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ЗИМНЯЯ СПЯЧКА КАК АДАПТИВНЫЙ 
МЕХАНИЗМ В УСЛОВИЯХ СЕВЕРА

Гибернация является одним из наиболее ярких примеров фенотипической пластичности у мле-
копитающих, которая позволяет животным выживать в условиях низких температур, недостатка 
пищи и воды. Несмотря на ряд физиологических адаптаций к условиям спячки, период пробуждения 
сопровождается окислительным стрессом, ассоциированным с колоссальным повышением потре-
бления кислорода. Особое значение в этих условиях приобретает система антиоксидантной защиты, 
которая обеспечивает «безболезненный», то есть без окислительных повреждений тканей переход от 
оцепенения к пробуждению и обратно. В результате исследования обитающих на северной границе 
ареала и различающихся между собой по продолжительности баутов спячки рукокрылых выявлены 
сезонные изменения активности антиоксидантных ферментов: супероксиддисмутазы (СОД) и ка-
талазы в почках и сердце у зимоспящих: северного кожанка (Eptesicus nilssonii Keyserling, Blasius, 
1839), ночницы Брандта (Myotis brandtii Eversmann, 1845) и близкой по размерам тела рыжей полевки 
(Myodes glareolus Schreber, 1780), не впадающей в спячку. В отличие от рыжей полевки, у которой в 
зимний период отмечено увеличение активности антиоксидантных ферментов, у летучих мышей, 
находящихся в глубокой спячке (февраль), в сердце и почках активность каталазы была ниже, а СОД 
выше, чем у особей, отловленных в начале гибернации (ноябрь). Влияние таких факторов, как пол, 
сезон года, вид животных на активность каталазы в почках и сердце было более значительным, чем 
на активность СОД. 
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E. P. Antonova, V. A. Ilyukha, S. N. Sergina, E. A. Khizhkin, V. B. Belkin, A. E. Yakimova

Hibernation as an Adaptive Strategy 
under Northern Conditions

Hibernation is one of the most striking examples of mammals’ phenotypic plasticity, allowing them to 
survive at low temperatures and in conditions of lack of feed and water. During torpor there is the decrease of 
both body temperature and metabolic rate that is accompanied by a slowing of respiration, by the significant 
decrease of oxygen consumption and also by the reductions of cerebral blood flow and in heart rate. Despite a 
number of physiological adaptations to hibernation, the arousal from torpor is accompanied by the oxidative 
stress because of enormous increase in oxygen consumption. The important role of antioxidant defense 
system in these conditions is in harmless, without tissues’ oxidative damages, transition from torpor to 
periodic arousals and back. We analyzed the seasonal variations of the activities of such antioxidant enzymes 
as superoxide dismutase (SOD) and catalase (CAT) in kidney and heart of the two hibernating species – 
northern bat Eptesicus nilssonii (Keyserling & Blasius, 1839) and Brandt’s bat Myotis brandtii (Eversmann, 
1845). Samples from bank vole Myodes glareolus (Schreber, 1780), as non-hibernating rodent with similar 
body weight, were used for comparison. Results showed that in the bats at the deep torpid state (February) 
the catalase activities were lower, but the SOD activities were higher comparing with animals that were at 
the initial stages of hibernation (November). The influences of such factors as gender, season, species on the 
kidney and heart catalase activities were significant than on the SOD activities. 

Keywords: hibernation, adaptation, northern bat, Brandt’s bat, bank vole, superoxide dismutase, catalase, 
season, hypoxia, reoxygenation. 

Введение
Рукокрылые – одна из самых многочисленных групп млекопитающих, заселяющих 

территорию от экватора до приполярных областей. Высокие адаптационные возможности 
позволяют им успешно существовать на территориях с резко выраженной сезонностью 
климата [1]. Переживание морозного бескормного периода у рукокрылых обеспечи-
вается за счет гибернации, при которой температура тела приближается к температуре 
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окружающей среды и колеблется у разных видов в пределах +2-+4 °C [2-3], но может 
снижаться до -2 °C [4]. Эти фазы, называемые оцепенением, регулярно перемежаются ко-
роткими периодами разогрева, когда температура тела восстанавливается до нормального 
эутер мического уровня на несколько часов [5]. Известно, что по мере углубления зимней 
спячки продолжительность периодов гипотермии увеличивается и достигает максимума 
в середине гибернации (январь, февраль) [6-7], при этом температура тела снижается все 
значительнее с каждым последующим баутом [7-8]. Интересно, что при снижении тем-
пературы тела ниже 7 °C у гибернантов увеличивается интенсивность метаболизма для 
повышения теплопродукции [4]. 

Явление зимней спячки представляет интерес как научная проблема с возможными 
практическими выходами в медицину [9]. Так, несмотря на ряд физиологических адаптаций 
к условиям гибернации, период пробуждения сопровождается окислительным стрессом, ас-
социированным с колоссальным повышением потребления кислорода. Одним из способов 
поддержания на стационарном уровне активных форм кислорода (АФК) и предотвращения 
окислительных повреждений является повышение активности антиоксидантных фермен-
тов (АОФ) – супероксиддисмутазы (СОД) и каталазы. 

В связи с этим целью нашего исследования явилось изучение сезонных изменений 
активности антиоксидантных ферментов у гибернирующих и незимоспящих видов млеко-
питающих. 

Материалы и методы
Исследование выполнено в Центре коллективного пользования на научном оборудова-

нии ИБ КарНЦ РАН с соблюдением правил проведения работ с использованием экспери-
ментальных животных. 

Выборочный сбор летучих мышей проведен на зимовках в Республике Карелия 
(61-63° с. ш., 30-36° в. д.) в соответствии с разрешением Управления охотничьего хозяйства 
РК (№№ 0002-2010, 0001-2011, 00008-2013). Изъятие летучих мышей проводили в начале 
зимней спячки (конец ноября) и в период глубокой спячки (февраль-март). В осенний период 
отловлено 4 северных кожанка и 2 ночницы Брандта, в период глубокой спячки – 7 кожанков 
и 5 ночниц. Кроме того, для сравнения в августе и в январе была отловлена близкая по массе 
не впадающая в спячку рыжая полевка, соответственно 7 и 6 животных. 

Активность антиоксидантных ферментов (АОФ) измеряли спектрофотометрически: 
супероксиддисмутазы (СОД, КФ 1.15.1.1) – по модифицированной адренохромной методике 
[10] и каталазы – по количеству разложенной Н2О2 [11]. За одну условную единицу актив-
ности СОД принимали 50 % торможения автоокисления адреналина в адренохром этим 
ферментом. Активность каталазы (КФ 1.11.1.6) выражали в количестве Н2О2, разложенной 
за одну минуту. Содержание белка определяли по методу Лоури. Активность ферментов 
рассчитывали на 1 г сырой ткани и 1 мг белка. Полученные данные обрабатывали общепри-
нятыми методами вариационной статистики с применением непараметрического критерия 
Вилкоксона-Манна-Уитни. 

Активность антиоксидантных ферментов в органах гибернирующих и 
незимоспящих млекопитающих

В данной работе проанализированы сезонные изменения активности АОФ (СОД, ката-
лаза) в почках и сердце у трех видов млекопитающих: северного кожанка, ночницы Брандта 
и рыжей полевки. Эти органы были выбраны для анализа потому, что именно на них при-
ходится основная функциональная нагрузка при периодически повторяющихся состояниях 
гипоксии-реоксигенации, которые характерны и для мелких млекопитающих, впадающих 
в спячку. 

В результате исследования была выявлена ткане- и видоспецифичность активности ан-
тиоксидантных ферментов в органах изученных видов. Так, анализ ферментативного звена 
антиоксидантной защиты показал, что активность каталазы в зимний период у рыжей полев-
ки достоверно увеличивается на 61,6 % в почках и на 45,3 % в сердце по сравнению с летом 
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(р<0,05). У летучих мышей наблюдалась обратная тенденция. У животных, находящихся в 
более глубокой спячке (февраль), активность каталазы в изученных органах была ниже, чем 
у особей, отловленных в начале гибернации (ноябрь) (табл.). Необходимо отметить, что для 
сердца снижение активности каталазы было достоверно и составляло у ночницы Брандта 
75,6 %, а у северного кожанка 65,7 % (относительно животных, отловленных в ноябре). 

Анализ межвидовых отличий показал, что активность каталазы у северного кожанка и 
ночницы Брандта в зимний период была достоверно ниже в почках и сердце при сравнении 
с рыжей полевкой в этот же период (р<0,05). Достоверных различий у двух видов лету-
чих мышей в активности каталазы не было выявлено, тем не менее у северного кожанка 
в осенний период активность данного фермента в исследуемых органах была ниже, чем у 
ночницы Брандта. 

В отличие от каталазы активность другого ключевого антирадикального фермента 
(СОД) достоверно увеличивалась только в почках рыжей полевки в зимний период (на 
52,9 %). В органах у летучих мышей происходило лишь незначительное увеличение актив-
ности данного фермента к середине гибернации. 

Обсуждение результатов исследования
Активность антиоксидантных ферментов связана с интенсивностью свободноради-

кальных процессов. Хорошо известно, что энергетический обмен у зверей в течение года 
не постоянен. Особый интерес представляют зимоспящие млекопитающие, так как они

Таблица
Активность антиоксидантных ферментов  

в органах трех видов млекопитающих (M±m) 

Вид животного / 
Исследуемый орган Сезон, месяц Активность ката-

лазы, у. е./г ткани 
Активность СОД, 

у. е./г ткани

Ночница Брандта (Myotis brandtii)

Почки
ноябрь, n=2 148,61±17,68 258,31±10,90

февраль, n=5 63,77±6,31♦ 429,62±157,97

Сердце
ноябрь, n=2 129,24±11,27 185,47±3,50

февраль, n=5 31,58±1,24*♦ 241,13±48,13

Северный кожанок (Eptesicus nilssonii)

Почки
ноябрь, n=4 112,40±14,80♦ 210,23±14,33

февраль, n=7 82,52±6,12♦ 337,88±83,77

Сердце
ноябрь, n=4 103,29±26,14 208,63±34,09

февраль, n=7 35,38±2,72*♦ 271,73±31,82

Полевка рыжая (Myodes glareolus)

Почки
август, n=7 196,89±19,22 204,48±27,26

январь, n=6 318,27±21,60* 312,66±23,09*

Сердце
август, n=7 127,67±7,94 213,96±17,19

январь, n=6 185,49±12,38* 208,17±12,37

Условные обозначения: * – сезонные изменения активности фермента достоверны 
(p<0,05); ♦ – различия достоверны по сравнению с рыжей полевкой (p<0,05) 
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способны существенно изменять температуру тела не только в различные сезоны года, но 
и в период гибернации. В исследовании А. И. Ануфриева и Ю. В. Ревина [6] было показа-
но, что продолжительность оцепенений и пробуждений в течение гибернации у летучих 
мышей не была постоянна и изменялась следующим образом: в начальный период спячки 
длительность оцепенений постоянно возрастала, достигала максимума, затем происходило 
снижение их продолжительности. Периоды активного состояния, в свою очередь, были 
более продолжительны в начальный и конечный периоды спячки и уменьшались в середине 
зимы. Подобная ритмика характерна для других зимоспящих видов млекопитающих [4, 7]. 
Необходимо отметить, что температура тела снижается все значительнее с каждым после-
дующим баутом [6-8]. Интересно, что у гибернирующих млекопитающих при снижении 
температуры тела ниже 7 °С (январь, февраль) увеличивается скорость метаболизма для 
повышения теплопродукции [4]. Изменения интенсивности метаболизма в течение гиберна-
ции должны сказаться и на интенсивности образования АФК в тканях. 

В первые 2-3 часа периода пробуждения у гибернирующих млекопитающих происходит 
трехкратное повышение кровообращения в корковом слое почек [12] и заметное повышение 
температуры тела выше температуры окружающей среды на 5-7 °C [13]. Так, например, у 
сирийских хомяков (Mesocricetus auratus) в течение этого периода потребление O2 увеличи-
вается в 3 раза по сравнению с уровнем потребления при спячке и снабженная кислородом 
кровь приводит к реперфузии тканей [12]. 

Оценка с помощью дисперсионного анализа влияния трех контролируемых факторов 
(пол животных, сезон года и видовая принадлежность) на активность АОФ и содержание 
белка в почках и сердце исследованных видов позволили установить ряд интересных зако-
номерностей (рис.). 

Половые различия между животными в исследуемых органах оказывали значительно 
меньшее влияние на изучаемые показатели, нежели сезон и вид (рис.). При этом влияние 
указанных факторов на активность каталазы (в том числе на удельную) отмечалось как в 
почках, так и в сердце в отличие от СОД, на активность которой воздействие факторов было 
минимальным. Сезонная нагрузка на изученные показатели в почках была меньше, чем для 
сердца (рис.). Максимальное влияние сезона (23,8 %) выявлено на соотношении ферментов 
СОД/каталаза в сердце изученных видов. 

Рис. Дисперсионный анализ влияния факторов (пол, сезон года, видовая принадлежность) 
на активность антиоксидантных ферментов в почках (а) и сердце (б) исследуемых видов

а

б
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Анализ ферментативного звена антиоксидантной защиты показал, что у летучих мышей, 
находящихся в более глубокой спячке (февраль), активность каталазы в изученных органах 
была ниже, чем у особей, отловленных в начале гибернации (ноябрь). Для сердца снижение 
активности каталазы составляло: у ночницы Брандта – 75,6 %, у северного кожанка – 65,7 %, 
для почек – 57,1 % и 26,6 % соответственно (табл.). Возможно, снижение активности каталазы 
связано с уменьшением интенсивности метаболизма и, как следствие, снижением продукции 
АФК. Согласно данным ряда исследований [14-15], у млекопитающих во время гибернации 
происходит снижение интенсивности спонтанного перекисного окисления липидов (ПОЛ). 
Интересно отметить, что даже в летнее время, в период высокой биологической активности 
зимоспящих сусликов, интенсивность спонтанного ПОЛ в гомогенатах их тканей, особенно 
печени и сердца, существенно ниже, чем у незимоспящих млекопитающих [16]. Такое сни-
жение могло быть связано как с угнетением синтеза фермента (поскольку он индуцируется 
субстратом), так и с функциональным «выключением» в результате его фосфорилирования 
[17], что позволяет клеткам оперативно реагировать на быстро меняющиеся потребности 
организма при пробуждении. Такой способ регуляции позволяет существенно экономить 
энергию и не тратить ее на синтез нового белка при пробуждении. 

В исследовании М. Д. Астаевой и Н. К. Кличханова [18] было показано, что активность 
каталазы в крови перед впадением в спячку у малых сусликов (Spermophilus pygmaeus) уве-
личивается. После 6 месяцев спячки активность каталазы практически равна активности у 
бодрствующих летом животных. Авторы полагают, что увеличение активности каталазы в 
эритроцитах сусликов связано с необходимостью снизить концентрацию перекиси водорода 
в период гибернации. В исследовании на малых сусликах [15] было показано, что активность 
каталазы в почках при погружении в спячку снижается, а в сердце и в сыворотке крови 
при непрерывной недельной спячке увеличивается и поддерживается на высоком уровне. 
Вероятно, выявленная авторами [15, 18] высокая активность каталазы в крови грызунов во 
время гибернации связана с тем, что кровь является первой линией обороны от АФК при 
спячке. Следует учитывать и тот факт, что перекиси водорода и другим АФК отводится роль 
сигнальных молекул, участвующих в каскаде физиологических реакций на гипоксию [19]. 

В нашем исследовании анализ межвидовых отличий показал, что достоверных различий 
у двух видов летучих мышей в активности каталазы не отмечено, тем не менее у северного 
кожанка в осенний период активность данного фермента в исследуемых органах была ниже, 
чем у ночницы Брандта (табл.). При этом снижение активности каталазы в почках и сердце 
у северного кожанка было меньшим, чем у ночницы Брандта. Возможно, это связано с тем, 
что северный кожанок проникает в высокие широты дальше других, живущих в северной 
Палеарктике, летучих мышей и является здесь самым многочисленным и наиболее приспо-
собленным к таким условиям обитания видом [1, 20]. Выявлено, что гибернация у него про-
ходит при более низких температурах (2,0±0,1 °С) и относительной влажности (78,0±0,6 %), 
чем у других видов – ночницы Брандта и водяной ночницы (Myotis daubentonii), а также 
бурого ушана (Plecotus auritus) [21]. Так, дольше всего в состоянии гипотермии (97,33 % 
времени) находится северный кожанок [1]. У него же была зарегистрирована максимальная 
средняя продолжительность баута оцепенения (428 часов). В противоположность ему у 
бурого ушана эти показатели составляли 96,37 % и 225 часов соответственно. Ночницы 
занимали промежуточное положение. 

В отличие от каталазы активность другого ключевого антирадикального фермента – 
супероксиддисмутазы – достоверно увеличивалась только у рыжей полевки в зимний 
период в почках. В органах у летучих мышей происходило лишь незначительное увеличе-
ние активности данного фермента к середине гибернации (табл.). Аналогичные закономер-
ности отмечены для других впадающих в спячку мелких млекопитающих. Так, впадение 
в спячку сусликов приводило к резкому снижению активности супероксиддисмутазы 
не только в крови, но и в органах [15, 18]. Только после двух месяцев спячки активность 
СОД постепенно начинала возрастать, и к окончанию спячки (6 месяцев) её активность 
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превышала контрольный уровень. Авторы полагают, что снижение активности СОД при 
глубокой спячке и в начале согревания связано с обратимой окислительной модификаци-
ей фермента. Отмечено, что в дальнейшем с повышением температуры тела активность 
фермента почти линейно увеличивалась. Накопление АФК может вызывать подавление 
активности СОД. 

Скорее всего, выявленное в нашем исследовании незначительное увеличение активно-
сти СОД не связано с синтезом фермента de novo. Отсутствие различий в экспрессии генов 
СОД между активным и гибернирующими животными было показано M. M. Page [22] в 
экспериментах на сусликах. Вполне вероятно, что одним из механизмов повышения актив-
ности СОД в ходе гибернации может быть восстановление тиоловой группы фермента под 
действием глутатиона, цистеина и других SH-содержащих соединений. Другим механизмом 
быстрой регуляции активности СОД может быть фосфорилирование и дефосфорилирова-
ние молекулы фермента [17]. 

Заключение
В результате исследования была выявлена ткане- и видоспецифичность активности 

антиоксидантных ферментов в органах изученных видов млекопитающих. Значительное 
увеличение образования АФК в митохондриях во время пробуждения может превышать 
пределы системы антиоксидантной защиты, особенно в тканях почек и сердца. Наблюдаемые 
сезонные изменения активностей АОФ (снижение активности каталазы в почках и сердце, 
и незначительное увеличение активности СОД к середине гибернации) у летучих мышей 
отличаются по направленности от не впадающих в зимнюю спячку мелких млекопитаю-
щих и, вероятно, необходимы для обеспечения высокой эффективности функционирования 
метаболических систем и поддержания оптимального энергетического баланса в условиях 
вхождения в гипометаболическое состояние, собственно гибернации и при периодических 
пробуждениях. 

Финансовое обеспечение исследований осуществлялось из средств федерального бюд-
жета на выполнение государственного задания (темы № 0221-2014-0001 и темы № 0221-
2014-0006); гранта Президента НШ-1642.2012.4; гранта РФФИ № 14-05-00439; гранта 
Президиума РАН «Живая природа: современное состояние и проблемы развития». 
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