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Исследована активность ключевых ферментов энергетического и углеводного обмена (цитохром с
оксидазы, лактатдегидрогеназы, глюкозо-6-фосфатдегидрогеназы, альдолазы) у молоди трёхиглой
колюшки Gasterosteus aculeatus из разных биотопов Белого моря (губа Сельдяная, пролив Сухая Сал-
ма и лагуна Колюшковая). Установлено, что особи колюшки из разных биотопов различаются глав-
ным образом по уровню анаэробного обмена и степени использования углеводов в процессах гли-
колиза и биосинтеза в органах. Полученные результаты указывают на адаптивные механизмы пере-
стройки метаболических путей энергетического обмена в зависимости от условий обитания в
разных биотопах (температура, кормовая база).
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Одним из важнейших доминирующих видов
промежуточного уровня трофической цепи Бело-
го моря является колюшка трёхиглая Gasterosteus
aculeatus Linnaeus, 1758, которая способна успешно
адаптироваться к новым условиям при смене мест
обитания в ходе нерестовых миграций из открытого
моря в прибрежные биотопы, различающиеся
гидрологическими и трофоэкологическими усло-
виями (Hendry et al., 2013; Доргам и др., 2018). Наи-
более привлекательными для нереста колюшки яв-
ляются мелководные биотопы с густыми зарослями
растительности и хорошо закрытые от волнового
воздействия (Доргам и др., 2018). К таким биотопам
в Кандалакшском заливе Белого моря относятся
губа Сельдяная и лагуна Колюшковая, производи-
тели занимают их в первую очередь, а численность
молоди в этих местах сравнительно высокая – 20–
40 экз/м2 (Rybkina et al., 2017). Однако типичными и
многочисленными в районе исследования (Канда-
лакшский залив) являются более открытые и ме-
нее прогреваемые биотопы с разреженной расти-
тельностью, такие как пролив Сухая Салма (Дор-
гам и др., 2018).

Известно, что условия обитания, в которых про-
ходит развитие икры и мальков, влияют на уровень
обменных процессов в организме, определяющих
процессы роста и развития рыб, что в дальнейшем
приводит к формированию физиолого-биохимиче-

ской и размерной разнокачественности в популя-
ции (Дгебуадзе, 2001; Озернюк, 2011). Одним из
важнейших биохимических факторов, определя-
ющих функциональную активность клеток в про-
цессе роста и развития рыб и в адаптациях метабо-
лизма, является уровень энергетического обмена
(Озернюк, 1985). На основании изменений актив-
ности ключевых ферментов энергетического и уг-
леводного обмена можно сделать вывод о некото-
рых метаболических особенностях организма рыб,
способствующих их росту и формированию адапта-
ционного потенциала жизнедеятельности в кон-
кретных условиях водной среды (Чурова и др., 2011;
Мещерякова и др., 2013). Ранее мы установили не-
которые вариации в активности ферментов энерге-
тического обмена в органах взрослых особей ко-
люшки, приходящей на нерест в разные биотопы
Белого моря. Эти вариации, вероятнее всего, бы-
ли связаны с различиями в кормовой базе и солё-
ностном режиме (Чурова и др., 2018). Есть данные,
указывающие на различия по показателям липид-
ного и белкового обмена у мальков колюшки из
разных биотопов Белого моря (Мурзина и др., 2017;
Lajus et al., 2020). Исследование показателей энер-
гетического обмена у колюшки на ранних стадиях
развития дополнит имеющиеся данные по биохи-
мическому статусу молоди и роли метаболических
превращений в формировании физиолого-биохи-
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мической разнокачественности, стратегии широ-
кого расселения и в выживании этих видов в не-
однородной среде Белого моря.

Цель работы – изучить активность ферментов
энергетического и углеводного обмена (цитохром с
оксидазы, лактатдегидрогеназы, глюкозо-6-фос-
фатдегидрогеназы и альдолазы) в органах моло-
ди трёхиглой колюшки из разных биотопов Кан-
далакшского залива Белого моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран в Кандалакшском заливе Бе-
лого моря в трёх районах нереста трёхиглой колюш-
ки: губе Сельдяная, лагуне Колюшковая, про-
ливе Сухая Салма (табл. 1). Молодь колюшки
отлавливали на нерестилищах 31.07 и 18.08.2017 г.
закидным неводом длиной 7.5 м и высотой 1.5 м в
пределах 30 м от береговой линии. Образцы замо-
раживали в жидком азоте и в нём хранили до на-
чала анализа. Общая длина (TL) и масса исследо-
ванных особей представлены в табл. 2.

Активность ферментов энергетического и угле-
водного обмена, учитывая маленькие размеры осо-
бей, определяли во всем организме молоди (без хво-
стового плавника). Активность цитохром c оксида-
зы (ЦО, КФ 1.9.3.1) определяли по методу Смита
(Smith, 1955), измеряя увеличение количества
окисленного цитохрома c. Общую активность
лактатдегидрогеназы (ЛДГ, 1.1.1.27) и глюкозо-
6-фосфатдегидрогеназы (Г6ФДГ, 1.1.1.49) опре-
деляли, измеряя количества восстановленных
никотинамидадениндинуклеотида и никотина-
мидадениндинуклеотидфосфата (НАДФН) по
общепринятым методикам (Кочетов, 1980). Ак-
тивность альдолазы (КФ 4.1.2.13) определяли по
методике Бека в модификации Ананьева и Обухо-
вой (Колб, Камышников, 1976). Активность фер-
ментов выражали в мкмоль/мин/г белка. Кон-
центрацию белка определяли методом Брэд-
форда (Bradford, 1976). Исследования выполнены
на оборудовании Центра коллективного поль-
зования Федерального исследовательского центра
КарНЦ РАН.

Таблица 1. Характеристика районов отлова трёхиглых колюшек Gasterosteus aculeatus (по: Rybkina et al., 2016;
Доргам и др., 2018; Lajus et al., 2020)

Параметр Губа Сельдяная Лагуна Колюшковая Пролив Сухая Салма

Координаты 66°33′81′′ с.ш. 33°62′25′′ в.д. 66°31′33′′ с.ш. 33°64′60′′ в.д. 66°31′17′′ с.ш. 33°64′74′′ в.д.
Температура
воды, °С:
31.07.2017 г. 13 15 13
18.08.2017 г. 14 15 14
Общая характери-
стика

Треугольная губа с широким 
входом и мелководной верши-
ной. Максимальная глубина 
около 3 м

Площадь поверхности – 
0.064 км2. Соединена с морем 
только в полную воду. Мак-
симальная глубина до 4 м, 
средняя глубина 1.5 м

Типичный для района 
исследований прибрежный 
биотоп с уклоном дна 6–
8 см/м

Солёностный 
режим

Распреснение практически 
отсутствует

Слабое распреснение за счёт 
изоляции и атмосферных 
осадков

Среднее распреснение 
(влияние стока р. Кереть)

Водная раститель-
ность

Фукоиды на литорали, очень 
густая зостера Zostéra marína на 
большей части акватории. Био-
масса зостеры до 1 кг/м2 сухого 
вещества и проективное покры-
тие до 100%

Нитчатые водоросли и в рай-
оне пролива – зостера (био-
масса до 100 г/м2 сухого 
вещества и проективное 
покрытие 0–30%)

Фукоиды на литорали, 
глубже – разреженная 
зостера (1–3 побега на м2 и 
биомасса до 3 г/м2 сухого 
вещества)

Зоопланктон Сообщество с характерными для 
поверхности Белого моря фор-
мами

Сильно обеднённый видо-
вой состав с преобладанием 
Acartia longiremis

Сообщество с характер-
ными для поверхности 
Белого моря формами

Объекты питания 
молоди колюшки

Доминирование копепод Temora 
longicornis и Microsetella norvegica, 
инфузория Helicostomella subu-
lata. Oligochaeta и Orthocladiinae

Преимущественное домини-
рование копеподы Acartia lon-
giremis. Oligochaeta и 
Orthocladiinae

Нет данных
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Статистический анализ результатов проводи-
ли с применением критерия Краскела–Уоллиса и
последующим сравнением выборок с использо-
ванием критерия Манна–Уитни. Различия счи-
тали достоверными при р < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ активности ферментов энергетическо-
го и углеводного обмена позволяет оценить важ-
нейшие процессы образования энергии – аэроб-
ного синтеза аденозинтрифосфата (АТФ) (ЦО)
(Goolish, Adelman, 1987), анаэробного гликолиза
(ЛДГ) (Gauthier et al., 2008), а также участие угле-
водов в процессах образования энергии и синтезе
различных промежуточных соединений (альдо-
лаза, Г6ФДГ) (Tian et al., 1998; Johansen, Overturf,
2006). Особи из всех трёх местообитаний, пой-
манные в июле, по уровню активности ЦО и аль-
долазы между собой не различались (рисунок, а, б),
что указывает на отсутствие между ними разли-
чий по уровню аэробного обмена и степени ис-
пользования углеводов в этот период. При этом
обнаружена достоверно более высокая актив-
ность ЛДГ у особей из прол. Сухая Салма по сравне-
нию с молодью из лаг. Колюшковая (рисунок, в).
Активность ЛДГ является индикатором анаэроб-
ного обмена (гликолиза) в мышцах, глюконеоге-
неза в печени, показателем баланса между аэроб-
ным и анаэробным метаболизмом (Somero, Chil-
dress, 1980). Учитывая наличие положительной
корреляции активности данного фермента с раз-
мерами особей (табл. 3), полученный результат
можно объяснить участием этого фермента в
анаэробном гликолизе, который является главным
процессом энергообеспечения белых мышц при
интенсивных сокращениях (рывковых движениях)
(Goolish, 1991; Davies, Moyes, 2007; Чурова и др.,
2011). Можно также предположить, что более вы-
сокая активность ЛДГ у особей из пролива по срав-
нению с молодью из лагуны связана прежде всего с

размерами рыб: особи из пролива крупнее по длине
и массе (табл. 2) и, как следствие, энергозатраты в
виде АТФ на интенсивную плавательную актив-
ность у них выше. Нельзя исключать и связь вы-
сокой активности ЛДГ с подвижностью особей,
которая может быть различной в зависимости от
условий обитания в биотопах (растительность, на-
личие хищников) (Демчук и др., 2018; Доргам и др.,
2018). Ранее было показано, что уровень активно-
сти ЛДГ отражает степень физической активно-
сти рыб и особенности их плавания (Drazen, Sei-
bel, 2007). Прол. Сухая Салма характеризуется раз-
реженными зарослями зоостеры Zostéra marína и
фукоидов, в то время как лаг. Колюшковая и губа
Сельдяная отличаются густой растительностью (за-
росли нитчатки и зоостеры в лагуне и заросли
зоостеры в губе), предоставляющей благоприятные
кормовые условия и укрытия для молоди (Доргам
и др., 2018). Кроме того, в лаг. Колюшковая практи-
чески отсутствуют хищники (Демчук и др., 2018).
Учитывая эти характеристики биотопов, можно
предположить, что особи из прол. Сухая Салма по
сравнению с особями из лагуны более подвижны
в процессе избегания хищников и конкуренции
за укрытия.

Молодь колюшки из губы Сельдяная отлича-
лась от особей других биотопов более высокой ак-
тивностью Г6ФДГ в тканях (рисунок, г). Г6ФДГ яв-
ляется ключевым ферментом пентозо-фосфатного
пути, в котором происходит образование пентоз и
генерируется восстановитель в форме НАДФН,
использующийся в реакциях биосинтеза жир-
ных кислот, стероидных гормонов, холестери-
на, сфинголипидов (Tian et al., 1998). Посколь-
ку уровень аэробного и анаэробного обмена у
особей между биотопами не различался, высокая
активность Г6ФДГ может указывать на повыше-
ние степени использования углеводов в процес-
сах биосинтеза у молоди из губы Сельдяная. Эти
данные, а также сравнительно маленькие разме-
ры особей (TL 1.333 ± 0.015 см) из данного биото-

Таблица 2. Длина (TL) и масса молоди трёхиглой колюшки Gasterosteus aculeatus из разных биотопов Белого моря
(в каждой выборке 10 экз.)

Примечание. Над чертой – пределы варьирования показателя, под чертой – среднее значение и его ошибка; различия досто-
верны при p < 0.05: * по сравнению с особями из губы Сельдяная в день отбора проб, ** по сравнению с особями из прол. Су-
хая Салма в день отбора проб.

Лагуна Колюшковая Губа Сельдяная Пролив Сухая Салма

TL, см Масса, г TL, см Масса, г TL, см Масса, г

31.07.2017 г.

18.08.2017 г.

1.520–1.880
1.619 0.069**±

0.046–0.091
0.061 0.005*±

1.290–1.360
1.333 0.015±

0.018–0.031
0.023 0.005±

1.680–1.960
1.818 0.032*±

0.047–0.107
0.072 0.007*±

1.810–2.120
2.003 0.033±

0.067–0.125
0.098 0.006±

1.790–2.220
2.015 0.052±

0.052–0.114
0.087 0.007±
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па (табл. 2) позволяют предположить, что обнару-
женные различия могут быть связаны с особенно-
стями питания особей на данной стадии развития в
исследуемых биотопах. Так, было показано (Dem-
chuk et al., 2015), что у мальков колюшки при до-
стижении размеров тела 15 мм происходит пере-
ключение с одних объектов питания на другие. Ка-
чественный состав пищи также может влиять на
различия в процессах биосинтеза, в частности ли-
погенеза (Мурзина и др., 2017).

Различия по размерам молоди колюшки между
биотопами в июле (табл. 2) связаны, скорее всего, со
сроками нереста производителей и вылупления
молоди: более высокая температура в лагуне мог-
ла привести к раннему нересту и к более быстро-

му развитию молоди (Lajus et al., 2020). В августе
выборки из лагуны и губы Сельдяная практически
однородны, это может быть следствием того, что
более крупные особи, достигшие порогового ми-
грационного размера 20–24 мм, покинули при-
брежные районы (Lajus et al., 2020). Этим, скорее
всего, объясняется и малое количество колюшки
в прол. Сухая Салма в августе (Lajus et al., 2020).

Различия в уровне энергетического обмена у
особей, развивающихся в биотопах лаг. Колюшко-
вая и губа Сельдяная, в августе были очевидны:
уровни активностей ферментов ЦО, ЛДГ и альдо-
лазы были достоверно выше у молоди из лаг. Ко-
люшковая (рисунок, а, б, г). Результаты свидетель-
ствуют о сравнительно высоком уровне энергетиче-

Таблица 3. Коэффициент корреляции значений активности лактатдегидрогеназы с массой и длиной молоди
трёхиглой колюшки Gasterosteus aculeatus

Примечание. * Значения коэффициента корреляции достоверны (p < 0.05).

Место сбора проб Параметр 31.07.2017 г. 18.08.2017 г.

Лагуна Колюшковая
Масса 0.47* 0.62*
Длина 0.11 0.51*

Губа Сельдяная
Масса 0.59* 0.65*
Длина 0.57* 0.65*

Пролив Сухая Салма
Масса 0.62*
Длина 0.65*

Рис. 1. Относительная активность ферментов мальков колюшки Gasterosteus aculeatus из разных биотопов Белого моря:
а – цитохром c оксидаза, б – лактатдегидрогеназа, в – глюкозо-6-фосфатдегидрогеназа, г – альдолаза; ( ) – 31.07.2017 г.,
( ) – 18.08.2017 г., (I) – стандартная ошибка. Различия достоверны при p < 0.05: * между особями из разных биотопов
в сравнении с особями из лагуны Колюшковая, ** между особями из разных биотопов в сравнении с особями из губы
Сельдяная, *** по сравнению с особями, пойманными 31.07.2017 г.
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ского обмена у молоди в условиях повышенных
температур в лагуне (табл. 1). Можно полагать, что
у мальков колюшки из лагуны преобладает исполь-
зование углеводов в энергетическом обмене, что в
свою очередь может быть связано с различиями ко-
личественного и качественного состава кормовой
базы. Лагуна отличается от других биотопов более
бедным видовым составом пищевых объектов с
преобладанием Acartia longiremis, а в губе Сельдяная
питание более разнообразное, при этом основными
объектами являются Temora longicornis и Microsetella
norvegica (Rybkina et al., 2016; Доргам и др., 2018).
Различия в кормовой базе и температурных усло-
виях способствуют вариациям липидного состава
тканей рыб из разных биотопов (Мурзина и др.,
2017). Так, у молоди из губы Сельдяная обнаруже-
но более высокое содержание запасных липидов
(триацилглицеролов) и соответственно показателей
отношений запасных липидов к структурным, что
обеспечивает создание энергетических резервов в
форме триацилглицеролов. Таким образом, соглас-
но вышеуказанным данным и нашим результатам
особи из разных местообитаний могут различать-
ся по соотношению энергетических субстратов, ис-
пользуемых в аэробном и анаэробном обмене.

Ранее полученные результаты исследования ак-
тивности ферментов у взрослых особей колюшки в
нерестовый период указывают на различия актив-
ности альдолазы, которая ниже у особей из лагу-
ны по сравнению с другими биотопами, что сви-
детельствует о снижении степени использования
углеводов в энергетическом обмене (Чурова и др.,
2018). Характер изменчивости активности альдо-
лазы как у молоди, так и у взрослых особей из ла-
гуны по сравнению с другими биотопами, вероят-
но, связан с особенностями кормовой базы на раз-
ных стадиях развития.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Условия обитания на нерестилищах, различа-

ющихся солёностью, температурой, кормовой ба-
зой и другими факторами, определяют различия в
сроках вылупления молоди, темпах эмбрионально-
го и личиночного развития рыб, что может быть од-
ной из причин формирования неоднородной по
размерам и физиолого-биохимическим характери-
стикам популяции колюшки. Об этом свидетель-
ствуют обнаруженные у молоди колюшки из раз-
ных биотопов Белого моря, отобранной в разные
летние месяцы, различия в активности фермен-
тов энергетического и углеводного обмена. Эти
различия позволяют оценить процессы образова-
ния энергии с участием аэробного синтеза АТФ,
анаэробного гликолиза и уровень использования
углеводов на путях образования энергии, а также
при синтезе различных промежуточных соедине-
ний. Результаты, полученные для мальков в июле,
указывают на адаптивные механизмы энергетиче-

ского обмена к условиям обитания у разных по раз-
мерам особей. В августе при сравнении одинаковых
по размерным характеристикам особей различия в
уровне аэробного и анаэробного обмена, интенсив-
ности использования углеводов были обусловлены,
по-видимому, главным образом температурой и
составом кормовой базы. Результаты проведён-
ных исследований наряду с данными по липид-
ному статусу молоди колюшки из разных биото-
пов (Мурзина и др., 2017) позволяют сделать за-
ключение о том, что условия, складывающиеся
в разных биотопах (нерестилищах) Белого мо-
ря, обусловливают различия в энергетическом об-
мене трёхиглых колюшек, что в конечном счёте
направлено на их адаптацию к существенным за-
тратам энергии на обеспечение процессов мигра-
ции, смены кормовой базы, созревания половых
продуктов.
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