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Кислые гидролазы лизосом 
в приспособительных реаКциях 

сельди Clupea pallasi marisalbi Berg 
(Clupeidae) из разных заливов

 белого моря

УДК УДК 577.152.3:591.524.1:597.541(268.46)
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Аннотация: Проведено сравнительное изучение активности ли-
зосомальных ферментов (кислой фосфатазы, РНКазы, ДНКазы, 
β-глюкозидазы, β-галактозидазы, β-глюкуронидазы) в органах 
сельди Clupea pallasi marisalbi Berg из Кандалакшского, Онежского 
и Двинского заливов Белого моря, отличающихся по гидрологи-
ческим характеристикам и степени антропогенной нагрузки. По-
казано, что у исследованных рыб в печени, жабрах и мышцах ак-
тивность большинства кислых гидролаз была значительно выше у 
особей, обитающих в Онежском и Двинском заливах. Это может 
свидетельствовать об участии лизосом органов сельди в адаптив-
ных перестройках метаболизма к воздействию комплекса эколо-
гических факторов, сложившихся в данных биотопах. В Онежском 
заливе такими факторами являются пониженная температура и 
хозяйственно-промышленные стоки, в Двинском – распреснение, 
дефицит кислорода и высокая степень загрязнения воды. Основ-
ными органами-мишенями влияния вышеназванных факторов сре-
ды на рыб являются жабры, участвующие в процессах дыхания и 
осморегуляции, а также печень, в которой осуществляются биосин-
тезы необходимых организму макромолекул и биотрансформация 
эндогенных метаболитов и ксенобиотиков. Показано, что среди 
изученных лизосомальных гидролаз сельди наибольший вклад в 
компенсацию возможного воздействия факторов среды обитания 
и поддержание гомеостаза рыб вносят кислая фосфатаза, РНКаза и 
β-глюкуронидаза. В гонадах сельди в отличие от других исследован-
ных органов самая высокая активность лизосомальных ферментов 
выявлена у рыб из Кандалакшского залива, что можно в опреде-
ленной степени объяснить более высокой стадией зрелости у этой 
группировки рыб по сравнению с представителями других локаль-
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ных стад. Незначительные отличия активности ДНКазы у сельдей 
C. pallasi marisalbi Berg из разных заливов свидетельствуют, скорее 
всего, о слабой вовлеченности генома в адаптивные реакции ис-
следуемых рыб.
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Введение
Обитающая в Белом море малопозвонко-

вая сельдь Clupea pallasi marisalbi Berg при-
влекает внимание как исследователей, так и 
практиков рыболовства, поскольку обладает 
рядом биологических особенностей и явля-
ется одним из основных объектов промысла. 
Представители данного вида распростране-
ны по всей акватории Белого моря и в разных 
районах образуют локальные группировки, 
различающиеся размерно-весовой структу-
рой, темпом роста, местами и сроком нере-
ста и нагула, плодовитостью, путями мигра-
ции и другими характеристиками (Похилюк, 
1992; Семенова и др., 2013). Различают мел-
кую, размером от 12 до 20 см, подходящую к 
побережью на нерест близко к Юрьеву дню 
(6 мая) и поэтому названную «егорьевской», 
и крупную, размером от 20 до 34 см, нерест 
которой происходит около Иванова дня (7 
июля), получившую название «ивановской» 
(Ивантер, Рыжков, 2004). Ивановская сельдь 
обычно менее многочисленна, это быстро-
растущая форма, в одном и том же возрасте 
она в 4–5 раз превосходит по весу медлен-
норастущую «егорьевскую» сельдь (Лайус и 
др., 2017). В каждом из больших заливов Бе-
лого моря существуют стада мелкой сельди 
(кандалакшское, онежское, двинское), не-
рест которых приурочен к данному району. 
Половой зрелости «ивановская» сельдь до-
стигает в возрасте 3–4 лет, а «егорьевская» 
в 2 года (Ивантер, Рыжков, 2004). На разных 
стадиях жизненного цикла «беломорка» 
проявляет определенную избирательность к 
тем или иным районам моря. Сезонные ми-
грации сельди связаны с распределением 
кормовых объектов, температурой, ледовой 
обстановкой, течениями и другими экологи-
ческими факторами, которые в разных райо-
нах Белого моря отличаются значительным 
разнообразием (Стасенкова, 2005; Бергер, 
2007). Адаптация тихоокеанских предков 
C. pallasi, пришедших в Северную Европу 
несколько тысячелетий назад, к условиям 
обитания в разных участках Белого моря 
привела к формированию современного 
комплекса группировок, различающихся по 

морфологическим, физиологическим и по-
веденческим признакам (Лайус, 1995; Лайус 
и др., 2017).

Для прояснения многих вопросов, связан-
ных с популяционной структурой, репродук-
тивными взаимоотношениями с группиров-
ками своего вида и обитающей рядом атлан-
тической сельдью C. harengus, а также адап-
тационными возможностями беломорской 
сельди в последнее время стали исполь-
зовать данные генетических и физиолого-
биохимических исследований (Семенова и 
др., 2013; Пеккоева и др., 2014; Немова и др., 
2015; Laakkonen et al., 2015). В перестройках 
метаболизма и защитных реакциях орга-
низма важная роль принадлежит особым 
субклеточным органеллам – лизосомам, в 
которых сосредоточено несколько десятков 
гидролитических ферментов, способных в 
кислых условиях осуществлять деградацию 
практически всех компонентов, составляю-
щих живую материю (Покровский, Тутельян, 
1976; Высоцкая, Немова, 2008). Кроме уча-
стия в основной функции − внутриклеточном 
пищеварении и в некоторых других физио-
логических функциях и процессах, лизосомы 
играют важную роль в защитных реакциях 
организма при воздействии на него разноо-
бразных факторов среды (Немова, Высоц-
кая, 2004; Вдовиченко, Высоцкая, 2014; Не-
мова и др., 2016).

Целью настоящей работы являлось срав-
нительное исследование активности основ-
ных групп лизосомальных ферментов в орга-
нах беломорской сельди из крупных заливов 
Белого моря, отличающихся по гидрологиче-
ским условиям и степени антропогенной на-
грузки.
Материалы 

В качестве объекта исследования была ис-
пользована мелкая («егорьевская») сельдь 
Clupea pallasi marisalbi Berg, отловленная 
осенью в местах обитания локальных нере-
стовых стад в Кандалакшском, Онежском и 
Двинском заливах Белого моря. Некоторые 
характеристики мест отбора проб приведе-
ны в табл. 1.
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Кандалакшский залив – самый северный 
и глубоководный залив Белого моря. В райо-
не мыса Турий глубина достигает 343 м, по 
мере продвижения к кутовой части залива 
глубина уменьшается. «Егорьевская» сельдь 
распространена вдоль Терского берега, от 
южной части Горла до Кандалакши, и Ка-
рельского берега от Кандалакши до губы 
Чупа. Нерест кандалакшской сельди проис-
ходит в конце апреля – начале мая еще подо 
льдом при температуре воды от –0.2 до +0.3 
ºС. Икру беломорская сельдь откладывает в 
прибрежной зоне на глубине до 5 м преиму-
щественно на заросли морской травы зосте-
ры. В настоящем исследовании использова-
ны кандалакшские трехгодовики C. pallasi 
средним размером 14.51 ± 0.28 см, массой 
тела 29.64 ± 2.16 г.

Онежский залив относительно мелковод-
ный, максимальные глубины достигают 60 
м (Бергер, 2007). Сельдь Онежского залива 
обитает вдоль Поморского берега, у Соло-
вецких островов и в районе устья реки Оне-
ги. Нерест в этом заливе происходит в мае 
– июне после таяния льда при температуре 
4–5 ºС. Для исследований брали двухгодови-
ков с длиной тела 12.82 ± 0.23 см и массой 
23.3 ± 0.42 г.

В Двинском заливе наибольшая глубина, 
более 100 м, отмечена в его северной части. 
Сельдь этого залива самая мелкая из пред-
ставителей данного вида. Большие скопле-
ния сельди наблюдаются в предустьевых 
участках реки Северная Двина и мелких ре-
чек Летнего берега. Половой зрелости она 
может достигать в возрасте 1 года, массовое 
созревание наступает в двухлетнем возрас-
те. Нерест двинской сельди происходит в 
мае – июне при еще более высокой темпе-
ратуре (7–9 ºС), чем в других заливах. При 
проведении данной работы использовали 
двухгодовиков, имевших размер 12.71 ± 0.28 
см и массу тела 21.78 ± 1.03 г.

Методы 
Проведение аналитических работ осу-

ществляли с использованием приборов ЦКП 
Федерального исследовательского центра 
«Карельский научный центр Российской ака-
демии наук». Для биохимического анализа 
использовали печень, жабры, мышцы и го-
нады рыб. Навески тканей гомогенизирова-
ли в 0.25 М растворе сахарозы, содержащем 
0.001 М ЭДТА и 0.1 % неионного детергента 
тритона Х-100, разрушающего внутрикле-
точные мембраны и высвобождающего 
содержащиеся в лизосомах ферменты. Го-
могенаты осветляли центрифугированием 
при 10000 g на центрифуге с охлаждением 
Allegra 64R (Beckman Coulter, США). В надо-
садочной жидкости определяли активность 
6 ферментов (кислой фосфатазы, ДНКазы, 
РНКазы, β-глюкозидазы, 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 субстрата 
β-глицерофосфат натрия на ацетатном буфе-
ре, 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) – определя-
ли методами Покровского и Арчакова (1968) 
и Левицкого с соавторами (1973) соответ-
ственно. Субстратами служили 0.1 % раство-
ры дезоксирибонуклеиновой кислоты (рН 5) 
и рибонуклеиновой кислоты (рН 5.2) в аце-
татном буфере. Количество низкомолеку-
лярных фрагментов нуклеиновых кислот, об-
разующихся при их гидролизе нуклеазами, 
определяли спектрофотометрически при 

Таблица 1. Гидрологическая характеристика мест сбора проб беломорской сельди 
Clupea pallasi marisalbi Berg

Table 1. Hydrological characteristics of the sampling places of the White Sea herring 
Clupea pallasi marisalbi Berg

Залив Температура 
воды, ºС Соленость, ‰ Растворенное 

ОВ*, мг С/л
Взвешенное 
ОВ*, мг С/л

Глубина 
вылова, м

Кандалакшский 6.66 25.19 7.08–11.3 0.01–0.17 21

Онежский 5.57 27.33 6.01–9.22 0.06–0.52 28

Двинский 8.50 18.84 4.30–22.7 0.03–1.18 13

Примечание. ОВ – органическое вещество, мг углерода /л (Agatova et al., 2003; цит. по: Бер-
гер, 2007).
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260 нм. Активность ферментов выражали в 
условных единицах ΔD260.

Определение активности β-глюкозидазы 
(КФ 3.2.1.21) основано на фотометрическом 
определении освободившегося в результа-
те реакции пара-нитрофенола (Покровский 
и др., 1971). Субстратом служил раствор 
пара-нитрофенил-β,D-глюкопиранозида в 
цитратно-фосфатном буфере (рН 5). Для пол-
ноты оценки активности этого мембранос-
вязанного фермента в реакционную смесь 
вносили тритон Х-100.

Активность β-галактозидазы (КФ 3.2.1.23) 
и β-глюуронидазы (КФ 3.2.1.31) определяли 
методами, предложенными Барретом и Хи-
том (1980). В качестве субстратов использова-
ли пара-нитрофенил-β,D-галактопиранозид 
(рН 4) и пара-нитрофенил-β,D-глюкуронид 
(рН 5) в цитратном буфере соответственно. 
Активность гликозидаз выражали в микро-
молях пара-нитрофенола, образующегося в 
ходе реакции. Расчет проводили на мг бел-
ка, содержание которого в пробах определя-
ли по методу Лоури.

Полученные результаты обрабатывали 
общепринятыми методами вариационной 
статистики, оценивая достоверность отличий 
по критерию U Вилкоксона – Манна – Уитни 
(Гублер, Генкин, 1969). Различия считали до-
стоверными при p ≤ 0.05.
Результаты 

Исследования показали, что активность 
изученных ферментов в органах сельдей 
из разных заливов Белого моря значитель-
но различалась (табл. 2). В печени, жабрах 
и скелетных мышцах рыб из Онежского и 
Двинского заливов она в несколько раз пре-
вышала соответствующие показатели в ор-
ганах особей из Кандалакшского залива. 
Наиболее значимые отличия обнаружены 
в активности РНКазы, кислой фосфатазы и 
β-глюкуронидазы. Так, активность РНКазы в 
жабрах двинской сельди была более чем в 
4 раза, а у онежской – в 7 раз выше, чем у 
представителей кандалакшской группиров-
ки. У двинских сельдей повышенной была 
и активность β-глюкозидазы по сравнению 
с кандалакшскими особями. При сравнении 
между собой двинских и онежских рыб сле-
дует отметить, что у последних достоверно 
более высокими были показатели активно-
сти кислой фосфатазы и РНКазы в печени, 
жабрах и мышцах. У сельдей из Двинского 
залива в печени и жабрах сравнительно вы-
сокой была активность гликозидаз.

Активность кислой ДНКазы у рыб из раз-

ных заливов во всех органах практически не 
отличалась, за исключением таковой в жа-
брах сельдей из Онежского залива.

В гонадах беломорских сельдей в отличие 
от других органов выявлена несколько иная 
картина распределения активности лизосо-
мальных гидролаз у рыб из разных мест оби-
тания. Более высокий уровень активности 
всех гликозидаз, кислой фосфатазы и РНКа-
зы отмечен у кандалакшских сельдей по 
сравнению с рыбами из Онежского и Двин-
ского заливов.
Обсуждение 

В Белом море с его резко контрастными 
гидрологическими и климатическими усло-
виями соседствуют и в горизонтальном на-
правлении, и по вертикали полярные и боре-
альные зоны и фаунистические комплексы 
(Похилюк, 1992). В этих условиях бореаль-
ный вид сельди должен обладать мощным 
адаптивным потенциалом, который позво-
лил бы приспособиться к условиям, скла-
дывающимся в разных заливах этого при-
арктического региона. Выявленный в наших 
исследованиях высокий уровень активности 
кислой фосфатазы (фермента маркера лизо-
сом), в печени и жабрах сельдей из Онеж-
ского и Двинского заливов свидетельствует 
об активном участии лизосом этих органов 
в адаптивных перестройках метаболиз-
ма рыб в данных акваториях. Температура 
воды в Онежском заливе на момент взятия 
проб была на несколько градусов ниже, чем 
в других заливах. Но даже этой небольшой 
разницы вполне достаточно, чтобы на нее 
отреагировали исследуемые ферментные 
системы рыб, поскольку известно, что сельдь 
чувствует разницу температуры в 0.2 ºС (Яр-
жомбек, 2016). Кислая фосфатаза – фосфо-
моноэстераза, осуществляющая реакции 
дефосфорилирования и трансфосфорилиро-
вания, имеет отношение к энергетическому 
и минеральному обмену, регулирует многие 
стороны внутриклеточного метаболизма, 
участвует в обмене углеводов, нуклеотидов, 
фосфолипидов (Покровский, Тутельян, 1976; 
Bull at al., 2002). В согласии с этим выводом 
находятся полученные ранее данные о тем-
пературных адаптациях онежской и канда-
лакшской сельди за счет вариации уровня 
холестерина, мембранных фосфолипидов и 
их жирнокислотных спектров (Немова и др., 
2015).

Важным абиотическим фактором среды, 
во многом определяющим нормальную 
жизнедеятельность морских организмов, яв-
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Таблица 2. Активность лизосомальных ферментов в органах сельди Clupea pallasi marisalbi Berg из 
разных заливов Белого моря (M ± m, n = 5–7)

Table 2. Activity of lysosomal enzymes in the organs of herring Clupea pallasi marisalbi Berg from 
different bays of the White Sea (M ± m, n = 5–7)

Залив Печень Жабры Мышцы Гонады, ♂ ♂

Активность кислой фосфатазы, мкг Pin

Кандалакшский 2.85±0.008* ◊ 2.52±0.04* ◊ 5.09±0.009* ◊ 3.58±0.003◊

Онежский 6.9±0.79 8.34±0.028 9.37±0.033 2.87±0.43

Двинский 3.64±0.12* 3.22±0.13* 6.80±0.009* 2.64±0.11

Активность РНКазы, ΔD260

Кандалакшский 0.554±0.01* ◊ 0.144±0.002* ◊ 0.141±0.001* ◊ 0.324±0.005*

Онежский 1.68±0.14 0.997±0.009 0.627±0.003 0.270±0.003

Двинский 1.05±0.06 * 0.617±0.025* 0.399±0.019* 0.399±0.110

Активность ДНКазы, ΔD260

Кандалакшский 0.477±0.005 0.656±0.002* 0.468±0.002 0.368±0.00

Онежский 0.587±0.061 0.820±0.09 0.513±0.093 0.400±0.060

Двинский 0.580±0.064 0.681±0.08 0.517±0.046 0.331±0.022

Активность β-глюкозидазы, мкМ п-нитрофенола

Кандалакшский 0.043±0.001* 0.081±0.002◊ 0.018±0.001* ◊ 0.021±0.001* ◊

Онежский 0.061±0.002 0.085±0.002 0.027±0.002 0.018±0.001

Двинский 0.123±0.004* 0.099±0.004* 0.027±0.002 0.015±0.001*

Активность β-галактозидазы, мкМ п-нитрофенола

Кандалакшский 0.112±0.002* ◊ 0.081±0.005◊ 0.026±0.001* ◊ 0.071±0.003* ◊

Онежский 0.068±0.003 0.082±0.001 0.041±0.001 0.039±0.002

Двинский 0.067±0.002 0.105±0.005* 0.040±0.001 0.039±0.002

Активность β-глюкуронидазы, мкМ п-нитрофенола

Кандалакшский 0.264±0.002* ◊ 0.095±0.002* 0.019±0.001* ◊ 0.096±0.001* ◊

Онежский 0.436±0.003 0.113±0.003 0.048±0.002 0.066±0.001

Двинский 0.481±0.001 0.101±0.007 0.050±0.002 0.062±0,00

Примечание.  * – различия достоверны по сравнению с рыбами из Онежского залива, ◊ – различия 
достоверны по сравнению с рыбами из Двинского залива, при р ≤ 0.05.

ляется соленость. Беломорские воды сильно 
опреснены из-за наличия значительного ко-
личества впадающих в море рек и ручьев. На 
большей части акватории моря среднегодо-
вая соленость составляет 25.5 ‰. В кутовых 
частях этот показатель снижен до 13–17 ‰ 
и увеличивается до 32 ‰ по направлению 
к Баренцеву морю (Бергер, 2007). Наиболь-
шее опреснение испытывают Онежский и 

Двинский заливы, в которые приносят пре-
сные воды крупные реки Онега и Северная 
Двина. В наших исследованиях самой низ-
кой была соленость в Двинском заливе (см. 
табл. 1). В жабрах, печени и мышцах рыб из 
этого залива отмечен более высокий уро-
вень кислой фосфатазы и РНКазы по срав-
нению с соответствующими показателями у 
рыб из Кандалакшского залива. Высокая ак-
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тивность РНКазы может свидетельствовать 
об интенсификации биосинтетических про-
цессов как в печени, так и в жабрах – органе, 
который наряду с обеспечением организма 
кислородом выполняет функции кислотно-
щелочного регулирования, выделения, 
осморегуляции и др. (Evans et al., 2005). Син-
тез разнообразных компонентов в органах 
исследованных рыб можно рассматривать 
как компенсаторную реакцию в ответ на рас-
преснение, к которому морские организмы 
проявляют большую чувствительность, чем к 
повышенной солености.

Следует указать, что воды Белого моря 
хорошо аэрированы и в целом характери-
зуются высоким содержанием кислорода 
(Бергер, 2007). Однако в связи с присущей 
ему высокой турбулентностью Онежский за-
лив отличается более высоким содержани-
ем кислорода в воде по сравнению с водами 
Двинского залива. Известно, что в услови-
ях нехватки кислорода происходит пере-
ключение метаболизма на альтернативные 
пути обеспечения энергией, в том числе с 
подключением лизосомальных гликози-
даз, поставляющих «материалы» для энер-
гообеспечения и биосинтеза компонентов, 
регулирующих обмен веществ (Высоцкая, 
Немова, 2008). Лизосомальные ферменты, 
участвующие в обмене углеводов, облада-
ют широкой субстратной специфичностью 
и кроме гидролитического расщепления ве-
ществ осуществляют реакции трансгликози-
лирования, участвуя тем самым в процессах 
биосинтеза углеводсодержащих регулятор-
ных компонентов, таких, например, как со-
держащие галактозу гликолипиды и протео-
гликаны (Winchester, 2005; Наумов, 2011). 
Это позволяет рассматривать комплекс ли-
зосомальных гликозидаз как универсальный 
инструмент биохимической адаптации.

Более низкий уровень кислорода в Двин-
ском заливе может быть связан также со 
значительным его загрязнением, вызван-
ным стоками Северной Двины. Дельта реки 
является наиболее загрязненным участком, 
в котором аккумулируются загрязняющие 
вещества со всего водосборного бассейна 
(Собко, 2005). По данным многолетних ги-
дрохимических наблюдений воды приустье-
вой части залива обогащены органическими 
и биогенными веществами, что подтвержда-
ют данные, приведенные в табл. 1. В Двин-
ском заливе обнаруживается максималь-
ное количество как растворенного, так и 
взвешенного органического вещества. Наи-
больший дефицит кислорода наблюдается 

в участках, подверженных влиянию сточных 
вод целлюлозно-бумажных комбинатов. 
Кроме того, в заливе зарегистрировано 2–3-
кратное превышение ПДК нефтепродуктов, 
повышенные концентрации ртути, меди, 
цинка, метана, выявлены лигносульфонаты 
и другие экологически опасные вещества. 
В целом экологическая обстановка в Белом 
море расценивается как достаточно благо-
получная. Однако во всех заливах обнаружи-
ваются нефтеуглеводороды, тяжелые метал-
лы, есть локальное загрязнение фенолами 
и поверхностно-активными веществами. Из 
всех мест отбора проб Двинский залив ха-
рактеризуется как максимально загрязнен-
ный, минимальное загрязнение выявлено 
в Кандалакшском заливе, промежуточное 
положение занимают воды Онежского зали-
ва. В Онежский залив со стоками реки Онеги 
поступают повышенные концентрации не-
фтепродуктов, соединения меди и никеля, 
азота, отходы гидролизного завода, взве-
шенные вещества и другие загрязнители (Бе-
лое море…, 2007). Полученные нами данные 
об активности лизосомальных ферментов в 
органах сельди соответствуют такой оценке 
экологической ситуации в разных заливах 
Белого моря. В частности, у рыб из Двинско-
го и Онежского заливов отмечен значитель-
но более высокий уровень β-глюкуронидазы 
– фермента, участвующего в обезврежива-
нии и биотрансформации эндогенных ме-
таболитов и ксенобиотиков (Chilke, 2010; 
Noorbatcha et al., 2010; Naz et al., 2013). 
Основной функцией β-глюкуронидазы явля-
ется защитная. Фермент осуществляет гидро-
литическое расщепление β,D-глюкуронидов 
(полисахаридов, протеогликанов, гликоли-
пидов) с образованием глюкуроновой кис-
лоты, которая посредством глюкуронидной 
конъюгации приводит к инактивации или 
повышению растворимости таких веществ, 
как фенолы, стероиды, ароматические угле-
водороды, билирубин, металлы и др. В виде 
конъюгатов эти вещества экскретируются из 
клетки, а затем из организма. Повышенный 
уровень активности β-глюкуронидазы в пе-
чени и других органах сельдей из Двинского 
и Онежского заливов является свидетель-
ством ответной реакции организма рыб на 
комплексное загрязнение этих акваторий 
Белого моря.

Активность фермента, участвующего в ме-
таболизме ДНК, была несколько повышена в 
органах рыб из Двинского и Онежского зали-
вов, но достоверные различия обнаружены 
только в жабрах онежских сельдей по срав-
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нению с кандалакшскими. Судя по активно-
сти ДНКазы, в приспособительных реакциях 
слабо используются долговременные виды 
адаптации, требующие глубоких преобра-
зований с вовлечением генома. Между тем 
беломорские сельди обладают мощным 
адаптивным потенциалом, который сфор-
мировался в процессе распространения их 
тихоокеанских предков северным морским 
путем до морей Северной Европы и при-
способления к жизни в суровых условиях 
Белого моря. Кроме того, несмотря на суще-
ствование высокой степени репродуктивной 
изоляции (Похилюк, 1992), молекулярно-
генетические исследования последних лет 
позволяют высказать предположение о воз-
можности ограниченных контактов между 
холодолюбивой беломорской сельдью C. 
pallasi и живущей в тесном географическом 
контакте с ней теплолюбивой атлантической 
сельдью C. harengus (Стрелков и др., 2016). В 
результате интрогрессивной гибридизации 
между двумя видами сельдей «атлантиче-
ские» гены обнаруживаются у «ивановских» 
(в большем количестве) и «егорьевских» 
сельдей Белого моря (Лайус и др., 2017). 
Поскольку соотношение между «атлантиче-
скими» и «тихоокеанскими» генами сельди 
чувствительно к климатическим изменени-
ям, то, как предполагают авторы, при поте-
плении будут включаться в адаптивные ре-
акции «теплолюбивые» гены, полученные 
от атлантической сельди.

Отличающийся от других органов харак-
тер распределения активности лизосомаль-
ных ферментов в гонадах сельдей из разных 
заливов в значительной степени объясняет-
ся разной стадией их зрелости. Как правило, 
сельди C. pallasi к осени, перед формирова-
нием локальных нерестовых стад имеют по-
ловые железы II–III и III стадии зрелости (Тро-
фимов, 2006). В Белом море перед зимовкой 
двухгодовики преобладают в Двинском за-
ливе, в Онежском заливе оседают тугорос-
лые особи того же возраста, а быстрорасту-
щие и упитанные достигают Кандалакшского 
залива. И только у некоторых из кандалакш-
ских рыб гонады могут быть преднересто-
вой IV стадии зрелости (Похилюк, 1992). По 
мере созревания половых продуктов в гона-
дах самцов происходит синтез большого ко-

личества лизосомальных гидролаз, которые 
затем участвуют в процессе оплодотворения 
и дальнейшем развитии эмбриона (Высоц-
кая, Немова, 2008). Более раннее созрева-
ние гонад у кандалакшской сельди является, 
по-видимому, приспособительной реакци-
ей, т. к. нерест у рыб этой группировки про-
исходит весной, раньше, чем у других, еще 
при минусовой температуре воды.
Заключение

Результаты сравнительных исследований 
активности основных лизосомальных гидро-
лаз в органах сельди из различных заливов 
Белого моря свидетельствуют о значитель-
но более высоком уровне активности боль-
шинства исследуемых ферментов в органах 
рыб, обитающих в Двинском и Онежском 
заливах, по сравнению с аналогичными по-
казателями у кандалакшских сельдей. Это 
указывает на активное участие лизосом и 
связанных с ними ферментов в адаптивных 
перестройках метаболизма рыб в ответ на 
действие комплекса природных и антропо-
генных факторов среды в разных акваториях 
Белого моря. В Онежском заливе ведущи-
ми факторами являются пониженная тем-
пература и хозяйственно-промышленные 
стоки, в Двинском – распреснение, дефицит 
кислорода и высокая степень загрязнения 
воды. Органами-мишенями в этих условиях 
являются жабры, участвующие в процессах 
дыхания и осморегуляции, а также печень 
– орган, осуществляющий биосинтез различ-
ных веществ и биотрансформацию эндоген-
ных метаболитов и ксенобиотиков. Можно 
полагать, что кислая фосфатаза, РНКаза и 
β-глюкуронидаза вносят наиболее значи-
тельный вклад в поддержание гомеостаза и 
обеспечение нормального функционирова-
ния основных систем организма рыб. Учиты-
вая сравнительно близкие значения актив-
ности ДНКазы в органах сельдей из разных 
заливов, можно считать вероятным, что 
компенсаторные перестройки метаболизма 
в соответствии с конкретными экологиче-
скими условиями обитания в разных заливах 
Белого моря осуществляются с использова-
нием быстрых и среднесрочных механизмов 
адаптации, без глубоких преобразований, 
затрагивающих геном.
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Summary: The comparative study of the activity of lysosomal enzymes 
(acid phosphatase, RNase, DNase, β-glucosidase, β-galactosidase, 
β-glucuronidase) was carried out in the tissues of herring Clupea pallasi 
marisalbi Berg from the Kandalaksha, Onega and Dvina Bays of the 
White Sea. These are distinct both in hydrological parameters and in 
anthropogenic impact. It was shown that activity of most acid hydrolases 
in the liver, gills and muscles was significantly higher in fish from the 
Onega and Dvina Bays. It may indicate that the herring tissue lysosomes 
take part in adaptive metabolic rearrangements in response to a variety 
of environmental factors specific for the studied biotopes. In the 
Onega Bay these factors are lower temperatures and industrial drains, 
whereas in the Dvinsky Bay they are freshening, oxygen deficiency and 
the high degree of water pollution. The main targets are gills involved 
in the processes of respiration and osmotic regulation, as well as the 
liver responsible for the biosynthesis of macromolecules necessary for 
the body and the biotransformation of endogenous metabolites and 
xenobiotics. According to our data, acidic phosphatase, RNase and 
β-glucuronidase make the greatest contribution to the compensation 
of the possible effect of environmental factors and maintenance of fish 
homeostasis. The highest activity of lysosomal enzymes was detected in 
fish gonads from the Kandalaksha Bay. It can be explained by the higher 
maturity of the fish in comparison with the representatives of other local 
populations. Minor differences in DNase activity in C. pallasi marisalbi 
Berg from different Bays are most likely the evidence of low involvement 
of the genome in adaptive responses of studied fish.
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