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Приведены результаты изучения активности лизосомальных ферментов в раз-
ных органах (печень, жабры, мышцы, гонады) половозрелых особей трехиглой 
колюшки Gasterosteus aculeatus L. в начале и конце нерестового периода. Рыбы 
для исследований были отловлены на трех нерестилищах в Кандалакшском за-
ливе Белого моря, отличавшихся температурным режимом, соленостью, интен-
сивностью водообмена, водной растительностью и другими параметрами. В про-
бах определяли активность пяти кислых гидролаз (кислой фосфатазы, РНКазы, 
ДНКазы, β-галактозидазы, β-глюкуронидазы). Показано, что в течение нересто-
вого периода рыбы находились в состоянии высокого метаболического напряже-
ния, о чем свидетельствует повышение активности кислой фосфатазы и глико-
зидаз в печени и особенно – значительное возрастание уровня практически всех 
изученных ферментов в скелетной мускулатуре самцов и самок колюшки из всех 
биотопов к концу нерестового периода. Это позволяет сделать вывод о мощ-
ном воздействии эндогенных факторов (половых стероидных и других гормонов) 
на метаболизм рыб. Лизосомальные ферменты, осуществляя гидролиз внутри-
клеточных резервов и менее необходимых в данный момент компонентов, обес-
печивают организм важными энергетическими и пластическими материалами. 
С участием ферментов лизосом происходит поступление веществ из внутренних 
органов в гонады для их дозревания у рыб, позже подошедших на нерестилища, 
а также компенсируется недостаточное поступление экзогенных питательных ве-
ществ, особенно у самцов колюшки, занятых в конце нереста заботой о потомст-
ве. Повышенный уровень активности кислых гидролаз в гонадах самок, видимо, 
связан с резорбцией невыметанной икры и регенерацией тканей гонад. В жабрах, 
в отличие от других органов, к концу нерестового периода отмечено угнетение 
активности гликозидаз и активация РНКазы даже на нерестилище с самыми бла-
гоприятными условиями (губа Сельдяная), что, скорее всего, объясняется рез-
ким изменением солености в данной акватории за время нереста. В целом реак-
ция лизосомальных гидролаз на экологические флуктуации в разных биотопах 
была менее выражена по сравнению с влиянием эндогенных факторов, связанных  
с нерестом.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: трехиглая колюшка Gasterosteus aculeatus L.; кислые гидро-
лазы; нерестовый период; условия среды; Белое море.
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Введение

Колюшка трехиглая Gasterosteus aculeatus 
Linnaeus, 1758 (Gasterosteidae) – небольшая, 
широко распространенная в бассейнах север-
ной части Атлантического и Тихого океанов 
рыбка [Аннотированный…, 1998]. Представи-
тели этого эвригалинного вида встречаются 
в морях, реках и озерах. По типу жизненного 
цикла принято различать морскую, проходную 
и пресноводную формы колюшки. Беломор-
ская колюшка проводит всю жизнь в море, ве-
дет стайный пелагический образ жизни, уходя 
для нагула и зимовки в открытое море, откуда 
возвращается большими косяками к прибреж-
ным мелководьям на нерест в конце мая – на-
чале июня [Ивантер, Рыжков, 2004]. Колюшка 
трехиглая относится к видам, для которых ха-
рактерна забота о потомстве. Самец строит 
гнездо на дне, обычно в зарослях морской тра-
вы зостеры Zostera marina. Самки откладывают 
икру в гнезда и после нереста остаются на не-
которое время на нерестилищах и активно пи-

таются [Демчук и др., 2018]. Самец после опло-
дотворения икринок меняет поведение на бо-
лее агрессивное, защищает гнездо от других 
рыб, в основном от других самцов и самок сво-
его вида, активно аэрирует кладку движениями 
плавников, убирает неоплодотворенные и по-
гибшие икринки. Вылупившиеся через 1–2 не-
дели личинки некоторое время остаются возле 
гнезда под охраной самца [Ивантер, Рыжков, 
2004]. Подрастающая молодь колюшки обитает 
в зарослях зостеры до осени, затем откочевы-
вает в открытое море [Rybkina et al., 2017]. Чи-
сленность колюшки в Белом море подвержена 
значительным колебаниям [Лайус и др., 2013а]. 
В первой половине прошлого века были зафик-
сированы огромные стаи этой рыбы, затем ее 
численность резко снизилась, что связывают 
с гибелью в 60-е годы ХХ века травы зостеры 
[Бергер, 2007; Иванова, Лайус, 2008]. С конца 
1990-х годов вслед за восстановлением за-
рослей зостеры наблюдается и возрастание 
обилия колюшки, численность которой к насто-
ящему времени близка к историческому мак-

R. U. Vysotskaya, E. A. Buoy, D. L. Lajus. THE ACTIVITY OF LYSOSOMAL 
ENZYMES IN ORGANS OF THREESPINE STICKLEBACK FROM DIFFERENT 
HABITATS IN THE GULF OF KANDALAKSHA, WHITE SEA, DURING THE 
SPAWNING PERIOD

The results of studies on the activity of lysosomal enzymes in different organs (liver, gills, 
muscles, gonads) of mature threespine stickleback Gasterosteus aculeatus L. at the be-
ginning and in the end of the spawning period are reported. Fish were captured from three 
spawning grounds in the Gulf of Kandalaksha, White Sea, which differed in temperature, 
salinity, retention time, aquatic vegetation and other parameters. The samples were ana-
lyzed for the activity of five acid hydrolases (acid phosphatase, RNase, DNase, β-galac-
tosidase, β-glucuronidase). During the spawning period, fish were shown to be in a state 
of high metabolic stress, as evidenced by an increase in acid phosphatase and glyco-
sidase activity in the liver and especially a significant increase in the level of almost all 
the studied enzymes in the skeletal muscles of stickleback males and females from all 
habitats by the end of spawning. We are thus driven to the conclusion about a power-
ful effect of endogenous factors (sex steroid and other hormones) on fish metabolism. 
As they hydrolyze intracellular reserves and the components which are less necessary 
at the moment, lysosomal enzymes provide the body with important energetic and con-
structive materials. Lysosomal enzymes take part in the transport of substances from 
internal organs to gonads to promote their maturation in the fish arriving at spawning 
grounds later, and help compensate the lack of exogenous nutrients, especially in stick-
leback males who care for the offspring in the end of the spawning period. The elevated 
activity of acid hydrolases in gonads of females is apparently associated with the resorp-
tion of unspawned eggs and regeneration of gonad tissues. Gills, unlike other organs, 
featured an inhibition of the activity of glycosidases and activation of RNase by the end 
of the spawning period even in the spawning ground with the most favorable conditions 
(Seldyanaya Bay), which is most likely due to a sharp change in salinity in this area over 
the spawning period. In general, the response of lysosomal hydrolases to environmental 
fluctuations in different habitats was less pronounced compared with the effect of endog-
enous factors associated with spawning.

K e y w o r d s: stickleback Gasterosteus aculeatus L.; acid hydrolases; spawning period; 
environmental conditions; White Sea.
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симуму [Лайус и др., 2013а; Bakhvalova et al., 
2016]. Высказывается также предположение, 
что увеличение численности колюшки может 
быть связано с потеплением в регионе [Ивано-
ва, Лайус, 2008]. Установлено, что из больших 
заливов Белого моря максимальное количе-
ство колюшки (более 76 %) концентрируется 
в Кандалакшском заливе [Лайус и др., 2013б]. 
Промыслового значения трехиглая колюшка 
не имеет, однако, являясь в настоящий мо-
мент самым многочисленным видом в бело-
морском ихтиоценозе, она занимает ключевое 
положение в экосистемах моря [Ivanova et al., 
2016]. Трехиглая колюшка − один из самых 
распространенных пищевых объектов для мно-
гих хищных рыб, среди которых такие важные 
промысловые виды, как сельдь Clupea pallasi 
marisalbi, треска Gadus morhua, навага Eleginus 
nawaga, и других рыб [Bakhvalova et al., 2016], 
а также некоторых видов птиц. Спектр пита-
ния самой колюшки довольно широк: от зоо-
планктона и бентоса до имаго насекомых, икры 
и молоди рыб, в том числе своего вида [Иван-
тер, Рыжков, 2004; Demchuk et al., 2015; Rybki-
na et al., 2016, Демчук и др., 2018]. Сказанным 
определяется роль трехиглой колюшки как 
связующего звена между разными трофиче-
скими уровнями в экосистемах разных зали-
вов моря. Помимо этого, колюшка, соверша-
ющая миграции в разные районы моря, играет 
роль переносчика вещества и энергии из при-
брежных экосистем в открытое море [Бергер,  
2007].

В ходе жизненного цикла колюшка, как 
и другие водные организмы, испытывает вли-
яние множества абиотических и биотических 
факторов (температура, освещенность, ми-
неральный и газовый состав среды, характер 
грунтов и течений, наличие пищевых объектов, 
хищники и др.), к изменению которых орга-
низм вынужден постоянно приспосабливаться 
[Озернюк, 2003]. В адаптивных реакциях к воз-
действию экзогенных и эндогенных факторов 
важная роль принадлежит лизосомам – осо-
бым внутриклеточным органеллам, в которых 
сосредоточено более 70 гидролитических фер-
ментов, активных в кислых условиях [Высоц-
кая, Немова, 2008]. Сведений о механизмах 
биохимических адаптаций трехиглой колюшки 
Белого моря к различным факторам в такой от-
ветственный период, как размножение, опре-
деляющий состояние популяции важнейшего 
для беломорских экосистем вида, совершенно 
недостаточно [Лысенко и др., 2018; Мурзина 
и др., 2018; Чурова и др., 2018].

Учитывая сказанное, целью настоящей ра-
боты являлось исследование активности ли-

зосомальных ферментов в органах колюшки 
трехиглой G. aculeatus из разных биотопов Кан-
далакшского залива в период нереста.

Материалы и методы

В исследовании использовали половозре-
лых особей колюшки трехиглой Gasterosteus 
aculeatus L. обоего пола, отловленных в начале 
(29–30 мая 2016 г.) и конце (7–9 июля 2016 г.) 
нерестового периода. Рыбу отлавливали с по-
мощью равнокрылого малькового невода дли-
ной 7,5 м и высотой 1,5 м, который заводили 
в прибрежной полосе на расстояние 30 м от бе-
рега. Коэффициент уловистости невода при-
нимали за 0,6 [Ivanova et al., 2016]. Отбор проб 
для исследований осуществляли на трех стан-
циях, местоположение и ряд характеристик ко-
торых приведены в таблице 1.

Губа Сельдяная считается одним из наибо-
лее продуктивных нерестилищ [Демчук и др., 
2018; Доргам и др., 2018]. Она представляет 
собой залив треугольной формы с широким 
выходом и интенсивным водообменом. Вер-
шина мелководная с небольшим пресновод-
ным стоком, максимальная глубина составляет 
8 м. Дно на литорали каменистое, на глубинах – 
илистое. В заливе очень густые заросли мор-
ской травы зостеры Z. marina.

Лагуна Колюшковая – это полузамкнутая 
акватория, связанная с морем через мелко-
водный пролив, который временами может пе-
ресыхать. Максимальная глубина составляет 
4 м. Водообмен с морем слабый. Площадь мел-
ководий составляет до половины акватории. 
Хорошо прогревается летом, поэтому вода 
в лагуне, как правило, на 2 °С выше, чем в при-
легающей морской акватории [Демчук и др., 
2018]. Дно илистое, местами очень топкое. 
Зостеры несколько меньше, чем в Сельдяной 
губе, много нитчатых водорослей. Лагуна также 
весьма привлекательна для колюшки в качест-
ве нерестилища.

Пролив Сухая Салма – типичный для Кан-
далакшского залива илисто-песчаный при-
брежный биотоп. Это открытая акватория с ин-
тенсивными приливно-отливными течениями, 
из-за чего вода в проливе слабее прогревает-
ся, чем на первых двух нерестилищах. На ли-
торали дно каменистое, глубже – песчаное. 
Водная растительность в проливе представле-
на фукоидами на каменистой литорали и раз-
реженными зарослями зостеры в мелковод-
ной части. Численность колюшки, приходящей 
на это нерестилище, в несколько раз меньше, 
чем в Сельдяной губе и лагуне Колюшковой 
[Доргам и др., 2018].
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Рыбы, взятые для исследований на раз-
ных нерестилищах, между собой не разли-
чались по размерно-массовым характери-
стикам. Достоверные отличия отмечены 
между самцами и самками, а также между 
рыбами на разных этапах нерестового перио-
да. В среднем для анализов были взяты перед 
нерестом самцы массой 2,87 ± 0,12 г и дли-
ной 5,96 ± 0,12 см, самки массой 3,83 ± 0,35 г 
и длиной 6,27 ± 0,09 см. После нереста эти 
показатели у самцов составляли 2,5 ± 0,11 г 
и 5,83 ± 0,09 см, у самок – 3,17 ± 0,18 г 
и 6,33 ± 0,18 см соответственно. Уменьшение 
массы рыб после нереста связано с выметыва-
нием половых продуктов и высокими энергети-
ческими затратами в нерестовый период [Дор-
гам и др., 2018].

Проведение аналитических работ осущест-
вляли с использованием приборов ЦКП Фе-
дерального исследовательского центра «Ка-
рельский научный центр Российской академии 
наук». Для биохимического анализа исполь-
зовали печень, жабры, мышцы и гонады самок 
рыб. Навески тканей гомогенизировали в 0,25 
М растворе сахарозы, содержащем 0,001 М 
ЭДТА и 0,1 % неионного детергента тритона 
Х-100, разрушающего внутриклеточные мем-
браны и высвобождающего содержащиеся 
в лизосомах ферменты. Гомогенаты осветля-
ли центрифугированием при 10 000 g на цен-
трифуге с охлаждением Allegra 64R (Beckman 
Coulter, США). В надосадочной жидкости опре-
деляли активность 5 ферментов (кислой фос-
фатазы, ДНКазы, РНКазы, β-галактозидазы, 
β-глюкуронидазы) и содержание белка.

Активность кислой фосфатазы (КФ 
3.1.3.2) определяли по методу Баррета 
и Хита [1980], используя в качестве субстра-
та β-глицерофосфат натрия на ацетатном бу-

фере, рН 4,8. Активность фермента выражали 
в микрограммах неорганического фосфора 
(Pin), образующегося в результате реакции, 
количество которого рассчитывали после ре-
акции с хромогенным реактивом [Kahovcova, 
Odavic,1969].

Активность кислых нуклеаз – ДНКазы (КФ 
3.1.4.6) и РНКазы (КФ 3.1.4.23) – определяли 
методами Покровского, Арчакова [1968] и Ле-
вицкого с соавторами [1973] соответственно. 
Субстратами служили 0,1%-е растворы дезок-
сирибонуклеиновой кислоты (рН 5) и рибону-
клеиновой кислоты (рН 5,2) в ацетатном буфе-
ре. Количество низкомолекулярных фрагмен-
тов нуклеиновых кислот, образующихся при их 
гидролизе нуклеазами, определяли спектро-
фотометрически при 260 нм. Активность фер-
ментов выражали в условных единицах ∆D260.

Активность β-галактозидазы (КФ 3.2.1.23) 
и β-глюкуронидазы (КФ 3.2.1.31) определяли 
методами, предложенными Барретом и Хи-
том [1980]. В качестве субстратов использо-
вали пара-нитрофенил-β, D-галактопиранозид 
(рН 4) и пара-нитрофенил-β, D-глюкуронид 
(рН 5) в цитратном буфере соответственно. Ак-
тивность гликозидаз выражали в микромолях 
пара-нитрофенола, образующегося в ходе ре-
акции. Расчет проводили на мг белка, содержа-
ние которого в пробах определяли по методу 
Лоури.

Полученные данные обработаны общепри-
нятыми методами вариационной статистики 
и представлены в виде средних значений и их 
ошибок. Сравнение биохимических показате-
лей в группах исследованных рыб проводили 
с применением непараметрического критерия 
U Вилкоксона – Манна – Уитни [Гублер, Генкин, 
1969]. Различия считали достоверными при 
p ≤ 0.05.

Таблица 1. Характеристика мест отбора проб трехиглой колюшки G. aculeatus в Кандалакшском заливе Бело-
го моря
Table 1. Characteristics of the sampling places of the threespine stickleback G. aculeatus in the Gulf of Kandalaksha 
of the White Sea

Географические координаты
Geographical coordinates

Дата отбора проб
Date of sampling

Температура, °С
Temperature, °С

Соленость, ‰
Salinity, ‰

Пролив Сухая Салма
Sukhaya Salma Strait
66°31ʹ16.96ʺN,
33°64ʹ73.70ʺE

28.05.2016
08.07.2016

12
20

16
19

Сельдяная губа
Seldyanaya Inlet
66°33ʹ80.66ʺN,
33°62ʹ25.16ʺE

29.05.2016
07.07.2016

15
20

12
24

Колюшковая лагуна
Kolyushkovaya Lagoon
66°31ʹ32.62ʺN,
33°64ʹ59.53ʺE

30.05.2016
09.07.2016

16
22

15
20
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Результаты

Исследования показали значительные раз-
личия в активности изученных ферментов 
у самцов и самок колюшки на разных этапах не-
рестового периода и из разных биотопов. При 
этом отмечено как повышение, так и снижение 
активности отдельных ферментов. Так, в пече-
ни к концу нереста происходило повышение ак-
тивности кислой фосфатазы, β-галактозидазы 
и практически во всех сравниваемых вариан-
тах – β-глюкуронидазы (табл. 2). Достоверно 
снижалась активность ДНКазы в печени отне-
рестившихся самок из Сельдяной губы.

В печени самок из Колюшковой лагуны в кон-
це нерестового периода активность всех изучен-
ных ферментов была более высокой, чем в его 
начале. В жабрах рыб, напротив, к концу нереста 
отмечено снижение активности кислой фосфа-
тазы, ДНКазы и обеих гликозидаз (табл. 3).

При сравнении особей из разных биото-
пов можно отметить угнетение РНКазы у рыб 
из Сухой Cалмы, в отличие от аналогичных по-
казателей у рыб из Сельдяной губы и Колюш-
ковой лагуны. На этом фоне выделяется зна-
чительно более высокий уровень активности 
β-глюкуронидазы в жабрах отнерестившихся 
самцов из Колюшковой лагуны.

Таблица 2. Активность лизосомальных ферментов в печени колюшки трехиглой G. aculeatus из разных биото-
пов в период нереста (n=5−7)
Table 2. The activity of lysosomal enzymes in the liver of the threespine stickleback G. aculeatus from different 
biotopes during the spawning period (n=5−7)

Стадия 
нерестового 

периода
Spawning period 

stage

Сухая Салма
Sukhaya Salma Strait

Сельдяная губа
Seldyanaya Inlet

Колюшковая лагуна
Kolyushkovaya Lagoon

Самцы
Males

Самки
Females

Самцы
Males

Самки
Females

Самцы
Males

Самки
Females

Кислая фосфатаза, мкг Pin / мг белка
Acid phosphatases, µg Pin / mg protein

Начало
Beginning 7,47 ± 1,45бв 11,38 ± 1,46 14,55 ± 0,64 10,95 ± 0,76 11,81 ± 0,59б 8,81 ± 0,89

Конец
End 12,07 ± 0,86ав 13,18 ± 0,94в 8,49 ± 1,30а 11,64 ± 1,20в 19,16 ± 0,81аб 21,16 ± 4,31а

РНКаза, ∆ D260 / мг белка
RNase, ∆ D260 / mg protein

Начало
Beginning 0,952 ± 0,05б 0,563 ± 0,04 0,692 ± 0,10 0,510 ± 0,04 1,082 ± 0,06 0,546 ± 0,06

Конец
End 0,572 ± 0,02абв 0,640 ± 0,05 0,828 ± 0,07 0,700 ± 0,04а 0,890 ± 0,07 0,748 ± 0,14

ДНКаза, ∆ D260 / мг белка
DNase, ∆ D260 / mg protein

Начало
Beginning 0,276 ± 0,01в 0,363 ± 0,03 0,320 ± 0,03 0,375 ± 0,05 0,314 ± 0,01 0,213 ± 0,02б

Конец
End 0,278 ± 0,00в 0,247 ± 0,02а 0,280 ± 0,02 0,280 ± 0,01а 0,318 ± 0,02 0,295 ± 0,03а

Β-галактозидаза, мкМоль пара-нитрофенола / мг белка
B-galactosidase, µMol para-nitrophenol / mg protein

Начало
Beginning 0,104 ± 0,004в 0,072 ± 0,007бв 0,15 ± 0,01 0,054 ± 0,004 0,132 ± 0,008 0,044 ± 0,004

Конец
End 0,145 ± 0,002абв 0,119 ± 0,01аб 0,128 ± 0,01 0,094 ± 0,012 0,14 ± 0,01 0,154 ± 0,03аб

Β-глюкуронидаза, мкМоль пара-нитрофенола / мг белка
B-glucuronidase, µMol para-nitrophenol / mg protein

Начало
Beginning 0,339 ± 0,01бв 0,15 ± 0,02б 0,434 ± 0,03 0,096 ± 0,006 0,242 ± 0,034 0,116 ± 0,016

Конец
End 0,512 ± 0,01абв 0,35 ± 0,07а 0,360 ± 0,02 0,306 ± 0,018а 0,356 ± 0,004а 0,306 ± 0,054а

Примечание. Здесь и далее: а – различия достоверны между рыбами того же пола в начале и конце нереста, б – различия до-
стоверны по сравнению с рыбами из Сельдяной губы, в – различия достоверны по сравнению с рыбами из Колюшковой лагуны.
Note. Here and hereinafter: а – the differences are significant between fish of the same sex at the beginning and end of spawning, 
б – the differences are significant in comparison with the fish from Seldyanaya Inlet, в – the differences are significant in comparison 
with the fish from Kolyushkovaya Lagoon.
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Наиболее значимыми были изменения ак-
тивности лизосомальных ферментов в скелет-
ных мышцах рыб. При этом к концу нерестового 
периода активность практически всех кислых 
гидролаз значительно превышала уровень этих 
ферментов в начале нереста (табл. 4). Осо-
бенно заметно возрастал уровень активности 
 РНКазы у самцов и самок колюшки из Колюш-
ковой лагуны и Сельдяной губы.

В гонадах самок колюшки в ходе нереста 
отмечено снижение активности кислой фос-
фатазы и достоверное повышение активно-
сти β-глюкуронидазы у рыб из всех биотопов 
(табл. 5).

Обсуждение

Все этапы жизненного цикла рыб происхо-
дят под влиянием комплекса внешних и вну-
тренних факторов. Сезонные циклы роста, 

размножения, миграций тесно связаны с воз-
действием таких факторов, как температура, 
освещенность, продолжительность светового 
дня, соленость и другие. Под их влиянием че-
рез посредство нейрогуморальной и эндокрин-
ной систем включаются механизмы, вызываю-
щие изменения морфологических признаков, 
физиолого-биохимических показателей и по-
веденческих реакций [Аминева, Яржомбек, 
1984]. Под влиянием гормонов в нерестовый 
период у самцов колюшки трехиглой изменя-
ется окраска тела: их брюшко становится крас-
ным, а глаза голубыми, при этом самки сохра-
няют серовато-зеленоватую окраску [Лайус 
и др., 2013а]. При исследованиях, выполнен-
ных на колюшке, взятой на тех же нерестили-
щах и одновременно с нашими пробами, было 
продемонстрировано, что конкуренция за гне-
здовые территории в нерестовый период, тра-
та энергоресурсов, миграции приводят к слож-

Таблица 3. Активность лизосомальных ферментов в жабрах колюшки трехиглой G. aculeatus из разных биото-
пов в период нереста (n=5−7)
Table 3. The activity of lysosomal enzymes in the gills of the threespine stickleback G. aculeatus from different 
biotopes during the spawning period (n=5−7)

Стадия 
нерестового 

периода
Spawning stage

Сухая Салма
Sukhaya Salma Strait

Сельдяная губа
Seldyanaya Inlet

Колюшковая лагуна
Kolyushkovaya Lagoon

Самцы 
Males

Самки 
Females

Самцы 
Males

Самки 
Females

Самцы 
Males

Самки 
Females

Кислая фосфатаза, мкг Pin / мг белка
Acid phosphatases, µg Pin / mg protein

Начало 
Beginning 5,86 ± 0,73 4,99 ± 0,01бв 7,46 ± 0,32 8,79 ± 0,90в 5,31 ± 0,11 6,09 ± 0,17

Конец
End 4,85 ± 0,29б 3,83 ± 0,54а 3,59 ± 0,59а 3,84 ± 0,60а 5,06 ± 0,43 3,59 ± 0,57а

РНКаза, ∆ D260 / мг белка
RNase, ∆ D260 / mg protein

Начало 
Beginning 0,360 ± 0,04в 0,348 ± 0,009 0,468 ± 0,05 0,478 ± 0,07 0,645 ± 0,08 0,346 ± 0,003

Конец
End 0,367 ± 0,03бв 0,340 ± 0,04б 0,735 ± 0,12 0,607 ± 0,07 0,720 ± 0,08 0,514 ± 0,07

ДНКаза, ∆ D260 / мг белка
DNase, ∆ D260 / mg protein

Начало 
Beginning 0,378 ± 0,02б 0,338 ± 0,003бв 0,593 ± 0,04 0,690 ± 0,08в 0,360 ± 0,03 0,272 ± 0,01

Конец
End 0,262 ± 0,03а 0,216 ± 0,003а 0,268 ± 0,01а 0,293 ± 0,04а 0,428 ± 0,08 0,216 ± 0,04

Β-галактозидаза, мкМоль пара-нитрофенола / мг белка
B-galactosidase, µMol para-nitrophenol / mg protein

Начало
Beginning 0,089 ± 0,005 0,076 ± 0,002б 0,118 ± 0,012 0,098 ± 0,006в 0,086 ± 0,006 0,068 ± 0,004

Конец
End 0,078 ± 0,010 0,066 ± 0,003 0,062 ± 0,010а 0,060 ± 0,012а 0,068 ± 0,002а 0,100 ± 0,014

Β-глюкуронидаза, мкМоль пара-нитрофенола / мг белка
B-glucuronidase, µMol para-nitrophenol / mg protein

Начало 
Beginning 0,136 ± 0,008бв 0,144 ± 0,008б 0,214 ± 0,012 0,256 ± 0,01в 0,224 ± 0,014 0,114 ± 0,016

Конец
End 0,150 ± 0,01бв 0,142 ± 0,022 0,126 ± 0,002а 0,148 ± 0,014а 0,584 ± 0,06а 0,118 ± 0,018
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ной картине изменчивости морфологических 
признаков рыб на разных этапах нереста [Дор-
гам и др., 2018]. Нерестовый период сопрово-
ждается также серьезными преобразованиями 
внутриклеточного метаболизма. Выявленные 
в нашем исследовании значительные измене-
ния активности кислых гидролаз свидетельст-
вуют об активном участии лизосом в этих пре-
образованиях. В конце нерестового периода 
в печени колюшки отмечен высокий уровень ак-
тивности фермента-маркера лизосом – кислой 
фосфатазы. Это позволяет говорить об интен-
сивном синтезе лизосомальных гидролаз, кото-
рые направляются в другие органы и осуществ-
ляют реакции, связанные с обеспечением ор-
ганизма необходимыми ему в данный момент 
пластическими и энергетическими материала-
ми, а также веществами, участвующими в регу-
ляции метаболизма и поддержании гомеоста-
за. В частности, к концу нерестового периода 

в печени самцов и самок достоверно возраста-
ет уровень β-галактозидазы – фермента, участ-
вующего в метаболизме галактозосодержащих 
гликолипидов и гликопротеинов, осуществляю-
щих регуляцию многих путей обмена, процес-
сов межклеточного взаимодействия, клеточной 
дифференцировки, рецепторную и другие важ-
ные функции [Winchester, 2005].

Ранее нами было показано активное учас-
тие лизосомальных ферментов в формирова-
нии ооцитов и спермиев рыб, главным образом 
за счет питательных веществ, поступающих 
из внутренних органов [Высоцкая, Немова, 
2008]. Лизосомы играют важную роль в под-
готовке ооцитов к оплодотворению и в самом 
процессе слияния гамет [Stinchcombe et al., 
2004], так же как и в многочисленных морфоге-
нетических преобразованиях, которые запуска-
ются в яйцеклетке сразу после оплодотворения 
[Немова, 1996].

Таблица 4. Активность лизосомальных ферментов в скелетных мышцах колюшки трехиглой G. aculeatus 
из разных биотопов в период нереста (n=5−7)
Table 4. The activity of lysosomal enzymes in skeletal muscle of the threespine stickleback G. aculeatus from different 
biotopes during the spawning period (n=5−7)

Стадия 
нерестового 

периода
Spawning stage

Сухая Салма
Sukhaya Salma Strait

Сельдяная губа
Seldyanaya Inlet

Колюшковая лагуна
Kolyushkovaya Lagoon

Самцы
Males

Самки
Females

Самцы
Males

Самки
Females

Самцы
Males

Самки
Females

Кислая фосфатаза, мкг Pin / мг белка
Acid phosphatases, µg Pin / mg protein

Начало
Beginning 5,01 ± 0,29 5,25 ± 1,12 5,90 ± 0,75 7,59 ± 0,27 4,66 ± 0,30 5,02 ± 0,22б

Конец
End 8,41 ± 1,48а 7,66 ± 1,23 7,16 ± 0,41 6,20 ± 0,50а 5,49 ± 0,62б 8,21 ± 0,55аб

РНКаза, ∆ D260 / мг белка
RNase, ∆ D260 / mg protein

Начало
Beginning 0,634 ± 0,04бв 0,557 ± 0,06бв 0,270 ± 0,04 0,317 ± 0,01 0,107 ± 0,01 0,518 ± 0,02б

Конец
End 0,620 ± 0,08 0,854 ± 0,12ав 0,720 ± 0,05а 0,596 ± 0,11а 0,901 ± 0,12а 1,294 ± 0,14аб

ДНКаза, ∆ D260 / мг белка
DNase, ∆ D260 / mg protein

Начало
Beginning 0,341 ± 0,03 0,418 ± 0,07б 0,404 ± 0,05 0,686 ± 0,07 0,307 ± 0,02 0,353 ± 0,02б

Конец
End 0,405 ± 0,04 0,478 ± 0,06 0,536 ± 0,05а 0,427 ± 0,05а 0,421 ± 0,04а 0,474 ± 0,03а

Β-галактозидаза, мкМоль пара-нитрофенола / мг белка
B-galactosidase, µMol para-nitrophenol / mg protein

Начало
Beginning 0,022 ± 0,002 0,024 ± 0,004 0,034 ± 0,006 0,032 ± 0,01 0,018 ± 0,002 0,022 ± 0,002

Конец
End 0,030 ± 0,004 0,046 ± 0,008а 0,046 ± 0,008 0,032 ± 0,01 0,034 ± 0,006а 0,06 ± 0,002аб

Β-глюкуронидаза, мкМоль пара-нитрофенола / мг белка
B-glucuronidase, µMol para-nitrophenol / mg protein

Начало
Beginning 0,020 ± 0,002 0,033 ± 0,004 0,030 ± 0,006 0,040 ± 0,004 0,020 ± 0,002 0,040 ± 0,002

Конец
End 0,045 ± 0,006а 0,079 ± 0,01абв 0,052 ± 0,004а 0,040 ± 0,006 0,036 ± 0,004аб 0,050 ± 0,004
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На более высоком уровне к концу нересто-
вого периода была активность и другой гли-
козидазы – β-глюкуронидазы. Этот фермент 
участвует в распаде мукополисахаридов, яв-
ляющихся важнейшими компонентами соеди-
нительной ткани. Фермент может участвовать 
в резорбции невыметанных половых продук-
тов, а также в инволюции тканей гонад после 
нереста. Участием в этих процессах, на наш 
взгляд, объясняется высокая активность дан-
ного фермента, а также нуклеаз в гонадах от-
нерестившихся самок. Следует отметить, что 
β-глюкуронидаза, как и другие гликозидазы, 
кроме реакций гидролиза может катализиро-
вать реакции трансгликозилирования, то есть 
осуществлять перенос остатка глюкуроновой 
кислоты на другие вещества. В результате дан-
ной реакции образуются растворимые конъю-
гаты и тем самым достигается обезвреживание 
и выведение из организма многих ксенобиоти-

ков и эндогенных метаболитов. По такому ме-
ханизму может обезвреживаться, например, 
избыток катехоламинов (адреналина и нор-
адреналина), повышенный уровень которых 
можно предположить у колюшки в нерестовый 
период. В пользу этого свидетельствует агрес-
сивное поведение самцов в борьбе за нересто-
вые участки, при охране кладки и защите под-
растающей молоди.

К концу нерестового периода отмечен высо-
кий уровень активности практически всех ли-
зосомальных ферментов в скелетных мышцах 
как самцов, так и самок колюшки. Особенно 
заметным было повышение активности РНКа-
зы и β-глюкуронидазы у рыб на нерестилищах 
с благоприятными условиями – в Колюшковой 
лагуне и Сельдяной губе. Наблюдаемое явле-
ние может быть объяснено двумя причинами. 
Во-первых, рыбы подходят на нерест не одно-
временно. В разгар нереста на нерестилищах 

Таблица 5. Активность лизосомальных ферментов в гонадах самок колюшки трехиглой G. aculeatus из разных 
биотопов в период нереста (n=5)
Table 5. The activity of lysosomal enzymes in gonads of stickleback females G. aculeatus from different biotopes 
during the spawning period (n=5)

Стадия 
нерестового 

периода
Spawning stage

Сухая Салма
Sukhaya Salma Strait

Сельдяная губа
Seldyanaya Inlet

Колюшковая лагуна
Kolyushkovaya Lagoon

Кислая фосфатаза, мкг Pin / мг белка
Acid phosphatases, µg Pin / mg protein

Начало
Beginning 5,77 ± 0,48бв 4,14 ± 0,32в 11,89 ± 2,15

Конец
End 2,99 ± 0,91аб 4,67 ± 0,83 3,71 ± 0,44а

РНКаза, ∆ D260 / мг белка
RNase, ∆ D260 / mg protein

Начало
Beginning 0,148 ± 0,04б 0,381 ± 0,09 0,242 ± 0,06

Конец
End 0,202 ± 0,03в 0,459 ± 0,16 0,352 ± 0,06

ДНКаза, ∆ D260 / мг белка
DNase, ∆ D260 / mg protein

Начало
Beginning 0,075 ± 0,005б 0,147 ± 0,03 0,098 ± 0,01

Конец
End 0,111 ± 0,01а 0,150 ± 0,02 0,110 ± 0,04

Β-галактозидаза, мкМоль пара-нитрофенола / мг белка
B-galactosidase, µMol para-nitrophenol / mg protein

Начало
Beginning 0,024 ± 0,002бв 0,038 ± 0,006в 0,058 ± 0,008

Конец
End 0,030 ± 0,002а 0,038 ± 0,006 0,034 ± 0,004а

Β-глюкуронидаза, мкМоль пара-нитрофенола / мг белка
B-glucuronidase, µMol para-nitrophenol / mg protein

Начало
Beginning 0,018 ± 0,001 0,018 ± 0,002 0,018 ± 0,002

Конец
End 0,052 ± 0,022а 0,068 ± 0,012а 0,060 ± 0,012а
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встречались самки, имеющие III стадию зре-
лости гонад [Лайус и др., 2013б]. Процесс до-
зревания гонад у таких рыб происходил уже 
на нерестилищах, и такие особи могли оказать-
ся в пробах, взятых на анализ. Как отмечалось 
выше, при гаметогенезе происходит активная 
перекачка веществ в гонады из внутренних ор-
ганов, расщепление резервных компонентов 
в которых осуществляется лизосомальными 
ферментами. Во-вторых, во время нереста ко-
люшка менее интенсивно питается, особенно 
это относится к самцам, которые не могут да-
леко и надолго отлучаться от гнезда [Демчук 
и др., 2018]. Энергозатраты во время нереста 
и в конце нерестового периода значительно 
возрастают. Было показано, что по окончании 
нерестового периода у представителей обоих 
полов колюшки упитанность снижалась, при 
этом в большей мере у самцов, чем у самок 
[Демчук и др., 2018]. Недостаточное поступле-
ние экзогенных питательных веществ в этой си-
туации компенсируется за счет перехода орга-
низма на эндогенное питание, в котором основ-
ную роль играют лизосомальные ферменты. 
Подтверждением данного предположения и яв-
ляется установленная в нашем исследовании 
значительная активизация лизосомальных ги-
дролаз к концу нерестового периода в мышцах 
самцов из всех биотопов. Последнее обстоя-
тельство свидетельствует об использовании 
компонентов скелетной мускулатуры в качест-
ве строительного и энергетического материа-
ла. Все процессы, происходящие в этот пери-
од в организме рыб, находятся под контролем 
и регулирующим влиянием нейроэндокринной 
системы. К концу нерестового периода у сам-
цов колюшки трехиглой отмечено снижение 
уровня андрогенов в плазме крови, происхо-
дят изменения в половом поведении: охрана 
территории и ухаживание за самкой сменяется 
стадией заботы о потомстве [Рендаков, 2018].

Картина изменения активности лизосо-
мальных гидролаз в ходе нерестового пери-
ода в жабрах заметно отличается от таковой 
в других органах. Снижение активности боль-
шинства изученных ферментов (кроме РНКазы) 
в жабрах в конце нерестового периода во всех 
биотопах можно связать с повышением соле-
ности за этот период. Отметим, что наиболее 
значительным было изменение солености в са-
мой благоприятной для нереста колюшки ак-
ватории – Сельдяной губе (с 12 до 24 ‰). Ра-
нее в исследованиях на моллюсках нами была 
показана высокая чувствительность нуклеаз 
к распреснению воды: при снижении солености 
наблюдалось угнетение их активности [Амели-
на, 2006]. Активность же гликозидаз, напротив, 

угнеталась при более высокой солености [Вы-
соцкая и др., 2005]. Аналогичный результат по-
лучен и в данном исследовании на рыбах. При 
этом наиболее заметные изменения отмечены 
в жабрах – органе, который первым реагиру-
ет на изменения в химическом составе водной 
среды.

Заключение

Результаты проведенных исследований по-
казали, что в течение нерестового периода 
в органах трехиглой колюшки происходят су-
щественные органоспецифичные изменения 
в активности лизосомальных гидролаз, свя-
занные как с адаптациями рыб к меняющимся 
условиям среды, так и с переменой физиологи-
ческого состояния самцов и самок, происходя-
щей под влиянием половых стероидов и других 
гормонов.

Возрастание активности кислой фосфата-
зы, РНКазы и гликозидаз в печени и особенно 
в скелетной мускулатуре у рыб из биотопов 
с благоприятными и менее благоприятными 
условиями для нереста позволяют сделать вы-
вод о мощном воздействии эндогенных факто-
ров на метаболические преобразования в ор-
ганизме в этот период. Лизосомальные фер-
менты, осуществляя гидролиз внутриклеточных 
резервов и менее необходимых в данный мо-
мент компонентов, участвуют в обеспечении 
организма энергетическими и пластическими 
материалами для поддержания основных про-
цессов жизнедеятельности. При участии ли-
зосомальных гидролаз за счет компонентов 
внутренних органов происходит дозревание 
гонад у позже подошедших на нерестилища 
рыб, а также компенсируется недостаточное 
поступление экзогенных питательных веществ, 
то есть происходит переключение на эндоген-
ное питание, в котором основную роль играют 
ферменты лизосом. В конце нерестового пери-
ода в гонадах самок колюшки отмечено повы-
шение уровня β-глюкуронидазы и нуклеаз, что 
можно связать с резорбцией невыметанной 
икры и инволюцией тканей гонад. Несколько 
выделяются данные по изменению активности 
изученных ферментов в жабрах рыб, выловлен-
ных на разных нерестилищах. К концу нересто-
вого периода в этом органе, ответственном за 
осморегуляцию и поддержание кислотно-ще-
лочного баланса, в акваториях, где происходи-
ло значительное повышение солености, наблю-
далось угнетение активности гликозидаз и ак-
тивация РНКазы.

В целом можно сделать вывод, что под влия-
нием комплекса факторов в органах трехиглой 
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колюшки в течение нерестового периода про-
исходили адаптивные перестройки в активно-
сти лизосомального аппарата во всех органах. 
При этом реакция лизосомальных гидролаз 
на экологические флуктуации в разных аква-
ториях в этот период была менее выраженной 
по сравнению с влиянием эндогенных факто-
ров, связанных с нерестом.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (0218‑2019‑0076).
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