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Исследованы сезонные изменения жирнокислотного состава в четырех скелетных мышцах истин-
ного гибернанта якутского длиннохвостого суслика Urocitellus undulatus. Исследования проводили на 
животных четырех экспериментальных групп: летние активные, осенние активные, зимние спящие 
и зимние активные. Обнаружено увеличение общего количества жирных кислот в зимний период 
в четырехглавой мышце бедра (m. vastus lateralis), трехглавой мышце предплечья (m. triceps) и пояснич-
ной мышце (m. psoas). В зимний период наблюдалось уменьшение суммарного количества насыщен-
ных жирных кислот во всех мышцах, включая икроножную (m. gastrocnemius). Увеличение суммарного 
количества мононенасыщенных жирных кислот у зимних спящих животных происходило в четырех-
главой мышце бедра, трехглавой мышце предплечья и в поясничной мышце. У зимних активных жи-
вотных увеличивалось суммарное содержание полиненасыщенных жирных кислот в четырехглавой 
мышце бедра и поясничной мышце. Статистически значимое уменьшение содержания пальмитино-
вой кислоты у спящих и зимних активных сусликов по сравнению с летними и осенними животными 
обнаружено во всех исследованных мышцах. Количество пальмитолеиновой кислоты увеличивалось 
у спящих животных в четырехглавой мышце бедра и поясничной мышце. В трехглавой мышце пред-
плечья количество пальмитолеиновой кислоты повышалось у осенних активных и зимних спящих 
особей. Количество олеиновой кислоты было повышено во всех мышцах у зимних спящих животных 
по отношению к активным осенним животным. Содержание линолевой кислоты возрастало у зимних 
активных сусликов во всех мышцах, кроме икроножной. В осенний период во всех мышцах возраста-
ло количество дигомо-гамма-линоленовой кислоты с уменьшением ее содержания у зимних спящих 
и зимних активных животных до уровня летнего (сезонного) контроля. Полученные результаты свиде-
тельствуют о том, что большинство изменений жирнокислотного состава имеют одинаковую направ-
ленность во всех четырех исследованных скелетных мышцах длиннохвостого суслика. Обсуждается 
возможная роль сезонных изменений жирнокислотного состава и участия жирных кислот в биохи-
мических процессах в мышечной ткани длиннохвостого суслика.
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ВВЕДЕНИЕ

Исследование биохимических механизмов ги-
побиоза важно для экспериментальной биоло-
гии и медицины [1, 2]. Зимнеспящие животные 
являются удобной моделью для изучения биохи-
мических процессов, происходящих в организме 

в период подготовки к спячке и во время самой 
спячки. Спячка появилась у  различных видов 
млекопитающих как адаптивная стратегия вы-
живания в суровых зимних условиях окружаю-
щей среды, включая низкие температуры и не-
хватку пищи. Чтобы сохранить энергию в  те-
чение длительного периода зимнего голодания, 
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у впадающих в спячку особей происходит сниже-
ние скорости метаболизма в течение длительных 
периодов глубокого оцепенения, характеризую-
щихся отсутствием физической активности, сни-
жением частоты сердечных сокращений и дыха-
ния, а также снижением температуры тела [3, 4]. 
Состояние гибернации характеризуется биохи-
мическими перестройками, которые включают 
переход от окисления углеводов к  окислению 
липидов. Липиды являются основным энергети-
ческим топливом во время гибернации. В этой 
ситуации триацилглицериды гидролизуются 
из жировых запасов и  жирные кислоты (ЖК) 
высвобождаются в  кровоток [5]. Увеличение 
окисления ЖК во время гибернации поддер-
живается активацией генов и белков в мышцах 
сусликов [6–8]. Скелетные мышцы составляют 
примерно 40% массы тела и обеспечивают около 
30% расхода энергии в состоянии покоя [9]. Это 
основной орган окисления ЖК и углеводов [10]. 
Исследование сезонных изменений содержания 
ЖК, которые участвуют во многих физиологиче-
ских процессах в организме, важно для понима-
ния молекулярных механизмов адаптации мы-
шечной ткани и организма в целом к условиям 
гибернации [11–13].

Целью исследования является определение 
сезонных изменений содержания ЖК в  четы-
рех скелетных мышцах длиннохвостого якутско-
го суслика Urocitellus undulatus: в  икроножной 
мышце (m. gastrocnemius), четырехглавой мыш-
це бедра (m. vastus lateralis), трехглавой мыш-
це предплечья (m. triceps) и поясничной мышце 
(m. psoas). Мышцы задних (m. vastus lateralis, m. 
gastrocnemius) и передних (m. triceps) конечностей 
функционально неактивны в период гибернации 
и претерпевают атрофические изменения, а по-
ясничная мышца m. psoas, предположительно, 
участвует в поддержании позы тела суслика в пе-
риод спячки.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследование проводили на истинном ги-
бернанте длиннохвостом якутском суслике 
Urocitellus undulatus. Животные были отловле-
ны в окрестностях города Якутска (долина реки 
Лена, Якутия) и  содержались в  виварии ИБК 
РАН в индивидуальных клетках при свободном 
доступе к  воде и  пище, естественном освеще-
нии, температуре воздуха 20–21°C и  влажно-
сти 65–70% [14]. В  экспериментах использо-
вали животных обоих полов массой 550–750 г. 
В исследованиях использовали четыре группы 
животных: «Летние активные» (июнь–июль, 

температура тела +38°C, n = 7); «Осенние актив-
ные» (октябрь–ноябрь, температура тела +38°C, 
n = 7); «Зимние спящие» (январь–февраль, глу-
бокое оцепенение, температура сердечной мыш-
цы 1.5–2.0°C, температура тела +4°C, продолжи-
тельность периода гипотермии 5–11 сут, n = 7); 
«Зимние активные» (январь–февраль, нормо-
термия/межбаутная активность, 36–37°C. Жи-
вотных выводили из спячки путем перемещения 
в лабораторную комнату с температурой воздуха 
19.0 ± 1.0°C, взятие материала проводили через 
5–14 ч эутермного состояния после пробужде-
ния, n = 7). Процедура мониторинга и отбора 
животных проводилась сотрудниками лаборато-
рии механизмов природного и искусственного 
гипобиоза (ИБК РАН, рук. лаб. Н.М. Захарова) 
и подробно описана в работе [15]. Спящих жи-
вотных декапитировали с помощью гильотины. 
Активные суслики предварительно подверга-
лись анестезии золетилом (Virbac Sante Animale, 
Carros, Франция) (4 мг/кг, внутримышечно).

Отбирали образцы следующих скелетных 
мышц: m. psoas (поясничная мышца, располо-
жена в латеральной поясничной области между 
позвоночником и краем малого таза, участвует 
в сгибании поясничного отдела позвоночника); 
m. vastus lateralis (четырехглавая мышца бедра, 
латеральная широкая мышца бедра, участвует 
в  разгибании коленного сустава и  перемеще-
нии голени вперед); m. gastrocnemius (икронож-
ная мышца, мышца задней поверхности голени, 
участвует в  сгибании стопы в  голеностопном 
суставе и сгибании конечности в коленном су-
ставе); m. triceps (трехглавая мышца плеча, мыш-
ца-разгибатель задней группы плеча, принима-
ет участие в разгибании предплечья). Образцы 
мышечной ткани замораживали в жидком азоте 
и хранили при –75°C.

Подготовка образцов для хроматографии, 
а также определение состава и содержания ЖК 
в мышцах на аналитическом газовом хромато-
графе описаны ранее [16]. Определяли общее 
количество свободных и связанных ЖК в тка-
нях суммированием количества всех индиви-
дуальных ЖК в  каждом образце и  выражали 
в мкг/мг ткани. Содержание каждой индивиду-
альной кислоты выражали в  процентах от об-
щего количества ЖК в  ткани. Нормальность 
распределения данных оценивали по тесту 
Шапиро–Уилка. Данные представлены в виде 
среднего значения ± стандартная ошибка. Ста-
тистический анализ проводили с  использова-
нием однофакторного дисперсионного анализа 
(ANOVA) и критерия множественного сравнения 
Стьюдента–Ньюмена–Кейлса.
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Характерной особенностью скелетных мышц 
являлось статистически значимое увеличение 
общего количества ЖК (в мкг/мг ткани) в зим-
ний период в четырехглавой мышце бедра, трех-
главой мышце предплечья и поясничной мышце 
(табл. 2–4). В икроножной мышце увеличения 
общего количества ЖК не происходило. В зим-
ний период также происходило уменьшение сум-
марного содержания насыщенных жирных кис-
лот (НЖК) во всех мышцах (табл. 1–4). У спя-
щих особей наблюдалось увеличение суммарного 
количества мононенасыщенных жирных кислот 
(МНЖК) в  четырехглавой мышце бедра, трех-
главой мышце предсердия и поясничной мыш-
це (табл. 2–4). В икроножной мышце увеличе-
ния количества МНЖК не происходило (табл. 1). 
Суммарное количество полиненасыщенных жир-
ных кислот (ПНЖК) увеличивалось у зимних ак-
тивных животных в четырехглавой мышце бедра 
(табл. 2) и поясничной мышце (табл. 4). Во всех 
исследованных мышцах наблюдалось статисти-
чески значимое снижение количества пальми-
тиновой кислоты у спящих и зимних активных 
сусликов по сравнению с летними и осенними 
животными (табл. 1–4). Количество пальмито-
леиновой кислоты увеличивалось у спящих жи-
вотных в  четырехглавой (табл.  2), трехглавой 
(табл. 3) и поясничной (табл. 4) мышцах. В трех-
главой мышце предплечья количество этой кис-
лоты увеличивалось также и у осенних активных 
сусликов (табл. 3). В поясничной мышце обнару-
жено статистически значимое увеличение содер-
жания стеариновой кислоты в осенний период 
по отношению к летним, спящим и зимним ак-
тивным животным (табл.  4). Количество олеи-
новой кислоты было повышено во всех мышцах 
у спящих сусликов по отношению к осенним ак-
тивным животным (табл. 1–4). Содержание ли-
нолевой кислоты возрастало у зимних активных 
сусликов во всех мышцах, кроме икроножной 
(табл. 2–4). Увеличение содержания α-линолено-
вой кислоты происходило только в икроножной 
мышце у зимних активных животных (табл. 1). 
Количество дигомо-гамма-линоленовой кислоты 
(ДГЛК) возрастало во всех мышцах в осенний пе-
риод со снижением у спящих и зимних активных 
животных до уровня летних особей (табл. 1–4). 
Содержание арахидоновой кислоты увеличи-
валось в поясничной мышце только в осенний 
период (табл. 4). У спящих и зимних активных 
сусликов наблюдалось статистически значимое 
уменьшение количества ω‑6 докозатетраеновой 
и ω‑6 докозапентаеновой кислот по сравнению 

с летними и/или с осенними животными соот-
ветственно (табл. 1–4). Количество ω‑3 докоза-
пентаеновой кислоты возрастало в икроножной 
(табл. 1), четырехглавой (табл. 2) и поясничной 
(табл. 4) мышцах у осенних активных животных 
по отношению к летним. Содержание ω‑3 доко-
загексаеновой кислоты увеличивалось у осенних 
активных животных только в поясничной мышце 
(табл. 4), тогда как в других скелетных мышцах се-
зонных изменений ее количества не наблюдалось.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Увеличение количества ЖК в  четырехгла-
вой мышце бедра, трехглавой мышце предпле-
чья и поясничной мышце (табл. 2–4) у сусликов 
в  зимний период, вероятно, обусловлено сни-
жением скорости метаболизма, отсутствием фи-
зической активности и снижением температуры 
тела с сопутствующим увеличением энергосбе-
режения [3, 4]. Снижение суммарного количе-
ства НЖК в зимний период в скелетных мышцах 
якутских сусликов, вероятно, связано с тем, что 
мелкие гетеротермные млекопитающие имеют 
тенденцию обогащать свои ткани и мембраны 
ПНЖК перед гибернацией [17, 18]. Полиненасы-
щенные жирные кислоты могут оказывать силь-
ное влияние на спячку и дневное оцепенение 
у  млекопитающих. Было обнаружено, что вы-
сокое содержание ПНЖК в рационе зимнеспя-
щих животных повышает предрасположенность 
к оцепенению, снижает температуру тела, прод-
левает продолжительность приступов оцепене-
ния и замедляет потерю массы во время гибер-
нации. У свободноживущих альпийских сурков 
(Marmota marmota) доля ω‑6 ПНЖК в фосфоли-
пидах мембран увеличивается непосредственно 
перед гибернацией, демонстрируя высокое коли-
чество этих ЖК в фосфолипидах зимой [18]. Се-
рые мышиные лемуры (M. murinus) также преи-
мущественно сохраняют ПНЖК в тканях и мем-
бранах своего тела во время зимнего сезона, что 
выражается в усилении оцепенения в ответ на 
ограничение калорийности [19]. Наши резуль-
таты, свидетельствующие о стабильном содер-
жании ПНЖК в икроножной мышце (табл. 1) 
и трехглавой мышце предплечья (табл. 3) у длин-
нохвостого суслика на протяжении всего годо-
вого цикла, не противоречат выше процитиро-
ванным данным. Полагают, что ω‑6 ПНЖК не 
используются для окисления, а  сохраняются 
в тканях и мембранах гибернантов для увеличе-
ния энергосбережения во время гибернации за 
счет более глубоких и продолжительных перио-
дов оцепенения [17, 18]. Кроме того, некоторые 
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ω‑6 и  ω‑3 ЖК из мембранных фосфолипидов 
являются пулами-предшественниками, которые 
служат субстратами для ферментов эйкозаноид-
ного каскада в большинстве тканей [20]. Обра-
щает на себя внимание сравнительно высокое 
содержание ω‑6 полиненасыщенной линолевой 
кислоты в скелетных мышцах длиннохвостого 
суслика в течение всего годового цикла, а также 
увеличение содержания этой кислоты во всех ис-
следованных мышцах в период зимней активно-
сти (табл. 1–4). Полагают, что гибернанты с вы-
соким уровнем линолевой кислоты могут пре-
дотвращать развитие воспалительных процессов 
посредством активации сигнального механизма 
NF-κB в тканях [21]. Высокое содержание ω‑6 

линолевой кислоты, обнаруженное нами в ске-
летных мышцах длиннохвостого суслика, не со-
провождалось увеличением содержания арахи-
доновой кислоты, предшественником синтеза 
которой она является (табл. 1–4). Увеличение 
содержания арахидоновой кислоты наблюда-
лось только в поясничной мышце у осенних ак-
тивных животных с последующим уменьшением 
содержания этой кислоты до уровня летнего (се-
зонного) контроля (табл. 4). Отсутствие измене-
ний количества арахидоновой кислоты в мыш-
цах спящих и зимних активных животных может 
свидетельствовать о том, что в мышечной ткани 
сусликов не происходит увеличения провоспали-
тельных эйкозаноидов [22, 23].

Таблица 1. Сезонные изменения жирнокислотного состава в икроножной мышце (m. gastrocnemius) сусликов. 
Содержание ЖК представлено в % от их общего количества в ткани

Жирная кислота

Сезонное состояние животных

Летние  
активные

Осенние 
активные

Зимние  
спящие Зимние активные

Пальмитиновая С16:0 15.15 ± 0.79 14.87 ± 0.62 10.49 ± 0.23***а, б 8.16 ± 0.56***а, б

Пальмитолеиновая С16:1 (ω‑7) 3.59 ± 0.65 3.11 ± 0.48 4.80 ± 0.51 5.02 ± 0.39

Стеариновая С18:0 13.17 ± 1.63 14.38 ± 1.07 12.31 ± 0.89 12.22 ± 0.99

Олеиновая С18:1 (ω‑9) 22.90 ± 4.06 18.18 ± 2.04 27.29 ± 1.54**б 25.96 ± 1.81*б

Вакценовая С18:1 (ω‑11) 2.49 ± 0.42 3.15 ± 0.83 3.15 ± 0.12 2.98 ± 0.87

Линолевая С18:2 (ω‑6) 25.44 ± 1.62 27.30 ± 0.64 26.39 ± 1.38 29.78 ± 1.14

α-линоленовая С18:3 (ω‑3) 1.60 ± 0.50 1.59 ± 0.49 2.39 ± 0.79 4.07 ± 0.32**а, б

Дигомо-γ-линоленовая С20:3 (ω‑6) 0.38 ± 0.05 0.71 ± 0.07***а 0.45 ± 0.04**б 0.35 ± 0.04***б

Арахидоновая С24:4  (ω‑6) 9.80 ± 1.58 9.29 ± 0.89 8.37 ± 0.76 8.38 ± 0.88

Докозатетраеновая С22:4 (ω‑6) 0.52 ± 0.08 0.54 ± 0.08 0.24 ± 0.05*а, б 0.22 ± 0.02*а, б

Докозапентаеновая С22:5 (ω‑6) 1.23 ± 0.35 0.49 ± 0.10 0.33 ± 0.08*а 0.21 ± 0.02**а

Докозапентаеновая С22:5 (ω‑3) 1.52 ± 0.25 2.79 ± 0.35**а 1.40 ± 0.15**б 1.57 ± 0.21**б

Докозагексаеновая С22:6 (ω‑3) 2.62 ± 0.47 3.21 ± 0.40 2.36 ± 0.22 1.99 ± 0.21

Сумма НЖК 28.32 ± 2.28 29.24 ± 1.00 22.80 ± 0.78 20.38 ± 0.78*а, б

Сумма МНЖК 28.97 ± 4.66 24.44 ± 2.51 35.24 ± 2.03 33.96 ± 2.10

Сумма ПНЖК 42.71 ± 2.85 45.91 ± 2.09 41.93 ± 1.43 46.57 ± 1.71

Количество ЖК, мкг/мг ткани 19.10 ± 2.43 17.64 ± 2.84 23.09 ± 1.78 25.84 ± 1.86

* p < 0.05; ** р < 0.01; *** р < 0.001;а – различия достоверны по отношению к летним животным; б – различия достоверны 
по отношению к осенним животным. n = 7.
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Во всех исследуемых скелетных мышцах 
длиннохвостого суслика в  период осенней ак-
тивности наблюдалось увеличение количества 
ω‑6 ДГЛК. Она образуется в результате метабо-
лизма гамма-линоленовой кислоты (ω‑6, 18:3) 
и может включаться преимущественно в состав 
фосфолипидов клеточных мембран. Механиз-
мы действия ДГЛК на клеточном уровне еще 
недостаточно изучены. Известно, что при акти-
вации клеток мембраносвязанная ДГЛК высво-
бождается под действием фермента фосфолипа-
зы A2 и является субстратом циклооксигеназы‑2 
(CОX‑2) для синтеза простагландинов первой 
серии, обладающих противовоспалительными 
свойствами. Показано, что при введении ДГЛК 

в рацион человека и животных происходило из-
бирательное увеличение синтеза простагланди-
нов, в частности противовоспалительного про-
стагландина Е1. Связываясь через G-белок c 
соответствующими рецепторами простагландин 
Е1 запускает сигнальные механизмы, стимули-
рующие экспрессию ряда генов путем актива-
ции транскрипционных факторов, что оказы-
вает положительные эффекты при ряде заболе-
ваний. Помимо простагландинов серии 1 ДГЛК 
превращается в лейкотриены серии 3, которые 
также обладают противовоспалительными свой-
ствами [24, 25]. На клеточных линиях человека 
и мыши показано, что ДГЛК ослабляет управля-
емую хемокинами миграцию моноцитов, влияет 

Таблица 2. Сезонные изменения жирнокислотного состава в четырехглавой мышце бедра (m. vastus lateralis) 
сусликов. Содержание ЖК представлено в % от их общего количества в ткани

Жирная кислота

Сезонное состояние животных

Летние 
активные

Осенние 
активные Зимние спящие Зимние активные

Пальмитиновая С16:0 16.09 ± 1.00 14.63 ± 0.42 9.33 ± 0.96***а, б 9.56 ± 0.36***а,**б

Пальмитолеиновая С16:1 (ω‑7) 2.75 ± 0.21 3.21 ± 0.32 4.44 ± 0.52**а,*б 3.71 ± 0.17

Стеариновая С18:0 12.78 ± 1.30 14.01 ± 0.47 13.11 ± 1.26 13.66 ± 0.44

Олеиновая С18:1 (ω‑9) 23.38 ± 2.68 18.77 ± 1.13 26.95 ± 1.64*б 22.64 ± 0.78

Вакценовая С18:1 (ω‑11) 2.51 ± 0.42 3.22 ± 0.12 3.08 ± 0.16 3.28 ± 0.19

Линолевая С18:2 (ω‑6) 24.92 ± 0.65 27.86 ± 0.70 27.01 ± 1.30 30.26 ± 1.17**а

α-линоленовая С18:3 (ω‑3) 1.15 ± 0.27 1.97 ± 0.70 1.96 ± 0.57 2.79 ± 0.44

Дигомо-γ-линоленовая С20:3 (ω‑6) 0.36 ± 0.03 0.66 ± 0.07***а 0.43 ± 0.04***б 0.36 ± 0.03***б

Арахидоновая С24:4 (ω‑6) 10.09 ± 0.93 8.67 ± 0.37 9.01 ± 1.23 9.38 ± 0.46

Докозатетраеновая С22:4 (ω‑6) 0.50 ± 0.05 0.60 ± 0.09 0.25 ± 0.05*б 0.34 ± 0.09

Докозапентаеновая С22:5 (ω‑6) 1.01 ± 0.11 0.41 ± 0.05***а 0.40 ± 0.12***а 0.29 ± 0.04***а

Докозапентаеновая С22:5 (ω‑3) 1.48 ± 0.16 2.46 ± 0.20**а 1.66 ± 0.23*б 1.81 ± 0.18*б

Докозагексаеновая С22:6 (ω‑3) 2.62 ± 0.35 2.83 ± 0.19 2.46 ± 0.33 2.25 ± 0.15

Сумма НЖК 28.86 ± 2.20 28.64 ± 0.86 22.44 ± 1.09*а,*б 23.21 ± 0.36*а,*б

Сумма МНЖК 28.64 ± 2.83 25.20 ± 1.41 34.47 ± 2.13*б 29.63 ± 0.82

Сумма ПНЖК 42.13 ± 1.10 45.46 ± 0.82 43.19 ± 1.60 47.48 ± 0.84**а,*в

Количество ЖК, мкг/мг ткани 14.48 ± 1.93 15.24 ± 1.47 23.08 ± 2.48*а,*б 22.01 ± 1.47

* p < 0.05; ** р < 0.01; *** р < 0.001; а – различия достоверны по отношению к летним животным; б – различия достоверны 
по отношению к осенним животным; в – различия достоверны по отношению к зимним спящим животным. n = 7.
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на передачу сигналов γ-интерферона, улучшает 
биоэнергетический профиль митохондрий ма-
крофагов [26]. Обнаруженное нами повышен-
ное содержание ω‑6 ДГЛК в четырех скелетных 
мышцах длиннохвостого суслика в период осен-
ней активности возможно связано с изменения-
ми, происходящими в этот период в сократитель-
ном аппарате мышечных волокон. В частности, 
в  скелетных мышцах длиннохвостого суслика 
обнаружены так называемые «fast-to-slow» изме-
нения в изоформном составе основного сокра-
тительного белка миозина, сопровождающиеся 
увеличением доли «медленной» изоформы I тя-
желой цепи этого белка [27].

Обсуждая полученные результаты о содержа-
нии докозатетраеновой и  докозапентаеновой 
кислот, предшественником синтеза которых яв-
ляется арахидоновая кислота, следует обратить 
внимание на уменьшение содержания этих кис-
лот в мышцах суслика в зимний период, в осо-
бенности, в период зимней спячки (табл. 1–4). 
Показано, что ω‑6- и ω‑3-фоpмы докозапентае-
новой кислоты являются сильными ингибитора-
ми индуцированного cфингозилфоcфоpилxоли-
ном спазма гладких мышц сосудов и, в частно-
сти, гладкой мускулатуры коронарной артерии 
человека [28]. Известно также, что уменьшение 
содержания этих кислот может быть следстви-
ем неферментативного окисления, в частности 

Таблица 3. Сезонные изменения жирнокислотного состава в  трехглавой мышце предплечья (m. triceps) 
сусликов. Содержание ЖК представлено в % от их общего количества в ткани

Жирная кислота

Сезонное состояние животных

Летние 
активные

Осенние 
активные Зимние спящие Зимние активные

Пальмитиновая С16:0 15.14 ± 0.50 13.58 ± 0.61 9.63 ± 0.67**а 9.44 ± 0.82**а

Пальмитолеиновая С16:1 (ω‑7) 1.87 ± 0.10 3.31 ± 0.57*а 3.66 ± 0.43*а 2.76 ± 0.39

Стеариновая С18:0 13.83 ± 0.98 13.98 ± 0.92 13.29 ± 0.92 13.80 ± 0.79

Олеиновая С18:1 (ω‑9) 22.96 ± 1.86 19.23 ± 2.22 26.75 ± 1.54*б 21.98 ± 0.70

Вакценовая С18:1(ω‑11) 2.51 ± 0.34 3.15 ± 0.13 3.08 ± 0.19 2.98 ± 0.22

Линолевая С18:2 (ω‑6) 25.68 ± 0.60 29.42 ± 0.79 27.45 ± 1.15 32.45 ± 1.43***а,**в

α-Линоленовая С18:3 (ω‑3) 0.65 ± 0.11 1.68 ± 0.56 2.67 ± 1.14 2.11 ± 0.36

Дигомо-γ-линоленовая С20:3 (ω‑6) 0.39 ± 0.05 0.71 ± 0.08***а 0.46 ± 0.05**б 0.36 ± 0.03***б

Арахидоновая С20:4 (ω‑6) 10.34 ± 0.39 8.22 ± 0.78 8.42 ± 0.85 8.92 ± 0.63

Докозатетраеновая С22:4 (ω‑6) 0.62 ± 0.03 0.55 ± 0.08 0.29 ± 0.06***а,**б 0.27 ± 0.02***а,**б

Докозапентаеновая С22:5 (ω‑6) 1.29 ± 0.11 0.44 ± 0.05***а 0.43 ± 0.12***а 0.36 ± 0.05***а

Докозапентаеновая С22:5 (ω‑3) 1.85 ± 0.25 2.54 ± 0.31 1.50 ± 0.16*б 1.81 ± 0.19

Докозагексаеновая С22:6 (ω‑3) 2.53 ± 0.35 2.74 ± 0.37 2.24 ± 0.24 2.01 ± 0.14

Сумма НЖК 28.97 ± 1.11 27.57 ± 1.22 22.91 ± 1.18**а,*б 23.25 ± 0.77**а,*б

Сумма МНЖК 27.34 ± 1.94 25.69 ± 2.77 33.49 ± 1.96*б 27.72 ± 0.87

Сумма ПНЖК 43.35 ± 0.89 46.28 ± 1.83 43.47 ± 1.94 48.29 ± 1.43

Количество ЖК, мкг/мг ткани 13.21 ± 0.98 15.94 ± 2.58 22.49 ± 1.78**а 22.93 ± 1.90**а

* p < 0.05; ** р < 0.01; *** р < 0.001; а – различия достоверны по отношению к летним животным; б – различия достоверны 
по отношению к осенним животным; в – различия достоверны по отношению к зимним спящим животным. n = 7.
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докозатетраеновой кислоты, с  последующим 
образованием изопростаноидов. Эти вещества 
являются важными липидными медиаторами 
в  биологических процессах, таких как восста-
новление тканей, свертывание крови, прони-
цаемость кровеносных сосудов, воспаление, 
а также регуляция иммунитета [29]. Показано, 
что в  коронарных артериях крупного рогато-
го скота докозатетраеновая кислота вызывает 
эндотелий-зависимую релаксацию, опосредо-
ванную циклооксигеназой и метаболитами ци-
тохрома Р‑450 [30]. Можно предположить, что 
пониженное содержание вышеуказанных ЖК, 
обнаруженное нами в скелетных мышцах сусли-
ка в период спячки, играет роль в поддержании 

необходимого уровня сократительной актив-
ности гладких мышц сосудов и, таким образом, 
поддержании нужного уровня кровотока в пери-
од гипотермии.

Достоверное снижение количества насыщен-
ной пальмитиновой кислоты во всех исследо-
ванных скелетных мышцах длиннохвостого сус-
лика в зимний период может свидетельствовать 
об одинаковом характере процессов, протекаю-
щих в них. Однако какова конкретная роль этих 
изменений сказать сложно, поскольку пальми-
тиновая кислота участвует во многих процес-
сах, протекающих в организме млекопитающих 
[31–33]. В частности, она может использовать-
ся в качестве энергетического субстрата в цикле 

Таблица 4. Сезонные изменения количества жирных кислот в  поясничной мышце (m. рsoas) сусликов. 
Содержание ЖК представлено в % от их общего количества в ткани

Жирная кислота

Сезонное состояние животных

Летние 
активные

Осенние 
активные Зимние спящие Зимние активные

Пальмитиновая С16:0 14.76 ± 0.70 14.59 ± 0.63 9.50 ± 0.49***а, б 11.49 ± 0.29***а, б,*в

Пальмитолеиновая С16:1 (ω‑7) 3.16 ± 0.41 2.81 ± 0.46 5.24 ± 0.47**а, б 3.99 ± 0.32*в

Стеариновая С18:0 8.32 ± 0.75 13.34 ± 1.12***а 9.69 ± 0.46**б 9.69 ± 0.54**б

Олеиновая С18:1(ω‑9) 31.49 ± 3.03 20.36 ± 2.20**а 34.76 ± 1.14***б 25.72 ± 2.10*в

Вакценовая С18:1(ω‑11) 3.55 ± 0.30 3.40 ± 0.31 4.20 ± 0.12 3.75 ± 0.23

Линолевая С18:2 (ω‑6) 28.09 ± 1.42 29.70 ± 1.17 27.13 ± 1.40 34.34 ± 1.62*а, б,**в

α-Линоленовая (ω‑3) 1.02 ± 0.19 1.17 ± 0.38 1.54 ± 0.60 2.05 ± 0.28

Дигомо-γ-линоленовая С20:3 (ω‑6) 0.26 ± 0.01 0.71 ± 0.05***а 0.33 ± 0.03***б 0.27 ± 0.02***б

Арахидоновая С20:4 (ω‑6) 5.42 ± 1.00 7.76 ± 0.55*а 5.12 ± 0.54*б 5.63 ± 0.37*б

Докозатетраеновая С22:4 (ω‑6) 0.42 ± 0.07 0.59 ± 0.08*а 0.23 ± 0.03**а, б 0.20 ± 0.02***а, б

Докозапентаеновая С22:5 (ω‑6) 0.71 ± 0.13 0.42 ± 0.06*а 0.35 ± 0.07**а 0.24 ± 0.03**а, б,*в

Докозапентаеновая С22:5 (ω‑3) 1.15 ± 0.17 2.57 ± 0.34***а 0.99 ± 0.11***б 1.29 ± 0.18***б

Докозагексаеновая С22:6 (ω‑3) 1.58 ± 0.28 2.45 ± 0.35*а 1.39 ± 0.17**б 1.36 ± 0.14**б

Сумма НЖК 23.07 ± 1.18 27.93 ± 1.23**а 19.19 ± 0.45*а,***б 21.17 ± 0.72***б

Сумма МНЖК 38.21 ± 3.27 26.56 ± 2.53**а 44.19 ± 1.42***б 33.47 ± 2.17**в

Сумма ПНЖК 38.66 ± 2.57 45.38 ± 2.01 37.08 ± 1.81*б 45.39 ± 1.74*в

Количество ЖК, мкг/мг ткани 19.94 ± 2.57 13.65 ± 1.79 31.86 ± 3.38*а,***б 29.46 ± 2.13**б

* p < 0.05; ** р < 0.01; *** р < 0.001; а – различия достоверны по отношению к летним животным; б – различия достоверны 
по отношению к осенним животным; в – различия достоверны по отношению к зимним спящим животным. n = 7.
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лимонной кислоты. На изолированных сердцах 
сусликов Ричардсона показано, что вклад окис-
ления пальмитата как источника ацетил-КоА 
был значительно выше в сердце животных в пе-
риод гипотермии [34]. Учитывая обнаруженное 
нами уменьшение содержания насыщенной 
пальмитиновой кислоты во всех исследованных 
скелетных мышцах длиннохвостого суслика в пе-
риод гибернации (табл. 1–4), можно предполо-
жить, что эта кислота используется в качестве 
одного из основных энергетических субстратов. 
Хотя в экспериментах на ночных летучих мышах 
(Nyctalus noctu) показано, что в качестве окисли-
тельного топлива как во время их оцепенения, 
так и  во время их пробуждения используется 
в  большей мере линолевая, а  не пальмитино-
вая кислота [35]. Тем не менее, эти данные не 
исключают правомерность высказанного выше 
предположения относительно длиннохвостого 
суслика, поскольку содержание пальмитиновой 
кислоты и  ее роль в  мышечной ткани в  зим-
ний период, по-видимому, отличается у разных 
видов зимнеспящих животных. Так, в  плазме 
и  мышечной ткани бурого медведя доля паль-
митиновой кислоты была значительно выше во 
время зимнего сна по сравнению с летним пери-
одом [36]. Пальмитат также может играть некую 
роль в процессах протеолиза, снижения синтеза 
мышечных белков и активности mTORC1 [37]. 
В частности, показано, что пальмитиновая кис-
лота участвует в развитии стресса эндоплазма-
тического ретикулума, который, в свою очередь, 
запускает запрограммированную гибель клеток 
посредством апоптоза. При этом имеются дан-
ные, полученные на культуре миобластов, что 
активация стресса эндоплазматического ретику-
лума сопровождается не только усилением апоп-
тоза, но и увеличивает образование миофибрилл 
[38]. Учитывая ранее опубликованные данные 
о том, что оборот (turnover) гигантских мышеч-
ных белков активируется в поперечно-полоса-
тых мышцах длиннохвостого суслика в период 
зимней активности [39], можно полагать, что 
пальмитиновая кислота играет некую роль в об-
новлении саркомерных белков и восстановлении 
их сниженного содержания в период спячки.

Увеличение суммарного количества МНЖК 
у  зимних спящих животных обусловлено уве-
личением содержания в  этот период пальми-
толеиновой и  олеиновой кислот. Пальмито-
леиновая кислота (16:1, ω‑7) синтезируется из 
пальмитиновой кислоты под действием стеа-
роил-КоА-десатуразы‑1. Эта кислота участвует 
в регуляции многих биологических функций in 
vitro и  in vivo. Она участвует в метаболических 

процессах подавления экспрессии провоспали-
тельных генов, в первую очередь за счет инак-
тивации главного провоспалительного фактора 
транскрипции NF-κB, снижая, таким образом, 
продукцию цитокинов и  предотвращая воспа-
ление тканей [40]. Ее количество определяется 
активностью сигнального пути mTOR, который 
является центральным регулятором липогене-
за на уровне транскрипции [41]. Показано, что 
пальмитолеиновая кислота является положи-
тельным модулятором липолиза белого жира 
посредством механизма, который включает 
увеличение содержания липазы триглицеридов 
жировой ткани и требует активации ядерного 
рецептора PPARα [42]. Показано, что в фосфо-
липидах митохондрий печени тринадцатиполос-
ного суслика (Ictidomys tridecemlineatus) обнару-
жено увеличение содержания пальмитолеиновой 
кислоты в межбаутный период, которое положи-
тельно коррелировало с митохондриальным ды-
ханием [43]. Учитывая эти данные и полученные 
нами результаты, можно предположить, что на-
копление пальмитолеиновой кислоты в мышцах 
длиннохвостого суслика в период гипотермии 
и некоторое ее повышенное содержание в пери-
од зимней (межбаутной) активности может быть 
связано с  ремоделированием фосфолипидов 
мембран митохондрий.

Обсуждая повышенное содержание мононе-
насыщенной олеиновой кислоты в  скелетных 
мышцах якутского суслика в  период зимней 
спячки, следует отметить следующие данные. 
Показано, что увеличение количества олеино-
вой кислоты в рационе желто-соснового бурун-
дука Eutamias amoenus приводило к увеличению 
продолжительности оцепенения (баута спячки), 
а также к снижению температуры тела во время 
оцепенения [44]. Подобные эффекты эта кисло-
та оказывает, по-видимому, и при спячке буро-
го медведя [36]. На мухах (Sarcophaga crassipalpis) 
показано, что олеиновая кислота способствует 
текучести клеточных мембран при низкой тем-
пературе, а также позволяет им сохранять жид-
кокристаллическое состояние при повышении 
температуры [45]. Таким образом, повышен-
ное содержание олеиновой кислоты в мышцах 
длиннохвостого суслика, по всей вероятности, 
имеет важное значение как в период оцепене-
ния, способствуя увеличению продолжительно-
сти баута спячки, так и в период выхода из это-
го состояния, способствуя адаптации клеточных 
мембран к  повышению температуры. Одна-
ко у ехидны Tachyglossus aculeatus (Monotremata) 
в отличие от мелких зимнеспящих млекопита-
ющих после 5 месяцев гибернации количество 
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пальмитолеиновой и  олеиновой кислот сни-
жалось. Вероятно, в  отличие от зимнеспящих 
грызунов впадающие в спячку ехидны в значи-
тельной степени используют МНЖК в качестве 
топлива для зимней спячки [46]. Эти данные 
указывают на различия в способах получения 
энергии у разных видов зимнеспящих животных.

Полученные нами данные свидетельствуют 
о  значительных сезонных изменениях содер-
жания ЖК в скелетных мышцах истинного ги-
бернанта длиннохвостого суслика. Анализ се-
зонных изменений содержания ЖК на основе 
имеющихся литературных данных позволяет го-
ворить о роли ЖК не только в качестве источни-
ков энергии, но и в качестве важных регуляторов 
различных биохимических процессов в период 
гибернации. Результаты данного исследования 
свидетельствуют о согласованности изменений 
количественного содержания ЖК в разных ске-
летных мышцах длиннохвостого суслика, что 
только подтверждает важную роль ЖК в адап-
тации мышечной системы и организма в целом 
к условиям зимней спячки. Однако для более де-
тального выяснения роли индивидуальных ЖК 
в механизмах зимней спячки необходимы даль-
нейшие исследования.
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Seasonal changes in the fatty acid composition in four skeletal muscles of the true hibernant Yakut long-tailed 
ground squirrel Urocitellus undulatus were studied. Measurements were taken on animals of four experimental 
groups: summer active, autumn active, winter dormant, and winter active. An increase in the total amount of 
fatty acids was found in winter in the quadriceps muscle of the thigh (m. vastus lateralis), the triceps muscle 
of the forearm (m. triceps), and the psoas muscle (m. psoas). In all muscles, including m. gastrocnemius, a de-
crease in the total amount of saturated fatty acids was observed in winter. An increase in the total amount of 
monounsaturated fatty acids in winter hibernating animals occurred in the quadriceps femoris muscle, triceps 
muscle of the forearm, and in the psoas muscle. In winter active animals, the total content of polyunsaturated 
fatty acids in the quadriceps femoris and psoas muscles increased. A significant decrease in palmitic acid con-
tent in sleeping and winter active ground squirrels compared to summer and autumn animals was found in all 
muscles studied. The amount of palmitoleic acid significantly increased in sleeping animals in the quadriceps 
femoris and psoas muscles. In the triceps muscle of the forearm. the amount of palmitoleic acid increased in 
autumn active and winter dormant individuals. The amount of oleic acid was increased in all muscles of winter 
hibernating animals relative to active autumn animals. The content of linoleic acid significantly increased in 
winter active ground squirrels in all muscles except the gastrocnemius. In the autumn period the amount of 
dihomo-gamma-linolenic acid also increased in all muscles, with a significant decrease in its content in winter 
sleeping and winter active animals to the level of summer (seasonal) control. The results obtained indicate that 
most changes in fatty acid composition have the same direction in all four studied skeletal muscles of the long-
tailed ground squirrel. Possible roles of seasonal changes in fatty acid composition and the participation of fatty 
acids in biochemical processes in the muscle tissue of the long-tailed ground squirrel are discussed.
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