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В экстрактах тканей сердца, почек, скелетных мышц, печени, легких, селезенки у американской норки (Mustela 
vison L.), песца (Alopex lagopus), лисицы (Vulpes vulpes L.), лесной куницы (Martes martes L.), лося (Alces alces 
L.), европейского бобра (Castor fiber L.), канадского бобра (Castor Canadensis Kuhl), зайца-беляка (Lepus timidus 
L.), рыжей полевки (Clethrionomys glareolus Schreb.) в пластинках агарового геля методом электрофореза выяв-
лены видовые особенности в органном распределении изоферментов лактатдегидрогеназы (ЛДГ; НФ 1.1.1.27). 
При сохранении общей закономерности распределения изоферментов ЛДГ в различных органах обнаружены 
видовые различия. Изоэнзимный спектр печени зайца-беляка отличается от изоспектра грызунов значительным 
содержание гибридных фракций. В изоферментном спектре тканей почек, легких, селезенки и печени у лося 
выявлено высокое содержание ЛДГ-1, что свидетельствует о смещении равновесия гликолитических процессов 
у жвачных животных в сторону образования пирувата – основного субстрата для глюконеогенеза. Европейский 
и канадский бобры, близкие в систематическом отношении виды, имели выраженные различия на уровне изо-
энзимного спектра ЛДГ легких и почек. 

 
 
 
A. R. UNZHAKOV, V. A. ILUKHA, N. V. MATSUK, V.V. BELKIN. THE ROLE OF 
ISOENZYMES OF LACTATE DEHYDROGENASE IN MAMMALS ADAPTATION IN KARELIA 

 
Specificity of organ distribution of isoenzymes of lactate dehydrogenase (LDH; EC 1.1.1.27) was studied by electropho-
retic method in agar plates. Extracts of tissues of heart, kidney, skeletal muscle, liver, spleen, lungs of American mink 
(Mustela vison L.), Arctic fox (Alopex lagopus), silver fox (Vulpes vulpes L.), pine marten (Martes martes L.), moose 
(Alces alces L.), European beaver(Castor fiber L.), Canadian beaver (Castor Canadensis Kuhl), mountain hare (Lepus 
timidus L.) and bank vole (Clethrionomys glareolus Schreb.) were examined. In the presence of common pattern of 
LDH isoenzymes distribution in different organs the specific differences were revealed though. The spectrum of isoen-
zymes in liver tissue of mountain hare differs from the one in rodents by considerable content of LDH hybrid fractions. 
Isoenzyme spectrum in the tissues of kidney, lungs, spleen and liver in moose has high content of LDH-1, which testi-
fies to the disbalance of glycolytic processes in ruminants towards formation of piruvate, which is the basic substratum 
for gluconeogenesis. European and Canadian beavers being systematically closed species, have specific differences in 
LDH isoenzyme spectrum, which are the most pronounced in lungs and kidney. 
______________________________________________________________________________________ 

Введение 
 
Проблема взаимоотношения организма жи-

вотных и его окружающей среды нашла отра-
жение в работах отечественных исследователей 
— Е. М. Крепса, Л. А. Орбели, Н. И. Калабухова, 
П. А. Коржуева, А. Д. Слонима и мн. других. 
В своих трудах эти исследователи подчеркивали 
важность познания биохимических и физиоло-
гических особенностей организма млекопитаю 

 

 
 

щих в его сложных взаимоотношениях с внеш-
ней средой.  

Известно, что одним из самых древних в 
эволюционном отношении биохимическим про-
цессом получения энергии является гликолиз. 
Он достаточно хорошо изучен, но есть вопросы, 
которые до сих пор остаются мало исследован-
ными, особенно, это касается роли данного про-
цесса в адаптациях различных видов животных.  
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Использование для приспособления к усло-
виям среды различных наборов изоферментов 
является одной из стратегий биохимической 
адаптации (Хочачка, Сомеро, 1988). Множест-
венные молекулярные формы ферментов, уча-
ствующие в процессах приспособления орга-
низма, обеспечивают специфический обмен для 
каждого типа тканей (Райдер, Тейлор, 1983). 
Установление органной специфичности набора 
изоферментов, в частности изоферментов лак-
татдегидрогеназы (ЛДГ), позволяет выявить 
присущий тканям метаболический профиль, а 
также определить направленность реакций гли-
колиза (Кожевникова, 1987; Глазко, 1988). Хо-
рошо известно, что уровень энергетического 
обмена зависит от экологических особенностей 
вида (Соколов, 2003). Изоферменты ЛДГ, под-
держивая определенный для цитоплазмы клеток 
уровень восстановительных эквивалентов, со-
пряжены с процессами углеводного и энергети-
ческого обмена в клетках и в общем играют 
важную роль в адаптивных реакциях целого 
организма (Ленинджер, 1985). 

Учитывая то, что исследуемые нами живот-
ные — представители различных экологических 
групп, постоянно испытывающие воздействие 
специфических экологических факторов, пред-
ставляет интерес сравнительно-видовое изучение 
изоферментных спектров ЛДГ у данных видов. 

 

Материалы и методы исследования 

 
Объектами изучения являлись пушные звери 

клеточного содержания: американская норка 
(Mustela vison L.) — 6 экз., песец (Alopex 
lagopus) — 17, лисица (Vulpes vulpes L.) — 
10 экз., а также млекопитающие, добытые 
в природе: куница лесная (Martes martes L.) — 
2 экз., лось (Alces alces L.) — 9, европейский 
бобр (Castor fiber L.) — 9, канадский бобр (Cas-
tor Canadensis Kuhl) — 3, заяц-беляк (Lepus 
timidus L.) — 3, рыжая полевка (Clethrionomys 
glareolus Schreb.) — 3 экз. Норки, песцы и лиси-
цы были выращены в зверохозяйстве ЗАО 
«Пряжинское». Органы остальных видов млеко-
питающих, добытых в природе на территории 
Карелии, были любезно предоставлены сотруд-
никами лаборатории зоологии Института биоло-
гии КарНЦ РАН.  

Образцы тканей сердца, почек, легких, селе-
зенки, печени и скелетной мышцы исследуемых 
животных до проведения биохимического ана-
лиза хранили в низкотемпературной камере 
(t°=–25°С). Для исследования изоферментного 
спектра ЛДГ гомогенаты тканей готовили на 

0,05 М фосфатном буфере (рН=7,0). После цен-
трифугирования при 6000g в течение 15 мин. в 
супернатантах проводили разделение изофер-
ментов ЛДГ методом горизонтального энзимэ-
лектрофореза на пластинках агарового геля с 
последующим окрашиванием и сканированием 
фореграмм (Кожевникова и др., 2000). Содер-
жание каждого изофермента выражали в про-
центах от общей ферментативной активности.  

Результаты были обработаны общеприняты-
ми методами вариационной статистики (Иван-
тер, Коросов, 2003). Оценку достоверности раз-
личий проводили с помощью непараметрическо-
го критерия Вилкоксона-Манна-Уитни с исполь-
зованием компьютерной программы Statgrafics 
2.0 for Windows. 

 
Результаты и обсуждение 

 
У большинства млекопитающих и птиц ЛДГ в 

органах представлена пятью изоформами (Рай-
дер, Тейлор, 1983). Каждый изофермент ЛДГ 
(рис.) представляет собой тетрамер и образует-
ся при различных сочетаниях четырех субъ-
единиц двух типов — мышечного (muscle) — М 
(или А) и сердечного (heart) — Н (или В), синтез 
которых контролируется двумя неаллельными 
аутосомными генами — LDH-A и LDH-B (Уилкин-
сон, 1968; Корочкин и др., 1977; Глазко, 1988). 
Эволюционное значение появления генных ло-
кусов LDH-A или LDH-B, которые произошли в 
прошлом в порядке дупликации единого предка 
LDh (Корочкин и др., 1977) заключалось в необ-
ходимости приспособления животных к среде 
обитания. 

Лактатдегидрогеназа катализирует реакцию 
взаимопревращения лактата и пирувата, сопро-
вождаемую изменением НАД·Н и НАД+. Показа-
но, что изоформа ЛДГ-5 (А4) характеризуется 
низким сродством к пирувату, т.е. действует 
наиболее эффективно при концентрации пиру-
вата 10-3М. В то же время ЛДГ-1 (В4) обладает 
высоким сродством к пирувату и лучше функ-
ционирует при его концентрации 2·10-4М. Если 
пируват занимает ключевое положение в угле-
водном обмене, то роль лактата не столь велика 
и он служит лишь временным акцептором элек-
тронов или окислителем в условиях недостаточ-
ного снабжения тканей кислородом. Отсюда, 
важная функция ЛДГ — это не восстановление 
пирувата или окисление лактата, а регулятор-
ное соотношение количества НАД+ и НАД·Н, 
поскольку именно оно влияет на скорость мно-
гих каталитических реакций. Из этого следует, 
что присутствие ЛДГ-5 наиболее желательно в 
тех тканях, которые испытывают дефицит ки-
слорода (т.е. функционирует в анаэробных ус-
ловиях).  
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Тетрамерная структура изоферментов ЛДГ млекопитающих 

 
В отсутствие кислорода НАД·Н не может 

быть вновь окислен до НАД+ и, следовательно, 
гликолиз должен бы остановиться. Наличие же 
ЛДГ-5, характеризующееся низким сродством к 
пирувату, делает возможным окисление НАД·Н 
до НАД+ вследствие превращения пирувата в 
лактат, т.е. энергия выделяется в анаэробных 
условиях до тех пор, пока концентрация лактата 
не будет критической. В аэробных тканях, где 
нет дефицита О2, желательно присутствие ЛДГ-
1, для которой характерно высокое сродство к 
субстрату. 

Напряжение О2 в тканях и наличие субстра-
тов окисления являются одним из решающих 
факторов в регуляции активности того или ино-
го типа субъединиц, а  два крайних («чистых») 
изофермента ЛДГ-1 и ЛДГ-5 несут на себе ос-
новную регуляторную нагрузку в процессе ме-
таболической перестройки (Everse, Kaplan, 
1973). В тех тканях, в которых периодически 
создаются как аэробные, так и анаэробные ус-
ловия, совместное присутствие обоих изофер-
ментов А и В-типа является наиболее выгодным 
(Оно, 1973). 

В результате изучения было установлено, 
что лактатдегидрогеназа присутствует во всех 
исследованных органах в пяти молекулярных 
формах: от быстрой анодной фракции — ЛДГ-1 
до медленной катодной — ЛДГ-5. У большинст-
ва изученных видов млекопитающих можно вы-
делить три группы тканей, характеризующихся 
определенным набором изоферментов. Первая 
группа объединяет ткани сердца и почек, в ко-
торых преобладают анодные фракции, отра-
жающие аэробный тип метаболизма. Анализ 
полученных данных показал, что суммарное со-
держание анодных форм в сердце млекопитаю-
щих составляет более двух третей от общего 
содержания ЛДГ (табл. 1.). Суммарное количе 

 
 
 
 
 

 
ство ЛДГ-1 и ЛДГ-2 варьировало от 68,8% у 
норки до 92,4 у лося. Доля катодных фракций 
ЛДГ-4 и ЛДГ-5 была незначительной — от 0% у  
рыжей полевки до 5,5 у песца. В количествен-
ном отношении все пять фракций ЛДГ сердца 
укладываются в ряд в порядке убыли активно-
сти: ЛДГ-1 > ЛДГ-2 > ЛДГ-3 > ЛДГ-4 > ЛДГ-5. 
Исключением являются изоферментные спектры 
ЛДГ сердца у куницы лесной и норки американ-
ской. У этих видов доля ЛДГ-2 больше, чем ЛДГ-1. 

Источником работы почек, осуществляющих 
выделительную функцию, служит гликолиз, 
энергия которого реализуется в процессах клу-
бочковой фильтрации и канальцевой реабсорб-
ции и затрат на образование концентрирован-
ной мочи (Наточин, 1982). Имеются данные о 
способности почек к аэробному гликолизу 
(Рaйдер, Тейлор, 1983), что подтверждается 
относительно высоким суммарным содержанием 
анодных изоферментов ЛДГ-1 и ЛДГ-2 у боль-
шинства исследованных зверей (табл. 2). Ак-
тивность электрофоретических фракций, так же 
как и в сердце,  убывала в ряду ЛДГ-1 > ЛДГ-2 
> ЛДГ-3 > ЛДГ-4 > ЛДГ-5. 

Вместе с тем у некоторых из изучаемых мле-
копитающих  обнаружены видовые особенности. 
Так, в тканях почек лося  суммарное содержа-
ние ЛДГ-1 и ЛДГ-2 по сравнению с другими ви-
дами  было самым высоким, составляя 92,5%, 
ЛДГ-4 — самым низким (0,5% от общей актив-
ности), фракция ЛДГ-5 практически отсутство-
вала (соотношение субъединиц В:А равнялось 
90:10). Это свидетельствует о значительном 
преобладании аэробных процессов у этих пред-
ставителей парнокопытных, что, возможно, свя-
зано с особенностью питания и обмена веществ 
у исключительно растительноядного лося (Ко-
чанов и др., 1981; Вебер и др., 1992). 
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Таблица 1. Изоферментные спектры ЛДГ сердца у млекопитающих 
 

Фракции, % % Виды 
 
 

ЛДГ-1 
(ВВВВ) 

ЛДГ-2 
(ВВВА) 

ЛДГ-3 
(ВВАА) 

ЛДГ-4 
(ВААА) 

ЛДГ-5 
(АААА) 

В А 

Американская норка  33,3±0,5 35,5±0,4 28,2±0,4 2,6±0,5 0,5±0,2 74,6 25,4 

Песец 54,2±0,5 36,1±0,7 4,2±0,5 3,0±0,4 2,5±0,4 84,1 15,9 

Лисица 36,6±1,6 37,2±1,8 20,6±1,2 3,8±0,7 1,8±0,3 75,8 24,2 

Европейский бобр  48,7±4,8 34,8±1,9 13,7±4,0 2,4±1,3 0,4±0,3 82,3 17,8 

Канадский бобр  59,5±13,0 24,2±2,0 13,2±11,6 3,1±3,1 0 85,0 15,0 

Заяц-беляк 43,8±8,1 38,1±1,4 16,9±7,3 1,2±0,8 0 81,1 18,9 

Лесная куница  37,7±7,9 42,4±3,9 16,7±11,8 3,2±0,2 0 78,7 21,4 

Лось  60,0±7,4 32,4±5,4 6,4±3,0 1,2±0,2 0 87,8 12,2 

Рыжая полевка  50,1±0,8 38,2±1,8 11,7±1,8 0 0 84,6 15,4 
 
 

Таблица 2. Изоферментные спектры ЛДГ почек у млекопитающих 
 

Фракции % Виды 
 
 

ЛДГ-1 
(ВВВВ) 

ЛДГ-2 
(ВВВА) 

ЛДГ-3 
(ВВАА) 

ЛДГ-4 
(ВААА) 

ЛДГ-5 
(АААА) 

В А 

Американская норка  37, ±1,2 33,1±0,9 23,9±1,1 5,7±0,5 0,3±0,2 75,2 24,8 

Песец 31,5±0,8 16,4±0,5 9,3±0,3 9,5±0,5 33,3±0,8 50,8 49,2 

Лисица 25,5±1,5 17,4±1,2 16,1±1,4 17,0±1,1 24,0±1,2 50,9 49,1 

Европейский бобр  55,2±3,5 29,7±2,1 12,7±1,8 1,9±0,6 0,5±0,3 84,3 15,7 

Канадский бобр  32,7±1,0 23,0±2,3 30,4 ±2,8 13,1±3,0 0,8±0,4 68,4 31,6 

Заяц-беляк 47,9±3,3 25,8±2,7 19,8±2,9 5,8±1,6 0,7±0,7 78,6 21,4 

Лесная куница  38,0±2,1 32,1±2,9 21,7±0,5 4,9±2,1 3,3±3,3 74,2 25,9 

Лось  67,9±2,6 24,6±1,6 7,0±1,2 0,5±0,3 0 90,0 10,0 

Рыжая полевка  32,5±5,5 29,5±0,9 18,2±3,8 13,7±4,7 6,1±2,1 67,2 32,9 
 

Интересно отметить, что в почках песцов и 
лисиц, по существу, содержание В- и А- субъе-
диниц было почти равным. Их соотношение  
составляло 51:49, т.е. аэробный гликолиз в поч-
ках уравновешивался анаэробным. Последнее 
является видовой особенностью работы почек у 
песцов и лисиц как у представителей отряда 
Собачьих (Наточин, 1982; Давыдов, 1982; 
Шмидт-Ниельсон, 1972). Известно, что у песцов, 
как и у других собачьих, в почках наблюдается 
усиленный синтез ЛДГ-5. Его содержание со-
ставляет, по данным J. Everse, O. N. Kaplan 
(1975), 30,7±1,9% от общей активности, что 
обеспечивает достаточно высокое содержание 
А-субъединиц фермента. 
У канадского бобра в изоферментном спек-

тре почек при общем доминировании анодных 
фракций ЛДГ-1 и ЛДГ-2 (55,6%) значительная 
доля приходится на гибридную форму ЛДГ-3 
(30,6%). В количественном отношении изофер-
ментный спектр ЛДГ выглядит следующим обра-

зом: ЛДГ-1 > ЛДГ-3 > ЛДГ-2 > ЛДГ-4 > ЛДГ-5. 
При сравнительном анализе изоферментных 
спектров ЛДГ двух видов бобров обнаружено, 
что в изоэнзимном спектре почек у европейско-
го бобра по сравнению с канадским выявляется 
более высокое относительное содержание 
аэробной фракции ЛДГ-1. 

В легких (табл. 3.) у исследованных живот-
ных преобладали гибридные фракции ЛДГ. Так, 
суммарное содержание ЛДГ-2, ЛДГ-3 и ЛДГ-4 
варьировало от 47% у полевки до 84,2% у ка-
надского бобра. Значительная доля в изофер-
ментном спектре полевки  приходилась на ка-
тодную фракцию ЛДГ-5, содержание которой 
составляло соответственно 46,2 и 31,6%. 

У лося максимальное содержание приходи-
лось на анодную фракцию ЛДГ-1, которая со-
ставляла 45,4%. В порядке убыли относитель-
ного содержания фракции ЛДГ располагаются 
следующим образом: ЛДГ-1 > ЛДГ-2 > ЛДГ-3 > 
ЛДГ-4 > ЛДГ-5. 
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Таблица 3. Изоферментные спектры ЛДГ легких у млекопитающих 

Фракции % Виды 
 
 

ЛДГ-1 
(ВВВВ) 

ЛДГ-2 
(ВВВА) 

ЛДГ-3 
(ВВАА) 

ЛДГ-4 
(ВААА) 

ЛДГ-5 
(АААА) 

В А 

Американская норка  3,1±0,5 6,8±1,1 29,7±2,5 33,7±3,1 26,7±2,2 31,5 68,5 

Песец 9,9±0,8 23,4±0,8 27,3±0,8 12,4±1,3 27,0±1,4 44,2 55,8 

Европейский бобр  26,0±4,4 30,8±1,9 27,8±2,7 12,1±2,8 3,3±1,2 66,0 34,0 

Канадский бобр  15,0±3,7 30,1±3,3 36,4±3,5 17,8±4,6 0,7±0,7 60,2 39,8 

Заяц-беляк 29,3±17,5 31,4±0,9 21,3±10,8 4,5±3,2 13,5±2,7 64,6 35,4 

Лесная куница  16,9±3,1 34,9±0,6 29,6±2,9 17,6±0,8 1,0±0,1 62,3 37,7 

Лось  45,4±5,4 32,1±1,4 17,8±3,7 2,6±1,0 2,0±1,7 79,1 20,9 
Рыжая полевка  21,5±3,3 17,4±0,6 15,0±2,4 14,5±3,2 31,6±3,0 45,7 54,3 

 
При сравнительном анализе изоферментных 

спектров ЛДГ двух видов бобров обнаружено, 
что спектре тканей легких у европейского вида 
по сравнению с канадским проявляется более 
высокий уровень аэробного изофермента ЛДГ-1. 
При этом относительное содержание аэробного 
изоэнзима составило у европейского бобра 
26,0±4,4%, а у канадского — 15,0±3,7. У полев-
ки и лося отмечено примерно равное содержа-
ние гибридных фракций лактатдегидрогеназы 
(ЛДГ-2, ЛДГ-3 и ЛДГ-4) и остальных изофермен-
тов (ЛДГ-1 и ЛДГ-5). 

В селезенке (табл. 4) практически у всех ви-
дов млекопитающих наблюдали доминирование 
гибридных фракций ЛДГ. Суммарное содержа-
ние ЛДГ-2, ЛДГ-3 и ЛДГ-4 варьировало от 
53,9% у куницы до 86,4 у европейского бобра. 

Количественное преобладание ЛДГ-5 
(60,6%) отмечено в изоферментном спектре 
рыжей полевки, анодные фракции (ЛДГ-1 и 
ЛДГ-2) не выявлены. В целом на долю катодных 
фракций (ЛДГ-4 и ЛДГ-5) в изоферментном 
спектре этого вида приходилось 93,74%. Высо-
кое содержание анодных фракций ЛДГ-1 и ЛДГ-
2 отмечено у лося, количество которых состав-
ляло в сумме 38,7 и 35,2% соответственно, на-
ряду с относительно высоким содержанием гиб-
ридной фракции ЛДГ-3 (23,4%). Доля катодных 
форм лактатдегидрогеназы была незначитель-
ной. Несмотря на большое количество анодных 
фракций, относительное содержание гибридных 
форм ЛДГ все же доминировало и составляло 
63,9%. 

Также значительное содержание анодной 
фракции ЛДГ-1 выявлено у зайца-беляка 
(22,3%), причем наличие пятой катодной фрак-
ции ЛДГ не было обнаружено. 

Таким образом, легкие и селезенка со-
ставляют группу тканей с доминированием гиб-
ридных фракций ЛДГ. В изоферментном спектре 
селезенки содержание гибридных фракций пре-
вышало 53%. У лося в изоферментном профиле 

ЛДГ при общем доминировании гибридных 
фракций наблюдалось значительное количество 
первой анодной фракции (примерно треть от 
общего содержания фермента) и ничтожно ма-
лое количество пятой катодной фракции (менее 
1%). Похожая картина наблюдалась в тканях 
легких, где преобладало содержание гибридных 
фракций. Несколько иное распределение изо-
ферментов было в легких у лося, у которого от-
мечено высокое процентное содержание анод-
ных фракций ЛДГ. 

Наиболее выраженная видовая специфика 
распределения изоферментов ЛДГ отмечена в 
печени (табл. 5.). Для этого органа характерна 
высокая степень анаэробного гликолиза. Под-
тверждением этого является высокое относи-
тельное содержание катодных фракций ЛДГ-4 и 
ЛДГ-5 в изоферментном профиле ЛДГ, которое 
превышало 60% у большинства исследуемых 
видов. Суммарное количество этих фракций 
варьировало от 62,9% у бобра канадского до 
88,9 у полевки рыжей. Особенно высокое со-
держание ЛДГ-5 отмечено у  песца и полевки, 
количество которой составляло 68,7 и 65,6% 
соответственно. 

Весьма специфичными оказались изофер-
ментные спектры ЛДГ печени лесной куницы, 
зайца-беляка и особенно лося. Содержание 
ЛДГ-4 и ЛДГ-5 у последнего не превышало 10%. 
При этом отмечено доминирование анодных 
фракций над катодными почти в 8 раз. Значи-
тельное количество анодных фракций у жвач-
ных животных свидетельствует о смещении 
равновесия гликолитических процессов в сторо-
ну образования пирувата — основного субстра-
та для глюконеогенеза.  

У лесной куницы в изоферментном спектре 
наблюдали высокое содержание анодной фрак-
ции ЛДГ-1 (42,5%), а количество катодных 
фракций ЛДГ-4 и ЛДГ-5 составило только 
40,3%.  
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Таблица 4. Изоферментные спектры ЛДГ селезенки у млекопитающих 

Фракции % Виды 
 
 

ЛДГ-1 
(ВВВВ) 

ЛДГ-2 
(ВВВА) 

ЛДГ-3 
(ВВАА) 

ЛДГ-4 
(ВААА) 

ЛДГ-5 
(АААА) 

В А 

Американская норка  3,2±0,4 19,0±1,2 38,0±1,4 25,8±1,5 14,0±1,7 42,9 57,1 

Песец 7,7±0,8 29,1±0,5 34,4±0,9 9,9±0,4 18,9±0,8 49,2 50,8 

Европейский бобр  6,9±1,0 26,0±1,4 38,9±1,6 21,5±1,3 6,7±1,8 51,2 48,8 

Канадский бобр  4,8±0,5 21,6±2,6 45,6±4,6 19,1±4,4 8,9±2,7 48,6 51,4 

Заяц-беляк 22,3±6,0 36,6±4,8 30,8±5,0 10,3±3,9 0,0±0,0 67,7 32,3 

Лесная куница  12,5±2,8 17,1±4,1 17,7±2,5 19,2±5,9 33,5±1,5 39,0 61,0 

Лось  35,2±3,1 38,7±1,6 23,6±3,5 1,8±1,2 0,7±0,4 76,5 23,5 

Рыжая полевка  0 0 6,2±3,0 33,2±1,8 60,6±1,6 11,4 88,6 
 
 
Таблица 5. Изоферментные спектры ЛДГ печени у млекопитающих 

 

Фракции % 
Виды 
 
 

ЛДГ-1 
(ВВВВ) 

ЛДГ-2 
(ВВВА) 

ЛДГ-3 
(ВВАА) 

ЛДГ-4 
(ВААА) 

ЛДГ-5 
(АААА) 

В А 

Американская норка  2,0±0,5 10,8±4,1 22,8±1,2 32,7±6,3 31,7±10,2 29,7 70,3 

Песец 5,4±0,5 4,6±0,3 8,8±0,6 12,5±1,0 68,7±1,1 16,4 83,6 

Лисица 21,2±1,4 13,6±1,1 16,2±1,6 19,6±1,3 27,4±0,9 44,4 53,6 

Европейский бобр  3,1±1,0 14,1±2,7 19,8±2,7 30,6±7,5 32,4±8,1 31,2 68,8 

Канадский бобр  1,8±0,9 11,6±6,7 23,6±1,7 33,1±10,3 29,9±15,8 30,6 69,4 

Заяц-беляк 12,0±2,0 28,9±0,5 39,7±6,6 16,4±5,0 3,0±3,0 57,6 42,4 

Лесная куница  42,5±15,8 13,9±5,9 3,2±1,9 19,0±1,5 21,4±21,4 59,3 40,7 

Лось 34,1±8,5 30,6±2,9 27,0±4,8 6,2±2,7 2,1±1,4 72,1 27,9 

Рыжая полевка  0 2,1±0,8 9,0±5,7 23,3±20,1 65,6±26,6 11,9 88,1 
 

У зайца-беляка в изоферментном спектре 
печени доминировали гибридные фракции ЛДГ, 
суммарное содержание их 85,1%. На долю 
анодной фракции ЛДГ-1 приходилось 12,0%, а 
содержание ЛДГ-5 находилось в минимальном 
количестве. Аналогичные результаты получены 
Д. Плагеманном с соавт. (1960) при исследова-
нии изоферментных спектров печени кролика. 
У этих близкородственных видов гибридные 
фракции в печени составляли более 80%. 

Ткани скелетных мышц позвоночных приня-
то относить к анаэробным тканям, хотя извест-
но, что они содержат два типа волокон, обла-
дающих гликолитическим и окислительным об-
меном (Усатенко и др., 1974). В скелетной мыш-
це (табл. 6.) у большинства исследованных жи-
вотных доминировало содержание катодных 
фракций ЛДГ-4 и ЛДГ-5, суммарное количество 
которых варьировало от 52,1% у лося  до 72,1% 
у норки. Значительное содержание ЛДГ-5 отме-
чено у зайца-беляка (50,6%), норки американ-
ской (50,1) и песца (51,4%). 

В изоферментном спектре канадского 
бобра и лесной куницы доминировало со-
держание гибридных фракций ЛДГ-2, ЛДГ-
3 и ЛДГ-4. Суммарное количество гибрид-
ных форм составляло 61,7% у бобра канад-
ского и 63 у куницы лесной.  
При сравнительном анализе изоферментных 

спектров ЛДГ органов исследованных млекопи-
тающих обнаружены следующие особенности:  
у представителей отряда Хищные (Carnivora) — 
американской норки, песца и лесной куницы 
максимальные межвидовые различия были от-
мечены в печени, почках и селезенке. В изо-
ферментном спектре печени наблюдалось до-
минирование ЛДГ-4 и ЛДГ-5 у американской 
норки и песца, а у куницы отмечено высокое 
содержание анодной фракции ЛДГ-1, при этом 
катодных фракций содержалось в меньшем ко-
личестве. Значительное содержание ЛДГ-5 по 
сравнению с другими хищными млекопитающими 
отмечено в данном органе у песца (около 70%).
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Таблица 6. Изоферментные спектры ЛДГ скелетной мышцы у млекопитающих 
 

Фракции % Виды 
 
 

ЛДГ-1 
(ВВВВ) 

ЛДГ-2 
(ВВВА) 

ЛДГ-3 
(ВВАА) 

ЛДГ-4 
(ВААА) 

ЛДГ-5 
(АААА) 

В А 

Американская норка  0 3,9±1,0 24,0±1,5 22,0±1,9 50,1±2,2 20,4 79,6 

Песец 8,7±1,6 17,7±1,3 12,7±1,2 9,5±1,0 51,4±2,6 30,7 69,3 

Европейский бобр  6,5±1,8 18,8±2,0 22,0±0,9 15,4±1,5 37,3±3,1 35,5 64,6 

Канадский бобр  6,8±4,6 20,9±2,0 26,8±2,9 14,1±2,1 31,4±4,4 39,4 60,6 

Заяц-беляк 12,6±2,2 10,7±3,2 8,8±1,5 17,3±3,9 50,6±4,1 29,4 70,7 

Лесная куница  13,5±0,5 28,6±1,6 19,7±0,1 14,5±0,1 23,7±2,3 48,4 51,6 

Лось 12,5±4,7 15,0±2,3 20,4±1,9 15,4±3,3 36,7±6,3 37,8 62,2 
 
Из представителей отряда Грызуны (Roden-

tia) изучены виды, которые ведут полуводный 
образ жизни (европейский и канадский бобры) и 
сухопутные млекопитающие (рыжая полевка). 
Доминирование катодных фракций отмечено в 
печени у всех видов грызунов, суммарное со-
держание которых практически достигало 90%. 
Известно, что ткани почек имеют высокую спо-
собность к аэробному гликолизу, что подтвер-
ждают данные о преобладании в изофермент-
ном спектре ЛДГ у грызунов анодных форм 
фермента. В изоферментном спектре селезенки 
отмечено преобладание гибридных фракций 
ЛДГ у европейского и канадского бобров. У по-
следнего вида также наблюдалось значительное 
содержание ЛДГ-5 (примерно треть от общего 
содержания ЛДГ). Доминирование катодной пя-
той фракции ЛДГ обнаружено в изоферментном 
спектре селезенки у рыжей полевки, причем 
анодных фракций не найдено. 

Раньше зайцев относили к отряду Грызуны, 
но особенности строения, эмбрионального раз-
вития, биологии и происхождения позволили 
выделить их в самостоятельный отряд — Lago-
morpha. Наши исследования показали, что в 
изоферментных спектрах грызунов и зайца-
беляка также имеются отличия. В изофермент-
ном спектре печени у этого вида доминировали 
гибридные фракции (85%). К. С. Даниелян и 
С. Г. Мовсесян (1975) при изучении изофер-
ментных спектров в тканях кролика также обна-
ружили доминирование гибридных фракций 
(81,5%) в печени. Китайские исследователи, 
изучая изоферментные спектры ЛДГ в тканях 
зайца, получили подобные результаты. Суммар-
ное содержание гибридных форм в печени зай-
ца-беляка составило 74,9% (Zeng Kew et al., 
1989). Изоферментный спектр почек и селезен-
ки у зайца-беляка похож на изоферментные 
спектры грызунов. Количество анодных фрак-
ций в почках и гибридных в селезенке преобла-
дало. Наличие ЛДГ-5 в изоферментном спектре 

селезенки не было обнаружено. По сравнению с 
грызунами у представителя отряда Зайцеобраз-
ных наблюдалось самое высокое содержание в 
данном органе анодной фракции ЛДГ-1 (22,3%). 

При сравнении изоферментных спектров 
близкородственных видов — европейского и 
канадского бобров, наблюдалась в основном 
общая закономерность распределения изофер-
ментов ЛДГ в органах: в сердце и почках пре-
обладали анодные, в печени и скелетной мышце 
— катодные, а в легких и селезенке — гибрид-
ные фракции ЛДГ. Были отмечены различия в 
изоферментных спектрах ЛДГ почек и легких. 
В почках наблюдалось более высокое содержа-
ние ЛДГ-1 и ЛДГ-3 у европейского бобра (55,2% 
— ЛДГ-1 и 26,0 — ЛДГ-3) по сравнению с канад-
ским бобром (32,7% — ЛДГ-1 и 15,0% — 
ЛДГ-3). В легких, наоборот, содержание этих 
фракций доминировало у канадского бобра 
(30,6% — ЛДГ-1 и 36,3% — ЛДГ-3) по сравне-
нию с европейским бобром (12,7% — ЛДГ-1 и 
27,9 — ЛДГ-3). 

Известно, что тип обмена тканей формиру-
ется в соответствии со спецификой условий 
внешней среды (Галанцев, 1977). Большое зна-
чение в формировании изоферментного спектра 
ЛДГ имеет наличие кислорода. Анализ изофер-
ментных профилей ЛДГ у млекопитающих, ве-
дущих исключительно наземный образ жизни, 
таких как заяц-беляк, лось, куница лесная, пе-
сец и полевка рыжая, и полуводных млекопи-
тающих, таких как бобр европейский, канадский 
и американская норка, показал, что условия 
обитания нашли отражение в специфических 
чертах изоферментного спектра ЛДГ. Преобла-
дание катодных фракций в изоферментных 
профилях ЛДГ в ряде органов и тканей млеко-
питающих, ведущих полуводный образ жизни, 
свидетельствует о сдвиге метаболизма в сторо-
ну анаэробного гликолиза. Особенно хорошо 
этот сдвиг демонстрируется при расчете вели-
чины соотношения активности ЛДГ-5:ЛДГ-1, 
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т.е. коэффициента анаэробиоза. В хорошо аэри-
руемых тканях сердца, где содержание ЛДГ-5 
незначительно, различия в данном коэффици-
енте малоуловимы, но в тканях с анаэробным 
типом энергопродукции, например в печени, 
коэффициент анаэробиоза у полуводных живот-
ных выше, чем у млекопитающих, ведущих на-
земный образ жизни. Значение данного коэф-
фициента у европейского бобра составляет 
10,4, у канадского — 16,8, у норки американ-
ской — 15,9. В то же время у сухопутных видов 
величина данного показателя незначительна: 
0,3 — у зайца-беляка, 0,5 — у куницы лесной и 
0,1 — у лося. 

Полуводные животные обладают рядом дру-
гих приспособлений к специфическим условиям 
среды. Под водой они переходят на анаэробный 
тип обмена, так как потребление организмом 
кислорода уменьшается на 20–25% (Галанцев, 
1977). У этих млекопитающих наблюдается ус-
тойчивость к высоким концентрациям лактата 
(Хочачка, Сомеро, 1988). Все эти факторы спо-
собствуют тому, что у видов, ведущих полувод-
ный образ жизни, в изоферментном спектре 
ЛДГ формируются специфические черты, свя-
занные с особенностями существования (Ко-
жевникова, 1987). 

Таким образом, в результате исследования 
было установлено, что изоферментные спектры 
ЛДГ экстрактов тканей различных органов мле-
копитающих имеют сходства и отличия. Выяв-
лено, что изученным видам животных — норке 
американской, песцу, лисице, бобрам европей-
скому, канадскому, зайцу-беляку, лесной куни-
це, лосю и полевке рыжей — свойственно орга-
носпецифичное распределение фракций ЛДГ. 

Отличия в изоферментных спектрах ЛДГ 
обусловливаются прежде всего спецификой об-
раза жизни млекопитающих. Так, у лося — жи-
вотного с четырехкамерным желудком, питаю-
щегося растительной пищей (Кочанов и др., 
1981), в изоферментном спектре печени отме-
чено высокое содержание ЛДГ-1. Значительное 
количество аэробных фракций способствовало 
интенсификации процесса глюконеогенеза, ко-
торый обеспечивает организм животного глюкозой. 

Среди хищных млекопитающих на фоне об-
щего сходства изоферментных спектров имеют-
ся различия в печени и селезенке у лесной ку-
ницы, а также в почках у песца и лисицы. 

Изоферментные спектры зайца-беляка — 
представителя отряда Зайцеобразные, и речных 
бобров, и рыжей полевки — представителей 
отряда Грызуны отличаются прежде всего тем, 
что в печени у зайца наблюдается максималь-
ное содержание гибридных фракций ЛДГ. 

У представителей семейства Castoridae — у 
европейского и канадского бобров — выявлены 

общие для млекопитающих закономерности 
распределения изоферментов ЛДГ. Однако у 
обоих видов бобров в тканях легких обнаружено 
относительно более высокое содержание аэроб-
ных форм ЛДГ, что свидетельствует о смещении 
равновесия гликолитических процессов у этих 
грызунов в сторону аэробного метаболизма. 
Кроме того, в тканях почек и легких именно у 
европейского бобра наблюдалось преобладание 
аэробного изофермента ЛДГ-1. Ранее нами по-
казано (Кожевникова и др., 2000), что в небла-
гоприятных условиях, например, зимой при по-
нижении температуры окружающей среды, в 
ряде органов клеточных норок и песцов проис-
ходит усиление аэробных путей метаболизма, 
что можно рассматривать как своеобразную 
адаптацию энергетического обмена. В конечном 
счете именно к энергетическому обмену сводит-
ся все разнообразие приспособлений организма 
к условиям обитания (Калабухов, 1946). 

Данные, полученные в результате исследо-
вания изоферментных спектров ЛДГ в органах 
млекопитающих, позволяют расширить пред-
ставления в области биохимических особенно-
стей животных, обитающих в различных усло-
виях окружающей среды. 
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