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Изучена сезонная динамика активности ферментов лизосом в органах форели 

Parasalmo mikiss irideus в процессе товарного выращивания в садках. Рыбу для 

анализов получали в форелевом хозяйстве, расположенном в Кондопожской губе 

Онежского озера. В печени, почках, жабрах, скелетных мышцах, селезенке и гона-

дах рыб определяли активность пяти лизосомальных ферментов: кислой фосфа-

тазы, ДНКазы, РНКазы, β-глюкозидазы и β-галактозидазы. Выявлены отличия по 

сравнению с аналогичными показателями у форели из естественной среды. У ра-

дужной форели, как и у других рыб, в природе в осенне-зимний период с понижени-

ем температуры снижается пищевая активность, происходит переход на эндоген-

ное питание. Поддержание физиологических процессов и обеспечение энергией 

у них происходит за счет внутренних резервов, которые мобилизуются с участием 

лизосомальных ферментов. Зимой в печени отмечается максимальная активность 

кислой фосфатазы, которая постепенно снижается к лету. У выращиваемой в сад-

ках форели столь четкой зависимости не наблюдается. Возможно, переход на эн-

догенное питание у них в такой мере, как у диких рыб, не происходит, так как в те-

чение осенне-зимнего сезона осуществляется их регулярное кормление. У самцов 

садковой форели отмечено снижение активности кислой фосфатазы и ДНКазы в 

печени в марте и два пика активности в феврале и мае. Это можно связать с тем, что 

в мае были взяты на анализ самцы V стадии зрелости гонад, в которых сконцентри-

ровано большое число лизосомальных гидролаз, участвующих в оплодотворении. 

Показана зависимость активности лизосомальных гидролаз от функциональной 

специфики органов. Высокая активность изученных ферментов выявлена в почках, 

селезенке и печени – органах, продуцирующих клетки и белки иммунной системы, 

защищающей организм от негативных абиотических и биотических факторов. Вы-

явлена разная индивидуальная изменчивость ферментов. Наиболее изменчивыми 

в процессах адаптации к комплексу эндогенных и экзогенных факторов, воздейст-

вующих на выращиваемую форель, оказались гликозидазы. Обсуждается участие 

лизосом в катаболических и анаболических процессах, экзоцитозе вредных про-

дуктов метаболизма и ксенобиотиков.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: лизосомальные ферменты; радужная форель; условия 

выращивания; адаптация; рыбоводство в озерах Карелии
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Ф и н а н с и р о в а н и е. Финансовое обеспечение исследований осуществлялось 

из средств федерального бюджета на выполнение государственного задания (тема 

FMEN-2022-0006).

R. U. Vysotskaya*, S. A. Murzina. SEASONAL DYNAMICS AND VARIABILITY 

OF LYSOSOMAL ENZYME ACTIVITIES IN ORGANS OF CAGE-REARED 

RAINBOW TROUT

Institute of Biology, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences 

(11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia), *vysotskayaru@gmail.com

The study investigated the seasonal dynamics of lysosomal enzyme activity in organs of 

cage-reared trout Parasalmo mikiss irideus. Fish samples for the analysis were obtained 

from a trout farm located in Kondopoga Bay of Lake Onega. The activity of 5 lysosomal 

enzymes (acid phosphatase, DNase, RNase, β-glucosidase, and β-galactosidase) was 

determined in the liver, kidneys, gills, skeletal muscles, spleen and gonads of the fish. 

Differences were revealed in comparison with corresponding indices in free-living trout. 

Similarly to other fishes in the wild, as the temperature drops towards the winter, rainbow 

trout lowers its foraging activity and switches over to endogenous nutrition. The physio-

logical processes are maintained and energy is provided due to internal reserves, which 

are mobilized with the engagement of lysosomal enzymes. In winter, the liver exhibits the 

highest activity of acid phosphatase, which gradually declines towards the summer. In 

cage-reared trout, no such clear pattern is observed. The transition to endogenous nutri-

tion in them is likely not so profound as in wild fish, since they are fed during the season, 

although less often. In male cage trout, the activity of acid phosphatase and DNase in liver 

showed a decrease in March and two peaks in February and May. This can be attributed 

to the fact that the May sample comprised males in stage V of gonad maturity, with a con-

tent of lysosomes involved in fertilization. The activity of lysosomal hydrolases in organs 

was shown to be function-specific. High activity of the studied enzymes was detected 

in kidneys, spleen and liver – the organs that produce cells and proteins of the immune 

system, which protects the body from adverse abiotic and biotic impacts. The enzymes 

were found to differ in individual variability. Glycosidases proved to be the most variable 

in the course of the trout’s adaptation to the combination of endogenous and exogenous 

impacts. The involvement of lysosomes in catabolic and anabolic processes, in exocyto-

sis of harmful metabolic products and xenobiotics is discussed.

K e y w o rd s: lysosomal enzymes; rainbow trout; cultivation conditions; adaptation; fish 

farming in lakes of Karelia
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Введение

Древнейшее занятие людей по выращива-

нию рыбы и других гидробионтов в современном 

мире поставлено на индустриальную основу и 

представляет собой значительный сегмент в со-

циально-экономической жизни общества многих 

стран мира [Рыжков, Кучко, 2008; Остроумова, 

2012]. Аквакультура наряду с решением таких 

важных проблем, как сохранение биоразнообра-

зия, восстановление запасов ценных видов рыб 

и других биологических ресурсов, способствует 

укреплению продовольственной безопасности 

страны, обеспечивая население полноценной 

рыбной продукцией [Ужахова, Вакорин, 2019].

Ученые и практики работают над улучшени-

ем пищевой ценности культивируемой рыбы 

для потребления человеком. Рыбная продук-

ция – это полноценный по аминокислотному 

составу легкоусвояемый белок, витамины, ми-

неральные вещества, незаменимые жирные 

кислоты и другие биологически активные ве-

щества [Остроумова, 2012; Khalili Tilami, Sam-

pels, 2018; Васильева и др., 2023].

Карелия, озерность которой составляет 

21 %, по климатическим условиям (длительный 
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световой день в период вегетации, оптималь-

ная температура, большие запасы чистой про-

зрачной воды) оказалась весьма подходящим 

регионом для развития садкового выращивания 

форели. С начала 80-х годов прошлого века до 

настоящего времени объемы товарного форе-

леводства возросли до нескольких десятков ты-

сяч тонн и составляют более 70 % ее производ-

ства в России [Стерлигова и др., 2018]. Интен-

сивное развитие садкового выращивания рыбы 

в естественных условиях оказывает значитель-

ное влияние на озерные экосистемы в местах 

расположения садков. Основными источниками 

загрязнения при этом являются несъеденный 

корм, продукты метаболизма, взвешенное ве-

щество. Это влечет за собой снижение прозрач-

ности воды, ухудшение кислородного режима, 

изменения продукции фитопланктона, видового 

состава зоопланктона, бентоса и рыбного на-

селения [Михайленко, Стерлигова, 2021]. Эти и 

другие изменения в окружающей среде оказы-

вают негативное влияние и на самих выращи-

ваемых в садках рыб. Кроме того, повышенная 

плотность посадки, транспортировка и пере-

садка молоди на разных стадиях в ходе техно-

логического цикла, некачественные корма могут 

способствовать развитию заболеваний разной 

этиологии и ослаблению иммунитета рыб [Рыж-

ков и др., 2007]. Для минимизации проявления 

негативных воздействий указанных факторов 

ведутся исследования по разработке сбалан-

сированных кормов для разных возрастов рыб, 

режимов кормления, мер по профилактике и ле-

чению болезней, а также по укреплению их им-

мунитета [Hanson, Larsson, 2007; Рыжков и др., 

2007; Остроумова, 2012; Дзюбук и др., 2015; 

Матросова и др., 2023]. Конечная цель этих ра-

бот – улучшение качества рыбной продукции, 

полезной и безопасной для здоровья человека. 

В защитных и приспособительных реакциях 

организма при воздействии неблагоприятных 

факторов среды важную роль играют лизосо-

мальные ферменты, являющиеся весьма чувст-

вительными маркерами экологического стрес-

са [Moore, 2008; Высоцкая, Немова, 2008]. 

Участие лизосомальных ферментов в адаптив-

ных реакциях рыб при их товарном производ-

стве исследовано недостаточно. Целью данной 

работы являлось изучение сезонной динамики 

лизосомальных гидролаз в органах радужной 

форели при выращивании в садках.

Материалы и методы 

Исследования выполнены с использованием 

научного оборудования Центра коллективного 

пользования Федерального исследовательского 

центра «Карельский научный центр Россий-

ской академии наук». Объектом исследова-

ния являлась радужная форель из семейства 

лососевых (Salmonidae), относящаяся к роду 

Oncorhynchus или Parasalmo [Аннотирован-

ный…, 1998; Рыжков, Кучко, 2008]. В данной 

работе изучена радужная форель Parasalmo 

mykiss irideus, Walbaum, 1792, которая, как по-

казала практика, является перспективным и 

экономически выгодным видом при садковом 

выращивании в условиях Карелии [Стерлигова 

и др., 2018]. 

В течение ряда лет рыбу для исследований 

получали в хозяйстве по товарному выращива-

нию форели в садках, расположенных в Кондо-

пожской губе Онежского озера, в районе Сун-

ского каскада ГЭС. Для анализов были взяты 

двух- и трехгодовики радужной форели мас-

сой от 0,6 до 2,6 кг (в среднем 1,68 ± 0,07 кг) 

и длиной тела от 33 до 55 см (в среднем 

45,4 ± 0,83 см). Полученные данные сравнива-

ли с аналогичными показателями живших в ес-

тественных условиях годовиков форели, отлов-

ленных в Кимасозере, имевших массу тела от 

104 до 250 г (в среднем 140 ± 7,6 г) и длину от 

18,5 до 23 см (в среднем 21 ± 0,32 см).

Определение активности ферментов про-

водили в печени, почках, жабрах, скелетных 

мышцах, селезенке и гонадах рыб. Навески ис-

следуемых органов гомогенизировали в 0,25 М 

растворе сахарозы, содержащем 0,001 М ЭДТА 

и 0,1 % неионного детергента тритона Х-100, 

разрушающего внутриклеточные мембраны 

(в том числе лизосомальные) и связь некото-

рых ферментов с мембранами. Гомогенаты 

подвергали центрифугированию при 10000 g, 

в надосадочной жидкости определяли актив-

ность лизосомальных гидролаз: кислой фос-

фатазы, ДНКазы, РНКазы, β-глюкозидазы и β-галактозидазы.

Активность кислой фосфатазы (КФ 3.1.3.2) 

определяли по методу Баррета и Хита [1980], 

используя в качестве субстрата β-глицеро-

фосфат натрия на ацетатном буфере (рН 4,8). 

Активность фермента выражали в микрограм-

мах неорганического фосфора (P
in
), количе-

ство которого рассчитывали после реакции с 

хромогенным реактивом [Kahovcova, Odavic, 

1969]. Активность кислой ДНКазы (КФ 3.1.4.6) 

определяли по методу Покровского и Арчако-

ва [1968], РНКазы (КФ 3.1.4.23) – Левицкого с 

соавторами [1973]. Субстратами служили 0,1% 

растворы дезоксирибонуклеиновой кислоты 

(рН 5,0) и рибонуклеиновой кислоты (рН 5,2) 

в ацетатном буфере соответственно. Количе-

ство низкомолекулярных фрагментов нуклеи-

новых кислот, образующихся при их гидролизе 
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нуклеазами, определяли спектрофотометри-

чески при 260 нм. Активность ферментов вы-

ражали в условных единицах ΔD
260

. Для выяв-

ления активности β-глюкозидазы (КФ 3.2.1.21) 

использовали метод Покровского с соавтора-

ми [1971], субстратом служил раствор пара-

нитрофенил-β,D-глюкопиранозида в цитратном 

буфере (рН 5,0). Активность β-галактозидазы 

(КФ 3.2.1.23) определяли методом, предло-

женным Барретом и Хитом [1980], используя 

в качестве субстрата пара-нитрофенил-β,D-

галактопиранозид (pH 4,0). Активность глико-

зидаз выражали в микромолях пара-нитрофе-

нола, образующегося в ходе реакции. Расчет 

активности ферментов проводили на 1 г сырой 

массы ткани в минуту.

Полученные результаты обработаны мето-

дами вариационной статистики и представле-

ны в работе в виде средних значений и их оши-

бок (M ± m). Сравнение биохимических показа-

телей между разными группами рыб проводили 

с применением непараметрического критерия U 

Вилкоксона – Манна – Уитни [Гублер, Генкин, 

1969]. Различия считали статистически значи-

мыми при p ⩽ 0,05. 

Результаты

Полученные в ходе исследований данные 

показали, что, по сравнению с динамикой ак-

тивности ферментов у живущей в естественных 

условиях радужной форели, у садковых рыб из-

менение активности лизосомальных гидролаз 

носит другой характер. При этом выявлены от-

личия в зависимости от пола и стадии зрелости 

гонад. Так, у годовиков форели из естествен-

ных условий активность кислой фосфатазы в 

печени с января по май плавно снижалась, а за-

тем повышалась к осени (рис. 1). У рыб, выра-

щиваемых в садках, активность этого фермен-

та была на более высоком уровне в феврале и 

мае у самцов и в марте у самок (рис. 2).

Установлено также, что в разных органах ак-

тивность одноименных ферментов изменялась 

по-разному (табл. 1). Например, активность 

ДНКазы была на высоком уровне в течение все-

го периода наблюдений в почках, значительно 

повышалась в феврале и мае в печени и жа-

брах. В мае наблюдалась наиболее высокая ак-

тивность этого фермента в гонадах и мышцах 

самцов. Повышенные значения РНКазы выяв-

лены в почках и печени самцов форели в фев-

рале, в гонадах и жабрах в декабре.

Рис. 1. Сезонная динамика активности кислой фос-

фатазы в печени радужной форели в естественной 

среде. * Различия по сравнению с январскими пока-

зателями статистически значимы при р ⩽ 0,05

Fig. 1. Seasonal dynamics of acid phosphatase activity 

(μg P
in
 / g wet tissue / min) in the liver of rainbow trout 

in the natural environment. *Differences compared to 

January indicators are statistically significant at p ⩽ 0.05

Рис. 2. Сезонная динамика активности кислой фосфатазы в органах самцов (А) и самок (Б) выращиваемой в 

садках радужной форели

Fig. 2. Seasonal dynamics of acid phosphatase activity (μg P
in
 / g wet tissue / min) in the organs of male (A) and 

female (Б) rainbow trout reared in cages
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Таблица 1. Сезонная динамика активности лизосомальных ферментов в органах самцов радужной форели, 

выращиваемой в садках (M ± m, n = 5–20)

Table 1. Seasonal dynamics of lysosomal enzyme activity in the organs of male rainbow trout reared in cages 

(M ± m, n = 5–20)

Орган

Organ

Месяц, стадия зрелости

Month, stage of maturity

I, ♂
5

II, ♂
4

III, ♂
2-3

V, ♂
5

XI, ♂
3

XII, ♂
2-3

ДНКаза, Δ D
260

 / г сырой ткани / мин 

DNase, Δ D
260

 / g wet tissue / min

Печень

Liver
0,96 ± 0,054 1,49 ± 0,07 0,93 ± 0,054* 1,40 ± 0,09 0,39 ± 0,019* 0,68 ± 0,043*

Почки

Kidneys
1,58 ± 0,057 1,59 ± 0,108 1,71 ± 0,071 1,71 ± 0,046* – 1,43 ± 0,37*

Жабры

Gills
0,707 ± 0,015 0,85 ± 0,065 0,56 ± 0,039* 0,83 ± 0,061 0,42 ± 0,063* 0,973 ± 0,03*

Мышцы

Muscles
0,364 ± 0,021 0,064 ± 0,004* 0,107 ± 0,015* 0,460 ± 0,033 0,20 ± 0,044* 0,293 ± 0,033

Молоки

Milt
0,954 ± 0,012 0,314 ± 0,026* 0,769 ± 0,009* 1,60 ± 0,219 1,27 ± 0,022* 1,13 ± 0,014*

РНКаза, Δ D
260

 / г сырой ткани / мин

RNase, Δ D
260

 / g wet tissue / min

Печень

Liver
1,496 ± 0,038 1,61 ± 0,081 0,83 ± 0,016* 1,33 ± 0,081* 1,434 ± 0,033 1,01 ± 0,038*

Почки

Kidneys
1,548 ± 0,044 1,87 ± 0,051* 1,19 ± 0,049* 1,41 ± 0,054* 1,45 ± 0,031 1,63 ± 0,110

Жабры

Gills
0,456 ± 0,042 0,37 ± 0,028* 0,39 ± 0,028* 0,44 ± 0,046 0,663 ± 0,038 0,884 ± 0,034*

Мышцы

Muscles
0,226 ± 0,005 0,034 ± 0,004* 0,383 ± 0,011 0,287 ± 0,042 0,498 ± 0,308* 0,220 ± 0,018

Молоки

Milt
0,408 ± 0,011 0,151 ± 0,012* 0,307 ± 0,019* 0,618 ± 0,125 0,152 ± 0,021* 0,619 ± 0,037*β-глюкозидаза, мкМ пара-нитрофенола / г сырой ткани / минβ-glucosidase μM para-nitrophenol / g wet tissue / min

Печень

Liver
0,009 ± 0,001 0,011 ± 0,001 0,011 ± 0,001 0,006 ± 0,001* 0,032 ± 0,008* 0,010 ± 0,001*

Почки

Kidneys
0,021 ± 0,002 0,011 ± 0,001* 0,005 ± 0,001* 0,003 ± 0,001* – 0,034 ± 0,001*

Жабры

Gills
0,002 ± 0,000 0,015 ± 0,001 0,010 ± 0,001 0,009 ± 0,001* 0,048 ± 0,007* 0,039 ± 0,002*

Мышцы

Muscles
0,017 ± 0,000 0,022 ± 0,0005 0,017 ± 0,001 0,017 ± 0,0009 0,108 ± 0,018* 0,180 ± 0,013*

Молоки

Milt
0,015 ± 0,000 0,021 ± 0,001 0,008 ± 0,001* 0,015 ± 0,001 0,032 ± 0,001* 0,076 ± 0,002*

β-галактозидаза, мкМ пара-нитрофенола / г сырой ткани / мин

β-galactosidase μM para-nitrophenol / g wet tissue / min

Печень

Liver
0,015 ± 0,001 0,049 ± 0,006 0,042 ± 0,001 0,065 ± 0,006 0,078 ± 0,002* 0,128 ± 0,008*

Почки

Kidneys
0,087 ± 0,004 0,093 ± 0,006 0,101 ± 0,008 0,115 ± 0,001* – 0,185 ± 0,008*

Жабры

Gills
0,026 ± 0,001 0,025 ± 0,002 0,034 ± 0,001 0,031 ± 0,001* 0,186 ± 0,029* 0,051 ± 0,002*

Мышцы

Muscles
0,003 ± 0,000 0,003 ± 0,001 0,004 ± 0,0004 0,007 ± 0,001* 0,003 ± 0,001 0,034 ± 0,010*

Молоки

Milt
0,016 ± 0,000 0,020 ± 0,001 0,029 ± 0,001 0,027 ± 0,002* 0,092 ± 0,005* 0,058 ± 0,003*

Примечание. *Различия по сравнению с показателями января статистически значимы при р ⩽ 0,05; (-) – нет данных.

Note. *Differences compared to January indicators are statistically significant at p ⩽ 0.05; (-) – no data.
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Таблица 2. Динамика активности лизосомальных ферментов в разных органах самок радужной форели в зим-

не-весенний период (M ± m, n = 5–20)

Table 2. Dynamics of lysosomal enzyme activity in different organs of female rainbow trout in the winter-spring period 

(M ± m, n = 5–20)

Орган

Organ

Месяц, стадия зрелости

Month, stage of maturity

I, ♀
5

II, ♀
1

III, ♀
4-5

IV, ♀
1-2

Печень

Liver

ДНКаза, Δ D
260

 / г сырой ткани / мин

DNase, Δ D
260

 / g wet tissue / min

1,358 ± 0,046 1,343 ± 0,046 1,068 ± 0,035* 1,119 ± 0,114

Почки

Kidneys
1,90 ± 0,021 1,70 ± 0,052* 2,53 ± 0,069 2,10 ± 0,044*

Жабры

Gills
0,57 ± 0,016 1,30 ± 0,028* 1,03 ± 0,033* 0,571 ± 0,017

Мышцы

Muscles
0,256 ± 0,009 0,388 ± 0,050* 0,174 ± 0,022* 0,331 ± 0,019*

РНКаза, Δ D
260

 / г сырой ткани / мин

RNase, Δ D
260

 / g wet tissue / min

Печень

Liver
1,083 ± 0,05 1,12 ± 0,05 2,63 ± 0,14* 1,396 ± 0,17*

Почки

Kidneys
1,40 ± 0,057 1,10 ± 0,03* 2,80 ± 0,18 1,90 ± 0,067*

Жабры

Gills
0,74 ± 0,024 0,71 ± 0,021 1,24 ± 0,028* 0,041 ± 0,012*

Мышцы

Muscles
0,259 ± 0,016 0,35 ± 0,022* 0,411 ± 0,014* 0,180 ± 0,012*β-глюкозидаза, мкМ пара-нитрофенола / г сырой ткани / минβ-glucosidase,μM para-nitrophenol / g wet tissue / min

Печень

Liver
0,015 ± 0,001 0,019 ± 0,001* 0,024 ± 0,003* 0,017 ± 0,001*

Почки

Kidneys
0,23 ± 0,008 0,185 ± 0,041 0,186 ± 0,023* 0,120 ± 0,016*

Жабры

Gills
0,100 ± 0,007 0,023 ± 0,002* 0,049 ± 0,002* 0,043 ± 0,001*

Мышцы

Muscles
0,054 ± 0,007 0,272 ± 0,012* 0,114 ± 0,016* 0,197 ± 0,022*β-галактозидаза, мкМ пара-нитрофенола / г сырой ткани / минβ-galactosidase μM para-nitrophenol / g wet tissue / min

Печень

Liver
0,025 ± 0,001 0,027 ± 0,002 0,058 ± 0,003* 0,019 ± 0,001*

Почки

Kidneys
0,125 ± 0,008 0,168 ± 0,004* 0,247 ± 0,008 0,053 ± 0,002*

Жабры

Gills
0,097 ± 0,007 0,017 ± 0,001* 0,056 ± 0,003* 0,014 ± 0,001*

Мышцы

Muscles
0,004 ± 0,0007 0,008 ± 0,0015* 0,005 ± 0,003* 0,007 ± 0,003

Примечание. *Различия по сравнению с показателями января статистически значимы при р ⩽ 0,05.

Note. *Differences compared to January indicators are statistically significant at p ⩽ 0.05.

У самок радужной форели отмечено зна-

чительное возрастание активности РНКазы 

в жабрах, печени и обеих нуклеаз в почках в 

марте (табл. 2). В феврале у самок повышен-

ная активность ДНКазы выявлена в печени и 

жабрах. Обращает на себя внимание высокий 

уровень активности β-глюкозидазы в почках и 

мышцах самок с февраля по апрель. В марте 

отмечен пик активности другой гликозидазы – β-галактозидазы – в почках, печени и жабрах.
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У самцов достоверное (р ⩽ 0,05) повышение 

активности обеих гликозидаз происходило в 

жабрах, гонадах и мышцах в ноябре. 

На высоком уровне сохранялась активность 

кислой фосфатазы, РНКазы и ДНКазы в селе-

зенке в течение всего зимне-весеннего пе-

риода (табл. 3). 

В данном исследовании изучена индиви-

дуальная изменчивость лизосомальных гид-

ролаз под влиянием комплекса факторов, 

воздействующих на выращиваемых в садках рыб 

(табл. 4). Наиболее изменчивыми в процессах 

адаптации оказались гликозидазы. Так, актив-

ность β-глюкозидазы в ряде случаев в несколь-

ко раз превышала средние значения в печени 

и селезенке форели, а активность β-галакто-

зидазы заметно отклонялась от средних показа-

телей в почках и мышцах. При этом отклонение 

активности в сторону снижения, как правило, 

было меньше, чем в сторону повышения.

Таблица 3. Активность лизосомальных ферментов в селезенке самцов радужной форели, выращенной в сад-

ках (n = 7) 

Table 3. Lysosomal enzyme activity in the spleen of cage-reared male rainbow trout (n = 7) 

Фермент

Enzyme

Месяц, стадия зрелости

Month, stage of maturity

I, ♂
5

II, ♂
4

III, ♂
2-3

Кислая фосфатаза, мкг P
in
 / г сырой ткани / мин

Acid phosphatase, μgP
in
 / 1 g wet tissue / min

6,17 ± 0,12 8,40 ± 0,16 7,26 ± 0,15

ДНКаза, Δ D
260

 / г сырой ткани / мин

DNase, Δ D
260

 / 1 g wet tissue / min
0,751 ± 0,061 2,716 ± 0,079 0,905 ± 0,088*

РНКаза, Δ D
260

 / г сырой ткани / мин

RNase, Δ D
260

 / 1 g wet tissue / min
0,932 ± 0,037 1,471 ± 0,042 0,705 ± 0,060*β-глюкозидаза, мкМ пара-нитрофенола / г сырой ткани / минβ-glucosidase, μM para-nitrophenol / 1 g wet tissue / min
0,033 ± 0,001 0,038 ± 0,004 0,034 ± 0,005β-галактозидаза, мкМ пара-нитрофенола / г сырой ткани / минβ-galactosidase, μM para-nitrophenol / 1 g wet tissue / min
0,059 ± 0,002 0,057 ± 0,000* 0,071 ± 0,005

Примечание. *Различия по сравнению с показателями января статистически значимы при р ⩽ 0,05.

Note. *Differences compared to January indicators are statistically significant at p ⩽ 0.05.

Таблица 4. Изменчивость активности лизосомальных ферментов (–/+) в органах форели при адаптации 

к условиям выращивания в садках, в % к среднему значению (M) 

Table 4. Variability of the activity of lysosomal enzymes (–/+) in trout organs during adaptation to growing conditions, 

in % of average value (M)

Орган

Organ

Кислая фосфатаза

Acid phosphatase

ДНКаза

DNase

РНКаза

RNase

β-глюкозидазаβ-glucosidase

β-галактозидазаβ-galactosidase

Все ферменты в органе

All enzymes in the organ

Печень

Liver
–15/+20 –31/+31 –27/+32 –60/+382 –48/+86 –36/+110

Почки

Kidneys
–12/+19 –20/+18 –19/+24 –79/+80 –39/+153 –34/+59

Жабры

Gills
–23/+16 –27/+38 –43/+60 –62/+62 –58/+115 –43/+58

Мышцы

Muscles
–26/+20 –34/+34 –27/+48 –65/+57 –52/+175 –41/+67

Селезенка

Spleen
–24/+15 –44/+73 –34/+45 –46/+279 –32/+49 –36/+96

Изменчивость 

фермента 

во всех органах 

Enzyme variability 

in all organs

–20/+18 –31/+39 –30/+42 –62/+172 –46/+116 –38/+78
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Обсуждение

Условия жизни выращиваемой в садках фо-

рели кардинально отличаются от образа жизни 

ее «диких» сородичей. В природе она предпо-

читает чистые прохладные воды с быстрым 

течением и высоким содержанием кислорода 

(9–11 мг/л). Оптимальная температура для 

роста и развития рыбы составляет 14–18 °С 

[Рыжков, Кучко, 2008]. Форель хищница, быст-

ро и активно двигается, в зависимости от воз-

раста объектами ее питания являются личинки 

и имаго насекомых, ракообразные, моллюски, 

мелкая рыба, лягушки, птенцы, чужая и своя 

икра, мелкие млекопитающие [Ивантер, Рыж-

ков, 2004]. Форель пугливая, не стайная рыба, 

предпочитает пасмурную погоду, охотится в су-

мерках, при опасности прячется за камнями.

Выращиваемая в садках форель живет в 

ограниченном пространстве, питается исключи-

тельно искусственными кормами, среда обита-

ния загрязнена отходами жизнедеятельности, 

в холодное время года водная поверхность за-

бивается шугой, перекрывая связь с атмосфе-

рой. Ко всем этим негативным факторам рыба 

должна адаптироваться, что находит отраже-

ние в картине сезонной динамики изученных 

ферментов. У радужной форели в естествен-

ных условиях, как и у других видов рыб, при 

наступлении холодного периода наблюдается 

высокий уровень активности лизосомальных 

ферментов, который к лету постепенно снижа-

ется [Немова, Высоцкая, 2004]. При понижении 

температуры скудеет кормовая база, снижает-

ся пищевая активность рыб. В этот период для 

поддержания всех физиологических процес-

сов, обеспечения организма энергией включа-

ются компенсаторные механизмы стандартно-

го обмена. При этом возрастает интенсивность 

многих реакций катаболизма, в том числе тех, 

которые осуществляются с участием лизосо-

мальных ферментов. Наблюдающаяся активи-

зация лизосомальных ферментов при сезонной 

акклиматизации рыб свидетельствует о пере-

ходе организма на эндогенное питание. В этот 

период лизосомальные ферменты участвуют в 

перераспределении внутриклеточных резер-

вов, обеспечении организма материалами для 

биосинтеза необходимых веществ и выработки 

энергии. У форели, выращиваемой в садках, 

такой ярко выраженной зависимости от тем-

пературы не наблюдается. В течение сезона 

в печени самцов и самок отмечены разнона-

правленные изменения активности маркерного 

фермента лизосом – кислой фосфатазы. Воз-

можно, переход на эндогенное питание у них 

в такой мере, как у диких рыб, не происходит. 

Это связано с тем, что рыб при садковом выра-

щивании хоть и в значительно меньшем объе-

ме, но кормят, и они корм потребляют [Hanson, 

Larsson, 2007; Дзюбук и др., 2015]. Очень важно 

соблюдать режим и нормы кормления, чтобы 

не вызвать стресс у рыб из-за недостаточного 

рациона и не загрязнять окружающую среду 

излишками кормов.

Другим важным фактором, который может 

индуцировать стресс у радужной форели, мо-

жет быть недостаток кислорода, когда в зим-

не-весеннее время поверхность садков по-

крывается льдом или шугой. Полагаем, этим 

можно объяснить высокий уровень активности 

практически всех изученных ферментов в на-

чале зимы и в феврале-марте в жабрах. При 

гипоксии организм переключается на другие 

источники энергии. В сложившихся условиях 

это происходит за счет активизации процес-

са аутофагии [Moore, 2008]. Компенсаторно-

приспособительные перестройки метаболиз-

ма направлены на модуляцию качественного 

и количественного состава ферментов энер-

гетического и углеводного обмена, синтез ре-

гуляторных компонентов и поддержание на 

физиологическом уровне макроэргов [Высоц-

кая, Немова, 2008]. Как было показано нами 

ранее, рыбы и другие водные организмы на 

первой стадии стрессовой реакции в качестве 

энергетического источника используют лег-

ко мобилизуемые углеводы, такие как глико-

ген и другие углеводсодержащие компоненты. 

В условиях гипоксии обеспечение организма 

достаточным количеством энергии происходит 

за счет включения менее эффективных анаэ-

робных путей обмена углеводов, что требует 

повышенного количества глюкозы. Это дости-

гается активизацией лизосомальных гликози-

даз, отщепляющих остаток углевода от простых 

и сложных углеводсодержащих соединений 

или глюконеогенеза из метаболитов белков и 

липидов [Немова, Высоцкая, 2004]. У радужной 

форели, как и у других лососевых, основными 

источниками энергии являются липиды и бел-

ки [Остроумова, 2012; Васильева и др., 2023]. 

Рыбы этого семейства не способны метаболи-

зировать большое количество углеводов пищи, 

проявляют большую чувствительность к пе-

реполнению печени гликогеном [Остроумова, 

2012]. В данном исследовании высокая актив-

ность β-глюкозидазы была отмечена в печени 

рыб в ноябре и в жабрах и мышцах в ноябре-

декабре. Это может свидетельствовать о том, 

что небольшие резервы углеводов расходуются 

уже в начале холодного периода. В дальнейшем 

для обеспечения энергией используются ли-

пиды (в основном триацилглицерины) и белки. 
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Об активном участии белков в метаболических 

преобразованиях в органах форели в это вре-

мя говорит более высокий уровень основной 

лизосомальной протеазы – катепсина D – в 

зимне-весенний период по сравнению с ле-

том [Крупнова, 1986]. Липиды, поступающие с 

кормом, в кишечнике подвергаются гидролизу 

с участием липаз. Продукты гидролиза посту-

пают в печень, где активно метаболизируются 

и используются для обеспечения энергией или 

в качестве материалов для синтеза новых сое-

динений. Из продуктов катаболизма липидов и 

белков – глицерина, лактата и аминокислот – 

синтезируется глюкоза. Наиболее активно 

глюконеогенез происходит в печени, а также 

в почках и слизистой кишечника. Избыточные 

количества липидов поступают в депонирую-

щие органы – мышцы и внутренний жир [Васи-

льева и др., 2023]. С липидной фракцией свя-

зано содержание в органах и тканях радужной 

форели такого важного соединения, как астак-

сантин. Это жирорастворимый каротиноид, 

защищающий лососевых рыб от экстремаль-

ных воздействий разного характера: недо-

брокачественных кормов, дефицита кислоро-

да, загрязнения воды, различных инфекций и 

др. [Остроумова, 2012]. Астаксантин и другие 

ксантофиллы придают приятную розово-оран-

жевую окраску мышцам и икре радужной фо-

рели. Астаксантин – самый мощный из извест-

ных антиоксидантов, он тормозит перекис-

ное окисление липидов и полиненасыщенных 

жирных кислот, предохраняет биомембраны и 

внутриклеточные органеллы от повреждений. 

В природе рыбы получают астаксантин и кан-

таксантин с объектами питания – микроводо-

рослями и планктонными ракообразными, в 

кормах садковой форели используется синте-

тический астаксантин. Усвояемость природно-

го и синтетического астаксантина невысокая и 

составляет от 1 до 18 %. В организме лососе-

вых рыб астаксантин является предшественни-

ком витамина А, поэтому при составлении ра-

циона рыб надо учитывать присутствие в корме 

ретинола, так как избыток витамина А токсичен 

для организма. Разные виды рыб обладают не-

одинаковыми способностями по усвоению и 

трансформации каротиноидов. Заметим, что 

в уловах рыбаков, рыбачивших на водоемах с 

форелевыми садками, попадались озерные 

рыбы (окуни и плотва), имеющие необычную 

золотисто-желтую окраску. Можно предполо-

жить, что астаксантин, содержащийся в вымы-

ваемом из садков корме и охотно поедаемый 

озерной рыбой, воспринимается в их организ-

ме как ксенобиотик, плохо усваивается и экзо-

цитируется из клеток, а затем поступает в кожу 

и так выводится из метаболизма внутренних 

органов. У радужной форели усвояемость 

астаксантина и кантаксантина возрастала при 

наличии в корме полиненасыщенных жирных 

кислот и других антиоксидантов (витаминов А 

и Е). Местом депонирования каротиноидов у 

форели являются печень и мышцы, из которых 

они переносятся в ооциты уже на 2-3 стадии 

зрелости гонад [Остроумова, 2012]. 

Со стадией половой зрелости следует свя-

зать высокую активность лизосомальных фер-

ментов у самцов форели в мае. Взятые для 

анализов рыбы имели V стадию зрелости го-

над, в сперматозоидах которых много лизо-

сомальных ферментов, принимающих участие 

в оплодотворении [Stinchcombe et al., 2004; 

Высоцкая, Немова, 2008]. Как известно, в при-

роде радужная форель достигает половой зре-

лости в возрасте 2–5 лет, причем самцы со-

зревают на год раньше самок. В естественных 

условиях форель нерестится в апреле-мае, 

при повышении температуры воды выше 4 °С. 

В рыбоводческих хозяйствах, используя эколо-

гические и другие методы стимулирования (из-

менение светового дня, подогревание воды, 

гипофизарные инъекции), добиваются более 

ранних сроков созревания половых продук-

тов и несколько раз в год [Рыжков и др., 2007]. 

В нашем исследовании самцы форели имели 

V стадию зрелости гонад в январе и мае, самки – 

в январе и марте (табл. 1, 2). Это позволяет го-

ворить о влиянии на метаболизм рыб не только 

внешних условий, но и эндогенных факторов, 

таких как гормоны. Высокая активность нукле-

аз и кислой фосфатазы, выявленная в печени 

рыб в мае, свидетельствует об активизации у 

них процессов биосинтеза компонентов, необ-

ходимых организму для поддержания метабо-

лизма в соответствии с меняющимися услови-

ями жизни. Участие лизосом не только в про-

цессах деградации показано в исследованиях 

последних лет, которые продемонстрировали 

причастность лизосом к передаче сигналов 

ядру и включении биосинтетических процес-

сов [Ballabio, 2016; Bouhamdani et al., 2021].

Об этом же свидетельствуют и наши данные 

о значительной активизации в определенные 

моменты гликозидаз, которые кроме реакций 

гидролиза осуществляют процессы трансгли-

козилирования и участвуют в синтезе угле-

водсодержащих соединений, регулирующих 

обмен веществ [Наумов, 2011]. Так, важной 

ролью лизосомальной β-галактозидазы явля-

ется ее участие в метаболизме галактозосо-

держащих гликолипидов и протеогликанов, в 

том числе при адаптивных реакциях в условиях 

экологического стресса [Winchester, 2005].
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Результаты исследований подтвердили за-

висимость активности лизосомальных фермен-

тов от специфики выполняемых органами функ-

ций [Высоцкая, Немова, 2008]. Наиболее высо-

кая активность изученных ферментов выявлена 

в почках, селезенке и печени – органах, проду-

цирующих клетки и белки иммунной системы, 

защищающей организм радужной форели от 

воздействия негативных биотических и абио-

тических факторов; участвующих в выведении 

продуктов метаболизма, в обезвреживании 

токсикантов и ксенобиотиков. В данной работе 

установлена разная индивидуальная изменчи-

вость кислых гидролаз. Наиболее изменчивыми 

в процессах адаптации к большому комплексу 

эндогенных и экзогенных факторов, воздейст-

вующих на выращиваемую форель, оказались 

гликозидазы. Можно предположить, что это 

связано с их трансгликозилазной активностью. 

В клетках и внеклеточном пространстве много 

гликозилированных соединений. В частности, 

иммуноглобулины, белки крови, мембранные 

белки, гормоны и сами лизосомальные фермен-

ты являются гликопротеинами. Углеводная часть 

защищает эти соединения от литического дей-

ствия ферментов. В синтезе гликопротеинов, 

выполняющих в организме множество важных 

функций, участвуют гликозидазы. Кроме того, 

о важной роли лизосомальных гидролаз в ор-

ганах радужной форели в процессах приспосо-

бления к меняющимся условиям существования 

свидетельствует и выявленный в данной работе 

факт того, что величина снижения активности 

изученных ферментов (особенно гликозидаз), 

как правило, значительно меньше по сравнению 

с величиной повышения тех же показателей. Это 

может быть связано с тем, что понижение актив-

ности лизосомальных ферментов до определен-

ного низкого уровня, так же как показателей со-

держания других компонентов (глюкозы, белка), 

чревато развитием патологических состояний, 

снижением защитных и адаптивных возможно-

стей организма. Иными словами, существует 

нижний физиологический предел, ниже которо-

го активность лизосомальных гидролаз в норме 

не должна снижаться.

Заключение

Образ жизни радужной форели в приро-

де кардинально отличается от условий суще-

ствования форели, выращиваемой в садках. 

В равной мере отличается динамика активно-

сти лизосомальных ферментов в органах ди-

ких и садковых рыб. У форели в природе с на-

ступлением холодного периода наблюдается 

высокий уровень активности кислых гидролаз, 

который плавно снижается к лету, что свиде-

тельствует о переходе организма на эндоген-

ное питание. Поддержание физиологических 

процессов и обеспечение энергией у них про-

исходит за счет резервов, которые мобилизу-

ются с участием лизосомальных ферментов. 

У выращиваемой в садках форели такой чет-

кой зависимости не наблюдается. Возможно, 

переход на эндогенное питание у них не про-

исходит, поскольку в осенне-зимний период 

они получают искусственные корма. Показана 

зависимость активности ферментов от стадии 

зрелости гонад выращиваемой рыбы. Высокая 

активность лизосомальных гидролаз отмечена 

у самцов садковой форели, имевших V стадию 

зрелости гонад, что связано с их ролью в опло-

дотворении. С участием лизосомальных фер-

ментов происходит транспортировка в ооциты 

из печени и других запасающих органов (мышц, 

полостного жира) липидов, белков, ферментов 

и важнейшего антиоксиданта – астаксантина – 

уже со 2-3 стадии зрелости. Показана зависи-

мость активности лизосомальных гидролаз от 

функциональной специфики органов. Высокая 

активность изученных ферментов выявлена в 

почках, селезенке и печени – органах, продуци-

рующих клетки и белки иммунной системы, за-

щищающей организм от негативных абиотиче-

ских и биотических факторов. Выявлена разная 

индивидуальная изменчивость ферментов. Наи-

более изменчивыми в процессах адаптации к 

комплексу эндогенных и экзогенных факторов, 

воздействующих на выращиваемую форель, 

оказались гликозидазы.

Таким образом, сезонная динамика актив-

ности лизосомальных ферментов в органах 

садковой форели отражает их участие в катабо-

лических и анаболических процессах, в адап-

тивных перестройках метаболизма в ответ на 

сигналы внешней среды и внутренние потреб-

ности, экзоцитозе вредных метаболитов и ксе-

нобиотиков. Сказанное позволяет заключить, 

что радужная форель обладает мощным адап-

тивным потенциалом, позволяющим приспосо-

биться к непривычным условиям рыбоводного 

хозяйства и нормально развиваться при стро-

гом соблюдении технологического процесса, 

мероприятий по защите хозяйств от негатив-

ных внешних воздействий, использовании сба-

лансированных кормов, а также внедрении ме-

тодов укрепления иммунитета и здоровья рыб.
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