных оно значительно ниже. Показано, что у животных различной сис-
тематической принадлежности антиоксидантная защита может осуществляться 
или посредством высокой ферментативной активности тканей, или за счет низко-
молекулярных антиоксидантов. Уровень ферментных и низкомолекулярных анти-
оксидантов, обнаруженный в тканях как полуводных, так и наземных млекопитаю-
щих, является, вероятно, сложившимся в процессе эволюции единым комплексом, 
обеспечивающим функционирование метаболических систем в условиях адапта-
ции к характерной для вида среде обитания.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: антиоксиданты; супероксиддисмутаза; каталаза; токофе-
рол; ретинол; ныряние; гипоксия; млекопитающие.

T. N. Ilyina, V. A. Ilyukha, I. V. Baishnikova, V. V. Belkin, S. N. Sergina, 
E. P. Antonova. A COMPARATIVE STUDY OF THE ANTIOXIDANT SYSTEM 
OF SEMI-AQUATIC AND TERRESTRIAL MAMMALS

The aim of the work was to study the superoxide dismutase and catalase activity, tocoph-
erol and retinol content in the tissues of 8 diving and 6 terrestrial species of mammals. 
Antioxidant system status was determined in liver, kidneys, heart, lungs, spleen and skel-
etal muscle. The antioxidant protection in a majority of diving animals is carried out by 
high enzymatic activity in the tissues. The total activity of the antioxidant system in the 
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Введение

Взаимосвязь организма с внешней средой 
осуществляется через множество физиологи-
ческих реакций, в основе которых лежит обмен 
веществ. Одним из наиболее распространен-
ных экстремальных факторов среды является 
недостаток кислорода. У полуводных млекопи-
тающих, способных погружаться под воду, ги-
поксические состояния являются обычным со-
бытием в их жизни.

Недостаток кислорода в организме может 
приводить к продукции избытка свободных 
радикалов, защита от которых включает повы-
шение активности системы антиоксидантной 
защиты (АОС), основной функцией которой 
является поддержание на физиологическом 
уровне концентрации активных форм кислоро-
да (АФК), необходимых для перекисного окис-
ления липидов (ПОЛ) и ряда других биохими-
ческих процессов в клетке [Зенков и др., 2001; 
Меньщикова и др., 2006]. Регуляция антиокси-
дантной защиты осуществляется за счет дей-
ствия ферментативного и неферментативного 
звеньев АОС. Ключевыми ферментами защиты 
клетки от АФК являются супероксиддисмута-
за (СОД) и каталаза. Неферментативное звено 
АОС представлено низкомолекулярными при-
родными антиоксидантами, в том числе вита-
минами А и Е, потребность в которых удовлет-
воряется поступлением с пищей.

Целью настоящей работы явилось иссле-
дование состояния антиоксидантной системы 
в тканях полуводных и наземных млекопитаю-
щих различных таксономических групп.

материалы и методы

Объектами исследования были следую-
щие виды полуводных (околоводных) мле-
копитающих: водяная кутора (Neomys fodi-
ens Penn.) – 33 экз., водяная полевка (Arvicola 

terrestris L.) – 24 экз., бобр канадский (Castor 
canadensis Kuhl) – 4 экз. и европейский (Cas-
tor fiber L.) – 5 экз., ондатра (Ondatra zibethi-
ca) – 23 экз., американская норка (Mustela vison 
Briss.) – 8 экз., выдра (Lutra lutra L.) – 1 экз., оби-
тающие в природе, а также нутрия (Myocastor 
coypus Molina) – 7 экз., разводимая в зоокуль-
туре. Наземные млекопитающие представлены 
следующими видами: обыкновенная бурозуб-
ка (Sorex araneus L.) – 18 экз., рыжая полевка 
(Myodes glareolus L.) – 16 экз., лесная куница 
(Martes martes L.) – 5 экз. и лесной хорек (Mus-
tela putorius L.) – 3 экз., обитающие в природе; 
соболь (Martes zibellina L.) – 10 экз. и крыса 
Вистар – 10 экз., разводимые в зоокультуре. 
Исследование выполнено с соблюдением пра-
вил проведения работ с использованием экс-
периментальных животных.

Состояние АОС определяли в печени, почках, 
сердце, легких, селезенке и скелетной мышце. 
Активность ферментов измеряли спектрофото-
метрически: СОД – по модифицированной ад-
ренохромной методике [Misra, Fridovich, 1972], 
каталазы – по количеству разложенной переки-
си водорода [Bears, Sizes, 1952] и рассчитыва-
ли на 1 г сырой ткани. Содержание витаминов 
А (ретинол) и Е (α-токоферол) определяли ме-
тодом высокоэффективной жидкостной хрома-
тографии [Скурихин, Двинская, 1989].

Полученные данные обрабатывали обще-
принятыми методами вариационной статис-
тики, сравнение проводили с применением 
непараметрического критерия Вилкоксона–
Манна–Уитни [Зайцев, 1991]. Исследования 
выполнены на оборудовании ЦКП НО Института 
биологии КарНЦ РАН.

результаты и обсуждение

В результате исследования было выявлено, 
что активность СОД и каталазы в тканях куто-
ры выше или на одном уровне с показателями 

tissues of diving animals was higher than in terrestrial animals. However, high activity of 
the antioxidant system was typical also of the terrestrial animals with an active lifestyle 
around the year (sable, marten). At the same time, the enzymes’ activity in most of the 
tissues in otter was considerably lower compared to other species. The highest vitamin 
A and E content was found in the tissues of predators, while in rodents and insectivores 
it was significantly lower. It is shown that depending on where the animals are positioned 
taxonomically, the antioxidant protection can be exercised either through high enzymatic 
activity in tissues or due to non-enzymatic antioxidants. The level of enzymatic and low-
molecular antioxidants in the tissues and organs of the diving and terrestrial mammals 
appears to be an evolutionarily acquired complex, which provides for the performance of 
the metabolic systems as they adapt to the environment.

K e y w o r d s: antioxidants; superoxide dismutase; catalase; tocopherol; retinol; diving; 
hypoxia; mammals.
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водяной полевки, за исключением легких, в ко-
торых СОД ниже в два раза (табл. 1). Вероятно, 
различие в уровне антиоксидантов может быть 
связано как с видовыми особенностями, так 
и с длительностью ныряния, которое у куторы 
продолжительнее [Галанцев, 1977]. Активность 
СОД у куторы и водяной полевки в целом пре-
вышала значения сухопутных видов, близких по 
размеру тела – обыкновенной бурозубки и ры-
жей полевки. Считается, что водные млекопи-
тающие имеют более высокий уровень анти-
оксидантов по сравнению с наземными, хотя 
эта закономерность не столь однозначна. Было 
установлено, что антиоксидантная способность 
короткохвостой землеройки (Blarina brevicauda) 
выше по сравнению с водной землеройкой 
(Sorex palustris), у которой в то же время актив-
ность каталазы в мышцах значительно выше, 
а уровень СОД этих видов соизмерим [Hindle 
et al., 2009]. В нашем исследовании у наземных 
видов высокая ферментная активность обнару-
жена в сердце, а активность каталазы в тканях 
водяной полевки, кроме мышечной, была ниже 
или соизмерима с показателями рыжей полевки.

Распределение токоферола и ретинола 
в тканях и органах полуводной куторы показа-
ло, что в печени выявлено наиболее высокое 
содержание витаминов, превышающее их зна-
чения у бурозубки обыкновенной. В то же вре-
мя содержание витаминов А и Е в печени на-
земной полевки рыжей было значительно выше 
по сравнению с полевкой водяной (табл. 2).

Помимо водяной полевки нами исследова-
но состояние АОС в тканях еще четырех полу-
водных представителей отряда Грызуны более 
крупных размеров – европейского и канадско-
го бобров, ондатры и нутрии. Среди этих видов 
наиболее высокая активность СОД установле-
на в тканях ондатры, за исключением легочной 
ткани, где активность данного фермента была 
низкой, а каталазы – достаточно высокой. У со-
размерной ондатре лабораторной крысы это 
соотношение было обратным – низкая актив-
ность каталазы и высокая СОД. Распределение 
активности ферментов в тканях европейского 
и канадского бобров выявило различия между 
этими близкими видами. Так, у европейского 
бобра наибольшая ферментативная активность 
установлена в печени, что характерно для мно-
гих видов млекопитающих. У канадского бобра 
более высокие значения СОД зафиксированы 
в почках, а каталазы – в печени. При этом не-
обходимо отметить достаточно высокую актив-
ность СОД в скелетной мышце обоих видов.

Сравнительный анализ содержания то-
коферола показал, что общее содержание 
α-токоферола было выше у европейского бобра, 

однако в скелетной мышце только у одного из 
животных этого вида обнаружен токоферол. До-
вольно высокое содержание токоферола выяв-
лено в тканях нутрии, что может быть связано 
как с экогенезом, так и с экзогенным поступле-
нием витамина у вида, разводимого в зоокуль-
туре. Витамин А в небольшом количестве обна-
ружен только в печени и почках нутрии.

Значительные межвидовые различия в уро-
вне ферментных и неферментных антиоксидан-
тов обнаружены у различающихся по экогенезу 
представителей семейства Куньи: выдра и нор-
ка являются ныряльщиками, а куница, хорек 
и соболь – типичные сухопутные представите-
ли хищных млекопитающих. Высокая фермен-
тативная активность выявлена в печени выдры, 
в остальных тканях она была значительно ниже, 
чем у других видов хищных млекопитающих. 
У соболя активность СОД была высокой во всех 
тканях, но максимальное значение фермен-
та выявлено в скелетной мышце, где оно было 
максимальным по сравнению с другими иссле-
дованными животными, а активность каталазы 
сопоставима с другими видами.

Более высокое по сравнению с насекомояд-
ными и грызунами содержание обоих витами-
нов обнаружено у норки. Ранее нами установ-
лено, что у дикой американской норки содер-
жание токоферола и ретинола в тканях выше, 
чем у разводимой в неволе [Ильина и др., 
2009]. В то же время у другого ныряющего 
хищника, выдры, содержание витаминов в тка-
нях было ниже по сравнению как с норкой, так 
и с наземными хищниками.

Существенные различия наблюдались в ха-
рактере распределения токоферола – если у ку-
ницы максимальная концентрация обнаружена 
в печени, то у норки более высокий уровень 
витамина Е был в почках. Выявленные разли-
чия связаны как с экологией вида, так и с име-
ющимися морфологическими особенностями. 
Так, среди близких по размеру хищников у ам-
фибионтов относительная масса почек боль-
ше, что связано с их усиленной функциональ-
ной нагрузкой, в том числе и с потреблением 
пищи, содержащей большое количество воды 
[Туманов, 2003].

Состояние антиоксидантной системы опре-
деляется рядом факторов, но прежде всего ко-
личеством и регулярностью потребления кис-
лорода организмом. Общая закономерность 
заключается в том, что у мелких млекопитаю-
щих удельная интенсивность метаболизма зна-
чительно выше, чем у крупных, однако здесь 
необходимо учитывать ряд таких факторов, как 
особенности питания и экологии, системати-
ческая принадлежность и др. [McNab, 2008]. 
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Наличие большого количества взаимокомпен-
саторных (реципрокных) связей между компо-
нентами антиоксидантной системы приводит 
к тому, что экологически близкие виды, разли-
чающиеся по питанию, отличаются и по стра-
тегии адаптации к гипоксии-реоксигенации, 
используя для этого преимущественно или ан-
тиоксидантные ферменты, или витамины.

Исследования показывают, что активность 
антиоксидантных ферментов и содержание 
низкомолекулярных антиоксидантов в органах 
и тканях полуводных млекопитающих варьи-
рует в достаточно широких пределах и в боль-
шинстве случаев активность АОС у ныряющих 
животных выше. Хорошо известно, что потреб-
ление кислорода у ныряющих млекопитаю-
щих больше, чем у наземных животных подоб-
ных размеров тела [Iversen, 1972]. Адаптация 
к условиям среды сопровождается повышени-
ем антиокислительных свойств липидов, ко-
торые зависят от содержания в них основного 
природного антиоксиданта α-токоферола, уро-
вень которого в тканях животных могут изме-
нять различные внешние воздействия, в том 
числе гипоксические состояния, являющиеся 
обычным событием в жизни ныряющих мле-
копитающих. Среди них наиболее высокое со-
держание низкомолекулярных антиоксидантов 
обнаружено в тканях хищников по сравнению 
с насекомоядными и грызунами. Исключением 
является выдра, у которой концентрация вита-
минов в тканях и органах была невысокой. Со-
держание витаминов в организме зависит от 
многих факторов – видовой принадлежности, 
возраста, физиологического состояния живот-
ных и др. Различия в содержании низкомоле-
кулярных антиоксидантов связаны также с ти-
пом питания и качеством потребляемого кор-
ма. У ныряющих млекопитающих длительность 
пребывания животных под водой связана пре-
жде всего с пищедобывательной деятельнос-
тью. Ранее было показано, что у морских жи-
вотных баланс оксидантного и антиоксидант-
ного состояния зависит от диеты. Кроме того, 
существует значительная разница между ви-
таминами А и Е по характеру их мобилизации, 
транспорту, абсорбции и накоплению в тканях 
[Schweigert et al., 2002; Kasamatsu et al., 2009].

Продолжительность пребывания животных 
в воде определяется в значительной степени 
температурными условиями, с которыми свя-
зана интенсивность основного обмена. Со-
поставление полуводных животных с сухопут-
ными показывает, что энергетический обмен 
у первых выше, чем у вторых. У крупных видов 
грызунов (бобр, нутрия) температура тела 
ниже, чем у наземных со сходными размерами 

тела, а у хищных видов (норка, выдра) выше, 
чем у растительноядных. Вероятно, это обус-
ловлено повышенной двигательной активнос-
тью плотоядных видов, а также особенностя-
ми строения тела. Так, у всех куньих, имеющих 
вытянутое тело, основной обмен выше на 20 %, 
чем теоретически можно ожидать для млеко-
питающих с соответствующей массой [Ivers-
en, 1972].

Продолжительность ныряния животных су-
щественно зависит от обеспеченности кисло-
родом, доступным для окислительных процес-
сов, основные запасы которого сосредоточе-
ны в легких, крови и скелетной мускулатуре. 
Кровь многих ныряющих животных отличается 
повышенной кислородной емкостью, и в пер-
вую очередь она направляется к мозгу и серд-
цу – органам, наиболее чувствительным к не-
достатку кислорода, что способствует более 
экономному использованию кислорода и уве-
личению длительности апноэ [Галанцев, 1977; 
Ramirez et al., 2007]. Ранее отмечалось, что при 
нырянии такие органы и ткани, как скелетная 
мышца, почки и печень, которые остаются пре-
имущественно на анаэробном метаболизме, 
как правило, справляются с часто возникающи-
ми высокими значениями АФК, генерируемы-
ми благодаря чередованию процессов апноэ/
реоксигенация и ишемия-реперфузия [Filho 
et al., 2002].

При погружении под воду существенно по-
нижается интенсивность потребления кисло-
рода организмом, которое резко возрастает 
после ныряния, а затем быстро снижается. 
Поэтому для всех ныряющих под водой харак-
терно резкое замедление сердечной деятель-
ности. У полуводных хищников в отличие от по-
луводных насекомоядных и грызунов развитие 
венозных коллекторов, способствующих уве-
личению продолжительности пребывания под 
водой, наблюдается только в брюшной полости 
и четко связано с уровнем специализации жи-
вотных. Среди изучаемых нами ныряющих хищ-
ных животных наибольшая продолжительность 
пребывания под водой у выдры. Увеличение 
калибра полой вены в области печени у норок 
мало отличается от такового у наземных куньих, 
тогда как у выдры в этой зоне образуется зна-
чительное синусообразное расширение [Га-
ланцев, 1977; Туманов, 2003], что способствует 
более длительному сохранению запасов кисло-
рода в крови при нырянии. Возможно, с этим 
связан тот факт, что у выдры в тканях и орга-
нах, за исключением печени, обнаружена более 
низкая активность ферментов и содержание 
витаминов по сравнению с норкой. Необходи-
мо учитывать, что организму «дорогостоящие» 
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с энергетической точки зрения биохимические 
адаптации не всегда выгодно использовать, 
и тогда более эффективными оказываются 
морфофизиологические адаптации.

Сердце обладает не только высоким уров-
нем окислительного метаболизма, но также 
и антиоксидантной системой, обеспечивающей 
бóльшую защищенность сердечной мышцы по 
сравнению со скелетной. Наиболее отчетливо 
это проявляется у видов, нахождение которых 
под водой кратковременно. Запасы кислоро-
да в мышцах ныряльщиков превышают его ре-
зервы в крови, но под водой они быстро исто-
щаются, в результате чего мышцы начинают 
покрывать энергетические затраты гликоли-
тическим путем. У канадского бобра и выдры 
разница в ферментативной активности между 
сердечной и скелетной мышцами была незна-
чительной, в то время как у европейского боб-
ра активность СОД в мышце была значительно 
выше, чем в сердце. Интересно отметить, что 
у ныряющих животных в скелетной мышце об-
наружен достаточно высокий антиоксидантный 
потенциал, который в большинстве случаев 
превышает содержание антиоксидантов в их 
легких. В то же время у соболя выявлены мак-
симальные значения активности СОД именно 
в мышцах. Очевидно, что чрезвычайно высо-
кая общая активность вида и связанное с этим 
потребление кислорода значительно влияет на 
АОС как у ныряющих, так и у наземных живот-
ных [Kasamatsu et al., 2009].

В легких у большинства ныряющих видов 
соотношение активностей СОД/каталаза было 
высоким, свидетельствуя тем самым о зна-
чительном уровне генерации перекиси в тка-
ни. Высокая ферментативная активность СОД 
в условиях дефицита каталазы может служить 
причиной развития деструктивных процессов, 
так как образующаяся в результате реакции 
перекись водорода является сильным окис-
лителем. В то же время перекиси водорода 
отводится роль мессенджера, сигнализирую-
щего о наступлении гипоксического состояния 
в ткани. У ныряющих на более продолжитель-
ное время видов легкие имеют меньший объем 
по сравнению с животными, ныряющими нена-
долго и имеющими в легких бόльшие запасы 
кислорода [Галанцев, 1977]. Такая стратегия 
позволяет, вероятно, уменьшить в легочной 
ткани усиление процессов ПОЛ, а также зна-
чительный по энергозатратам синтез антиок-
сидантных ферментов, необходимый для их 
нейтрализации. Среди наземных млекопитаю-
щих наиболее высокая активность СОД в легких 
зафиксирована у соболя, отличающегося высо-
ким уровнем метаболизма.

Наиболее высокое соотношение активнос-
тей СОД / каталаза в селезенке выявлено у ку-
торы и водяной полевки. У выдры данный по-
казатель был более чем в три раза ниже, чем 
у остальных видов, однако содержание низко-
молекулярных антиоксидантов было высоким.

Таким образом, исследования показали, 
что содержание низкомолекулярных антиок-
сидантов и антиоксидантных ферментов в ор-
ганах и тканях ныряльщиков варьирует в ши-
роких пределах, но в целом они имеют более 
высокую степень антиоксидантной защиты, 
чем наземные животные, что соответствует 
полученным на других видах млекопитающих 
данным [Filho et al., 2002]. Вместе с тем высо-
кий уровень исследованных компонентов АОС 
свойственен и ведущим активный образ жизни 
в течение всего года наземным видам, таким 
как куница, хорек и соболь. Проведенные ис-
следования позволяют говорить о том, что ан-
тиоксидантная защита у ныряющих видов осу-
ществляется в первую очередь за счет высокой 
ферментативной активности тканей. Усиленная 
антиоксидантная способность является при-
способлением, посредством которого ныря-
ющие животные справляются с увеличением 
генерации АФК [Filho et al., 2002; Hindle et al., 
2009], которые могут играть роль в активации 
антиоксидантных механизмов, позволяющих 
тканям ныряльщиков противодействовать воз-
можным окислительным повреждениям, свя-
занным с индуцированной нырянием ишемией/
реперфузией. АФК можно отнести к естест-
венным стресс-агентам окружающей среды, 
поэтому существующее в клетке оптимальное 
соотношение между продукцией супероксида 
и его улавливанием в процессах метаболиз-
ма рассматривается как отражение эволюци-
онно сложившейся потребности организма 
[Гольдштейн, 2002].

В то же время для полноценной защиты орга-
низма от АФК и формирования компенсаторно-
приспособительной реакции к условиям среды 
необходима мобилизация всех активно функ-
ционирующих систем, что обеспечивается в том 
числе и за счет эндогенных систем антиради-
кальной защиты клетки, где, кроме существен-
ной роли ферментов, немаловажное место за-
нимают неферментные антиоксиданты, и в пер-
вую очередь α-токоферол, препятствующий 
развитию в тканях нерегулируемых, цепных сво-
боднорадикальных процессов ПОЛ. Двойствен-
ность анти- и прооксидантного действия токо-
ферола позволяет рассматривать его не только 
как антиоксидант, но и как соединение, подде-
рживающее процессы ПОЛ на определенном 
стационарном уровне и способствующее тем 
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самым сохранению динамического равновесия 
антиоксидантного статуса организма [Зенков 
и др., 2001; Меньщикова и др., 2006]. Так как 
антиоксиданты в живых организмах находятся 
во взаимокомпенсаторных отношениях, то у ны-
ряющих животных высокая ферментативная ак-
тивность в большинстве случаев соответствует 
сравнительно невысокому содержанию в тканях 
низкомолекулярных антиоксидантов. Можно 
полагать, что в клетках и тканях все необходи-
мые для выполнения физиологических функ-
ций организма типы антиоксидантов присут-
ствуют в нужных количествах. Поэтому уровень 
ферментных и неферментных антиоксидантов 
в тканях как ныряющих, так и наземных млеко-
питающих следует считать единым комплексом, 
при котором обеспечивается наиболее высокая 
эффективность функционирования метаболи-
ческих систем в характерной для вида среде 
обитания. Активность антиоксидантной систе-
мы у млекопитающих в значительной степени 
зависит от экологической специализации вида, 
связанной у ныряющих видов с процессом пре-
бывания и выживания под водой, и является од-
ним из физиолого-биохимических показателей 
адаптации животных к среде их обитания.

Работа поддержана программой Президиу-
ма РАН № 21, проект № 0221–2015–004, гран-
том Президента РФ НШ-1410.2014.4, грантом 
РФФИ 16-34-283 мол_а, средствами федераль-
ного бюджета на выполнение государственно-
го задания, тема № 0221–2014–0001.
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