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Исследовали активность ключевых ферментов энергетического и углеводного обмена (цитохром 
c оксидазы (ЦО), лактатдегидрогеназы (ЛДГ), альдолазы, глюкозо‑6-фосфатдегидрогеназы (Г6ФДГ) 
и 1-глицерофосфатдегидрогеназы (1-ГФДГ)) у смолтов горбуши Oncorhynchus gorbuscha (Walb.) Белого 
моря в садковом эксперименте, моделирующем ее переход из пресной среды в морскую. Выявлено 
снижение активности ЦО, Г6ФДГ, 1-ГФДГ и усиление – ЛДГ и альдолазы у молоди при повышении 
солености воды. Полученные результаты позволяют предположить, что у горбуши происходит пере‑
распределение энергетических субстратов между реакциями аэробного и анаэробного обмена в сторону 
усиления анаэробного синтеза АТФ. Это может свидетельствовать о реализации у молоди горбуши 
адаптивных механизмов перестройки метаболизма, направленной на энгергообеспечение процесса 
осморегуляции при изменении соленосного режима среды обитания.
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ВВЕДЕНИЕ

11Соленость является одним из важнейших абио‑
тических факторов среды, оказывающих влияние 
на жизнедеятельность водных организмов, в том 
числе рыб. Виды рыб отличаются по степени при‑
способленности к колебаниям солености среды оби‑
тания. Неспособность регулировать водно-солевой 
обмен может привести к обезвоживанию, что счи‑
тается основной причиной смертности организмов 
при акклиматизации к морской воде [1]. Процесс 
адаптации эвригалинных рыб к изменению солено‑
сти среды связан с преобразованиями в осморегу‑
ляторной системе и перераспределением энерге‑
тических ресурсов организма [2]. В исследованиях 
интенсивности потребления кислорода в условиях 
изменения солености воды, показано, что моду‑
ляция и стимуляция процессов транспорта ионов 
у рыб сопровождается значительным увеличением 
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расхода энергии [2, 3]. Удовлетворение возрос‑
ших потребностей организма рыб в энергии при 
их акклиматизации к смене соленосного режима 
обеспечивается метаболическими перестройками, 
связанными с изменением в направлении и ин‑
тенсивности путей энергетического и углеводного 
обмена. Установлено, что энергия, необходимая 
осморегуляторным органам рыб (жабрам и поч‑
кам) для поддержания ионного гомеостаза обра‑
зуется, прежде всего, за счет окисления глюкозы 
и  лактата, поступающих из  кровеносных сосу‑
дов [3]. Определение изменения в количестве энер‑
гетических субстратов или активности ферментов, 
участвующих в их превращении, может дать пред‑
ставление об уровне энергозатрат, связанных с ре‑
гуляцией метаболизма при изменении солености 
среды [2]. Различия в характере изменения актив‑
ности ферментов энергетического и углеводного 
обмена в условиях адаптации к разной солености 
были ранее показаны в исследованиях на эврига‑
линных и анадромных видах рыб [2, 4–7]. В от‑
личие от большинства видов лососевых, горбуша 
смолтифицируется вскоре после вылупления, что 
позволяет ей мигрировать в океан в раннем воз‑
расте [8]. Поскольку эта особенность требует срав‑
нительно быстрой ответной реакции организма 
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на смену солености среды обитания, можно пред‑
положить, что энергетически процесс гипоосморе‑
гуляции обеспечивается изменением направления 
и  интенсивности путей энергетического обмена 
и окисления глюкозы.

Целью данной работы было оценить активность 
ферментов энергетического и углеводного обме‑
на (цитохром с  оксидазы, лактатдегидрогеназы, 
глюкозо-6-фосфатдегидрогеназы, 1-глицерофос‑
фатдегидрогеназы и альдолазы) у смолтов горбу‑
ши в период ската, в экспериментальных условиях, 
модулирующих ее переход на разные по солености 
участки миграционного пути (река, эстуарий, море).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследовали смолтов горбуши, отловленных 
в естественных условиях в период ската в реке Ин‑
дера бассейна Белого моря и помещенных в садки 
с разными условиями солености для экспозиции. 
Использовали три одинаковых садка, установлен‑
ных в разных местах миграционного пути горбу‑
ши – непосредственно в реке Индера (пресная вода), 
в  эстуарии реки (распресненная вода, соленость 
в прилив – 6‰, в отлив – 0‰) и в Белом море 
(соленость 30‰). В начале эксперимента (28 мая) 
отловили около 1000 смолтов горбуши из  реки 
и поместили в речной садок. Спустя сутки (29 мая) 
особей в количестве 15 штук взяли на анализ (усы‑
пляли с помощью гвоздичного масла и фиксировали 
в жидком азоте) в качестве контроля, а оставших‑
ся распределили по трем группам – садкам “река”, 
“эстуарий”, “море”. Через 24 часа (30 мая) и 72 часа 
(1 июня) экспозиции в каждом садке производили 
отбор и фиксацию молоди (по 15 особей на груп‑
пу) для дальнейшего биохимического анализа. 
Размерно-весовые характеристики исследуемых 
рыб, а также даты взятия проб и температура воды, 
представлены в табл. 1.

Активность исследуемых ферментов определя‑
ли (индивидуально для каждой особи) спектрофо‑
тометрически по общепринятым методикам [9–11] 
и  выражали в  мкмоль/(мин)*мг белка. Концен‑
трацию белка определяли методом Брэдфорд [12]. 

Статистический анализ полученных результатов 
проводили с помощью критерия Краскела–Уол‑
лиса с последующим сравнением выборок с ис‑
пользованием критерия Манна–Уитни. Различия 
считали достоверными при р<0.05. Биохимический 
анализ выполнен на базе лаборатории экологиче‑
ской биохимии ИБ КарНЦ РАН с использованием 
оборудования Центра коллективного пользования 
ФИЦ “КарНЦ РАН”.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Получены результаты, указывающие на разли‑
чия в изменениях активности исследуемых фер‑
ментов энергетического и  углеводного обмена 
у горбуши при переносе из пресной воды в соле‑
ную. Активность ЦО у молоди в морском садке че‑
рез трое суток экспозиции была достоверно ниже, 
чем таковая у  рыб в  эстуарном садке (рис.  1 а, 
p<0.05). Это указывает на снижение уровня аэроб‑
ного обмена после перемещения мальков в среду 
с большей соленостью. При этом активность ЛДГ 
была выше у рыб в морском садке по сравнению 
с речным уже через сутки после переноса и через 
трое суток эти различия сохранялись и были выяв‑
лены также для активности альдолазы (рис. 1 б, в, 
p<0.05), что указывает на более высокую интенсив‑
ность процессов анаэробного обмена и использо‑
вания углеводов в гликолизе в гиперосмотических 
условиях.

Более низкая аэробная емкость у молоди горбу‑
ши в море, вероятно, компенсируется анаэробным 
синтезом АТФ. Подобная компенсаторная реакция 
была выявлена у смолтов горбуши в нашем преды‑
дущем исследовании, где рыб выдерживали в море 
в течение 10 суток в длительном садковом экспери‑
менте [7]. Ранее было показано, что личинки гор‑
буши лучше других видов тихоокеанских лососей 
способны приспосабливаться к изменению соле‑
ности среды обитания, регулируя концентрацию 
ионов в плазме крови при резком переходе в мор‑
скую воду [13].

Согласно данным литературы [3], анаэроб‑
ный метаболизм углеводов играет ведущую роль 

Таблица 1. Размерно-весовые характеристики молоди горбуши из разных групп в садковом эксперименте
Группа Т, °С воды (в день отбора) Длина (TL), см* Масса, г*

29.05 до эксперимента (контроль-нулевая точка), река 6.8 3.23±0.05 0.15±0.01
30.05 садок “река” (24 часа экспозиции) 6.4 2.83±0.05 0.13±0.00
30.05 садок “эстуарий” (24 часа экспозиции) 10.1 2.90±0.06 0.13±0.00
30.05 садок “море” (24 часа экспозиции) 6.4 2.99±0.05 0.14±0.01
01.06 садок “река” (72 часа экспозиции) 8.8 2.97±0.04 0.15±0.00
01.06 садок “эстуарий” (72 часа экспозиции) 7.3 2.85±0.03 0.15±0.01
01.06 садок “море” (72 часа экспозиции) 7.3 2.87±0.04 0.15±0.01

Примечание: TL – абсолютная длина тела, *среднее значение и его ошибка.
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в  адаптивных реакциях водно-солевого обме‑
на к  обитанию рыб в  морской воде, являясь ме‑
ханизмом, быстро реагирующим на  изменение 

потребностей в энергии АТФ. О значении анаэроб‑
ного гликолиза у рыб в энергообеспечении процесса 
осморегуляции свидетельствует увеличение интен‑
сивности окисления глюкозы и лактата, которые, 
как было показано [2], становятся основными ис‑
точниками энергии при адаптации разных видов 
рыб к изменению солености среды обитания.

У смолтов горбуши в  садке с  морской водой 
установлены относительно более низкие значе‑
ния активности Г6ФДГ (спустя сутки экспозиции 
по  сравнению с  речным садком, а  также спустя 
трое суток по сравнению с эстуарным) и 1-ГФДГ 
(спустя трое суток по сравнению с речным садком) 
(рис. 2 а, б, p<0.05). Это свидетельствует о более 
низком уровне использования продуктов распада 
углеводов в липидном обмене, что может быть свя‑
зано со снижением образования восстановителей 
в виде НАДФН в пентозо-фосфатном пути, а так‑
же 1-глицерофосфата, необходимых для реакций 
биосинтеза липидов [14,15]. Принимая во внима‑
ние наблюдаемое у рыб в морском садке снижение 
активности ЦО и увеличение – ЛДГ и альдолазы, 
можно предположить, что у исследуемой молоди гор‑
буши происходит перераспределение углеводов меж‑
ду реакциями энергетического обмена, пентозо-фос‑
фатного пути, в сторону анаэробного синтеза АТФ. 
Вышеуказанные вариации активности исследуемых 
ферментов при резком увеличении концентрации 
ионов в организме рыб, содержащихся в морской 
воде, по-видимому, связаны с перестройкой мета‑
болизма и  согласуются с “запуском” механизмов 
перераспределения энергии между осморегуляцией 
и другими энергозатратными метоболическими про‑
цессами, такими как рост и развитие [5,16]. Установ‑
ленные относительно более низкие значения актив‑
ности Г6ФДГ и 1-ГФДГ у горбуши в морском садке 
по сравнению с речным аналогичны полученным 
нами в длительном садковом эксперименте по из‑
учению адаптивных возможностей смолтов горбуши 
на разных по солености участках их покатной мигра‑
ции (реки, эстуария, моря) [7]. Это может указывать 
как на устойчивое формирование, так и на последую‑
щее сохранение (как минимум до 10 суток) адаптив‑
ных перестроек путей энергетического и углеводного 
обмена у смолтов горбуши при их переносе из прес
ной воды в соленую.

У особей горбуши, помещенных в эстуарный са‑
док, не было установлено различий по исследуемым 
показателям с группой из реки (рис. 1 и 2). Такие 
различия в активности ЦО, ЛДГ, 1-ГФДГ и альдо‑
лазы были характерны для смолтов только спустя 
10  суток их  экспозиции в  эстуарии в  более дли‑
тельном эксперименте, проведенном нами ранее 
[7]. Вероятно, у рыб, находящихся под влиянием 
суточных колебаний соленосного и температурно‑
го режимов воды эстуария, адаптивные модуляции 
энергетического обмена проявляются спустя более 
продолжительный период воздействия этих условий.
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Рис. 1. Относительная активность ферментов ЦО (а), 
ЛДГ (б), альдолазы (в) (мкмоль/мин/мг белка) у смол‑
тов горбуши при переносе в садки с разной солено‑
стью. Различия достоверны при p<0.05: * – по сравне‑
нию с группой рыб в речном садке, # – по сравнению 
с группой рыб в эстуарном садке, а – по сравнению 
с контрольной группой.
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Таким образом, результаты проведенного иссле‑
дования изменений активности ферментов энер‑
гетического и углеводного обмена у мигрирующих 
смолтов горбуши при смене солености среды оби‑
тания свидетельствуют о наличии у них адаптивных 
метаболических перестроек в аэробном и анаэроб‑
ном обмене, функционировании пентозо-фосфат‑
ного пути. По-видимому, в организме рыб после 
миграции в море происходит усиление анаэробного 
пути синтеза АТФ за счет повышения уровня ути‑
лизации углеводов путем гликолиза, и, напротив, 
снижение степени использования углеводов в пен‑
тозо-фосфатном пути и продуктов их распада в ли‑
пидном обмене, что является одним из механизмов 
биохимической адаптации молоди горбуши к пере‑
ходу из пресной воды в соленую.
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Рис. 2. Относительная активность ферментов Г6ФДГ (а), 
1-ГФДГ (б) (мкмоль/мин/мг белка) у смолтов горбуши 
при переносе в садки с разной соленостью. Обозначе‑
ния как на рис. 1.
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CHANGE IN THE ACTIVITY OF ENZYMES OF ENERGY  
AND CARBOHYDRATE METABOLISM  

IN PINK SALMON SMOLTS ONCORHYNCHUS GORBUSCHA (WALB.)  
WITH CHANGE IN ENVIRONMENTAL SALINITY

N. S. Shulgina, M. V. Kuznetsova*, M. A. Rodin, M. Yu. Krupnova,  
D. A. Efremov, S. A. Murzina, Academician of the RAS N. N. Nemova

Institute of Biology of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, Russian Federation
*e-mail: kuznetsovamvi@yandex.ru

The activity of key enzymes of energy and carbohydrate metabolism (cytochrome c oxidase (CO), lactate 
dehydrogenase (LDH), aldolase, glucose-6-phosphate dehydrogenase (G6PDH) and 1-glycerophosphate 
dehydrogenase (1-GPDH)) was studied in smolts of pink salmon Oncorhynchus gorbuscha (Walb.) from 
the White Sea in a cage experiment simulating its transition from freshwater to marine environment. 
A decrease in the activity of CO, G6PDH, 1-GPDH and an increase in LDH and aldolase in juveniles 
with increasing water salinity were revealed. The obtained results allow us  to assume that in  the 
studied pink salmon there is a redistribution of energy substrates between the reactions of aerobic and 
anaerobic metabolism towards an increase in anaerobic ATP synthesis. This may indicate the realization 
of adaptive mechanisms of metabolic restructuring in pink salmon juveniles, aimed at providing energy 
for the osmoregulation process when the salinity regime of the habitat changes.

Keywords: pink salmon, enzymes, energy metabolism, salinity, smoltification, White Sea
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