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Исследованы особенности лейкоцитарной формулы, активности пищеваритель-
ных ферментов и уровни тканевых антиоксидантов у двух близкородственных, но 
различающихся по экологическим особенностям видов семейства Canidae: лисицы 
(Vulpes vulpes) и песца (V. lagopus) в возрасте 0,5; 3,5 и 5,5 года. Выявлена видоспе-
цифичность некоторых изученных показателей, которая выражалась в более высо-
ких уровнях антиоксидантных ферментов и α-токоферола, более низком содержа-
нии глутатиона в тканях, более высокой активности протеиназ в желудке и липаз 
в тонкой кишке, наряду с низкой активностью амилазы в поджелудочной железе 
у песцов по сравнению с лисицами. При старении у лисиц наблюдалось снижение 
количества лимфоцитов и сопутствующее увеличение сегментоядерных нейтрофи-
лов, что характерно и для других стареющих млекопитающих, а также единичные 
изменения в ферментном профиле желудочно-кишечного тракта и антиоксидант-
ной защите тканей, вероятно, не снижающие общую функциональность каждой из 
этих систем. У песцов, в отличие от лисиц, не обнаружено достоверных возрастных 
изменений лейкоцитарной формулы, отмечен сдвиг в проксимальном направлении 
протеолитической ферментной цепи, а также более высокая подверженность анти-
оксидантов возрастным изменениям, что выразилось, в частности, в повышенном 
накоплении α-токоферола практически во всех изученных органах. Показана асин-
хронность возрастных изменений изученных показателей в органах у разводимых 
в неволе лисиц и песцов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Vulpes vulpes; Vulpes lagopus; лейкоцитарная формула; пи-
щеварительные ферменты; антиоксиданты; поздний постнатальный онтогенез; 
старение; гомеостаз.
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MODIFICATION OF PHYSIOLOGICAL SYSTEMS IN SILVER FOXES AND 
ARCTIC FOXES DURING LATE POSTNATAL ONTOGENY

The study aimed to determine the white blood cell (WBC) count and differential, the ac-
tivity of digestive enzymes and the tissue level of some antioxidants in two Canidae spe-
cies, which are closely related but differ in ecological characteristics, silver fox (Vulpes 
vulpes) and Arctic fox (V.  lagopus), aged 0.5, 3.5 and 5.5 years. We demonstrated the 
species-specificity of some of the studied indices. Compared to silver foxes, Arctic foxes 
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Введение

Несмотря на огромное и все возрастающее 
количество работ, посвященных позднему пост-
натальному онтогенезу и процессам старения, 
последнее по‑прежнему остается одним из наи-
менее изученных феноменов. Для стареющего 
организма характерен прогрессирующий дис-
баланс в центральных регуляторных системах, 
включая гормональные, аутокринные, нейроэн-
докринные и иммунные механизмы гомеостаза 
[Jin, 2010]. Вследствие этого с возрастом про-
исходит нарушение функционирования физио-
логических систем и снижение устойчивости, 
или адаптируемости, к стрессирующим факто-
рам [Дильман, 1986; Mangoni, Jackson, 2003].

Среди множества теорий, объясняющих 
механизмы и причины старения, к наиболее 
известным относятся свободнорадикальная, 
эволюционные и теория программированного 
старения. Согласно первой, с возрастом в ре-
зультате ухудшения функционального состоя-
ния митохондрий повышается образование ак-
тивных форм кислорода (АФК), и наряду с этим 
снижается и надежность системы эндогенных 
антиоксидантов, что способствует свободно-
радикальному повреждению клетки и развитию 
возрастных патологий [Harman, 1986; Judge 
еt al., 2005]. Центральная идея эволюционных 
теорий старения (теории антагонистической 
плейотропии и расходуемой сомы)  – компро-
мисс между репродукцией в раннем возрасте 
и поддержанием физиологических функций 
в позднем онтогенезе [Kirkwood, Austad, 2000; 
Williams, Day, 2003]. Теория программирован-
ного старения гласит, что старение является 
результатом последовательного включения 
и выключения определенных генов, ответствен-
ных, в частности, за «изнашивание» иммунной 
и эндокринной систем с возрастом [Jin, 2010].

Большинство исследований влияния воз-
раста на различные функциональные системы 

млекопитающих проводятся на лабораторных 
животных. Тем не менее развитие механизмов 
поддержания гомеостаза (фагоцитоз, репа-
рация, антиоксидантная защита, пищевари-
тельная функция, терморегуляция и др.) в про-
цессе онтогенеза у разных видов происходит 
по‑разному [Gaál et  al., 1996]. Именно этим, 
на наш взгляд, объясняются противоречивые 
результаты, получаемые в разных исследо-
ваниях. В одних показаны изменения состава 
крови (в т. ч. уменьшение уровня лимфоцитов) 
у крыс [Kondratov et  al., 2006; Абрашова и  др., 
2010], а также снижение эффективности анти-
оксидантной защиты с возрастом [Sohal et  al., 
1990; Rao et al., 1990], в других – относительная 
стабильность этих показателей у крыс и собак 
[Lloyd, McCay, 1955; Buffington et al., 1989; Mat-
suo et  al., 1992; Пименов, 1993; Lorenzo et  al., 
1999; Buddington et al., 2003].

Следует отметить, что лабораторные усло-
вия существенно отличаются от условий оби-
тания диких животных в природе, которые, по 
всей видимости, также оказывают влияние на 
характер онтогенетических изменений и на ме-
ханизмы действия отбора [Nussey et al., 2013]. 
Использование в геронтологических иссле-
дованиях немодельных объектов (например, 
диких животных) способствует выявлению ме-
ханизмов, регулирующих старение и восста-
навливающих возрастные повреждения в ге-
нетически гетерогенных популяциях долгожи-
вущих видов, которые испытывают влияние 
внешней среды [Nussey et al., 2013].

В доступной литературе практически от-
сутствуют сведения о возрастных изменениях 
физиологических систем у животных, разво-
димых в неволе, но не утративших биологичес-
кие особенности, присущие их диким предкам. 
К таким видам животных относятся, в частно-
сти, объекты пушного звероводства  – лисицы 
и песцы – два близкородственных, но различа-
ющихся по экологическим особенностям вида, 

had higher activities of antioxidant enzymes, higher α-tocopherol content, lower gluta-
thione level, higher stomach proteolytic and small intestine lipolytic activities, but lower 
pancreatic amylase activity. In silver foxes, the lymphocyte count decreased, while seg-
mented neutrophil count increased with age, similarly to other aging mammals. Besides 
that, there was a minor age-related change in the activity of digestive enzymes and the 
tissue antioxidant defense in silver foxes. In contrast to red foxes, Arctic foxes demon-
strated no significant age-related modifications of the WBC count and differential, but the 
proteolytic activity of the gastrointestinal tract changed in the proximal direction and the 
levels of antioxidants (especially α-tocopherol content) were significantly modified in the 
course of aging. Our results showed the asynchrony in the age-associated changes of the 
studied indices in farm-bred silver and Arctic foxes.

K e y w o r d s: Vulpes vulpes; Vulpes lagopus; white blood cell count and differential; di-
gestive enzymes; antioxidants; late postnatal ontogeny; aging; homeostasis.
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принадлежащих к семейству Canidae. В отли-
чие от песца, приспособленного к жизни в су-
ровом арктическом климате, лисица не имеет 
узкоспециализированных адаптаций, в связи 
с чем, вероятно, имеет самый обширный гео-
графический ареал среди представителей от-
ряда Carnivora [Canids…, 2004]. Ранее было 
показано, что дефинитивный профиль актив-
ности пищеварительных ферментов, а также 
ферментов антиоксидантной защиты у песцов 
формируется уже в раннем постнатальном он-
тогенезе [Олейник, 1997; Илюха, 2004]. Тем не 
менее сведения о том, претерпевают ли изме-
нения эти и другие физиологические показате-
ли в позднем постнатальном онтогенезе у ли-
сиц и песцов, фрагментарны или отсутствуют.

В неволе лисицы живут до 10–12, а песцы 
8–10 лет, тогда как в природе средняя продолжи-
тельность жизни этих видов достигает 3 лет [Ca-
nids…, 2004]. Половозрелыми особи становятся 
в 9–11 месяцев, максимальная продуктивность 
лисицы приходится на 3–5‑летний возраст [Че-
калова, 2007], тогда как песцы приносят больше 
щенков в 2–3‑летнем возрасте, к 5‑летнему воз-
расту показатели воспроизводства достоверно 
снижаются, но репродуктивная способность со-
храняется до 6 лет [Ilyukha et al., 1997].

Считается, что на процесс старения живот-
ного огромное воздействие оказывают уровень 
клеточного метаболизма, эффективность ре-
парации генома и механизмов защиты (в т. ч. 
антиоксидантной) клетки, которые устраняют 
повреждения тканей [Economos, 1982]. В связи 
с этим, а также ввиду недостаточной изучен-
ности влияния возраста на гомеостаз-поддер
живающие системы у хищных млекопитающих 
целью нашего исследования явилось изуче-
ние особенностей лейкоцитарной формулы, 
ферментного профиля желудочно-кишечного 
тракта (ЖКТ) и уровня некоторых антиоксидан-
тов в тканях у лисиц и песцов трех возрастных 
групп: неполовозрелые (0,5  года), половозре-
лые (3,5 года) и стареющие (5,5 года).

Материалы и методы исследования

Лабораторные исследования выполнены на 
приборно-аналитической базе Центра коллек-
тивного пользования научным оборудованием 
Института биологии Карельского научного цен-
тра РАН с соблюдением международных прин-
ципов Хельсинкской декларации о гуманном 
отношении к животным и правил проведения 
работ с использованием экспериментальных 
животных [Этическая экспертиза…, 2005]. Объ-
ектами исследования явились самки предста-
вителей семейства Canidae: лисицы (V. vulpes) 

серебристо-черной породы (♀) и песцы 
(V.  lagopus) серебристой породы (♀) в возрас-
те 0,5 (10 лисиц и 13 песцов), 3,5 (3 лисицы 
и 13 песцов) и 5,5 (7 лисиц и 8 песцов) года.

Животные содержались на общехозяйствен-
ном рационе согласно рекомендациям для этих 
видов, вода предоставлялась ad libitum. Об-
менная энергия вычислялась на основе таблич-
ных значений пищевых ингредиентов. Состав 
пищи был следующим (г/418 кДж обменной 
энергии): мясные субпродукты (5–10), кост-
ные субпродукты (6–10), рыбная мука (15–20), 
рыбный фарш (3–5), зерновые (14,5–15,5), ово-
щи (8–10), сухие дрожжи (2), жир (1–2). К ос-
новному рациону добавляли 15  мг витамина Е  
на зверя.

Образцы крови и органов отбирали в период 
планового забоя животных на звероферме, ор-
ганы замораживали и хранили до анализа при 
–25 °С. В крови определяли содержание гемо-
глобина (Hb), общего белка, количество эрит-
роцитов и лейкоцитов по общепринятым ме-
тодам [Берестов, 1971]. Определение содер-
жания различных типов лейкоцитов проводили 
на мазках периферической крови, окрашенных 
по Паппенгейму, с использованием светового 
микроскопа Axioscop 40 (Carl Zeiss) с цветной 
цифровой видеокамерой (Pixera 150ES) и ком-
пьютерной системой анализа изображений 
«Видеотест».

Для оценки ферментного статуса ЖКТ спек-
трофотометрически определяли активность 
следующих ферментов: пепсина – в слизистой 
желудка, α-амилазы, липазы и общую протео-
литическую активность (ОПА)  – в поджелу-
дочной железе и проксимальной части тонкой 
кишки, как описано ранее [Олейник, 1997]. Ак-
тивность ферментов выражали в мкмоль про-
дуктов гидролиза (для амилазы  – в мг крах-
мала), образующихся за 1 мин в расчете на 
1 г ткани.

В образцах печени, почек, легких, селезен-
ки, сердечной и скелетной мышц были проана-
лизированы концентрации α-токоферола и ре-
тинола методом ВЭЖХ [Скурихин, Двинская, 
1989], активность антиоксидантных ферментов 
супероксиддисмутазы (СОД) и каталазы, а так-
же содержание восстановленного глутатиона 
(GSH) – спектрофотометрически.

Для определения активности антиоксидант-
ных ферментов и содержания белка гомогенаты 
тканей готовили в 0,05 М фосфатном буферном 
растворе (рН 7,0). После центрифугирования 
при 6000  g в течение 15 мин в полученных су-
пернатантах спектрофотометрически измеря-
ли активность ферментов: СОД  – по модифи-
цированной адренохромной методике [Misra, 
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Fridovich, 1972], а каталазы – по количеству раз-
ложенной Н2О2 [Bears, Sizer, 1952]. За 1 усл. ед. 
активности СОД принимали количество фер-
мента, способное затормозить реакцию авто-
окисления адреналина на 50 %, а за 1 ед. актив-
ности каталазы принимали количество мкмоль 
Н2О2, разложенной за 1 минуту. Содержание 
белка определяли по методу Лоури [Lowry, 
Rosenbrough, 1951] с использованием в качест-
ве стандарта бычьего сывороточного альбуми-
на. Удельную активность антиоксидантных фер-
ментов рассчитывали на 1 мг белка.

Содержание GSH определяли по методу 
Эллмана [Sedlak, Lindsay, 1968] и выражали 
в мкмоль/г ткани. Для этого готовили гомоге-
наты тканей органов в 0,02 М ЭДТА-Nа2, по-
сле центрифугирования (в течение 15 мин при 
5000  g) к супернатантам добавляли 50% ТХУ 
для осаждения белков, затем вновь центрифу-
гировали (15 мин при 3000  g). В полученных 
супернатантах после добавления 0,4 М трис-
буферного раствора и реактива Эллмана (рН 
полной реакционной смеси составлял 8,0) 
спектрофотометрически (λ = 412 нм) определя-
ли уровень GSH.

Полученные данные обрабатывали об-
щепринятыми статистическими метода-
ми, используя пакеты программ MS Excel 
и Statgraphics. Для сравнения показателей 
между группами применяли непараметриче-
ский критерий (U) Вилкоксона  – Манна  – Уит-
ни. Для оценки влияния факторов «возраст» 
и «вид» применяли одно- и многофакторный 
дисперсионный анализ (ANOVA). Статистиче-
ски значимыми считали различия с р < 0,05.

Результаты и обсуждение

Видовая специфика изученных показателей

Принадлежность лисицы и песца к одному 
роду Vulpes, вероятно, определила отсутствие 
видовых различий гематологических показа-
телей (табл.  1), кроме единственного разли-
чия в содержании палочкоядерных нейтрофи-
лов у животных в возрасте 3,5  года (ANOVA, 
р < 0,05). Тем не менее другими авторами [Бе-
рестов, 1971] ранее отмечалось, что лисицы 
отличаются от песцов более низким уровнем 
сегментоядерных нейтрофилов (SN) и моноци-
тов и более высоким содержанием лимфоци-
тов (L).

В естественной среде обитания и в условиях 
клеточного содержания песцы и лисицы очень 
близки по типу обмена веществ и характеру пи-
тания [Берестов, 1971; Rouvinen, 1991; Canids…, 
2004]. Однако состав пищи, потребляемой ви-
дами в природе, неодинаков. Основу рациона 
песца составляют мелкие грызуны, зайцы, пти-
цы и их яйца, а также трупы морских млекопи-
тающих, тогда как всеядная лисица потребляет 
широкий спектр видов животных – от беспозво-
ночных (в т. ч. червей и жуков) до млекопитаю-
щих и птиц, а также ягоды [Canids…, 2004]. Ос-
новываясь на различиях в привычном рационе 
диких лисиц и песцов, логично предположить, 
что ферментный профиль ЖКТ также должен 
различаться у этих двух видов, поскольку кон-
тролируется генетически и является результа-
том эволюционно сложившейся адаптации к до-
ступным пищевым ресурсам [Rouvinen, 1991]. 

Таблица 1. Гематологические показатели (М±s.e.m.) лисиц и песцов разного возраста
Гематологические показатели

Вид животных
Возраст, 

лет
Hb, г/100 мл Э, 1012/л

Общий белок,
г/100 мл

Лейкоциты,
109/л

Лисица
0,5 18,29 ± 0,30 8,97 ± 0,28 6,97 ± 0,12 6,07 ± 0,68
3,5 17,47 ± 0,67 8,60 ± 0,21 7,14 ± 0,37 5,10 ± 0,67
5,5 18,72 ± 0,56 9,08 ± 0,04 7,85 ± 0,20* 4,59 ± 0,38

Песец
0,5 17,61 ± 0,39 8,04 ± 0,33 7,18 ± 0,12 6,60 ± 0,80
3,5 19,13 ± 0,70 8,80 ± 0,24 7,31 ± 0,12 4,37 ± 0,36

Лейкоцитарная формула

Вид животных
Возраст, 

лет
Относительное содержание различных типов лейкоцитов, %

L M PN SN E B

Лисица
0,5 55,30 ± 3,47 3,90 ± 0,46 1,90 ± 0,53 36,60 ± 3,07   2,30 ± 0,42 0
3,5 33,33 ± 3,93* 4,67 ± 1,45 6,33 ± 1,86* 42,33 ± 1,33 13,33 ± 2,67* 0
5,5 31,86 ± 3,93* 4,43 ± 0,65 1,71 ± 0,75 55,43 ± 4,01*   6,57 ± 1,07* 0

Песец
0,5 56,20 ± 5,57 4,00 ± 0,55 3,80 ± 1,50 31,20 ± 4,97   4,60 ± 1,96 0,2 ± 0,2
3,5 48,00 ± 5,04 5,40 ± 0,93 1,40 ± 0,60◊ 40,40 ± 3,19   4,80 ± 1,77 0

Примечание. Hb – гемоглобин, Э – эритроциты, L – лимфоциты, М – моноциты, PN – палочкоядерные, SN – сегментоядер-
ные нейтрофилы, E – эозинофилы, B – базофилы. *Различия достоверны (p < 0,05, критерий Вилкоксона) по сравнению с 
0,5‑годовалыми животными того же вида.
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При сравнении особенностей пищеварения 
у диких песцов, потребляющих пищу с преиму-
щественным содержанием белка и жира, и пес-
цов, содержащихся на рационе звероводческих 
ферм более 80 генераций, не выявлено разли-
чий в переваривании белка и жира [Ahlstrøm 
et al., 2003]. Тем не менее разводимые в неволе 
песцы по сравнению с дикими сородичами об-
ладают способностью более эффективно пере-
варивать углеводы, что, скорее всего, является 
результатом длительной селекции животных 
в условиях неволи.

В нашем исследовании показано, что по 
сравнению с лисицами тех же возрастных 
групп песцы в возрасте 3,5  года характеризо-
вались более высокой активностью пепсина, 
в 0,5 и 3,5  года  – более низкой активностью 
панкреатической амилазы, а в 5,5 года – более 
высокой активностью липазы тонкого кишечни-
ка (табл. 2). Отмечено достоверное влияние ви-
довой принадлежности на активность амилазы, 
липазы и ОПА в тонком кишечнике, а также на 
активность амилазы в поджелудочной железе 
(ANOVA, р < 0,05).

Несмотря на то что лисицы и песцы содер-
жались на одном и том же рационе, содержание 
витаминов А и Е в их тканях также различалось, 
что, скорее всего, связано с видовыми особен-
ностями накопления этих нутриентов. Другие 
авторы [Rouvinen, 1991] также отмечают разли-
чия в содержании ретинола и токоферола в пе-
чени песцов и лисиц при кормлении животных 
пищей с разным содержанием полиненасы-
щенных жирных кислот (ПНЖК). Для организма 
млекопитающих витамин Е крайне важен, по-
скольку, являясь мощным антиоксидантом, он 
защищает мембраны клеток животных от пере-
кисной деструкции [Niki, 2014]: при его дефици-
те поступающие с пищей окисленные ПНЖК вы-
зывают анемию и распад эритроцитов, задерж-
ку роста, депигментацию волос, мышечную 

дистрофию и смерть [Rouvinen, 1991]. Отмеча-
ют, что уровень витамина Е в печени песца, но 
не лисицы, коррелирует с содержанием жира 
в этом органе [Rouvinen, 1991]. Помимо этого, 
как в природе, так и в условиях неволи песцы 
накапливают значительно больше жировых за-
пасов, по сравнению с лисицами, в осенний пе-
риод [Rouvinen, 1991; Canids…, 2004].

В нашем исследовании все изученные орга-
ны песцов, кроме почек, содержали в 2–3 раза 
больше витамина Е, чем соответствующие 
ткани лисиц; в почках это различие было еще 
более выраженным, а именно 5–10‑кратным 
(табл. 3). Отмечалось достоверное влияние ви-
довой принадлежности на содержание в тканях 
токоферола (ANOVA, р < 0,05), но не ретинола 
(ANOVA, р > 0,05). Причины этого могут заклю-
чаться в разном притоке липидов плазмы к тка-
ням для удовлетворения их энергетических по-
требностей [Надиров, 1991], которые у песцов 
наиболее значительны для почек и связаны 
с экологическими особенностями вида [Нато-
чин, 1982]. Кроме того, именно почки у Canidae 
отличаются очень высоким содержанием рети-
нола, что отмечалось ранее другими авторами 
[Schweigert, Buchholz, 1995] и также было за-
фиксировано в нашем исследовании. Высокий 
уровень ретинола у представителей семейства 
Canidae, как предполагается, связан с экскре-
цией больших его количеств (до 60 % ежеднев-
ного потребления) с мочой, что, возможно, 
является защитой от интоксикации витами-
ном А [Schweigert, Buchholz, 1995].

При изучении уровня других антиоксидантов 
выявлено, что песцы характеризуются более 
высокой активностью ферментов СОД и ката-
лазы (рис.  1, 2), которые составляют первую 
линию защиты от потенциально опасных АФК. 
Супероксиддисмутаза катализирует реакцию 
дисмутации супероксидного анион-радикала 
в пероксид водорода, который, в свою очередь, 

Таблица 2. Активность пищеварительных ферментов (М±s.e.m.) у лисиц и песцов разного возраста

Вид Возраст, 
лет

Пепсин, 
мкмоль*мин/

г ткани

ОПА, мкмоль*мин/
г ткани

Амилаза, мг*мин/
г ткани

Липаза, мкмоль*мин/
г ткани

Желудок Поджелудоч-
ная железа

Тонкая 
кишка

Поджелудоч-
ная железа

Тонкая 
кишка

Поджелудоч-
ная железа

Тонкая 
кишка

Лисица
0,5 29,95 ± 2,92 65,32 ± 7,08 1,42 ± 0,13 168,44 ± 2,15 3,92 ± 1,11 0,66 ± 0,16 0,18 ± 0,03
3,5 28,08 ± 1,22 48,81 ± 7,32 2,09 ± 0,23 151,74 ± 5,43* 4,67 ± 1,35 0,24 ± 0,04 0,34 ± 0,03*
5,5 23,35 ± 2,88 54,34 ± 0,74 1,49 ± 0,14 172,20 ± 2,64 4,52 ± 0,59 0,21 ± 0,09 0,33 ± 0,14

Песец
0,5 28,98 ± 2,14 73,57 ± 0,73 1,00 ± 0,17   96,31 ± 12,84◊ 2,70 ± 0,31 0,38 ± 0,02 5,04 ± 1,24
3,5 42,93 ± 3,24*◊ 60,00 ± 2,91* 1,50 ± 0,29 113,14 ± 3,59◊ 3,98 ± 1,08 0,36 ± 0,06 3,22 ± 0,83
5,5 - - - - - - 6,46 ± 0,65♦◊

Примечание. Здесь и далее в таблицах и на рисунках: *различия достоверны (p < 0,05, критерий Вилкоксона) по сравнению 
с 0,5‑годовалыми животными того же вида в той же ткани; ♦ – по сравнению с 3,5‑годовалыми животными того же вида в той 
же ткани; ◊ – по сравнению с лисицами того же возраста в той же ткани.
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разлагается до кислорода и воды с помощью 
каталазы и/или глутатион-пероксидазы (ГПО), 
которая использует GSH как кофактор и имеет 
бо́льшее сродство к субстрату (пероксиду во-
дорода), чем каталаза. Глутатион  – низкомоле-
кулярный тиол, выполняющий многообразные 
функции, в том числе и антиоксидантные, вза-
имодействуя с АФК (гидроксил-радикал, HOCl 
и  др.), а также в качестве кофактора глутати-
онзависимых ферментов [Lei et  al., 2016]. Тем 
не менее содержание GSH у песцов оказалось 
ниже, чем у лисиц (табл.  4). Другие исследо-
ватели [Rouvinen, 1991] отмечают, что уровень 
микроэлемента селена, кофактора ГПО, зависит 
от состава пищи и различается у лисиц и пес-
цов. Отмечалось достоверное влияние видовой 
принадлежности на активность антиоксидант-
ных ферментов и содержание GSH практически 
во всех изученных органах (ANOVA, р < 0,05).

Таким образом, нами были обнаружены ви-
довые различия в содержании и активности 
изученных антиоксидантов, а также в активно-
сти пищеварительных ферментов, но не гема-
тологических показателей у лисиц и песцов. 
Эти различия, по всей видимости, являются от-
ражением эволюционно сложившихся взаимо-
отношений между организмом и средой обита-
ния у разных видов.

Возрастная специфика изученных 
показателей у лисиц

Содержание Hb, количество эритроцитов 
и лейкоцитов периферической крови у лисиц 
с возрастом не изменялись, только у 5,5‑лет-
них животных выявлено повышение общего 
белка по сравнению с 0,5‑годовалыми особями 
(табл. 1).

Рис. 1. Активность СОД (М±s.e.m.) в тканях органов лисиц (А) и песцов (Б) 
разного возраста



104

В оценке неспецифической иммунореактив-
ности организма одним из наиболее инфор-
мативных показателей является определение 
лейкоцитарной формулы. У лисиц с возрастом 
отмечалось снижение уровня лимфоцитов, 
а также увеличение сегментоядерных нейтро-
филов и эозинофилов (табл.  2). В литературе 
также описаны сведения, когда содержание 
некоторых типов лейкоцитов у млекопитающих 
изменяется в течение всей жизни. Так, у ла-
бораторных крыс и морских свинок количест-
во L с возрастом снижается, причем наиболее 

низкие значения отмечены у старых животных 
[Kitagaki et  al., 2005; Узенбаева и  др., 2012]. 
Изменения SN  находились в противофазе 
с L и заключались в увеличении их уровня по 
мере старения. Показано достоверное влияние 
возраста на содержание общего белка (ANOVA: 
F = 6,93; df = 2; p = 0,006), количество L (ANOVA: 
F = 12,36; df = 2; p = 0,001), PN (ANOVA: F = 6,41; 
df = 2; p = 0,008), SN  (ANOVA: F = 8,13; df = 2; 
p = 0,003) и эозинофилов (ANOVA: F = 23,51; 
df = 2; p = 0,000). Имеется лишь небольшое ко-
личество публикаций, посвященных изучению 

Рис. 2. Активность каталазы (М±s.e.m.) в тканях органов лисиц (А) и песцов (Б) разного возраста
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Таблица 3. Содержание α-токоферола и ретинола (М±s.e.m.) в тканях органов лисиц и песцов разного 
возраста

Витамин Е, мкг / г ткани

Вид
Воз-
раст, 
лет

Ткани органов

Печень Почки Сердце Легкие Селезенка Скелетн. 
мышца

Л
ис

иц
а 0,5 12,36 ± 0,79   20,79 ± 4,78   6,93 ± 0,84   6,92 ± 0,46   6,51 ± 0,65   7,35 ± 1,02

3,5 13,24 ± 0,20     6,89 ± 1,79   5,31 ± 1,32   6,02 ± 1,20   3,96 ± 1,00 12,20 ± 2,75
5,5 12,05 ± 1,10   26,64 ± 8,58   5,99 ± 0,77   5,96 ± 0,73   6,85 ± 0,39♦   2,72 ± 0,98*♦

П
ес

ец

0,5 22,11 ± 4,06 106,77 ± 29,71 22,40 ± 4,97 19,37 ± 2,84 ◊ 18,17 ± 3,73 20,37 ± 3,06 ◊
3,5 24,12 ± 4,48 156,73 ± 39,30 26,33 ± 5,29 17,12 ± 2,84 23,08 ± 4,59 24,56 ± 3,93
5,5 27,76 ± 1,37 ◊ 270,22 ± 21,00*◊ 38,98 ± 1,28 *◊ 27,07 ± 1,06 ♦◊ 34,76 ± 1,75*◊ 33,57 ± 3,82 ◊

Витамин А, мкг / г ткани

Вид
Воз-
раст, 
лет

Ткани органов

Печень Почки Сердце Легкие Селезенка

Л
ис

иц
а 0,5 0,59 ± 0,08 105,24 ± 7,76 0,27 ± 0,05 0,18 ± 0,03 0,32 ± 0,06

3,5 0,60 ± 0,04 193,81 ± 29,82* 0,18 ± 0,04 0,21 ± 0,11 0,21 ± 0,02
5,5 0,86 ± 0,20 153,61 ± 21,23 0,33 ± 0,07 0,27 ± 0,04 0,26 ± 0,13

П
е-

се
ц 0,5 0,54 ± 0,09   91,10 ± 31,78 0,09 ± 0,06 - 0,29 ± 0,04

3,5 0,38 ± 0,05 ◊ 153,75 ± 13,66 0,23 ± 0,06 - 0,40 ± 0,08 ◊

Таблица 4. Содержание восстановленного глутатиона (мкмоль / г ткани; М±s.e.m.) в тканях органов лисиц 
и песцов разного возраста

Вид
Воз-
раст, 
лет

Ткани органов

Печень Почки Сердце Легкие Селезенка Скелетн. 
мышца

Л
ис

иц
а 0,5 17,92 ± 0,57 27,00 ± 1,23 24,76 ± 1,48 20,42 ± 0,52 22,60 ± 1,22 5,25 ± 0,63

3,5 16,54 ± 0,97 28,55 ± 1,73 23,83 ± 0,78 20,50 ± 0,95 19,39 ± 1,10 4,27 ± 0,91
5,5 18,70 ± 0,74 25,72 ± 1,88 23,11 ± 0,20 20,64 ± 0,40 19,44 ± 0,07 3,50 ± 0,11

П
ес

ец

0,5 14,35 ± 2,08 13,50 ± 1,93 ◊ 16,83 ± 1,88 ◊ 22,74 ± 1,33 19,78 ± 0,77 6,45 ± 0,27
3,5 13,19 ± 1,85 11,35 ± 1,86 ◊ 16,27 ± 1,96 21,49 ± 0,53 19,92 ± 0,66 5,99 ± 0,16
5,5 11,77 ± 0,27   4,30 ± 0,19*♦ 12,70 ± 0,30 - - -

влияния возраста на способность ЖКТ собак 
переваривать и всасывать питательные ве-
щества (белки, жиры и углеводы) [Lloyd, McCay, 
1955; Buffington et  al., 1989; Buddington et  al., 
2003]. Результаты позволяют заключить, что 
у большинства собак эффективность пищева-
рения поддерживается на определенном уро-
вне по мере того, как животные стареют.

Исследования онтогенетических измене-
ний функционирования ЖКТ у собак показали 
снижение массы поджелудочной железы [Ма-
ховых, 2004] и увеличение риска возникнове-
ния экзокринной узловой гиперплазии это-
го органа с возрастом [Newman et  al., 2005]. 
Ферментный профиль ЖКТ у взрослых собак 
по сравнению с щенками характеризовался 
более высокой активностью желудочного пеп-
сина и панкреатических амилазы, липазы и хи-
мотрипсина, а также относительной стабиль-
ностью активности последних трех указанных 
ферментов в тонком кишечнике [Buddington  
et al., 2003].

В позднем постнатальном онтогенезе лисиц 
активность пепсина в желудке, ОПА в подже-
лудочной железе и тонком отделе кишечника, 
активность панкреатической липазы и амилазы 
в тонком кишечнике не претерпела возраст-
ных изменений (табл. 2). В 3,5 года активность 
панкреатической амилазы снизилась, тогда как 
активность липазы в тонком отделе кишечника 
повысилась по сравнению с неполовозрелыми 
особями. Тем не менее различий в активности 
пищеварительных гидролаз между 5,5‑летними 
и 0,5‑годовалыми лисицами не наблюдалось. 
Достоверное влияние возраста отмечено толь-
ко на активность панкреатической амилазы 
(ANOVA: F = 8,45; df = 2; p = 0,014).

При изучении возрастных изменений анти-
оксидантной защиты у других млекопитающих 
(людей, крыс и мышей) показано либо сниже-
ние уровня отдельных антиоксидантов с воз-
растом [Rao et al., 1990; Sohal et al., 1990], либо 
их стабильность [Matsuo et  al., 1992; Lorenzo 
et  al., 1999]. У лисиц активность СОД (рис.  1) 
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и уровень GSH (табл.  4) с возрастом также не 
изменялись, тогда как у 5,5‑летних животных 
по сравнению с более молодыми особями ак-
тивность каталазы в печени снизилась (рис. 2), 
а содержание витамина Е в селезенке уве-
личилось, но в скелетной мышце снизилось 
(табл. 3). В 3,5 года уровень витамина А в поч-
ках увеличился по сравнению с неполовозре-
лыми животными (табл.  3). Среди всех изу-
ченных антиоксидантов достоверное влияние 
возраста отмечалось только на содержание ви-
тамина Е в скелетной мышце (ANOVA: F = 10,18; 
df = 2; p = 0,001) и ретинола в почках (ANOVA: 
F = 7,02; df = 2; p = 0,007).

Таким образом, у лисиц наиболее чувстви-
тельными к влиянию возраста оказались лейко-
цитарная формула, активность панкреатичес-
кой амилазы, уровень токоферола в скелетной 
мышце и ретинола в почках.

Возрастная специфика изученных 
показателей у песцов

Гематологические показатели, уровень ре-
тинола и активности пищеварительных фер-
ментов (кроме липазы в тонком кишечнике) 
были исследованы нами только у песцов в воз-
расте 0,5 и 3,5 года.

Как и у лисиц, у песцов с возрастом не ме-
нялось содержание Hb, общего белка и коли-
чество эритроцитов периферической крови 
(табл.  1). Отмечено достоверное влияние воз-
раста на содержание лейкоцитов (ANOVA: 
F = 6,48; df = 1; p = 0,035). Тем не менее, в от-
личие от лисиц, достоверных возрастных раз-
личий в содержании типов лейкоцитов у пес-
цов двух возрастных групп обнаружено не было 
(табл.  1). Ранее при исследовании лейкофор-
мулы у песцов в возрасте 0,5; 2,5 и 4,5  года 
нами также не было обнаружено достоверных 
возрастных различий [Сергина и  др., 2016]. 
Животные исследованных возрастных групп 
характеризовались примерно равным соот-
ношением L и SN: на долю L в среднем прихо-
дилось 41,2–43,0 %, а содержание SN  коле-
балось от 37,4 до 39,6 %. Уровень моноцитов 
и эозинофилов у песцов также не претерпевал 
значительных возрастных изменений. Юные 
нейтрофилы и базофилы в крови выявлены 
не были. По другим сведениям, полученным 
на песцах в возрасте от 1 до 5  лет [Piotrowska 
et al., 2008], животные первого года жизни име-
ют значительные различия в лейкоцитарном 
профиле по сравнению с 2-, 3-, 4- и 5‑летними 
особями и характеризуются высоким уровнем 
L и пониженным содержанием гранулоцитов. 
В последующие периоды онтогенеза у этих 

животных изменения в лейкоцитарной форму-
ле не выявляются.

В отличие от лисиц, возрастные изменения 
активности ферментов ЖКТ у песцов выража-
лись в увеличении уровня пепсина в желудке 
(ANOVA: F = 2,92; df = 1; p = 0,007) и сниже-
нии ОПА в поджелудочной железе (ANOVA: 
F = 20,49; df = 1; p = 0,002) (табл. 2), что свиде-
тельствует о сдвиге в проксимальном направ-
лении протеолитической ферментной актив-
ности с возрастом. Подобные изменения от-
мечены для хищников (норок) при увеличении 
количества протеина в пище [Олейник, 1997]. 
Выявлены также колебания уровня липазы 
в тонком отделе кишечника: к 3,5  года актив-
ность фермента снизилась, а к 5,5  – увеличи-
лась до уровня неполовозрелых особей. Наши 
результаты частично согласуются с данными, 
полученными другими авторами на стареющих 
собаках [Buddington et al., 2003].

С возрастом у песцов во всех изученных 
органах, кроме печени и скелетной мышцы, 
возрастает содержание витамина Е (табл.  3) 
(ANOVA: почки: F = 4,89; df = 2; p = 0,015; се-
лезенка: F = 4,06; df = 2; p = 0,028). Токоферол 
защищает мембраны клеток от перекисной 
деструкции и непосредственно взаимодейст-
вует с АФК. Совместно с аскорбатом витамин 
Е способствует включению селена в состав 
активного центра ГПО, тем самым активизи-
руя ферментативную антиоксидантную защи-
ту [Niki, 2014]. Вероятно, увеличение в тканях 
песцов уровня токоферола, который обладает 
мембраностабилизирующим эффектом и спо-
собностью экономить потребление кислоро-
да клетками в митохондриях [Агаджанян и др., 
2013], носит адаптивный характер, поскольку 
с возрастом тканеспецифически увеличивает-
ся чувствительность мембранных липидов к пе-
рекисному окислению [Naudí i Farré et al., 2013].

Ранее было показано увеличение уровня 
витамина Е с возрастом у хищника Арктики  – 
полярного медведя, что, вероятно, является 
отражением изменения рациона у взрослых 
особей и/или связано с нагрузкой поллютан-
тами [Bechshoft et al., 2016]. Результаты других 
исследований свидетельствуют о накоплении 
[Matsuo et  al., 1992] или снижении [Kamzalov, 
Sohal, 2004] уровня токоферола в органах ста-
реющих крыс.

В отличие от лисиц у песцов не было выяв-
лено достоверного влияния возраста на содер-
жание ретинола в тканях (р > 0,05, критерий 
Вилкоксона, ANOVA), но у антиоксидантной за-
щиты тканей отмечена более высокая подвер-
женность возрастным изменениям: активность 
СОД в легких снижалась (ANOVA: F = 4,93; 
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df = 2; p = 0,014) (рис.  1), уровень каталазы 
в селезенке повышался (ANOVA: F = 4,89; df = 2; 
p = 0,015) (рис. 2), а содержание GSH в почках 
снижалось (ANOVA: F = 6,18; df = 2; p = 0,006) 
(табл.  3), что может свидетельствовать об ак-
тивном участии GSH в антиоксидантной защи-
те ткани, в том числе и в реакциях регенерации 
антиоксидантных витаминов С и Е.

Результаты нашего исследования онтоге-
нетических особенностей тканевой антиокси-
дантной защиты как у лисиц, так и у песцов 
в некоторой степени согласуются с данными 
других исследователей [Rao et  al., 1990; Sohal 
et  al., 1990; Matsuo et  al., 1992; Lorenzo et  al., 
1999] и свидетельствуют о взаимокомпенса-
торном характере изменений изученных пока-
зателей. Тем не менее общая антиоксидантная 
мощность тканей животных отличается относи-
тельной стабильностью в течение жизни, хотя 
отмечаются некоторые изменения тех или иных 
антиоксидантов в отдельных органах.

Возрастные изменения изученных показа-
телей у песцов могут быть связаны с измене-
ниями основного обмена животных в течение 
жизни. У всех незрелорождающихся млекопи-
тающих установлено первоначальное повы-
шение уровня основного обмена от момента 
рождения до определенного возраста с после-
дующим его падением по мере старения [Ма-
хинько, Никитин, 1975]. Результаты исследо-
ваний А. Е. Михайловой [1974] показали, что 
возрастная динамика потребления кислорода 
у песцов имеет плавный характер и постепенно 
снижается с увеличением возраста зверей.

Таким образом, у песцов в отличие от ли-
сиц были выявлены возрастные изменения 
в уровне лейкоцитов крови, активности пеп-
сина в желудке, ОПА в поджелудочной железе, 
содержании витамина Е в почках и селезенке, 
GSH в почках, активности СОД в легких и ката-
лазы в селезенке.

Заключение

Результаты нашего исследования свиде-
тельствуют о видовой специфике изученных 
показателей у лисиц и песцов. Межвидовые 
различия, по всей видимости, являются отра-
жением эволюционно сложившихся взаимоот-
ношений между организмом и средой обитания 
у разных видов. Лисица, имеющая очень обшир-
ный географический ареал и конкурирующая на 
его северной границе с песцом, несмотря на 
некоторые преимущества, все же уступает ему 
в адаптациях к холоду, которые у песца разви-
ты лучше (70 % меха песца составляет подпушь, 
тогда как у лисицы на его долю приходится 

лишь 20 %, нижняя критическая температура 
у песца –40 °C, а у лисицы –13 °C) [Klir, Heath, 
1992]. Разводимые в неволе песцы отличаются 
от серебристо-черных лисиц более поздними 
(на 2–4 недели) сроками размножения и более 
интенсивным энергетическим обменом (значи-
тельно бóльшая плодовитость самок, повышен-
ная энергия роста молодняка). Эти особеннос-
ти, характерные для диких сородичей песцов, 
объясняются поздним наступлением благопри-
ятного для выращивания молодняка летнего пе-
риода в Арктике [Овсяников, 1993].

Вероятно, экологические особенности двух 
близкородственных видов оказали воздейст-
вие на изученные показатели животных в позд-
нем постнатальном онтогенезе. С возрастом 
у лисиц наряду со снижением количества лим-
фоцитов и увеличением сегментоядерных ней-
трофилов, что характерно и для других видов 
стареющих млекопитающих, наблюдались еди-
ничные изменения в антиоксидантной защите 
тканей и ферментном профиле ЖКТ, вероят-
но, не снижающие общую функциональность 
этих систем. У песцов, в отличие от лисиц, не 
обнаружено достоверных возрастных измене-
ний лейкоцитарной формулы, но отмечен сдвиг 
в проксимальном направлении протеолитичес-
кой ферментной цепи, а также выявлена более 
высокая подверженность тканевой антиокси-
дантной защиты возрастным изменениям, что 
выразилось, в частности, в накоплении витами-
на Е практически во всех изученных органах.

Поскольку песец в дикой природе демон-
стрирует удивительную экологическую плас-
тичность по отношению к температурному фак-
тору (способен переносить колебания темпе-
ратуры воздуха в диапазоне около 80 °С: от +30 
до –55 °С) и накапливает большие запасы жира 
в осенний период, указанные нами возрастные 
изменения антиоксидантов, вероятно, необхо-
димы для усиления защиты тканей от перекис-
ного окисления липидов с возрастом.

Наши результаты дают основание считать, 
что у разводимых в неволе представителей 
семейства Canidae существует видоспецифи-
ческая асинхронность возрастных изменений 
изученных показателей в органах. На диких жи-
вотных, как и на человеке и лабораторных мле-
копитающих, также продемонстрирована асин-
хронность изменений фенотипических особен-
ностей и функционирования разных органов 
и систем с возрастом [Walker, Herndon, 2010; 
Nussey et al., 2013]. Помимо этого, эколого-фи-
зиологические черты, присущие разным видам 
животных, вероятно, определяют адаптивный 
потенциал вида и влияют на механизмы, регу-
лирующие темпы старения.
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