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Лактат продуцируется активно работающими скелетными мышцами. H+ образуется в процессе нейтрализа�
ции лактата в цикле Кори, что приводит к ацидозу мышечной ткани и мышечным болям, то есть к так на�
зываемому отсроченному приступу болезненности мышц (Delayed Onset Muscle Soreness – DOMS) у позво�
ночных животных. Целью представленной работы явилось определение активностей/концентраций соеди�
нений, которые могут принимать участие в цикле Кори рабочих пчел. Были собраны образцы тканей мышц,
жировых телец и гемолимфы от 1� и 14�дневных рабочих пчел, остающихся в улье, и путешествующих пчел�
фуражиров. В них были определены концентрации белка, лактата, глюкозы, NAD+ и NADH, а также актив�
ности лактатдегидрогеназы (LDH). Было установлено, что концентрация лактата и активности LDH в гемо�
лимфе, мышцах и жировых телах повышались с возрастом, в то время как концентрации NAD+ и NADH в
этих тканях снижались при взрослении или старении. Установлено также, что концентрации белка в этих
тканях повышались вплоть до 14�дневного возраста у рабочих пчел улья, а затем снижались у пчел�фуражи�
ров. Концентрации глюкозы с возрастом снижались в гемолимфе и мышцах, но, соответственно, повыша�
лись в жировых телах. Повышение с возрастом концентраций лактата могло свидетельствовать о переходе
метаболизма с аэробного на анаэробный путь и сопровождаться развитием метаболического ацидоза. В ко�
нечном счете это может приводить к болям в мышцах и сокращению срока жизни. При анализе динамики
полета, массы переносимого груза и поведения насекомых, следует учитывать степень изменения концент�
раций указанных выше соединений при протекании цикла Кори.

КЛЮЧЕВЫЕ СЛОВА: цикл Кори, жировые тельца, рабочие медоносные пчелы, лактат, мышцы, болезнен�
ность.
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Продолжительность жизни организма зави�
сит, среди прочего, от производства АТР [1].
Субстратом для этого синтеза является глюкоза.
Количество и активность отдельных ферментов
глюконеогенеза и гликолиза контролируются
таким образом, что оба эти метаболических пу�
ти не обладают повышенной активностью од�
новременно. Скорость гликолиза определяется
концентрацией глюкозы, а глюконеогенеза –
лактозы и другими предшественниками глюко�
зы [2]. Лактоза продуцируется, в частности, ак�
тивно функционирующими клетками скелет�
ных мышц позвоночных. В процессе напряжен�
ных упражнений различной интенсивности ско�
рость, с которой в процессе гликолиза в сокра�
щающихся скелетных мышцах продуцируется
пируват, превышает скорость окисления пос�
леднего в цикле лимонной кислоты. Более того,
в указанных условиях скорость формирования
NADH в процессе гликолиза превышает ско�
рость его окисления в аэробных процессах.
Продолжительность гликолиза зависит от нали�
чия NAD+ для окисления глицеральдегид 3�фос�
фата. Накопление NADH и пирувата обращает�
ся при посредстве фермента лактатдегидрогена�
зы (LDH; EC 1.1.1.27), окисляющего NADH дo
NAD+ и восстанавливающего пирувата до лак�
тата. H+ производится во время процесса, при�
водящего к мускульному ацидозу и являющегося
причиной так называемого отсроченного при�
ступа болезненности мышц (DOMS) [3]. У мле�
копитающих устранение этого синдрома осуще�
ствляется с участием печени, крови и мышц
(Цикл Кори), но не известно, как это происхо�
дит у пчел. Мы предположили, что у них этот
процесс протекает в мышцах, гемолимфе и жи�
ровых тельцах (аналог печени у насекомых). Эти
жировые тела играют важную роль в запасании
и использовании энергии и могут аккумулиро�
вать избыток питательных веществ [4]. Когда за�
болевание, ранение или токсины повреждают
ткани, клетки выделяют LDH в кровоток. По�
скольку LDH – это довольно стабильный фер�
мент, он широко используется для оценки нали�
чия повреждений или токсикоза в тканях или
клетках. Пчелы�фуражиры чаще сталкиваются с
вредными факторами, а поэтому должны иметь
повышенные уровни LDH в мышцах, гемолим�
фе и жировых тельцах по сравнению с юными
неспециализированными рабочими особями
(гипотеза 1). Кроме того, концентрации глюко�
зы в этих тканях старых пчел могут быть пони�
жены (гипотеза 2).

Выживаемость и эволюционный отбор насе�
комых чрезвычайно критично связан с полетом.
Крайне примечательно, что связанные с поле�
том сенсорика, физиология, поведение и биохи�

мические особенности насекомых относятся к
наиболее интригующим иллюстрациям природ�
ных адаптаций [5]. Для пчел�фуражиров Bombus
terrestris средняя масса переносимого груза
(пыльца и/или нектар) эквивалентна 23% массы
тела без груза, но может достигать и 91% [6, 7].
Грузы, переносимые фуражирами Apis mellifera,
составляют 20–80% массы их тела [8]. Относи�
тельные массы переносимых пчелами грузов
превышают относительные массы, переноси�
мые млекопитающими [9]. Во время выполне�
ния этой работы млекопитающими, в их мыш�
цах развивается DOMS. Поэтому мы предполо�
жили, что аналогичная ситуация может иметь
место у пчел, особенно в мышцах пчел�фуражи�
ров (гипотеза 3). Метаболизм насекомых в поле�
те является аэробным [10] в отличие от анаэроб�
ного у позвоночных при интенсивной мышеч�
ной нагрузке [11]. Во время полета пчелы пот�
ребление ею кислорода является причиной
очень быстрого 50–100�кратного повышения
метаболической активности у насекомого [10].
В это время лактат продуцировался при посред�
стве LDH (гипотеза 4). Целью представленного
исследования являлась проверка этих вышепе�
речисленных гипотез.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Пять колоний медоносных пчел и рабочие
пчелы разного возраста были подобраны с ис�
пользованием методов, разработанных Strachecka
et al. [12] а также Woyciechowski и Kuszewska [13].
Только что вылупившиеся летние рабочие пче�
лы были изъяты, промаркированы и возвраще�
ны в свои колонии. Некоторые из них не были
возвращены в рои, а были предназначены для
биохимических анализов как 1�дневные особи
(по 30 особей из каждой колонии). Затем образ�
цы, содержащие по 30 маркированных рабочих
пчел, были отобраны дважды из каждой коло�
нии: на 14�день (помечены как 14�дневные ра�
бочие), и на 30 день – по 30 маркированных ра�
бочих пчел�фуражиров, возвращающиеся после
интенсивного полета, которые были отловлены
у входа в каждый улей (помечены как фуражи�
ры). Таким образом, объем банка данных соста�
вил: 5 колоний ×3 образца из каждой колонии
×30 особей в каждой группе = 450 по�разному
специализированных рабочих особей.

Стеклянный капилляр (20 мкл; типа «end to
end») без антикоагулянта («Medlab Products»,
Польша) вводили между 3 и 4 члениками каж�
дой пчелы для прижизненного сбора гемолим�
фы в течение 1 ч после отлова насекомого. Гемо�
лимфу переносили с помощью микронасоса в
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стерильные пробирки Эппендорф, содержащие
по 100 мкл ледяного 0,6%�ного NaCl. Получен�
ные 450 пробирок замораживали при –40 °C для
дальнейшего биохимического анализа. Методо�
логические подробности изложены в работе
Strachecka et al. [14, 15]. После забора гемолим�
фы каждую особь разрезали и извлекали части
жировых тел и мышц с использованием стерео�
микроскопа Stereo Zoom Microscope («Olympus
SZX16», Япония), используя цифровую камеру
(«Olympus DP72», Япония). Каждый извлечен�
ный образец от каждой особи помещали в сте�
рильные пробирки Эппендорф, содержащие по
100 мкл ледяного 0,6% NaCl (всего 900 образ�
цов). Затем ткани гомогенизировали при 4 °C и
центрифугировали при 3000 g в течение 1 мин,
супернатанты замораживали при –45 °С для
дальнейшего биохимического анализа.

Дальнейшие анализы были выполнены на
образцах гемолимфы и супернатантов из ткане�
вых гомогенатов:

1. Концентрацию белка определяли по методу
Лоури в модификации Schacterle и Pollack [16];

2. Концентрацию L�лактата определяли ко�
лориметрически с использованием набора («Ab�
cam�Poland», Польша) в соответствии с инструк�
цией производителя;

3. Активность LDH определяли колоримет�
рически с использованием набора («Abcam�
Poland», Польша) в соответствии с инструкцией
производителя;

4. Концентрацию глюкозы определяли с ис�
пользованием монотеста («Cormay Group»,
Польша);

5. Концентрации NAD+ и NADH определя�
ли флуорометрически с использованием набора
NAD/NADH Assay Kit («Abcam�Poland», Польша)
в соответствии с инструкцией производителя.

Была создана мультивариантная генерализо�
ванная линейная модель (GLM) по факторам
сравнения: колония, возраст и ткань. Поскольку
разница между колониями пчел была незначи�
тельной, для сравнения были выбраны только
факторы: возраст и тип ткани. Сравнение про�
водили с использованием двунаправленного
ANOVA и теста Туки (SAS Institute Version 9.13.,
лицензия 2002�2003 86636).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Концентрация лактата и активность LDH в
гемолимфе, мышцах и жировых тельцах возрас�
тали в процессе старения рабочих пчел (рис. 1).
Концентрации NAD+ и NADH во всех исследу�
емых тканях снижались по мере старения, а кон�
центрация белка сначала повышалась вплоть до

14�дневного возраста рабочих пчел улья, и затем
снижалась на стадии фуражиров. Понижение
концентрации глюкозы с возрастом наблюда�
лось в гемолимфе и мышцах, однако в жировых
тельцах она повышалась по мере старения (рис. 1).
Полученные нами результаты свидетельствова�
ли в пользу гипотез 1, 2 и 4. При активации лак�
татдегидрогеназы происходило восстановление
пирувата и его трансформация в лактат. Таким
образом, LDG принимала участие в метаболизме
углеводов и в производстве энергии [17]. Наибо�
лее высокие активности LDH наблюдались в
тканях старых и утомленных рабочих пчел (рис. 1),
отправляющихся в полет, что свидетельствовало
о справедливости гипотезы 3. Подобные зако�
номерности были характерны и для Periplaneta
americana [18]. Для более убедительного подтвер�
ждения гипотезы о наличии DOMS, было необ�
ходимо подтвердить появление микроповреж�
дений мышц насекомых. Топливом для лета�
тельных мышц медоносных пчел являются шес�
тичленные сахара [19–21]. Общая удельная мас�
са митохондрий и общая площадь поверхности
их крист, определяющие их способность под�
держивать высокую скорость аэробного синтеза
АТР, ставят верхний предел локомоторным спо�
собностям мышц насекомых [22], а скорости
электронного транспорта в дыхательной цепи
насекомых являются наиболее высокими из
когда�либо измеренных у животных [23, 24]. 

Более того, столь высокие значения актив�
ностей LDH могут свидетельствовать о повреж�
дении тканей или клеток [25], особенно мышц
(болезненность/ранения) и жировых тельцах.
Это может также указывать на истощение жиро�
вых телец как резервуара субстратов для синтеза
АТР [26]. Поэтому у юных пчел в жировых тель�
цах наблюдается смещение метаболизма в сто�
рону липидов и белков [12, 23], что соответство�
вало нашим наблюдениям (рис. 1), в то же вре�
мя, жировые тельца пчел�фуражиров ориенти�
рованы, главным образом, на метаболизм угле�
водов. Кроме того, LDH можно было использо�
вать в качестве индикатора химического стресса
[27] и диагностического признака токсикоза
тканей [17]. Поскольку источники пищи пчел
разбросаны по значительной площади, рабочие
пчелы�фуражиры часто сталкиваются с токси�
ческими веществами природного и синтетичес�
кого происхождения и могут занести их в коло�
нию [28]. Поэтому концентрации LDH в раз�
личных тканях пчел могут быть использованы в
качестве показателя токсикоза у беспозвоноч�
ных [29].

Лактат является метаболическим продуктом
гликолиза. В наиболее высокой концентрации он
присутствовал в мышцах пчел�фуражиров (рис. 1).
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Kerkut и Gilbert [18] предположили, что значи�
тельная активность LDH в жировых тельцах
P. americana влияет на превращение лактата в
этой ткани. Мы не исключаем, что этот процесс
аналогичен циклу Кори у млекопитающих и
протекает у пчел (рис. 2). Кроме того, цикл Кори
может быть связан с другими метаболическими
процессами, например, синтезом трегалозы и
гликогена, циклом трикарбоновой кислоты, ме�
таболизмом гормонов. Поэтому к факторам,
влияющим на продолжительность жизни, в
частности, у пчел можно отнести концентрацию
лактата и Н+ и связанный с ними ацидоз тканей
и болезненность мышц. Полученные данные
свидетельствуют, что увеличение концентрации
лактата во время интенсивного полета пчелы
может быть связано с порогом анаэробиоза и
развитием метаболического ацидоза [11].

Paulk et al. [30] верили, что процессы визуали�
зации/ориентации, протекающие в мозге беспоз�

воночных и позвоночных животных, могут иметь
много общих черт. Поэтому мы предположили,
что лактат импортируется внутрь нейронов и при�
нимает участие в формировании долговременной
памяти [31, 32]. В соответствии с новыми заклю�
чениями, память формируется с участием феро�
монов, гормонов, генов [33] и лактата (рис. 1, 2).
Лактат возбуждает нейроны, но также распрост�
раняется за их пределы и модифицирует актив�
ность нейронов и астроцитов в соседних районах
[34]. Кроме того, лактат может выступать в каче�
стве альтернативного энергетического субстрата и
служить топливом для мозга [31]. До того, как
окислиться, лактат преобразуется в пируват под
действием LDH. Впоследствии он включается в
митохондриальные процессы [35], активизирую�
щиеся во время полета насекомого [18].

Это первая публикация об активности LDH и
о концентрации лактата и других соединений в
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Рис. 1. Активности/концентрации различных соединений в разных тканях рабочих пчел A. mellifera. Буквы над столбца�
ми означают наличие существенных различий (p � 0,05) в исследуемых показателях между насекомыми различной специ�
ализации и разного возраста и в определенных тканях. Цифры указывают на существенные различия (p � 0,05) в исследу�
емых показателях между разными тканями от насекомых определенного возраста
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цикле Кори у медоносных пчел. Эти соединения
были обнаружены в мышцах, гемолимфе и жиро�
вых тельцах пчел. Высокие активности LDH мо�
гут свидетельствовать о повреждении тканей или
клеток, особенно это относится к мышцам и жи�
ровым тельцам старых или уставших рабочих
пчел. Повышенные концентрации лактата могут
означать достижение порога анаэробниоза и раз�
витие метаболического ацидоза. Повышенные
концентрации компонентов цикла Кори могут
выражаться в развитии DOMS у старых пчел�фу�
ражиров. Анализ динамики полета, массы пере�
носимого груза и поведения пчел следует связы�
вать с изменениями в концентрациях/активнос�
тях компонентов цикла Кори. В дальнейшем эти
компоненты следует также подробно проанали�
зировать в тканях рабочих пчел после зимовки.
Следовало бы проверить, связано ли появление
болезненности мышц у пчел с их микротравми�
рованием, как это происходит у млекопитающих.
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Рис. 2. Схема цикла Кори у рабочих пчел A. Mellifera.
С цветным вариантом рис. 2 можно ознакомиться в электронной версии статьи на сайте: www.elibrary.ru
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Lactate is produced by active skeletal muscles. H+ is produced during lactate neutralization in the Cori cycle, which
leads to muscle acidosis and sores (so�called Delayed Onset Muscle Soreness, DOMS) in vertebrates. The aim of the
study was to determine the activities/concentrations of compounds which may be involved in the Cori cycle in bee
workers. Muscles, fat bodies and hemolymph from 1� and 14�day�old workers and foragers were collected. Protein,
lactate, glucose, NAD+, and NADH concentrations and lactate dehydrogenase (LDH) activity were determined.
Lactate concentrations and LDH activities increased in hemolymph, muscles and fat bodies with age, while NAD+

and NADH concentrations decreased with ageing/senescence. Protein concentrations increased until the 14th day of
worker life, and then decreased in foragers. Glucose concentrations decreased in hemolymph and muscles and
increased in fat bodies. Elevated lactate concentrations in worker foragers may indicate the transition from aerobic to
anaerobic phase and the development of metabolic acidosis. Eventually, this may lead to muscle sores/soreness and
shorter life�span. Analyses of flight dynamics, load mass and behaviour of bees should take into account changes in
concentrations of these compounds during the Cori cycle.

Keywords: Cori cycle, fat body, honeybee workers, lactate, muscle, sores


