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ВЗаимосВЯЗь раЗмерныХ ХараКТерисТиК 
и инТенсиВносТи КальцийЗаВисимого ПроТеолиЗа 
В сКелеТныХ мыШцаХ аТланТичесКого лососЯ 
(SALMO SALAR L.) и КумЖи (SALMO TRUTTA L.) иЗ реК 
Бассейна Белого морЯ (арХангельсКаЯ оБл.)

н. П. Канцерова, л. а. лысенко, д. а. ефремов, а. е. Веселов, 
н. н. немова
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

в настоящей работе оценен уровень активности кальцийзависимых протеиназ се-
мейства кальпаинов в скелетных мышцах молоди атлантического лосося (Salmo 
salar L.) и кумжи (Salmo trutta L.) из некоторых водотоков (река Золотица и ручей 
лопатка) бассейна белого моря (архангельская обл.), продемонстрирована вза-
имосвязь интенсивности кальцийзависимого протеолиза с линейно-весовыми 
показателями исследуемых рыб. установлено, что пестрятки атлантического ло-
сося, обитающие в р. Золотица, имеют более крупные размеры и, следователь-
но, более высокий темп роста по сравнению с одновозрастными лососями из рек 
Мурманской обл. сравнение размерных показателей и данных по интенсивности 
кальцийзависимого протеолиза у пестряток кумжи S. trutta из трех водотоков бас-
сейнов белого моря и онежского озера показало наиболее низкий темп роста рыб 
возраста 3+, 4+, обитающих в ручье лопатка. Полученные результаты свидетельст-
вуют о зависимости темпа роста лососевых рыб S. salar и S. trutta от экологических 
условий и доступности кормовых ресурсов в исследованных водоемах.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: бассейн белого моря; Salmo salar L.; Salmo trutta L.; темп 
роста; кальпаины.

N. P. Kantserova, L. A. Lysenko, D. A. Efremov, а. е. Veselov, 
N. N. Nemova. RELATIONSHIP BETWEEN SIZE AND THE RATE OF 
CALCIUM–DEPENDENT PROTEOLYSIS IN SKELETAL MUSCLES IN THE 
ATLANTIC SALMON (SALMO SALAR L.) AND BROWN TROUT (SALMO 
TRUTTA L.) FROM RIVERS DRAINING TO THE WHITE SEA (ARKHANGELSK 
REGION)

The activity level of calcium-dependent proteases of the calpain family in skeletal muscles 
of the atlantic salmon (Salmo salar L.) and brown trout (Salmo trutta L.) from some water-
courses (the Zolotitsa River and Lopatka stream) draining to the White Sea (arkhangelsk 
region) was estimated. a correlation between length-weight parameters of the fish 
and the rate of calcium-dependent proteolysis in their skeletal muscles was demonstrat-
ed. atlantic salmon parr from the Zolotitsa River were larger and had a higher growth rate 
compared to salmon of the same age from rivers of the Murmansk Region. The compari-
son of length-weight parameters and data on the rate of calcium-dependent proteolysis 
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Введение

естественные популяции лососевых рыб, 
крайне важных в экосистемах европейских 
приполярных водоемов, имеют тенденцию 
к сокращению. важную роль в восстановлении 
и поддержании их численности играют осо-
бо охраняемые природные территории, в том 
числе национальные парки. в национальном 
парке (нП) «онежское поморье», основанном 
в 2000-х годах на онежском полуострове (ар-
хангельская обл., с 2016 г. объединен с Ке-
нозерским нП), встречаются атлантический 
лосось (Salmo salar L.), кумжа (Salmo trutta L.) 
и горбуша (Oncorhynchus gorbuscha). с 2015 г. 
в нП начаты работы по инвентаризации лососе-
вых, частично описано распространение, плот-
ность распределения, возрастные и размерно-
массовые показатели молоди атлантического 
лосося и кумжи [веселов а. е., ефремов д. а., 
Ручьев М. а., неопубликованные данные]. Кро-
ме вышеописанных показателей мониторинг 
природных популяций лососевых рыб может 
включать оценку паразитарных инвазий [Ieshko 
et al., 2016], репродуктивного потенциала [ве-
селов, Калюжин, 2001], а также темпов их роста 
[лысенко и др., 2015; Lysenko et al., 2017].

Известно, что рыбы растут на протяжении 
всей жизни, причем интенсивность роста зави-
сит от возраста, пола рыбы, а также от темпе-
ратуры, доступности корма и других внешних 
факторов. темп роста рыбы в первый год жизни 
влияет на ее дальнейшее развитие, например, 
у атлантического лосося он определяет возраст 
смолтификации [Dickhoff et al., 1997; Stefansson 
et al., 2008]. весовой прирост особи преиму-
щественно зависит от увеличения объема ее 
мышечной ткани, составляющей примерно по-
ловину общей массы тела рыбы [Bureau et al., 
2006]. очевидно, что мышечный рост связан 
с преобладанием синтеза белка над его дегра-
дацией. синтез мышечных белков, контроли-
руемый нейроэндокринной системой, хорошо 
изучен у атлантического лосося [Bower et al., 
2008; Bower, Johnston, 2010; hevrøy et al., 2011], 
радужной форели [Cleveland, Weber, 2010] 
и других костистых рыб [amaral et al., 2011]. 
белковый распад определяется функциональ-

ной активностью нескольких протеолитических 
систем: лизосомально-аутофагической с веду-
щей ролью катепсинов, кальпаиновой и про-
теасомной. Кальпаины признаны основными 
протеиназами, осуществляющими деградацию 
мышечных (миофибриллярных и саркоплаз-
матических) белков у рыб [Salem et al., 2004; 
Overturf, Gaylord, 2009]. вклад других протеоли-
тических систем (протеасомной и лизосомаль-
ной) менее значим и занимает подчиненное по-
ложение, поскольку кальпаинам принадлежит 
ведущая роль в разборке миофибриллярных 
белковых комплексов [Kołodziejska, Sikorski, 
1996; Goll et al., 2003].

К настоящему моменту описано участие 
внутриклеточных протеиназ в регуляции про-
цессов роста и развития лососевых рыб, вклю-
чая различные физиологические этапы, такие 
как половое созревание, миграция, нерест, 
дефицит корма и голодание [Salem et al., 2007; 
Cleveland, Burr, 2011; Salmerón et al., 2013]. По-
казано, что изучаемые параметры внутрикле-
точного протеолиза могут служить индикато-
рами роста, а также качественного изменения 
состояния рыб при переходе от одной стадии 
развития к другой [Salem et al., 2007; лысенко 
и др., 2015; Канцерова и др., 2017; Kantserova 
et al., 2017; Lysenko et al., 2017]. Целью насто-
ящего исследования явилась характеристика 
группировок атлантического лосося и кумжи, 
обитающих в некоторых водотоках бассейна 
белого моря (архангельская обл.), по размер-
но-массовым и биохимическим показателям 
(уровню активности кальцийзависимых про-
теиназ), а также их сравнение с популяциями 
лососевых рыб Республики Карелия и Мурман-
ской области.

материалы и методы

районы исследования. Исследование 
проведено на молоди атлантического лосося 
и кумжи, выловленной в июле 2015 г. в реке Зо-
лотица и ручье лопатка (бассейн белого моря, 
онежский полуостров, архангельская обл.) со-
ответственно. Река Золотица является самым 
крупным водотоком онежского полуострова. 
ее длина составляет 27 км, общее падение – 

in brown trout parr from three watercourses draining to the White Sea and Lake Onego 
revealed the lowest growth rate in fish aged 3+, 4+ from the Lopatka stream. The obtained 
results indicate that the growth rate of salmonids S. salar and S. trutta depends on the en-
vironmental condition and availability of food resources in the studied waters.

K e y w o r d s: White Sea drainage basin; Salmo salar L.; Salmo trutta L.; growth rate; cal-
pains.
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62 м, уклон – 2,3 м/км. Русло реки каменистое, 
местами песчано-галечное. для р. Золотица 
характерно чередование порожистых и плесо-
вых участков [Ресурсы…, 1965]. длина ручья 
лопатка составляет 13,6 км, общее падение – 
81 м, уклон – 6 м/км. Фракционный состав грун-
та на многих участках ручьев состоит из гальки 
разного размера и небольшого содержания 
песка, что свидетельствует о наличии доста-
точных площадей качественных нерестовых 
участков. выростные участки представлены 
галечно-валунным грунтом, редко встречаются 
глыбы.

сбор и обработка проб. Рыб отлавливали 
с помощью электролова ранцевого типа (Fa-2, 
норвегия). у каждой особи определяли воз-
раст, массу (г) и длину тела по смиту (ас, см). 
Затем рыб выдерживали в течение суток в рус-
ловых садках для снятия эффекта воздействия 
электрического поля, замораживали в жидком 
азоте и хранили там до начала биохимического 
анализа.

Биохимические методы. Использовались 
химические реагенты, ингибиторы и субстра-
ты протеиназ (Sigma-aldrich, сШа); оборудо-
вание ЦКП Федерального исследовательского 
центра «Карельский научный центр Российской 
академии наук»: гомогенизатор TissueLyser LT 
(Qiagen, германия), микроцентрифуга 5417R 
(Eppendorf, германия), ультрацентрифуга 
OptimaBeckman LE 80 (Beckman Coulter, сШа), 
твердотельный термостат Ch-100 (BioSan, лат-
вия), спектрофотометр сФ-2000 (оКб спектр, 
Россия).

у рыб изымались белые скелетные мыш-
цы в области спинного плавника для биохи-
мического анализа. образцы тканей (0,1 г) 
гомогенизировались в 20 мМ Трис-hCl-бу-
фере (рн 7,5) с добавлением 150 мМ Naсl, 
5 мМ Эдта-Na, 20 мМ дитиотреитола (дтт), 
0,1% тритона X-100, ингибиторов протеиназ 
(1 мМ PMSF, 1 мкг/мл лейпептина, 1 мкг/мл 
пепстатина) в соотношении 1:10 (вес/объем) 
и центрифугировались при 20 000 g в течение 
20 мин. надосадочная жидкость (ферментсо-
держащая фракция) служила источником изу-
чаемых протеиназ – растворимых и мембра-
носвязанных кальпаинов.

в ферментсодержащей фракции тестиро-
валась активность кальпаинов (ес 3.4.22.53) – 
кальцийзависимая казеинолитическая актив-
ность, чувствительная к ингибиторам цис-
теиновых протеиназ [Enns, Belcastro, 2006]. 
Реакционная смесь, общим объемом 500 мкл, 
включала 0,5 мг белкового субстрата (де-
натурированного щелочью казеина), 20 мМ 
дтт, 200 мкл ферментсодержащей фракции 

и 2,5 мМ сасl2 (са2+-зависимая активность) или 
хелатора ионов кальция Эдта-Na (са2+-неза-
висимая активность) в 50 мМ Трис-hCl-буфе-
ре (рн 7,5). После 30-мин инкубации (28 °с) 
в аликвотах объемом 100 мкл определялось со-
держание остаточного белка по методу брэд-
форда [Bradford, 1976]. За единицу активности 
(ед. акт.) кальпаинов принималось количество 
фермента, вызывающее увеличение оптичес-
кого поглощения при 595 нм на 0,1 ое за время 
реакции в указанных условиях. удельная актив-
ность кальпаинов рассчитывалась на 1 мг белка 
соответствующей фракции.

Концентрация растворимого белка опреде-
лялась по методу брэдфорда [Bradford, 1976] 
с использованием бычьего сывороточного аль-
бумина в качестве стандарта.

Полученные данные обрабатывались об-
щепринятыми методами вариационной ста-
тистики с использованием пакетов программ 
MS Excel и Statgraphics. Распределение дан-
ных отличалось от нормального, поэтому для 
оценки достоверности различий использовали 
непараметрические критерии: для нескольких 
групп – Краскела-уоллеса, попарно – U Манна-
уитни. Значение р ≤ 0,05 считалось достовер-
ным. в тексте значения приводятся как сред-
нее ± стандартное отклонение.

результаты и обсуждение

Атлантический лосось

анализ данных о стадиях жизненного цик-
ла и возрасте атлантического лосося, вылов-
ленного в р. Золотица в июле 2015 г., свиде-
тельствует о достаточно сложной структуре 
этой популяции. были отловлены ювенильные 
пестрятки (0+, 1+, 2+, 3+), а также карликовые 
самцы возрастных групп 3+ и 4+ [веселов, еф-
ремов, Ручьев, неопубликованные данные]. ак-
тивность кальцийзависимых протеиназ была 
определена в скелетных мышцах ювенильных 
пестряток (табл. 1).

на первом и втором году жизни атлантиче-
ский лосось, обитающий в р. Золотица, имеет 
более высокий темп роста (линейный и весовой 
прирост) по сравнению с лососем из р. Индера 
(Мурманская обл., вылов июль 2015 г. [Канце-
рова и др., 2017]) – пестрятки 0+: 3,60 против 
2,73 см, 0,42 против 0,15 г; пестрятки 1+: 8,7 
против 5,4 см, 6,01 против 1,30 г. более интен-
сивный линейный и весовой прирост лососей 
возраста 0+ и 1+ из р. Золотица свидетель-
ствует о благоприятном для роста младших 
возрастных групп комплексе факторов, опре-
деляющим из которых, по-видимому, является 
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хорошая обеспеченность кормом. основу чис-
ленности (10 тыс. экз./м2) и биомассы (5,5 г/м2) 
зообентоса составили личинки хирономид, по-
денок, ручейников, мошек, а также малощетин-
ковые черви [барышев, веселов, 2005; весе-
лов, ефремов, Ручьев, неопубликованные дан-
ные]. на третьем году жизни лосося (возраст 
2+ и выше) преимущество обитания в реках ар-
хангельской области утрачивается (9,30 против 
9,87 см, 7,77 против 8,22 г).

следует отметить, что средний пока-
затель плотности молоди для р. Золотица 
(55 экз./100 м2) превышает среднее значение 
для нерестовых рек северо-Запада России 
(50 экз./100 м2), что подтверждает благопри-
ятные условия для роста и размножения ло-
сося [веселов, ефремов, Ручьев, неопубли-
кованные данные]. возраст смолтификации, 
вероятно, 3+, поскольку особи 4+ в реке прак-
тически не встречаются. в реке Золотица были 
выловлены пестрятки, длина которых превы-
шала 11 см. Этот размер у лососей из р. Ин-
дера (Мурманская обл.) возраста 2+ и 3+ был 
признан пороговым для перехода пестряток 
к смолтификации [Канцерова и др., 2017], 
то есть, по всей видимости, нагул лососей 
в реке Золотица продолжается в течение более 
длительного времени и до достижения ими бо-
лее крупных размеров.

Помимо различий лосося из разных реги-
онов по размерным характеристикам и тем-
пу роста было выявлено их отличие по уров-
ню протеолитической активности в скелетных 
мышцах, зависящему прежде всего от актив-
ности кальпаиновой системы. однако следу-
ет отметить выявленную сходную с лососями 
Кольского полуострова возрастную динамику 
активности кальпаинов: у сеголеток 0+ обна-
руживается максимальный уровень активности 
кальпаинов в скелетных мышцах, достоверно 

отличающийся от уровня у следующих возраст-
ных групп, начиная с 1+ (53,17 ± 2,55 против 
36,73 ± 5,94 у лосося 0+ и 1+ соответственно). 
у всех возрастных групп обнаруживается вы-
явленная ранее (у лососей из рек Мурманской 
обл. [Канцерова и др., 2017]) положительная 
зависимость темпа роста и активности основ-
ных внутриклеточных протеиназ мышечной тка-
ни – кальпаинов. так, максимальный темп рос-
та на первом году жизни (14,3-кратный по мас-
се и 2,41-кратный по длине) соответствует 
максимальной интенсивности кальпаинзави-
симого протеолиза. снижение темпа прироста 
на втором году жизни (до 1,27-кратного по мас-
се и 1,06-кратного по длине) сопровождается 
снижением активности кальпаинов.

Различия в скорости роста между рыбами 
в решающей мере объясняются регуляцией 
обмена белков в мышцах. синтез белка при не-
детерминированном росте должен превалиро-
вать над его распадом, по крайней мере в мы-
шечной ткани, которая составляет более по-
ловины веса рыбы. высокая скорость синтеза 
белка у активно растущих особей (от 0+ до 3+) 
сопровождается интенсивной работой протео-
литических систем, отвечающих за его обмен 
и контроль качества, при том что баланс синте-
за и распада белка остается положительным.

Кумжа

Показано, что в уловах из ручья лопатка 
(архангельская обл.) полностью отсутство-
вали пестрятки кумжи младших возрастных 
групп, а также смолты. отсутствие пестряток 
от 0+ до 2+ в ручье лопатка может быть свя-
зано с высоким уровнем нелегального лова 
в низовье, где нерестятся производители кум-
жи [веселов, ефремов, Ручьев, неопублико-
ванные данные]. Плотность молоди была низ-

Таблица 1. активность кальпаинов и размерно-массовые показатели пестряток атлантического лосося, 
S. salar L., из реки Золотица (архангельская обл.)
Table 1. Calpain activity and length-weight parameters of atlantic salmon parr, S. salar L., from the Zolotitsa river 
(arkhangelsk region)

возраст
age

n Масса, г
Mass, g

ас, см
FL, cm

активность кальпаинов,
ед. акт./г белка
Calpain activity,

act. un./g of prot.
0+ 5 0,42 ± 0,01 3,6 ± 0,01 53,17 ± 2,55
1+ 8 6,01 ± 1,01а 8,7 ± 0,4а 36,73 ± 5,94а

2+ 9 7,66 ± 1,24аb 9,3 ± 0,66а 38,58 ± 8,57

3+ 5 14,29 ± 3,38аbс 11,28 ± 0,82аb 31,12 ± 13,03

Примечание. a – различия достоверны по сравнению с особями 0+, b – по сравнению с особями 1+, с – по сравнению с осо-
бями 2+.
Note. a – differences are significant when comparing with individuals 0+, b – comparing with individuals 1+, с – comparing with 
individuals 2+.
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кой – 5–6 экз./100 м2. основу улова составляли 
пестрятки 3+ и 4+, а также карликовые самцы 
(28 % улова; жилая форма), созревающие уже 
к возрасту 3+ (табл. 2). обилие кормовой базы 
в ручье позволяет кумже размножаться за счет 
карликовых производителей, минуя стадии 
смолтификации и ската на нагул в море.

сравнение размерных показателей пестря-
ток кумжи старших возрастных групп из раз-
ных водотоков – ручья лопатка, бассейн бе-
лого моря, архангельская обл.; р. ольховка, 
бассейн белого моря, Мурманская обл. [Kan-
tserova et al., 2017]; р. орзега, бассейн онеж-
ского озера, Республика Карелия [веселов, 
ефремов, Ручьев, неопубликованные дан-
ные] – показало, что наиболее крупные особи 
возраста 3+, 4+ обитают в р. орзега, наиболее 
мелкие – в ручье лопатка. По данным ихтио-
логических наблюдений, также более низкой 
оказалась плотность молоди кумжи в ручье ло-
патка (5–6 экз./100 м2), тогда как для кумжевых 
рек онежского озера плотность составляет 10–
22 экз./100 м2 [веселов, Калюжин, 2001]. Эти 
данные, наряду с отсутствием в уловах из ручья 
лопатка кумжи младших возрастных групп (0+, 
1+, 2+), подтверждают влияние высокой внут-
ри- и межвидовой конкуренции, снижающей 
благополучие кумжи и стабильность ее воспро-
изводства в реках архангельской обл.

Различие по уровню активности кальпаинов 
отмечено между одновозрастными самками 

и самцами кумжи. так, у самок 4+ активность 
кальпаинов в два раза выше, чем у самца. у кар-
ликовых самцов уровень кальцийзависимого 
протеолиза в скелетных мышцах в 2 раза ниже, 
чем у одновозрастных пестряток. вероятно, 
сказывается различие их физиологического 
статуса: пестрятки интенсивно растут, и в их 
мышцах активный белковый синтез сопровож-
дается высокой интенсивностью протеолиза, 
необходимого для контроля качества вновь 
синтезируемых белков и их обмена, а у карли-
ковых самцов в связи с преобладанием синте-
тических процессов в формирующихся гонадах 
белковый метаболизм в мышечной ткани сни-
жен. в этом заключается отличие жилой формы 
кумжи (карликовых производителей) от про-
ходных форм, которые в ходе нереста и связан-
ной с ним миграции утрачивают значительную 
часть мышечной массы за счет высокой интен-
сивности протеолиза мышечных белков.

сравнение уровня активности кальпаинов 
у пестряток кумжи старших возрастных групп 
3+ и 4+ из разных водотоков – ручья лопат-
ка, бассейн белого моря, архангельская обл.; 
р. ольховка, бассейн белого моря, Мурман-
ская обл. [Kantserova et al., 2017]; р. орзега, 
бассейн онежского озера, Республика Карелия 
[веселов, ефремов, Ручьев, неопубликованные 
данные] – показало, что более низкий уровень 
обнаруживается у кумжи из ручья лопатка. По-
скольку в ранее проведенных экспериментах 

Таблица 2. активность кальпаинов и размерно-массовые показатели кумжи, S. trutta L., из ручья лопатка 
(архангельская обл.)
Table 2. Calpain activity and length-weight parameters of brown trout, S. trutta L., from the Lopatka stream 
(arkhangelsk region)

группа
Group

n Масса, г
Mass, g

ас, см
FL, cm

активность кальпаинов,
ед. акт./г белка
Calpain activity,

act. un./g of prot.
самец
Male

3+
1 53,33 17,8 31,07

самка
Female

4+
8 32,56 ± 5,83 14,83 ± 0,76 36,01 ± 8,6

самец
Male

4+
1 35,55 15,2 74,71

самец
Male

5+
1 41,92 16,6 81,09

самец-карлик
Dwarf male

4+
3 51,57 ± 2,89 16,5 ± 0,52 34,23 ± 11,56

самец-карлик
Dwarf male

5+
2 37,41 ± 5,89 15,25 ± 0,78 45,9 ± 13,8
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нами была подтверждена положительная зави-
симость темпа роста рыб и уровня активности 
кальпаинов в их мышцах [лысенко и др., 2015; 
Lysenko et al., 2017], эти данные согласуются 
с обнаруженными размерно-массовыми раз-
личиями кумжи разных местообитаний и под-
тверждают более низкую скорость ростовых 
процессов у рыб из ручья лопатка (архангель-
ская обл.).

Заключение

таким образом, в настоящей работе были 
охарактеризованы группировки атлантического 
лосося и кумжи из некоторых водотоков архан-
гельской обл. по ряду ихтиологических, мор-
фометрических и биохимических показателей. 
Подтверждена взаимосвязь темпов роста ло-
сосевых с интенсивностью кальцийзависимого 
протеолиза в их скелетных мышцах. анализ дан-
ных о стадиях жизненного цикла, возрасте, раз-
мерно-массовых и некоторых биохимических по-
казателях (уровень активности внутриклеточных 
протеиназ) у атлантического лосося из р. Золо-
тица свидетельствует о благополучии изучаемой 
популяции, а также о достаточном уровне ее вос-
производства. в свою очередь, плотность кум-
жи в ручье лопатка находится на низком уровне, 
а возрастной состав ее популяции неоднороден. 
Кроме того, кумжа из ручья лопатка имеет наи-
более низкий темп роста по сравнению с особя-
ми из других водотоков. Полученные результаты 
свидетельствуют о необходимости усиления ры-
боохранных мероприятий, направленных на ста-
билизацию и увеличение численности кумжи 
в исследуемом ручье.
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