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ВВЕДЕНИЕ
Энергетический обмен играет важную роль на 

всех стадиях развития рыб, особенно на ранних, 
когда энергия тратится на созревание ооцитов 
и требуется для интенсивно идущих процессов 
биосинтеза во время формирования эмбрионов 
[20]. Огромную роль при этом играет углеводный 
метаболизм. Углеводы являются основными суб-
стратами для синтеза АТФ в неоплодотворенных 
ооцитах и особенно на стадиях раннего развития 
эмбриона, тогда как белки и липиды использу-
ются на более поздних стадиях эмбриогенеза до 
первого самостоятельного питания [7], [20]. Вы-
лупление и переход на внешнее питание требуют 
дополнительных энерготрат, которые обеспечи-
ваются за счет окисления глюкозы, высоконена-
сыщенных жирных кислот, а также определенных 

фракций запасных белков, легко вовлекающихся 
в энергетический обмен [12]. На ранней стадии 
личинки (после вылупления) наиболее активны 
аэробные процессы, источники энергии – в боль-
шей степени белки и жиры [8], [17]. Ранее было 
показано, что эмбрионы атлантического лосося 
различаются между собой по объему питатель-
ных веществ, что определяет смещение сроков 
выклева среди особей одной генерации [3]. Вари-
абельность в активности ферментов энергетичес-
кого обмена показана для эмбрионов пятнистой 
зубатки [14].

Данные о роли энергетического метаболизма 
в формировании внутрипопуляционной разно-
качественности у лососевых на ранних стадиях 
развития, и в частности горбуши, практически 
отсутствуют. Известно, что в популяциях лосо-
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Активность ферментов энергетического и углеводного обмена  
у горбуши Oncorhynchus gorbusha на разных стадиях развития*

Проведено исследование вариабельности активности ферментов энергетического и углеводного об-
мена (цитохром с оксидазы (ЦО), лактатдегидрогеназы (ЛДГ), альдолазы и 1-глицеро-фосфатдегид-
рогеназы (1-ГФДГ)) у горбуши Oncorhynchus gorbusha на следующих стадиях ее развития: 1) в ооци-
тах (V ст. зр.) из разных зон ястыка; 2) у эмбрионов на стадии глазка; 3) у личинок при вылуплении. 
Показано, что активность ферментов гликолиза, альдолазы и ЛДГ значительно варьировала в ооци-
тах и у эмбрионов. Личинки горбуши, вылупившиеся из разных нерестовых гнезд, различались 
между собой по активности ЦО, альдолазы и 1-ГФДГ. Таким образом, результаты исследования сви-
детельствуют о том, что в раннем онтогенезе горбуши на разных стадиях ее развития исследованные 
ферменты энергетического и углеводного обмена имеют различный характер и степень вариабель-
ности своей активности. Такие метаболические вариации могут определять особенности дальней-
шего роста и развития отдельных особей, комплекс их адаптивных возможностей и в целом форми-
рование внутрипопуляционной разнокачественности горбуши по морфофизиологическим показателям. 
Ключевые слова: горбуша, ооциты, эмбрионы, личинки, энергетический и углеводный обмен, активность ферментов
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севых рыб Северо-Запада России на стадии ли-
чинок и мальков наблюдается значительная раз-
нокачественность по морфофизиологическим и 
биохимическим параметрам, приводящая к обра-
зованию сложной субпопуляционной и возраст-
ной структуры, поддерживающей внутривидовое 
биоразнообразие, устойчивое существование и 
воспроизводство всей популяции [10]. Считается, 
что дифференцированность по морфофизиологи-
ческим признакам, присущая молоди лососевых 
рыб, обусловлена сроками их вылупления, что, 
в свою очередь, оказывает влияние на их мигра-
цию и приспособительное поведение в потоке [1]. 
При этом различия в темпах индивидуального 
развития молоди могут быть вызваны неоднород-
ностью яйцеклеток в пределах одной и той же 
порции или являться следствием изменчивости 
на эмбриональном уровне [9]. 

С целью изучения физиолого-биохимических 
причин возникновения внутрипопуляционной 
изменчивости и дифференциации молоди гор-
буши в период раннего онтогенеза исследовали 
показатели энергетического и углеводного обме-
на (цитохром с оксидазы, лактатдегидрогеназы, 
1-глицеро-фосфатдегидрогеназы, альдолазы)  
у горбуши на стадии неоплодотворенной икры, 
у эмбрионов на стадии глазка и личинок при вы-
луплении.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Для исследования разнокачественности неоп-

лодотворенной икры лососевых рыб проведено 
изучение активности ферментов энергетического 
и углеводного обмена в ооцитах горбуши перед 
оплодотворением. Отлов рыб проводили жабер-
ными сетями в устье реки Индера в августе 2015 
года. Размерно-весовые характеристики горбуши 
представлены в табл. 1. Икру разбирали по пор-
циям в зависимости от положения в ястыке (пе-
редняя, средняя и задняя части) и замораживали 
в жидком азоте до начала анализа.

Таблица 1
Р а з м е р н о - в е с о в ы е  х а р а к т е р и с т и к и  г о р б у ш и 

н а  5 - й  с т а д и и  з р е л о с т и 

Значение
Горбуша, 5-я стадия зрелости гонад

Длина, см Вес, г Гонады, вес, г

M ± m 49,16 ± 1,21 1229,6 ± 96,88 259,5 ± 12,24

Min 43,5 685 205

Max 56,5 1707 312

Сбор эмбрионов на стадии глазка проводили 
в октябре 2015 года. Пробы собраны из одного 
гнезда, расположенного в центре русла реки Ин-
дера. Средняя масса икринок составила 0,131 ± 
0,003 г (Min-Max 0,103–0,147 г).

Предличинок горбуши собирали из двух гнезд 
в 2016 году. При вскрытии гнезд личинок подхва-
тывал поток и сносил в сачки, далее помещали их 
в емкость с водой. Личинки имели прозрачное 
тело с выраженной головой, туловищем, хвосто-
вым отделом и овально-вытянутый желточный 
мешок размером в 2/3 от длины тела. Глубина 
залегания личинок от поверхности бугра не пре-
вышала 10–15 см. У личинок из первого гнезда 
остаток желточного мешка составил 20–40%.  
У личинок из второго гнезда остаток желточного 
мешка был в среднем менее 25 %. Данные о раз-
мерно-весовых характеристиках личинок горбу-
ши приведены в табл. 2. Личинок замораживали 
в жидком азоте, а затем хранили при –80 оС до 
начала анализа.

Вылов и исследования горбуши проведены 
в соответствии с разрешениями Федерального 
агентства по рыболовству Баренцево-Беломор-
ского территориального управления № 51 2015 
03 0119 и № 51 2016 03 0166.

Таблица 2
Р а з м е р н о - в е с о в ы е  х а р а к т е р и с т и к и  л и ч и н о к 

г о р б у ш и  и з  р а з н ы х  н е р е с т о в ы х  г н е з д

 Гнездо Вес, г Длина, см

1 0,14 ± 0,01 2,92 ± 0,04

2 0,17 ± 0,01 3,22 ± 0,08

Определение активности ферментов. Актив-
ность ферментов определяли в белых мышцах, 
печени, жабрах и почках сигов. Ткань гомогени-
зировали в 0,01 М трис-HCl буферном растворе 
(рН 7,5). Общую активность ферментов лактатде-
гидрогеназы (ЛДГ, 1.1.1.27) и 1-глицерофосфат-
дегидрогеназы определяли по общепринятым ме-
тодикам [4]. Активность альдолазы (КФ 4.1.2.13) 
определяли по методике Beck в модификации 
Ананьева и Обуховой [3]. Активность цитохром 
с оксидазы (ЦО, КФ 1.9.З.1.) определяли по методу 
Смита [21], при этом цитохром с восстанавливали 
двукратным по массе количеством аскорбиновой 
кислоты в 0,02 М фосфатном буферном растворе 
(рН 7,0) в течение 2 ч и затем на колонке с сефа-
дексом G-25 выделяли в восстановленной форме 
свободным от избытка восстановителя. 

Математический анализ полученных резуль-
татов производили с помощью непараметри-
ческих критериев: Манна – Уитни и рангового 
коэффициента корреляции Спирмен, также оп-
ределяли коэффициент вариации (CV). Различия 
считали достоверными при р < 0,05. 

Исследования выполнены с использованием 
Центра коллективного пользования научным 
оборудованием ИБ КарНЦ РАН.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Провели сравнение активности ферментов 

энергетического и углеводного обмена между 
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ооцитами на V стадии зрелости в ястыке из раз-
личных его зон (передней, средней и задней) у 
разных особей горбуши. Анализ не выявил до-
стоверных различий в активности исследуемых 
ферментов между ооцитами, различающимися 
расположением в ястыке (табл. 3). Однако по ре-
зультатам статистического анализа всей выборки 
икринок от разных особей горбуши установле-
но наличие вариабельности по активности этих 
ферментов – альдолазе (CV = 67 %) и ЛДГ (CV = 
34 %). Результаты корреляционного анализа по 
всей выборке ооцитов горбуши выявили наличие 
положительной корреляции между ЛДГ и альдо-
лазой (r2 = 50, p < 0,05). Кроме того, была отмече-
на корреляция между ЛДГ и массой гонад (r2 = 
56, p < 0,05). По активности ЛДГ можно судить 
об уровне анаэробного обмена [23], а активность 
альдолазы характеризует степень использова-
ния углеводов в гликолизе [19]. Таким образом, 
эти результаты показывают, что уже на стадии 
неоплодотворенной икры формируется разно-
качественность по уровню ключевых процессов 
энергетического и углеводного метаболизма (в 
частности, гликолиза), однако вариабельность 
изученных биохимических параметров проявля-
ется только между разными особями, но не в пре-
делах гонад одной особи. Таким образом, можно 
полагать, что эмбрионы от разных самок в даль-
нейшем также будут отличаться между собой по 
биохимическим показателям, а следовательно, 
и особенностями развития. Так, в исследовании 
эмбриогенеза у пятнистой зубатки (Anarchichas 
minor) [14] была установлена вариабельность в 
активности ферментов аэробного и анаэробного 
обмена (цитрат синтазы, ЛДГ) для эмбрионов 
от разных родителей, что предполагает наличие 
«родительского эффекта», определяющего уро-
вень энергетического метаболизма у эмбрионов.

Таблица 3
А к т и в н о с т ь  ф е р м е н т о в  Л Д Г  и  а л ь д о л а з ы 
( м к м о л ь / м и н / г  т к а н и )  в  о о ц и т а х  г о р б у ш и

Часть ястыка

Абсолютная активность

ЛДГ альдолаза

мкмоль/мин/г ткани

Передняя 0,23 ± 0,03 0,07 ± 0,01

Средняя 0,25 ± 0,02 0,06 ± 0,01

Задняя 0,27 ± 0,02 0,07 ± 0,01

Общее 0,25 ± 0,02 0,06 ± 0,01

У эмбрионов горбуши на стадии пигментации 
глаз также установлены вариации активности ис-
следуемых ферментов. Так, у горбуши наиболее 
высокий коэффициент вариации показан для фер-
ментов гликолиза – альдолазы (CV = 75 %) и ЛДГ 
(CV = 74 %), у фермента аэробного метаболизма 
ЦО он составлял 54 %, для 1-ГФДГ – фермента, 
определяющего степень синтеза глицерофосфата 
(используемого в синтезе липидов [18]), – 48 %. 

Таким образом, результаты подтверждают пред-
положение о существовании разнокачественнос-
ти особей в популяциях, которая может обус-
лавливать раннюю дифференциацию личинок и 
мальков одной генерации. 

Ранее нами была изучена активность фермен-
тов у эмбрионов лосося на стадии глазка [6]. Было 
показано, что разнокачественность особей лосося 
в эмбриогенезе в наибольшей степени проявля-
лась для ферментов аэробного обмена ЦО и МДГ, 
а также для ферментов, отражающих степень ис-
пользования углеводов в процессах биосинтеза 
1-ГФДГ и Г-6-ФДГ. Ферменты ЛДГ и альдолаза 
в наименьшей степени варьировали в выборке. 
Таким образом, вероятно, существуют видовые 
особенности в разнокачественности активнос-
ти отдельных ферментов. А именно, у горбуши 
наиболее высокий уровень разнокачественности 
наблюдается для процессов использования угле-
водов в гликолизе, в процессе анаэробного син-
теза АТФ и в реакции синтеза глицерофосфата. 
Биохимическая разнокачественность эмбрионов 
лосося на стадии глазка в наибольшей степени 
была связана с изменчивостью уровня важней-
шего процесса энергообеспечения – аэробного 
синтеза АТФ и процессами использования угле-
водов не на энергетические цели, а по пути пре-
вращения в предшественники биосинтетических 
реакций. Различия в активности ферментов клю-
чевых реакций энергетического и углеводного 
обмена определяют индивидуальную специфику, 
интенсивность и направленность биохимических 
процессов у эмбрионов и создают метаболичес-
кие предпосылки для формирования разнока-
чественности уже в эмбриональном периоде по 
двум факторам: 1) энергетическому статусу и 2) 
использованию углеводов в процессах синтеза 
АТФ и образования предшественников для био-
синтетических реакций. О видовых различиях в 
активности ферментов свидетельствуют иссле-
дования раннего онтогенеза у атлантического 
палтуса [15] и пятнистой зубатки [14]. Так, для 
палтуса было характерно преобладание аэроб-
ных процессов при вылуплении личинки, а для 
зубатки – анаэробных, что определялось уже на 
поздних стадиях эмбриогенеза [14]. 

Метаболизм личинок, вылупляющихся из не-
рестовых гнезд, с одной стороны, несет в себе 
черты разнокачественности особей, сформиро-
вавшейся еще в эмбриональном периоде, а с дру-
гой стороны, изменяется в условиях начинающей-
ся самостоятельной жизнедеятельности личинки. 
При исследовании активности ферментов энер-
гетического и углеводного обмена личинок гор-
буши из двух различных нерестовых гнезд были 
установлены достоверные различия в активности 
аэробных ферментов и ферментов превращения 
углеводов (табл. 4). Личинки, вылупляющиеся 
из гнезда № 2 и имеющие желточный мешок ме-
нее 25 %, имели более высокую активность ЦО, 
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альдолазы и 1-ГФДГ по сравнению с личинками 
из гнезда № 1 с объемом желточного мешка до 
40 %. Их метаболизм отличался более высоким 
уровнем аэробного метаболизма, окисления уг-
леводов в процессе гликолиза и превращением 
части углеводов в глицерофосфат. Несмотря на то 
что обе группы личинок еще пребывали на ста-
дии экзогенного питания, вероятно, что личинки 
из гнезда № 2 несколько опережали личинок из 
гнезда № 1 в своем развитии: у них активнее шло 
использование липидов желточного мешка, был 
более высокий уровень энергетического обмена, 
и активнее происходило использование углево-
дов на энергетические цели и биосинтетические 
процессы. Такие особенности метаболизма ха-
рактерны для периодов активной двигательной 
активности, формообразования и роста. По дан-
ным литературы, а также собственным данным, 
активность ЦО отражает состояние рыб при 
влиянии разных факторов окружающей среды 
и темпы их роста [5], [11], [13], [16], [21]. Поэто-
му, вероятно, более высокий уровень аэробного 

обмена у личинок горбуши из гнезда № 2 будет 
определять их более высокие темпы роста, а сле-
довательно, и размерную разнокачественность 
особей в популяции.

Таким образом, нами установлена разнока-
чественность по активности ферментов энерге-
тического и углеводного обмена ооцитов V ст. зр. 
от разных особей, эмбрионов на стадии глазка и 
личинок при вылуплении. Такие метаболические 
вариации могут определить особенности даль-
нейшего развития особей, а именно выживае-
мость и разнокачественность по темпам роста, 
что может быть предоопределяющим для наступ-
ления сроков смолтификации.
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Таблица 4
 А к т и в н о с т ь  ф е р м е н т о в  Ц О ,  Л Д Г,  1 - Г Ф Д Г  и  а л ь д о л а з ы  ( м к м о л ь / м и н / г  т к а н и )  у  э м б р и о н о в 

г о р б у ш и  н а  с т а д и и  п и г м е н т а ц и и  г л а з  и  у  л и ч и н о к  и з  р а з н ы х  н е р е с т о в ы х  г н е з д

Объект
ЦО ЛДГ 1-ГФДГ альдолаза

мкмоль/мин/г ткани
Эмбрионы на стадии пигментации глаз 0,04 ± 0,004 0,84 ± 0,04 0,04 ± 0,009 0,31 ± 0,02
Личинки, гнездо № 1 1,17 ± 0,04 1,76 ± 0,12 0,19 ± 0,02 33,71 ± 5,53
Личинки, гнездо № 2 1,30 ± 0,03* 1,98 ± 0,09 0,25 ± 0,01* 43,92 ± 3,84*

Примечание. * – различия между личинками из разных гнезд достоверны, p < 0,05.

*Исследования выполнены при финансовой поддержке гранта РНФ по проекту «Лососевые рыбы Северо-Запада России: 
эколого-биохимические механизмы раннего развития» № 14-24-00102.
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ACTIVITY OF ENZYMES OF ENERGY AND CARBOHYDRATE METABOLISM IN PINK SALMON 
ONCORHYNCHUS GORBUSHA AT DIFFERENT STAGES OF DEVELOPMENT

The study of variability in the activity of enzymes of energy and carbohydrate metabolism (cytochrome c oxidase (COX), lactate 
dehydrogenase (LDH), aldolase and 1-glycero-phosphate dehydrogenase (1- GPDG)) in pink salmon Oncorhynchus gorbusha at the 
following stages of its development was conducted: 1) in oocytes (V) from different areas of the ovary; 2) in embryos at the eye stage 
formation; 3) in larvae at hatching. It was shown that the activity of glycolysis enzymes, aldolase and LDH, significantly varied in 
oocytes and in embryos. Larvae of pink salmon hatched from different spawning nests differed in the activity of COX, aldolase and 
1-GPDH. Thus, the results of the study indicate that the enzymes of energy and carbohydrate metabolism have a different degree 
of variability in their activity in the early ontogeny of pink salmon at different stages of its development. Such metabolic variations 
could determine the features of the further growth and development of individuals, a complex of their adaptive capacities, and, in 
general, the formation of the intrapopulation heterogeneity of pink salmon according to morpho-physiological indices.
Key words: pink salmon, oocytes, embryos, larvae, energy and carbohydrate metabolism, enzymes activity
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