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Селекция животных по оборонительной реакции на человека лежит в основе одомашнивания видов и
приводит к перестройкам нервной и гормональной систем регуляции многих функций организма, в
том числе пищеварительной. Целью исследования являлось изучение активности пищеварительных
ферментов (амилазы, липазы и протеаз) в поджелудочной железе, двенадцатиперстной и тощей кишке
у американских норок (Neovison vison) двух поведенческих типов – агрессивного и “ручного”. Резуль-
таты нашего исследования позволяют предположить, что плейотропное действие генов, контролирую-
щих поведение, также вовлечено в регуляцию активности пищеварительных ферментов у американ-
ских норок. Несмотря на одинаковый рацион, агрессивные животные по сравнению с “ручными” ха-
рактеризовались более высокой активностью протеаз и липазы, тогда как у “ручных” норок
преобладает амилолитический профиль активности пищеварительных ферментов. Дискриминантный
анализ подтвердил различия по исследованным показателям между агрессивными и “ручными” нор-
ками, но не между двумя группами агрессивных животных. Выявленные нами различия в профиле ак-
тивности пищеварительных ферментов могут быть связаны с мутациями генов ферментов, а также с
опосредованным действием гормонов, задействованных в стресс-реактивности.
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Происходящий на протяжении всей истории че-
ловечества искусственный отбор животных с жела-
емыми для человека свойствами неизбежно приво-
дит к перестройкам нервной и гормональной си-
стем регуляции физиологических функций
организма [1, 2]. Генетическая селекция животных
по оборонительной реакции на человека лежит в
основе одомашнивания видов, которые представ-
ляют собой крайне интересные модели для иссле-
дования человеческого поведения, в том числе и
агрессивного. Объектами в этих исследованиях
обычно служат серебристо-черные лисицы, крысы
и мыши [3–6].

Агрессия – это эволюционно древняя и кон-
сервативная форма поведения, нацеленная на
добычу пищи, собственную защиту, защиту тер-
ритории, а также успешное размножение [7].

“Ручное” поведение характеризуется толерант-
ностью к присутствию человека и хэндлингу [3],
а также, в некоторых случаях, наличием исследо-
вательского интереса [1]. Генетическая база и
нейрофизиологические механизмы как агрес-
сии, так и “прирученности” схожи у разных ви-
дов животных [2, 7]. Поскольку в основе этих
двух типов поведения лежит разная реакция жи-
вотных на новые и угрожающие стимулы, изме-
нения физиологических функций в ходе отбора
принято связывать с активностью гипоталамо-ги-
пофизарно-надпочечниковой (ГГНС) и симпато-
адреналовой систем [3, 6].

Животные разных поведенческих типов демон-
стрируют целый набор физиологических и/или
морфологических черт, которые у “ручных” особей
объединяются в понятии “доместикационный
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синдром” (снижение реактивности гормональной
реакции на стресс, появление белых пятен, скручи-
вание хвоста и укорочение черепа) [1, 2], а у агрес-
сивных животных проявляются в активации
ГГНС, увеличении массы надпочечников и уровня
тестостерона [4, 6, 7].

Процесс пищеварения крайне важен для роста,
развития и размножения животных, поскольку
обеспечивает организм энергией и необходимыми
питательными веществами. Для повышения эф-
фективности пищеварения в ходе адаптации к раз-
личным факторам среды желудочно-кишечный
тракт (ЖКТ) и функция пищеварения могут пре-
терпевать такие изменения, как увеличение разме-
ра кишечника, экспрессии генов пищеваритель-
ных ферментов и активности последних. Посколь-
ку в процессе одомашнивания некоторых видов
происходило изменение их рациона на более пита-
тельный и легко усвояемый, пищеварительная
функция подверглась перестройкам [8, 9]. Для до-
машней кошки Felis catus по сравнению с дикой ев-
ропейской F. silvestris характерна бóльшая длина
кишечника, необходимая для увеличения времени
переваривания пищи с меньшим содержанием
белка [8]. В ходе доместикации собак мутациям
подверглись гены, которые играют ключевую роль
в переваривании крахмала и метаболизме липидов
[9]. Разводимые на зверофермах песцы, енотовид-
ные собаки и лисицы имеют тенденцию к повыше-
нию усвоения энергии пищи по сравнению с осо-
бями того же вида, живущими в дикой природе
[10]. Тем не менее влияние искусственного отбора
на морфологию и физиологию ЖКТ изучено недо-
статочно.

Удобным объектом для исследования физиоло-
гических функций у млекопитающих разных пове-
денческих типов является американская норка
Neovison vison Shreber, 1777 (Carnivora, Mustelidae),
вид разводится в неволе уже около 100 лет с целью
получения ценного меха. В промышленных попу-
ляциях норок существует полиморфизм по оборо-
нительной реакции на человека, что позволяет
классифицировать животных по типам поведения
(агрессивные и “ручные”). Ранее было показано,
что селекция норок на оборонительную реакцию
на человека сопровождается изменениями окрас-
ки, роста и развития, метаболизма нейромедиато-
ров (серотонина и катехоламинов) в мозге, стресс-
реактивности и функциональной активности ре-
продуктивной системы [11]. Данные о влиянии ти-
па поведения на активность пищеварительных
ферментов в доступной нам литературе отсутству-
ют.

В связи с вышесказанным возникает необходи-
мость в более детальном исследовании взаимосвя-
зей между функционированием пищеварительной
системы и типом поведения американских норок,
что важно для понимания особенностей регуляции

работы ЖКТ животных. Поскольку процессы пе-
реваривания и всасывания пищи происходят, в ос-
новном, в тонком отделе кишечника, а эффектив-
ность переваривания пищи во многом зависит от
активности пищеварительных ферментов, целью
исследования являлось изучение активности ами-
лазы, липазы и протеаз в поджелудочной железе,
двенадцатиперстной и тощей кишке у американ-
ских норок двух типов поведения (агрессивное и
“ручное”).

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Все процедуры, выполненные в исследованиях

с участием животных, соответствовали этическим
стандартам, утвержденным правовыми актами РФ,
принципам Базельской декларации и рекоменда-
циям биоэтического комитета ИБ КарНЦ РАН
(протокол № 2021-02-01). Лабораторные исследо-
вания выполнены на научном оборудовании Цен-
тра коллективного пользования Федерального ис-
следовательского центра “Карельский научный
центр Российской академии наук”.

Объекты исследования

В эксперименте были задействованы самцы
американской норки Neovison vison (n = 40, возраст –
11 мес, генотип – Standard dark brown (+/+)) кле-
точного разведения, содержавшиеся на экспери-
ментальной звероферме ИЦиГ СО РАН. Рацион
был составлен в соответствии с рекомендуемыми
для этого вида нормами. Согласно методике hand
catch test [12] проводилось тестирование зверей на
оборонительную реакцию на человека (агрессия,
страх, ручное поведение). Каждый тип поведения
соотносился со значениями на условной шкале, где
“0” обозначает реакцию страха, отрицательные
значения индекса (от –4 до –1) свидетельствуют об
агрессивном поведении, а положительные (от +1
до +6) – о ручном. В данном исследовании исполь-
зовали 4 группы норок (по n = 10), характеризовав-
шихся агрессивным (группы “–3” и “–2”) и руч-
ным (группы “+3” и “+6”) типами реакции на че-
ловека. Качественные различия в поведении
животных этих групп состоят в следующем. Группа
“–3” отличается активным нападением вне укры-
тия; звери из группы “–2” атакуют исследователя
из укрытия. Со стороны животных из группы “+3”
наблюдается активный контакт с человеком (когда
человек открывает дверцу клетки, звери приподни-
маются на ноги, опираются лапками на дверцу, тя-
нутся мордочкой к рукам, внутри клетки они ин-
тенсивно обнюхивают и исследуют руки человека,
нередко опираются на них лапками). Группа “+6”
характеризуется уникальным ручным поведением,
которое возникает de novo и никогда не встречается
среди норок в исходной популяции, не затронутой
специальным отбором по поведению. Звери сами
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проявляют активность по отношению к человеку и
исследуют его руки. Норки были подвергнуты эв-
таназии согласно рекомендациям и протоколу [13].

Определение активности
пищеварительных ферментов

Для оценки ферментного статуса ЖКТ в подже-
лудочной железе, 12-перстной кишке и тощей
кишке спектрофотометрически определяли актив-
ность следующих ферментов: -амилазы – по убы-
ли крахмала по методу Смита и Роя в модифика-
ции, липазы – по приросту глицерина при гидро-
лизе трибутирина, общую протеолитическую
активность (ОПА) – по приросту тирозина при
гидролизе гемоглобина по методу Ансона в моди-
фикации Николаевской, как описано ранее [14].
Активность ферментов выражали в мкмоль про-
дуктов гидролиза (для амилазы – в мг крахмала),
образующихся за 1 мин в пересчете на 1 г ткани.

Статистическая обработка данных
Полученные данные обрабатывали общеприня-

тыми статистическими методами, используя паке-
ты программ MS Excel и Statgraphics. Для сравне-
ния показателей между группами применяли непа-
раметрический критерий (U) Манна–Уитни. Для
оценки влияния факторов “тип поведения”, “от-
дел ЖКТ” использовали однофакторный диспер-
сионный анализ (ANOVA). Также применяли дис-
криминантный анализ. Статистически значимыми
считали различия с р < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Результаты исследования представлены на

рис. 1–4. Топография и профиль активности пи-
щеварительных ферментов ЖКТ в значительной
степени зависели от типа поведения норок (ANOVA:
p < 0.05) (рис. 1–3).

Особенности топографии активности исследо-
ванных ферментов у норок состояли в следующем.
У особей двух поведенческих типов активность
амилазы и липазы и ОПА у ручных норок снижа-
лись в ряду “поджелудочная железа–тощая киш-
ка–двенадцатиперстная кишка”, тогда как ОПА у
норок-агрессоров – в ряду “поджелудочная желе-
за–двенадцатиперстная кишка–тощая кишка”
(рис. 1–3).

Агрессивные животные по сравнению с “руч-
ными” характеризовались более высокой ОПА в
поджелудочной железе и двенадцатиперстной
кишке и более низкой – в тощей кишке (рис. 1).
Степень проявления агрессивного поведения не
отразилась на ОПА исследованных тканей: этот
показатель не различался между группами “–3” и
“–2”. Тем не менее среди норок ручного типа пове-
дения группа “+6” отличалась от группы “+3” бо-

лее высокой ОПА в тощей кишке и более низкой в
двенадцатиперстной кишке.

Активность амилазы в исследованных отделах
ЖКТ была выше у “ручных” норок по сравнению с
агрессивными животными (рис. 2). В поджелудоч-
ной железе животных активность фермента увели-

Рис. 1. Общая протеолитическая активность (ОПА) в
поджелудочной железе (a), двенадцатиперстной (b) и
тощей (c) кишке у агрессивных и ручных норок.
Обозначения: Оси: TPA, μmol*min/g tissue – ОПА,
мкмоль*мин/г ткани; Groups of animals – группы жи-
вотных; Рисунок: (+) – среднее, ( – ) – медиана, □ –
25–75%,  – статистический диапазон, x – выпадающие
варианты, в каждой группе n = 10; –3, –2, +3 – разли-
чия достоверны по сравнению с соответствующей
группой (критерий Манна–Уитни: р < 0.05).
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чивалась с усилением степени проявления доме-
стикационного поведения и со снижением агрес-
сивности. Однако не обнаружено достоверных
различий в активности амилазы между двумя груп-

пами агрессивных норок в двенадцатиперстной и
тощей кишках, и между двумя группами ручных
животных в двенадцатиперстной кишке.

Активность липазы у агрессивных норок в под-
желудочной железе и двенадцатиперстной кишке
была выше, чем у “ручных” (рис. 3). Не обнаруже-

Рис. 2. Активность амилазы в поджелудочной железе
(a), двенадцатиперстной (b) и тощей (c) кишке у агрес-
сивных и ручных норок.
Обозначения: Оси: Amylase activity, mg*min/g tissue –
активность амилазы, мг*мин/г ткани; Groups of ani-
mals – группы животных; Рисунок: (+) – среднее, ( – ) –
медиана, □ – 25–75%,  – статистический диапазон,
x – выпадающие варианты, в каждой группе n = 10; –3,
–2, +3 – различия достоверны по сравнению с соответ-
ствующей группой (критерий Манна–Уитни: р < 0.05).
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но различий в активности липазы в исследованных
отделах ЖКТ между норками с агрессивным пове-
дением. Группа “+3” характеризовалась более вы-
сокой активностью липазы, чем группа “+6” во
всех отделах. В тощей кишке у норок из группы
“+6” отмечена самая низкая активность липазы,
показатель между остальными группами не разли-
чался.

В ходе пошагового дискриминантного анализа
были выявлены следующие наиболее информатив-
ные показатели: ОПА в поджелудочной железе,
двенадцатиперстной и тощей кишке, активность
амилазы в тощей кишке и активность липазы в
поджелудочной железе (рис. 4). Модель является
статистически значимой (F(15,8) = 27.83, p < 0.001) и
позволила корректно классифицировать 82.5%
случаев. Для интерпретации межгрупповых разли-
чий были построены дискриминантные функции,
являющиеся линейной комбинацией дискрими-
нантных переменных. Функции статистически
значимы (хи-квадрат1 = 165.84, p < 0.001; хи-квад-
рат2 = 38.72, p < 0.001). Изучение расположения
экспериментальных групп для показателей актив-
ности пищеварительных ферментов на плоскости
двух главных компонент достаточно четко выявля-
ет влияние типа поведения норок на исследуемые
показатели (рис. 4). Две группы агрессивных жи-
вотных занимали близкое положение и перекрыва-
лись. По изученным показателям корректно были
классифицированы 80% норок из группы “–2” и
лишь 50% норок из группы “–3”. Группы “ручных”
норок были удалены друг от друга и от агрессивных
животных, занимали отдельные, различимые по-
зиции и не перекрывались.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В дополнение к предыдущим исследованиям

влияния агрессивного и доместикационного пове-
дения на физиологические функции организма
млекопитающих [6, 7], мы обнаружили коррелиро-
ванный ответ со стороны пищеварительной систе-
мы американских норок на отбор по поведению.
Несмотря на одинаковый рацион как у агрессив-
ных, так и у “ручных” норок, топография и про-
филь активности пищеварительных ферментов
ЖКТ в значительной степени зависели от типа по-
ведения животных.

Паттерны развития экзокринной части подже-
лудочной железы и мембраны щеточной каймы эн-
тероцитов являются видоспецифичными и детерми-
нируются генетически, хотя в некоторой степени мо-
дулируются диетой и гормонами [15]. Логично
предположить, что селекция американских норок по
оборонительной реакции на человека затронула не
только нервную и гуморальную регуляцию активно-
сти пищеварительных ферментов, но, вероятно, и ге-
ны, кодирующие эти ферменты.

Поскольку при прохождении вдоль кишечника
состав химуса меняется, активность пищевари-
тельных ферментов неодинакова в разных отделах
тонкой кишки [15]. Ранее было показано, что сдви-
ги ферментативной активности в проксимальном
или в дистальном направлении в тонкой кишке
американских норок наблюдаются при повыше-
нии в диете животных уровня белков или углеводов
соответственно [14]. Особенности топографии ак-
тивности исследованных ферментов у норок двух
поведенческих типов касались только активности
протеаз. Несмотря на одинаковый рацион у всех
исследуемых животных, у агрессивных особей по
сравнению с “ручными” гидролиз белков эффек-
тивнее осуществляется в двенадцатиперстной, а не

Рис. 4. Расположение экспериментальных групп животных для пула исследованных показателей в отделах ЖКТ норок на
плоскости двух дискриминантных функций.
Обозначения: Оси: Discriminant Function 1, 2 – дискриминантные функции 1 и 2;
Легенда: Groups of animals – группы животных; Centroids – центроиды.
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в тощей кишке, т.е. в проксимальном, а не в более
дистальном отделе тонкого кишечника. Остальные
показатели (активность амилазы и липазы) у норок
всех групп и ОПА у “ручных” норок снижались в
ряду “поджелудочная железа–тощая кишка–две-
надцатиперстная кишка”.

Одним из механизмов физиологической адапта-
ции к составу рациона для млекопитающих являет-
ся дифференцированный синтез пищеваритель-
ных ферментов, гидролизующих белки, углеводы
или липиды [16]. “Гипотеза адаптивной модуля-
ции” предполагает, что активность пищеваритель-
ных ферментов коррелирует с концентрацией суб-
страта в рационе животного, что позволяет полно-
стью переваривать доступные питательные
вещества, избегая при этом затрат энергии на “не-
нужные” ферменты [16]. Однако, несмотря на оди-
наковый рацион у норок двух поведенческих ти-
пов, агрессивные животные по сравнению с “руч-
ными” характеризовались более высокой ОПА в
поджелудочной железе и двенадцатиперстной
кишке и более низкой – в тощей кишке.

Указанные различия в активности протеаз могут
быть связаны с тем, что агрессивные животные ге-
нетически ближе к дикому типу американских но-
рок. Вид считается облигатным хищником (“ги-
перхищником”) из-за более высокой потребности
в белковой пище [17]. Несмотря на небольшую
длину кишечника и быстрое прохождение пищи по
нему (3–4 ч), норка эффективно усваивает боль-
шое количество протеина [18, 19]. Значительная
часть белка пищи (в виде аминокислот) у хищни-
ков далее вовлекается в процесс глюконеогенеза
для удовлетворения потребностей мозга и других
тканей в глюкозе [17]. Вероятно, отбором на доме-
стикационное поведение были затронуты гены
протеолитических ферментов, что привело к более
низкой ОПА у “ручных” животных по сравнению с
агрессивными.

Различия в активности протеаз у норок двух по-
веденческих типов также могут быть связаны с гор-
мональной регуляцией активности пищеваритель-
ных ферментов. У агрессивных животных других
видов (крыс, обезьян) наблюдаются более высокие
уровни кортикостероидов [4, 6]. Кортизол играет
важную роль в регуляции метаболизма аминокис-
лот аргинина и глутамина в энтероцитах за счет ме-
ханизма, опосредованного глюкокортикоидными
рецепторами [20]. Показано, что глюкокортикои-
ды стимулируют и ускоряют постнатальное разви-
тие гидролаз мембраны щеточной каймы энтеро-
цитов тонкого кишечника у норок, а также лабора-
торных грызунов и свиней [21].

Одним из генов-мишеней действия отбора в
процессе доместикации животных является ген
панкреатической -амилазы (AMY2B), который
имеет различное количество копий у человека и
других видов млекопитающих (собак, мышей и
т.д.) [9, 22]. Вариация количества копий генов яв-

ляется источником генетической изменчивости,
которая подвергается отбору в процессе одомаш-
нивания и адаптации к окружающей среде [9]. Уве-
личение количества копий AMY2B у одомашнен-
ных животных по сравнению с их дикими предко-
выми видами способствует более эффективному
перевариванию крахмала за счет повышения ак-
тивности амилазы [9, 22]. Ранее было показано, что
у норок клеточного содержания активность амила-
зы в плазме крови в три раза выше, чем у диких но-
рок, отловленных в природе, что, очевидно, объяс-
няется высокой долей углеводов в промышленных
кормах [23].

В нашем исследовании ручные норки характе-
ризовались более высокой активностью амилазы в
исследованных отделах ЖКТ по сравнению с
агрессивными животными. В поджелудочной же-
лезе активность фермента увеличивалась с увели-
чением степени проявления доместикационного
поведения и со снижением агрессивности. Извест-
но, что активность амилазы поджелудочной желе-
зы увеличивается при повышении доли крахмала в
пище и снижается при высоком содержании жиров
[24]. В гормональную регуляцию активности ами-
лазы вовлечены такие гормоны, как адреналин,
глюкагон и тироксин, которые вызывают ее сни-
жение у взрослых крыс [25]. Более низкая актив-
ность амилазы у агрессивных норок может объяс-
няться активацией симпато-адреналовой системы,
а также секрецией глюкокортикоидов и глюкагона
при действии стрессовых факторов [25]. С помо-
щью ГГНС и симпато-адреналовой систем реали-
зуется стресс-реактивность с участием кортикосте-
роидов и катехоламинов надпочечников: низко-
агрессивные мыши показали более высокое и
продолжительное увеличение уровня кортикосте-
рона в плазме, вызванное стрессом, по сравнению
с агрессивными мышами [5].

Отмечают, что, помимо генов, участвующих в
переваривании крахмала, в ходе доместикации со-
бак мутациям подверглись гены, задействованные
в метаболизме липидов [9]. В нашем исследовании
активность липазы в поджелудочной железе и две-
надцатиперстной кишке была выше у агрессивных,
чем у “ручных” норок.

Степень проявления как агрессивного, так и до-
местикационного поведения, у норок имеет каче-
ственные различия, что дает возможность исследо-
вать изменения физиологических функций живот-
ных на разных ступенях эволюционных
преобразований. В нашем исследовании агрессив-
ные норки из групп “–3” и “–2” различались толь-
ко по активности амилазы в поджелудочной желе-
зе: менее агрессивные особи (группа “-2”) характе-
ризовались более высоким показателем. Среди
групп норок с доместикационным поведением
(группы “+3” и “+6”) различия касались активно-
сти амилазы поджелудочной железы и тощей киш-
ки, активности липазы во всех исследованных от-
делах ЖКТ и ОПА двенадцатиперстной и тощей
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кишки. Норки из группы “+6”, обладающие черта-
ми поведения, возникшими de novo, характеризова-
лись более высокой активностью амилазы и более
низкими активностями липазы и протеаз, чем особи
из группы “+3”. Дискриминантный анализ показал,
что группы “ручных” норок удалены друг от друга и
от агрессивных животных, занимают отдельные, раз-
личимые позиции и не перекрываются.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты нашего исследования позволяют
предположить, что плейотропное действие генов,
контролирующих поведение, также вовлечено в
регуляцию активности пищеварительных фермен-
тов у американских норок. Агрессивные особи по
сравнению с “ручными” характеризуются более
высокой активностью протеаз и липазы, у “руч-
ных” норок преобладает амилолитический про-
филь активности пищеварительных ферментов. В
связи с тем, что регуляция пищеварения млекопи-
тающих зависит не только от состава рациона, но и
осуществляется нервными и гуморальными меха-
низмами, которые подвержены изменениям в ходе
искусственного отбора, исследование физиологии
ЖКТ у агрессивных и “ручных” животных способ-
ствует расширению знаний о физиологических
особенностях этих поведенческих типов. Выявлен-
ные нами различия в профиле активности пищева-
рительных ферментов у норок агрессивного и до-
местикационного типов поведения могут быть свя-
заны с мутациями генов ферментов, а также с
опосредованным действием гормонов, задейство-
ванных в стресс-реактивности.
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Selection of animals for the defensive reaction toward humans underlies the domestication of species and leads
to genome destabilization, as well as restructuring of the nervous and hormonal systems that regulate many phys-
iological functions, including digestion . The aim was to study the activity of digestive enzymes (amylase, lipase
and proteases) in the pancreas, duodenum and jejunum of the American mink (Neovison vison) of two behavioral
types, aggressive and tame. Our findings suggest that the pleiotropic effects of behavioral genes are also involved
in the regulation of digestive enzyme activity in the American mink. Despite the same diet, aggressive vs. tame
animals were characterized by a higher activity of proteases and lipase, whereas in tame minks, the amylolytic
profile of digestive enzyme activity was predominant. Discriminant analysis confirmed the differences between
aggressive and “tame” minks, but not between the two groups of aggressive animals, in terms of the parameters
studied. The revealed differences in the profile of the activity of digestive enzymes can be associated with muta-
tions in the enzyme genes, as well as mediated action of hormones involved in stress reactivity.

Keywords: American mink, selection for a defensive response to humans, amylase, protease, lipase, gastrointes-
tinal tract, hypothalamic-pituitary-adrenal axis


