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дейсТВие ФлуКТуаций магниТного ПолЯ, 
имиТируЮЩиХ геомагниТнуЮ аКТиВносТь, Во ВремЯ 
ЭмБриогенеЗа на амилолиТичесКуЮ аКТиВносТь 
В КиШечниКе сеголеТКоВ ПлоТВы RUTILUS RUTILUS (L.)

и. л. голованова, а. а. Филиппов, Ю. В. чеботарева,  
Ю. г. изюмов, В. В. Крылов
Институт биологии внутренних вод им. И. Д. Папанина РАН

Исследованы отдаленные последствия действия флуктуаций магнитного поля, 
имитирующих главную фазу и начальный период фазы восстановления геомагнит-
ной бури (ИГВФМБ) в диапазоне 0−0,001 Гц, на размерно-массовые показатели 
и амилолитическую активность в кишечнике сеголетков плотвы Rutilus rutilus (L.). 
Эмбрионы были экспонированы в ИГВФМБ с интенсивностью 100, 300 и 500 нТл 
в периоды до (1−6 ч после оплодотворения) и после (33–39 ч после оплодотворе-
ния) гаструляции. Контрольная группа находилась в условиях естественного маг-
нитного поля. Длина и масса сеголетков, подвергшихся воздействию ИГВФМБ по-
сле гаструляции, были ниже, а амилолитическая активность и значения константы 
Михаэлиса (Km) гидролиза крахмала в кишечнике рыб опытных групп были выше, 
чем у рыб контрольной группы. У рыб опытных групп относительная активность 
ферментов в зоне температуры жизнедеятельности была выше, а температурный 
оптимум гидролиза крахмала шире и сдвинут к 40 °С по сравнению с контролем 
(50 °С). Максимальное влияние на изученные показатели выявлено при действии 
ИГВФМБ 100 нТл на эмбрионы после гаструляции. Величина и направленность на-
блюдаемых эффектов зависели от интенсивности ИГВФМБ и стадии эмбриогене-
за, когда проводилась экспозиция.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: рыбы; плотва Rutilus rutilus; пищеварение; амилолитическая 
активность; магнитное поле; эмбриогенез.

I. L. Golovanova, A. A. Filippov, Yu. V. Chebotareva, Yu. G. Izyumov, 
V. V. Krylov. DIGESTIVE GLYCOSIDASE ACTIVITY IN ROACH RUTILUS 
RUTILUS (L.) UNDERYEARLINGS AFTER THE ACTION OF SIMULATIONS 
OF GEOMAGNETIC ACTIVITY ON EMBRYOS

The delayed consequences of the impact of a simulation of the main phase and the initial 
period of the recovery phase of a typical geomagnetic storm (SMRGMS) in the range 
of 0−0.001 Hz on roach (Rutilus rutilus (L.)) embryos were studied. The embryos were 
exposed to SMRGMS with intensities of 100, 300 and 500 nT before (1−6 h post fertil-
ization) and after (33−39 h post fertilization) gastrulation. The control group was under 
natural magnetic field. The length and weight of underyearlings exposed to SMRGMS 
after gastrulation were lower compared to the control. The amylolytic activity and the 
Michaelis constant (Km) of starch hydrolysis in the intestine of fish from experimental 
groups were higher than in the control group. The relative enzyme activity in vital tem-
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Введение

Жизнеспособность отдельных организмов 
и их сообществ в значительной мере зависит 
от эффективности питания. Пищеварение, за-
нимающее центральное место в процессах 
экзотрофии, обеспечивает начальные этапы 
ассимиляции пищи. Рыбы обладают необхо-
димым набором ферментов для эффективного 
гидролиза основных компонентов корма, и ак-
тивность пищеварительных ферментов может 
меняться при действии природных и антро-
погенных факторов [Уголев, Кузьмина, 1993; 
Golovanova et al., 1994, 2013]. Отдаленные по-
следствия действия различных агентов в эмб-
риональный период представляют особый ин-
терес, поскольку ранний онтогенез является 
наиболее чувствительной стадией развития ор-
ганизма к действию внешних факторов.

Плотва Rutilus rutilus (L.) – широко распро-
страненный вид, по типу питания бентофаг – 
факультативный фитофаг. Молодь плотвы пи-
тается фито- и зоопланктоном, и активность 
пищеварительных гликозидаз – ферментов, 
гидролизующих углеводы, в этот период у нее 
максимальна [Уголев, Кузьмина, 1993]. В на-
стоящее время убедительно доказана высокая 
чувствительность пищеварительных гидролаз 
плотвы к действию физических (температура, 
электромагнитное поле) и химических агентов 
(медь, хлорофос, нитрозогуанидин) в эмбри-
ональный период [Кузьмина, Таликина, 1998; 
Голованова, Таликина, 2006; Голованова и др., 
2006, 2008, 2013]. В последние годы появи-
лись работы по влиянию естественных флукту-
аций магнитного поля Земли – магнитных бурь 
(МБ) – на пищеварительные ферменты рыб 
[Krylov et al., 2014; Кузьмина и др., 2014, 2015; 
Голованова и др., 2015]. Установлено, что ими-
тация сильной МБ в период эмбриогенеза впо-
следствии приводит к изменениям активности, 
температурных и кинетических характеристик 
кишечных гликозидаз и их чувствительности 
к действию тяжелых металлов (Cu, Zn) и орга-
нических загрязнителей (гербицид Раундап) 

у сеголетков плотвы [Filippov et al., 2014, 2015; 
Голованова и др., 2015; Филиппов и др., 2015]. 
Воспроизведение сигналов естественной МБ, 
а также ее отдельных фаз и частотных диапазо-
нов показало, что значимые биологические эф-
фекты вызывают главным образом медленные 
изменения геомагнитного поля в диапазоне 
0–0,001 Гц во время главной фазы и начальных 
этапов фазы восстановления МБ [Krylov et al., 
2014]. Во время этого эффективного интервала 
наблюдается максимальный размах флуктуа-
ции геомагнитного поля.

Эмбриогенез рыб – это сложный этапный 
процесс, формирование различных систем 
и органов происходит в разные временные 
промежутки развития. Однако сведения об от-
даленных последствиях действия флуктуаций 
магнитного поля, имитирующих естественные 
процессы, в разные периоды эмбриогенеза на 
пищеварительную функцию рыб единичны [Го-
лованова и др., 2015]. В указанной работе был 
использован лишь один сигнал сильной МБ 
с размахом амплитуды флуктуаций магнитно-
го поля около 300 нТл. Однако интенсивность 
природных МБ варьирует. Вполне вероятно, 
что действие разных по интенсивности МБ во 
время раннего развития будет вызывать раз-
ные биологические эффекты.

Цель работы – изучить отдаленные послед-
ствия имитации главной фазы и начального 
периода фазы восстановления геомагнитной 
бури (ИГВФМБ) с различной интенсивностью 
во время разных промежутков эмбриогенеза 
(до и после гаструляции) на амилолитическую 
активность, кинетические и температурные ха-
рактеристики гидролиза крахмала в кишечнике 
сеголетков плотвы.

материалы и методы

Объектом действия ИГВФМБ были эмбри-
оны плотвы. Половые продукты получены от 
4 самок и 8 самцов, отловленных на нерести-
лище Рыбинского водохранилища (58°30ʹ с. ш., 
38°20ʹ в. д.) в мае 2013 г. Осемененную сухим 

peratures was higher and the temperature optimum of starch hydrolysis was wider and 
shifted to 40 °C in fish from experimental groups as compared with the control (50 °C). 
Maximum effects were revealed after the exposure of embryos to SMRGMS 100 nT af-
ter gastrulation. The magnitude and direction of observed effects depended on the in-
tensity of SMRGMS and time intervals in embryogenesis when the exposures were  
carried out.

K e y w o r d s: fish, roach Rutilus rutilus; digestion; amylolytic activity; magnetic field; em-
bryogenesis.
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способом икру (по 2500–3000 экз.) поместили 
в семь одинаковых кристаллизаторов (диаметр 
23 см, высота 7,5 см) с речной водой, которую 
меняли два раза в день. Средняя температура 
воды в кристаллизаторах во время экспери-
ментов составила 18 °С. В качестве действу-
ющего фактора были использованы шестича-
совые сигналы, имитирующие главную фазу 
и начальные этапы фазы восстановления ти-
пичных умеренной, сильной и экстремальной 
МБ в диапазоне 0–0,001 Гц. В первые три часа 
воздействия модельных сигналов компоненты 
геомагнитного поля в результате суперпозиции 
с генерируемым полем линейно отклонялись 
от невозмущенного состояния до максималь-
ных значений, в последующие три часа линейно 
возвращались к невозмущенному состоянию. 
Шесть часов – это обычная продолжитель-
ность главной фазы и начальных этапов фазы 
восстановления МБ. Максимальное отклоне-
ние сигнала по каждой компоненте для сигна-
лов, имитирующих умеренную, сильную и экс-
тремальную бурю, составило соответственно 
около 100, 300 и 500 нТл. Генерация ИГВФМБ 
в направлении трех компонент геомагнитно-
го поля происходила в системе из трех пар 
взаимно ортогональных колец Гельмгольца. 
Модельные сигналы подавали на систему че-
рез цифро-аналоговый преобразователь (LTR-
EU-8, ЗАО «Л-кард», Москва). Детальное опи-
сание элементов экспериментальной установ-
ки дано в работе Крылова с соавторами [Krylov 
et al., 2014].

В экспериментах исследовано шесть вари-
антов воздействия. Эмбрионы трех экспери-
ментальных групп были экспонированы в ИГВ-
ФМБ с размахом амплитуды колебаний около 
100, 300 и 500 нТл в течение первых шести ча-
сов развития, то есть до гаструляции. Эмбри-
оны из трех других групп были экспонированы 
в тех же условиях, но в течение 33–39 ч после 
оплодотворения, то есть после гаструляции. 
Эмбрионы из контрольного варианта на протя-
жении всего эмбриогенеза находились в усло-
виях естественного магнитного поля. Опыты 
проводили во время спокойной геомагнит-
ной обстановки.

Вылупление предличинок во всех вариантах 
произошло синхронно. Различия в количест-
ве вылупившихся предличинок между контро-
лем и экспериментальными вариантами были 
незначительны. После рассасывания желточ-
ного мешка по 400 личинок из каждого вари-
анта опыта поместили в пруды с естественной 
кормовой базой на 4 мес. Смертность плот-
вы в прудах была минимальна и не зависела 
от примененного воздействия. Комплексную 

оценку отдаленных последствий действия ИГВ-
ФМБ на эмбрионы плотвы проводили на осно-
ве анализа размерно-массовых показателей, 
а также амилолитической активности, темпера-
турных и кинетических характеристик гидроли-
за крахмала в кишечнике у 4-месячной молоди.

Для получения ферментативно-активных 
препаратов рыб обездвиживали, вскрывали 
брюшную полость, извлекали кишечники и по-
мещали их на ледяную баню. Затем кишечник 
очищали от жира, освобождали от химуса 
и промывали охлажденным до 2–4 °С раство-
ром Рингера для холоднокровных животных 
(110 мМ NaCl; 1,9 мМ KCl; 1,3 мМ CaCl2; рН 
7,4). Специальным скребком снимали слизис-
тую оболочку с медиальной части кишечника 
и готовили суммарные гомогенаты (от 30 экз. 
рыб из каждой группы) при помощи стеклян-
ного гомогенизатора, добавляя охлажденный 
раствор Рингера в соотношении 1 : 9. Раствор 
субстрата (картофельный крахмал в концен-
трации 18 г/л) готовили на таком же растворе 
Рингера. Инкубацию гомогената и субстрата 
проводили в течение 30 мин при температуре 
20 °С, рН 7,4 при непрерывном перемешива-
нии. При определении температурных и кине-
тических характеристик гидролиза крахмала 
был использован более широкий диапазон тем-
пературы (0–70 °С) и концентраций субстрата 
(4,5–72 ммоль/л).

Амилолитическую активность, отражающую 
суммарную активность ферментов, гидроли-
зующих крахмал, − a-амилазы КФ 3.2.1.1, глю-
коамилазы КФ 3.2.1.3 и мальтазы КФ 3.2.1.20, 
оценивали по приросту гексоз методом Нель-
сона [Nelson, 1944] в модификации Уголева, 
Иезуитовой [1969]. Активность ферментов 
определяли в пяти повторностях с учетом фона 
(количества конечных продуктов реакции в ис-
ходном гомогенате) и выражали в микромолях 
продуктов реакции, образующихся за 1 мин ин-
кубации в расчете на 1 г влажной массы ткани 
(мкмоль/(г·мин)). Кинетические характеристи-
ки гидролиза крахмала – значения кажущейся 
константы Михаэлиса (Km) и максимальной 
скорости реакции (V) – определяли графичес-
ким методом Лайнуивера–Берка, строя гра-
фики зависимости скорости ферментативной 
реакции от концентрации субстрата в коорди-
натах двойных обратных величин. Средние зна-
чения Km и V рассчитывали на основании дан-
ных пяти повторностей.

Статистическую обработку данных проводи-
ли общепринятыми методами [Коросов, Гор-
бач, 2010]. Результаты представлены в виде 
средних значений и их ошибок (M ± m). Все 
исследуемые показатели протестированы на 
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нормальность распределения (критерий Шапи-
ро–Уилка) и гомогенность (критерий Левена). 
Значения амилолитической активности были 
приведены к нормальному распределению пу-
тем трансформации Бокса–Кокса [Sakia, 1992]. 
Достоверность различий показателей у рыб 
контрольной и экспериментальных групп оце-
нивали с помощью однофакторного диспер-
сионного анализа (ANOVA, LSD-тест, p ≤ 0,05). 
Двухфакторный дисперсионный анализ был ис-
пользован для оценки влияния интенсивности 
ИГВФМБ и временных интервалов эмбриоге-
неза на исследуемые характеристики.

результаты

Длина сеголетков, подвергавшихся дейст-
вию ИГВФМБ до гаструляции, не изменилась, 
масса тела в вариантах ИГВФМБ 100 и 300 нТл 
была выше на 14 и 8 % по сравнению с контро-
лем (табл.). У рыб, подвергавшихся действию 
ИГВФМБ после гаструляции, эти характерис-
тики были ниже, чем у контрольных особей. 
Самые низкие значения показателей отмечены 
после действия ИГВФМБ 100 нТл: длина тела 
ниже на 18 %, масса тела – на 49 % по сравне-
нию с контролем.

Уровень амилолитической активности, 
измеренный при стандартной температуре 
20 °С, у сеголетков опытных групп (исключая 
вариант ИГВФМБ 100 нТл после гаструляции) 
был выше по сравнению с контрольной группой 
(табл.). Наибольшая активность ферментов, 
превышающая контроль соответственно на 23 
и 60 %, отмечена в вариантах ИГВФМБ 500 нТл 
до и после гаструляции. Значения Km гидроли-
за крахмала были на 58–74 % выше по сравне-
нию с контролем (сродство ферментов к суб-
страту ниже) после действия всех вариантов 

ИГВФМБ на эмбрионы до гаструляции. Этот 
показатель был также выше контрольного зна-
чения соответственно на 54 и 19 % в вариан-
тах ИГВФМБ 300 и 500 нТл после гаструляции 
(табл.). Значения V гидролиза крахмала изме-
нялись в соответствии с уровнем ферментатив-
ной активности.

Определение амилолитической активности 
в широком диапазоне температуры инкуба-
ции выявило различия в форме кривых тем-
пературной зависимости скорости гидролиза 
крахмала у рыб исследованных групп (рис.). 
Температурный оптимум гидролиза крахма-
ла у рыб из контрольного варианта был равен 
50 °С, амилолитическая активность при этой 
температуре составляет 74,1 ± 2,1 мкмоль/ 
(г·мин). Во всех экспериментальных вариан-
тах он был более широк и сдвинут к 40 °С. При 
температуре 40 °С амилолитическая актив-
ность равнялась соответственно 60,0 ± 2,1; 
50,1 ± 1,6 и 39,2 ± 1,2 мкмоль/(г·мин) в вариан-
тах ИГВФМБ 100, 300 и 500 нТл до гаструляции 
и 40,0 ± 0,9; 46,4 ± 0,8 и 62,4 ± 1,6 мкмоль/(г·мин) 
в вариантах ИГВФМБ 100, 300 и 500 нТл после 
гаструляции. Относительная активность глико-
зидаз при температуре 0, 10 и 20 °С составляла 
соответственно 7, 11 и 24 % от максимальной 
активности (при 50 °С) у рыб из контрольной 
группы и 8–13, 16–24, 35–52 % от максималь-
ной активности у рыб из экспериментальных 
групп. Наиболее широкий температурный оп-
тимум гидролиза крахмала и наибольшая от-
носительная активность отмечены у сеголетков 
плотвы из варианта ИГВФМБ 100 нТл в период 
после гаструляции.

Дисперсионный анализ выявил достовер-
ные эффекты влияния интенсивности ИГВФМБ 
во время эмбриогенеза на размеры сеголетков 
(F2, 174 = 15,42; p < 0,001; ŋ = 4,88 %), а также на 

Морфометрические и физиолого-биохимические показатели сеголетков плотвы Rutilus rutilus контрольной 
и опытных групп

Показатели Контроль
Размах флуктуаций магнитного поля, нТл

До гаструляции После гаструляции
100 300 500 100 300 500

Длина тела, см  7,52 ± 0,05а  7,84 ± 0,06а  7,68 ± 0,09а  7,50 ± 0,07а  6,16 ± 0,06в  6,95 ± 0,06б  7,11 ± 0,05б

Масса тела, г  7,99 ± 0,20а  8,79 ± 0,20б  8,60 ± 0,26б  8,06 ± 0,22а  4,11 ± 0,11в  5,89 ± 0,17 г  6,21 ± 0,13 г

Амилолитическая 
активность, 
мкмоль/г·мин

16,47 ± 0,39а 17,93 ± 0,50б 18,07 ± 0,16б 20,33 ± 0,37в 16,13 ± 0,25а 18,47 ± 0,13б 26,33 ± 0,41 г

Km гидролиза 
крахмала, г/л  1,38 ± 0,06а  2,18 ± 0,06б  2,41 ± 0,09б  2,33 ± 0,09б  1,47 ± 0,11а. в  2,12 ± 0,07б  1,64 ± 0,09в

V гидролиза 
крахмала, 
мкмоль/г·мин

18,35 ± 0,38а 21,06 ± 0,43б 22,43 ± 0,13б 24,99 ± 0,26в 17,12 ± 0,20а 22,04 ± 0,31б 27,04 ± 0,33д

Примечание. M ± m – среднее значение показателя и его ошибка; разные индексы указывают на статистиче-
ски достоверные различия показателей в строке (ANOVA, LSD-test), p < 0,05.
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амилолитическую активность в их кишечнике 
(F2, 24 = 195,70; p < 0,001; ŋ = 67,05 %). Обна-
руженные эффекты влияния интенсивности 
ИГВФМБ связаны со снижением длины и мас-
сы тела у рыб из вариантов 100 нТл относи-
тельно других и увеличением амилолитичес-
кой активности с повышением интенсивности 

ИГВФМБ. Экспонирование эмбрионов во вре-
мя разных промежутков эмбриогенеза не по-
влияло на амилолитическую активность у се-
голетков (F1, 24 = 0,02; p > 0,05), однако сказа-
лось на их размерах (F1, 174 = 318,74; p < 0,001; 
ŋ = 50,44 %). Это проявилось в снижении раз-
меров сеголетков, экспонированных в различ-
ных по интенсивности ИГВФМБ после гаст-
руляции, по сравнению с вариантами до гас-
труляции. Двухфакторный дисперсионный 
анализ выявил достоверные эффекты влияния 
взаимодействия факторов (интенсивность 
 ИГВФМБ, в которых экспонировались эмбри-
оны, и промежутки эмбриогенеза, на которые 
приходилась экспозиция) на размеры сего-
летков (F2, 174 = 54,16; p < 0,001; ŋ = 17,14 %), 
а также на амилолитическую активность в их 
кишечнике (F2, 24 = 74,90; p < 0,001; ŋ = 26,94 %). 
В группах, подвергавшихся экспозиции до гас-
труляции, размеры рыб уменьшались с уве-
личением интенсивности ИГВФМБ, в группах, 
подвергавшихся экспозиции после гаструля-
ции, наоборот, размеры росли с увеличением 
интенсивности ИГВФМБ. Амилолитическая ак-
тивность увеличивалась с ростом интенсивнос-
ти ИГВФМБ. Однако в группах, подвергавшихся 
экспозиции после гаструляции, это увеличение 
было более интенсивным по сравнению с груп-
пами, экспонированными до гаструляции.

обсуждение

Более высокий уровень амилолитической 
активности и размерно-массовых показателей 
рыб контрольной группы по сравнению с од-
новозрастной молодью плотвы из Рыбинского 
водохранилища [Уголев, Кузьмина, 1993] сви-
детельствует об удовлетворительной кормовой 
базе выростных прудов и высокой функцио-
нальной активности пищеварительной системы 
плотвы в конце первого нагульного периода. По-
скольку рыбы контрольной и эксперименталь-
ных групп в течение 4 мес. находились в раз-
ных прудах, на исследованные характеристики 
могли повлиять и такие неучтенные факторы, 
как различия в спектре и количестве кормовых 
объектов. Однако результаты наших многолет-
них экспериментов показали, что условия в кон-
кретном пруду, по всей видимости, не оказыва-
ют значительного влияния на рост сеголетков 
по сравнению с другими прудами, расположен-
ными на территории экспериментальной пру-
довой базы ИБВВ «Сунога» [Krylov et al., 2016]. 
Кроме того, активность гликозидаз в кишечнике 
молоди плотвы контрольных групп, развивав-
шихся в разных выростных прудах, на протяже-
нии многих лет была близка [Голованова и др., 

Амилолитическая активность (мкмоль/г·мин) в ки-
шечнике сеголетков плотвы в диапазоне темпера-
туры инкубации от 0 до 70 °С в контроле (1) и после 
экспозиции в ИГВФМБ в диапазоне 0–0,001 Гц с раз-
махом флуктуаций 100 нТл (2), 300 нТл (3) и 500 нТл 
(4) в период (а) до гаструляции (1–6 ч после оплодо-
творения), (б) после гаструляции (33–39 ч с момента 
оплодотворения)
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2006; Голованова, Таликина, 2006; Filippov et al., 
2014; Голованова и др., 2015].

Закладка органов пищеварительной систе-
мы у рыб происходит в эмбриональный период, 
ее формирование завершается в конце личи-
ночного периода развития. К концу первых су-
ток после оплодотворения зародыши карповых 
рыб достигают стадии гаструляции, в тече-
ние вторых суток происходит закладка осевых 
структур и формирование кишечной трубки; 
в течение третьих и четвертых – дальнейшее 
разрастание кишечной трубки [Ланге и др., 
1975; Попова, 1975]. Флуктуации магнитного 
поля во время эмбриогенеза рыб могли спро-
воцировать изменения в формировании и раз-
витии различных структур организма, включая 
пищеварительную систему, и, как следствие, 
привести к изменениям размерно-массовых 
характеристик. Действительно, в эксперимен-
тах, проводимых на протяжении ряда лет, уста-
новлено значительное снижение стандартной 
длины и массы тела у сеголетков плотвы после 
действия переменного синусоидального маг-
нитного поля на эмбрионы [Krylov et al., 2016]. 
В нашем эксперименте показано снижение 
морфометрических характеристик сеголетков, 
подвергшихся ИГВФМБ после гаструляции по 
сравнению с контролем. При этом выявлена 
прямая зависимость между размерами рыб 
и интенсивностью ИГВФМБ (Spearman R = 0,74; 
p < 0,001; n = 90), что согласуется с результа-
тами предыдущих работ [Krylov et al., 2016]. 
В наших предыдущих экспериментах экспози-
ция эмбрионов плотвы в имитации МБ с разма-
хом амплитуды около 300 нТл с 1-го по 24-й час 
после оплодотворения вызвала уменьшение 
длины и массы тела, с 24-го по 48-й час – сни-
жение массы тела сеголетков по сравнению 
с контрольной группой [Голованова и др., 
2015]. Однако в настоящей работе действие 
ИГВФМБ с интенсивностью 300 нТл на эмбри-
оны плотвы в течение первых 6 ч после оплодо-
творения не привело к каким-либо существен-
ным изменениям в размерно-массовых харак-
теристиках. Это несоответствие может быть 
вызвано различиями в сигналах, используемых 
для моделирования геомагнитной активности 
или/и продолжительности воздействия.

Установлено, что магнитные поля могут из-
менять активность пищеварительных гидролаз 
в кишечнике рыб [Голованова и др., 2006, 2013, 
2015; Кузьмина и др., 2014, 2015; Krylov et al., 
2014; Li et al., 2015]. Пребывание карася Caras-
sius carassius (L.) в течение 1 ч в комбиниро-
ванном магнитном поле с параметрами резо-
нанса для ионов Ca снижало амилолитическую 
и протеолитическую активность в кишечнике, 

с параметрами резонанса для ионов K приво-
дило к снижению лишь амилолитической ак-
тивности [Кузьмина и др., 2015]. Пребывание 
карпа Cyprinus carpio (L.) и карася в условиях 
сильной МБ продолжительностью 20 ч вызы-
вало значительное снижение активности ки-
шечных гликозидаз, особенно у голодных рыб, 
и слабо влияло на активность протеиназ [Кузь-
мина и др., 2014]. Также показано, что актив-
ность кишечной протеазы у молоди тиляпии 
Oreochromis niloticus (L.) после экспозиции 
в магнитном поле с частотой 50 Гц и интен-
сивностью 30, 100, 150 и 200 мкТл в течение 
30 дней была ниже по сравнению с контроль-
ной группой [Li et al., 2015]. При этом актив-
ность протеазы восстанавливалась спустя 20 
дней после прекращения действия магнитного 
поля. Воздействие магнитного поля (500 Гц, 
150 мкТл или 72,5 Гц, 150 мкТл) на плотву во 
время эмбриогенеза (в течение первых 48 или 
60 ч после оплодотворения) приводило к из-
менениям амилолитической и сахаразной ак-
тивности в кишечнике сеголетков [Головано-
ва и др., 2006, 2013]. Имитация сильной МБ 
(0–5 Гц; 300 нТл) во время разных промежутков 
раннего развития плотвы вызывала разнона-
правленные изменения активности гликозидаз 
(мальтазы, сахаразы, амилолитической актив-
ности) и кинетических характеристик гидроли-
за углеводов у сеголетков [Голованова и др., 
2015]. Если воздействие продолжалось в те-
чение 0–24 ч после оплодотворения, амилоли-
тическая активность и активность сахаразы 
в кишечнике сеголетков снижалась (активность 
мальтазы повышалась), в течение 24–48 ч – 
активность всех исследованных гликозидаз 
и сродства ферментов к субстрату повыша-
лась. Несмотря на отсутствие изменений уров-
ня ферментативной активности у сеголетков 
после действия имитации сильной МБ на эм-
брионы в интервале 48–72 ч после оплодотво-
рения, было выявлено изменение чувствитель-
ности гликозидаз к действию ионов Cu2+, Zn2+ 
и гербицида Раундап in vitro [Филиппов и др., 
2015]. Чувствительность ферментов, гидроли-
зующих крахмал, усиливалась в большей мере 
по сравнению с собственно мембранным фер-
ментом мальтазой. Действие имитации силь-
ной МБ на эмбрионы в отрезок 72–96 ч. после 
оплодотворения снижало амилолитическую ак-
тивность и активность мальтазы у сеголетков, 
однако температурные характеристики глико-
зидаз у рыб опытной и контрольной групп были 
сходны [Filippov et al., 2014].

Снижение величины температурного оп-
тимума у рыб опытных групп может рассмат-
риваться как снижение термоустойчивости 
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ферментов после действия ИГВФМБ в период 
эмбриогенеза. Однако расширение зоны тем-
пературного оптимума, наряду с более высо-
кой относительной амилолитической актив-
ностью в зоне физиологических температур, 
свидетельствует об адаптивных изменениях 
ферментов, гидролизующих крахмал, у рыб 
опытных групп. Поскольку амилолитическая 
активность отражает суммарную активность 
ферментов, гидролизующих крахмал (панкре-
атической a-амилазы и мембранных глюкоами-
лазы и мальтазы), изменение характеристик 
гидролиза крахмала у рыб, подвергнутых во 
время эмбриогенеза действию ИГВФМБ, мо-
жет быть обусловлено не только изменением 
свойств ферментов, но и их соотношения.

Результаты дисперсионного анализа под-
твердили зависимость эффектов от интенсив-
ности ИГВФМБ и того промежутка в эмбрио-
генезе, на который приходилось воздействие. 
Снижение размерно-массовых показателей, 
более низкий уровень амилолитической актив-
ности по сравнению с другими эксперимен-
тальными вариантами, а также более широкий 
температурный оптимум и наибольшая от-
носительная активность ферментов, гидро-
лизующих крахмал, выявлены у сеголетков, 
экспонированных в ИГВФМБ 100 нТл после 
гаструляции. Именно в этот отрезок эмбрио-
генеза происходит формирование системы пи-
щеварения [Ланге и др., 1975; Попова, 1975], 
и проявление максимального эффекта было 
вполне ожидаемым. Вариант ИГВФМБ 100 нТл 
по своей интенсивности соответствует умерен-
ной МБ. Есть данные о том, что некоторые ме-
дико-биологические эффекты более выражены 
в дни умеренной геомагнитной активности, чем 
в дни сильных МБ [Stoupel и др., 2004]. Суточ-
ная вариация геомагнитного поля рассматри-
вается как вторичный синхронизатор для био-
логических циркадных ритмов [Weydahl и др., 
2001; Krylov et al., 2014]. Амплитуда флуктуаций 
геомагнитного поля во время умеренных МБ 
ближе к амплитуде суточной геомагнитной ва-
риации по сравнению с более интенсивными 
МБ. По этой причине ИГВФМБ 100 нТл, вероят-
но, чаще воспринималась эмбрионами как из-
менение суточной геомагнитной вариации, что 
в свою очередь приводило к несогласованнос-
ти биологических циркадных ритмов.

Заключение

Действие ИГВФМБ в диапазоне 0–0,001 Гц 
с размахом амплитуды 100, 300 и 500 нТл на 
эмбрионы плотвы в промежутки эмбриогене-
за до (1–6 ч после оплодотворения) и после 

(33–39 ч после оплодотворения) гаструляции 
приводило к изменениям размерно-массовых 
и физиолого-биохимических показателей се-
голетков. Масса и длина тела сеголетков, раз-
вившихся из эмбрионов, подвергнутых дейст-
вию ИГВФМБ после гаструляции, была ниже 
по сравнению с контрольной группой. Амило-
литическая активность в кишечнике сеголет-
ков опытных групп (исключая вариант ИГВФМБ 
100 нТл после гаструляции) была, как правило, 
выше, чем в контроле. Температурный опти-
мум гидролиза крахмала у рыб опытных групп 
был более широк и сдвинут к 40 °С (у рыб кон-
трольной группы равен 50 °С), относительная 
активность ферментов в зоне жизнедеятель-
ности была выше по сравнению с контролем. 
Наиболее низкие размерно-массовые пока-
затели, уровень амилолитической активности, 
а также более широкий температурный опти-
мум и наибольшая относительная активность 
ферментов, гидролизующих крахмал, выяв-
лены у сеголетков, подвергнутых экспозиции 
ИГВФМБ 100 нТл после гаструляции. Величина 
наблюдаемых эффектов и их направленность 
зависит от интенсивности ИГВФМБ и тех про-
межутков в эмбриогенезе, на которые при-
шлось воздействие.

Работа выполнена при поддерж-
ке РФФИ (проект № 14–04–31170-мол_а) 
и Совета по грантам Президента РФ (проект 
МК-4737.2016.4).
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