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Установлены существенные межвидовые различия активности аминотрансфераз (аланинаминотранс-
феразы КФ 2.6.1.2 (АЛТ) и аспартатаминотрансферазы КФ 2.6.1.1 (АСТ) и щелочной фосфатазы КФ
3.1.3.1 (ЩФ) в гонадах 7 видов черноморских рыб в период покоя и нереста. У большинства видов ак-
тивность аминотрансфераз была выше в гонадах рыб на стадии покоя по сравнению с периодом нере-
ста, тогда как активность ЩФ имела обратную зависимость. Максимальная активность ферментов от-
мечена в гонадах мерланга, что может быть обусловлено его нерестом в зимний период. Не установлено
выраженных различий тестируемых показателей между видами, принадлежащими к разным экологи-
ческим группам. Активность аминотрансфераз и ЩФ в гонадах рыб может служить удобным и эффек-
тивным маркером как особенностей формирования половых желез и процессов, происходящих в них
в разные периоды репродуктивного цикла, так и показателем адаптационных возможностей видов к
неблагоприятным условиям среды обитания, в том числе к антропогенному загрязнению.
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ВВЕДЕНИЕ

Изучение межвидовых различий биохимиче-
ских показателей водных организмов позволяет
понять многообразие их адаптаций в разных био-
топах в современных условиях. Эти отличия прояв-
ляются в разных тканях по-разному и связаны со
спецификой их строения и выполняемых функ-
ций. Помимо этого, активность ферментов в орга-
нах и тканях может отражать состояние здоровья
рыб, что особенно важно для диких популяций,
живущих в зонах интенсивной хозяйственной дея-
тельности человека, но информация об этом огра-
ничена.

Авторами показаны особенности активности
некоторых пищеварительных ферментов и их
функционирования при разных температурных ре-
жимах в кишечнике нескольких видов пресновод-
ных рыб, относящихся к разным экологическим
группам [1]. Установлена высокая степень ткане-
специфичности активности антиоксидантных
ферментов, которая варьирует в широких пределах
у разных морских рыб и беспозвоночных в зависи-
мости от их филогенетического положения, видо-
вой и экологической принадлежности, возраста и
пола [2–6]. Выявлены существенные колебания
активности ЩФ в тканях 35 видов морских беспо-

звоночных дальневосточных морей [7] и в печени
черноморских рыб [8], а также активности хо-
линэстераз [9] и аминотрансфераз [10].

Исследованию активности ферментов в гонадах
рыб уделено гораздо меньше внимания, которое в
основном направлено на анализ процессов гамето-
генеза. В то же время, в связи с необходимостью со-
хранения биоразнообразия естественных популя-
ций и выяснения факторов, на него влияющих,
изучение разных аспектов воспроизводства, кото-
рое непосредственно связано с состоянием генера-
тивного материала, приобретает особое значение.
В этом плане анализ процессов, протекающих в го-
надах рыб, включая ферментативные реакции, мо-
жет дать информацию о состоянии половых желез,
их функционировании на разных стадиях репро-
дуктивного цикла и особенностях его протекания у
представителей разных видов рыб [4, 11]. Изучение
активности аминотрансфераз – ферментов, связы-
вающих белковый и углеводный обмен, позволяет
понять процессы роста и развития всего организ-
ма, в том числе созревания гонад. Не менее инфор-
мативна активность ЩФ, катализирующей гидро-
лиз эфирных связей с образованием неорганиче-
ских фосфатов. Фермент присутствует в высоких
концентрациях в печени, костях, кишечном эпите-
лии и плаценте млекопитающих. Однако сведения
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об этом ферменте у низших позвоночных ограни-
чены, тогда как некоторые данные свидетельству-
ют о необычных и специфических свойствах ЩФ,
выделенных из гонад и яйцеклеток морского ежа
[7], которые сохраняли активность в морской воде.
Активность этих ферментов широко варьирует в
тканях животных, в том числе зависит от возраста и
разных патологических состояний, а также нали-
чия токсикантов в среде. В связи с этим исследова-
ние видоспецифических особенностей активности
ферментов в гонадах низших позвоночных, кото-
рые могут отражать характер процессов, происхо-
дящих в половых железах рыб в разных условиях
существования и в разные периоды годового цик-
ла, представляет несомненный интерес.

На этом основании целью настоящей работы
явилось сравнительное исследование активности
аминотрансфераз и ЩФ в гонадах семи видов са-
мок черноморских рыб, относящихся к разным
экологическим группам, в период покоя и во время
нереста.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Объектами исследования служили 7 видов рыб

(глосса (Platichthys luscus (Pallas, 1814)), европей-
ский звездочет (Uranoscopus scaber Linnaeus, 1758),
морской ерш (Scorpaena porcus Linnaeus, 1758), зеле-
нушка рулена (Symphodus tinca (Linnaeus, 1758)),
спикара (Spicara flexuosa Rafinesque, 1810), мерланг
черноморский (Merlangus merlangus euxinus (Nord-
mann, 1840), черноморская ставрида (Trachurus
mediterraneus ponticus Aleev, 1956), которых отлавли-
вали в прибрежных водах г. Севастополя (Черное
море) в период 2012–2014 гг. Некоторые особенно-
сти биологии исследуемых видов представлены в
табл. 1.

Биологический анализ рыб
Проводили полный биологический анализ рыб

[14]. Гонады извлекали, определяли стадию репро-
дуктивного цикла, замораживали и хранили при
температуре –20 С не более месяца в индивиду-
альных емкостях. Исследования проводили на осо-
бях, гонады которых находились на стадии покоя и
нереста. К гонадам на стадии покоя по шкале зре-
лости относили особей со следующими стадиями
II, II–III и VI–II, к гонадам на стадии нереста –
IV–V и V.

Биохимические исследования
Для биохимического анализа ткани гонад измель-

чали, гомогенизировали в холодном 0.85%-ном рас-
творе хлорида натрия, центрифугировали при
8000 об/мин. Определение активности ферментов
проводили в экстракте тканей с использованием стан-
дартных наборов реактивов “АЛТ-РФ-ОЛЬВЕКС”,

“АСТ-РФ-ОЛЬВЕКС”, “ЩФ-РФ-ОЛЬВЕКС” (Рос-
сия). Активность ферментов выражали в
мкмоль/(мг час) и нмоль/(мг  с) в расчете на сы-
рое вещество, для аминотрансфераз и ЩФ соот-
ветственно.

Полученные данные пересчитывали с учетом
содержания белка в экстрактах тканей. Концентра-
цию белка определяли с использованием стандарт-
ного набора реактивов “ОБЩИЙ БЕЛОК-ОЛЬ-
ВЕКС”.

Статистический анализ
Результаты обрабатывали статистически, вы-

числяли среднее арифметическое и стандартную
ошибку среднего, нормальность выборки проверя-
ли с применением W-критерия Шапиро–Уилка,
достоверность различий между выборками прово-
дили с применением U-критерия Манна–Уитни.
Различия считали достоверными при p0.05. Кор-
реляционный анализ между активностью исследу-
емых ферментов в гонадах рыб проводили с помо-
щью компьютерной программы CURFVIT (Version
2.10-L). Корреляционный анализ проводился меж-
ду средними арифметическими значениями актив-
ности каждого конкретного фермента (АЛТ, АСТ,
ЩФ) у исследуемых видов рыб в период покоя и в
период нереста, и между средними арифметиче-
скими значениями активности двух ферментов от-
дельно в период покоя и отдельно в период нере-
ста.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Минимальная активность АЛТ отмечена в гона-

дах самок европейского звездочета на стадии покоя
(0.061 ± 0.013 мкмоль/(мг  час) и у самок глоссы на
стадии нереста (0.01 ± 0.007 мкмоль/(мг  час),
максимальная активность фермента как на ста-
дии покоя, так и на стадии нереста обнаружена в
гонадах самок мерланга (0.328 ± 0.071 и 0.176 ±
± 0.021 мкмоль/(мг час соответственно) (рис. 1).
В яичниках большинства исследуемых видов (за
исключением морского ерша) активность фермен-
та проявляла тенденцию к повышению у рыб, на-
ходящихся на стадии покоя, а у спикары и черно-
морской ставриды этот показатель достоверно воз-
растал.

Четко выраженной зависимости активности
фермента от принадлежности вида к определенной
экологической группе не отмечено. Активность
фермента в гонадах самок мерланга на обеих ста-
диях репродуктивного периода достоверно разли-
чается по отношению к соответствующим пара-
метрам других тестируемых рыб, различия между
которыми выражены в меньшей степени. Досто-
верная разница активности фермента была уста-
новлена в гонадах европейского звездочета на ста-
дии нереста по сравнению с другими рыбами и по
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сравнению с морским ершом на стадии покоя. До-
стоверные отличия в активности АЛТ также полу-
чены при сравнении глоссы со спикарой и черно-
морской ставридой на стадии нереста, и черномор-
ской ставриды с мерлангом на обоих стадиях.
Показана умеренная корреляция между активно-
стью АЛТ в гонадах рыб на двух стадиях развития
половых желез, r = 0.62.

Изменения активности АСТ в гонадах иссле-
дуемых видов рыб сходны с таковой для активно-
сти АЛТ: самая низкая активность фермента
обнаружена в гонадах самок европейского звездо-
чета на стадии покоя (0.051 ± 0.012 мкмоль/(мг час)
и самок глоссы на стадии нереста (0.016 ±
± 0.006 мкмоль/(мг  час), самая высокая – на
обеих стадиях годового цикла в гонадах самок мер-
ланга (0.402 ± 0.055 и 0.129 ± 0.019 мкмоль/(мг час)
(рис. 2). Активность АСТ в гонадах рыб на стадии
покоя (за исключением морского ерша и европей-
ского звездочета) проявляет тенденцию к повыше-
нию, которая достоверно выражена у спикары,
мерланга и черноморской ставриды.

Межвидовые вариации активности АСТ в гона-
дах рыб проявляются в большей степени по сравне-
нию с АЛТ. Активность фермента в гонадах глоссы
и мерланга достоверно отличалась на исследуемых
стадиях развития половых желез по сравнению с

другими рыбами, за исключением зеленушки руле-
ны и черноморской ставриды. Активность фермен-
та в яичниках европейского звездочета имела до-
стоверные различия с соответствующими парамет-
рами всех тестируемых рыб, кроме зеленушки
рулены, как в период нереста, так и в период покоя.
Также установлены достоверные отличия в актив-
ности АСТ в гонадах черноморской ставриды на
стадии нереста по сравнению морским ершом,
спикарой и мерлангом.

Корреляция между активностью АСТ в гонадах
рыб на стадии покоя и нереста существенно ниже
(r = 0.16) по сравнению с АЛТ. Однако между ак-
тивностью АЛТ и АСТ выявлена высокая корре-
ляция в период покоя r = 0.95 и в период нереста
r = 0.69.

Минимальная активность ЩФ обнаружена в го-
надах европейского звездочета как в покое (59.5 ±
± 25.1 нмоль/(мг  с)), так и в период нереста
(159 ± 59 нмоль/(мг с)), максимальная – в гона-
дах зеленушки рулены на стадии покоя (803.6 ±
± 182.5 нмоль/(мг с)) и в гонадах нерестящегося
мерланга (1671.85 ± 265.9 нмоль/(мг с)) (рис. 3). В
отличие от активности аминотрансфераз, актив-
ность ЩФ выше у нерестящихся рыб, нежели у тех,
чьи гонады находятся в стадии покоя, однако до-

Рис. 1. Активность аланинаминотрансферазы в гонадах самок черноморских рыб. Обозначения: по оси абсцисс – виды
рыб, по оси ординат – активность аланинаминотрансферазы, мкмоль/(мг час). * – различия ферментативной активно-
сти на стадиях покоя и нереста достоверны при p  0.05.
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Рис. 2. Активность аспартатаминотрансферазы в гонадах самок черноморских рыб. Обозначения: по оси абсцисс – виды
рыб, по оси ординат – активность аспартатаминотрансферазы, мкмоль/(мг час). * – различия ферментативной актив-
ности на стадиях покоя и нереста достоверны при p  0.05.
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стоверные отличия получены только для морского
ерша (р < 0.05).

Активность фермента достоверно различается в
гонадах глоссы на стадии нереста по сравнению с
соответствующими показателями морского ерша,
мерланга и черноморской ставриды. Существен-
ные отличия данного показателя выявлены при
сравнении данных морского ерша с европейским
звездочетом на обеих стадиях, зеленушки рулены
на стадии покоя, и спикары и мерланга на стадии
нереста. Активность фермента в гонадах черно-
морской ставриды имела достоверные различия по
сравнению со всеми видами, кроме спикары на
обеих стадиях и европейским звездочетом на ста-
дии покоя. Достоверная разница в активности ЩФ
получена при сравнении показателей европейско-
го звездочета на обеих стадиях с зеленушкой руле-
ной, со спикарой на стадии покоя и мерлангом на
стадии нереста. Также получена достоверность
различий при сопоставлении активности ЩФ в го-
надах зеленушки рулены и спикары на стадии по-
коя и спикары с мерлангом на стадии нереста.

Установлена корреляция между активностью
фермента в период нереста и покоя r = 0.57. Между
активностью аминотрансфераз и ЩФ в гонадах ис-
следуемых видов рыб взаимосвязи не обнаружено.

ОБСУЖДЕНИЕ

Данные об активности аминотрансфераз в го-
надах рыб немногочисленны. Можно предполо-
жить, что наличие аминотрансфераз в органах
размножения и их участие в процессах созрева-
ния половых продуктов является древним при-
знаком, так как у предшественника хордовых
ланцетника Branchiostoma belcheri АЛТ обнаруже-
на только в печеночном дивертикулуме и в гона-
дах, но отсутствует в остальных тканях, как у дру-
гих хордовых [15]. Видовые отличия активности
аминотрасфераз во многом являются результатом
эволюционного процесса и отражают особенности

приспособления видов к условиям жизни, что под-
тверждается значительной вариабельностью пока-
зателей у летненерестящихся рыб.

В данном исследовании изучали виды, характери-
зующиеся разными экологическими особенностями.
Среди них были как оседлые формы (морской ерш),
так и совершающие длительные миграции (черно-
морская ставрида), постоянно перестраивающие
свой метаболизм, адаптируясь к новым условиям
среды. У большинства видов (морской ерш, черно-
морская ставрида, мерланг, глосса, европейский
звездочет, зеленушка рулена) половая принадлеж-
ность остается постоянной на протяжении всей
жизни, и какие-либо изменения в гонадах связаны
в основном со сменой стадий репродуктивного
цикла. Однако у спикары на 3–4-м году жизни
имеет место инверсия пола и на фоне сезонных из-
менений в гонадах происходит перестройка тканей
из яичников в семенники. На активность фермен-
тов существенное влияние оказывает возраст, при
котором наступает первый нерест. Спикара дости-
гает половой зрелости на первом-втором году жиз-
ни, мерланг – на втором, морской ерш и глосса –
на третьем. Необходимо учитывать и тот факт, что
у рассматриваемых видов время нереста отличает-
ся. Мерланг и глосса являются зимненерестящи-
мися, прочие же – размножаются в летний период.
Тем не менее различия в активности ферментов в
гонадах как среди первых, так и среди вторых су-
щественны. Так у морского ерша, зеленушки руле-
ны и спикары, нерест которых протекает с мая по
июнь, выявлены как межвидовые отличия в актив-
ности аминотрансфераз, так и разница в исследуе-
мых показателях на стадиях покоя и нереста: отсут-
ствие достоверных отличий у морского ерша, и
достоверно более низкие значения активности
ферментов при нересте по сравнению с покоем
у зеленушки-рулены и спикары. На активность
ферментов в тканях животных влияет и скорость их
метаболизма, обусловленная двигательной актив-
ностью. Морской ерш, европейский звездочет и

Рис. 3. Активность щелочной фосфатазы в гонадах самок черноморских рыб. Обозначения: по оси абсцисс – виды рыб,
по оси ординат – активность щелочной фосфатазы, нмоль/(мг с). * – различия ферментативной активности на стадиях
покоя и нереста достоверны при p  0.05.
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глосса являются донными рыбами, ведущими ма-
лоподвижный образ жизни, однако и здесь наблю-
даются различия: у первых двух видов отсутствуют
достоверные отличия в активности аминотранс-
фераз в два исследуемых периода, а у глоссы они
более выражены. В то время как у активных плов-
цов – черноморской ставриды, спикары и мерлан-
га – установлена схожая тенденция – более высо-
кие значения активности ферментов в период по-
коя.

В период нереста половые железы являются ос-
новным поставщиком аминотрансфераз [16]. Од-
нако в наших исследованиях активность этих фер-
ментов существенно выше в гонадах рыб, находя-
щихся на стадии покоя, что, по-видимому,
обусловлено завершением активных ростовых про-
цессов в яичниках к периоду нереста. Кроме того,
отмеченные нами межвидовые вариации активно-
сти аминотрансфераз могут быть следствием раз-
ного питания рыб, что существенно влияет как на
активность ферментов, так и на развитие гонад
[17], а также действием загрязнения среды обита-
ния или наличием токсикантов в корме [18–20].

Очевидно, гормональный статус самок рыб ва-
рьирует в зависимости от стадии репродуктивного
цикла, и, следовательно, меняется и состояние
ферментных систем. Тем не менее данных, касаю-
щихся действия стероидных гормонов на актив-
ность аминотрансфераз, крайне мало. Известно,
что под влиянием гормонов (тестостерона, проге-

стерона, синтетического эстрогена) у мозамбик-
ской тиляпии Oreochromis mossambicus активность
АЛТ и АСТ стимулировались или ингибировались
[21], в то время как на неоплодотворенные икрин-
ки вьюна Misgurnus fossilis эстрон не оказывал ника-
кого влияния [22].

У морских животных ЩФ играет важную роль в
клеточном обмене фосфатов, в том числе сопря-
женных с процессами их абсорбции из морской во-
ды. Эти ферменты участвуют в процессах оплодо-
творения и эмбриогенеза, в частности, у морских
ежей [7]. Активность ЩФ у многих видов кости-
стых рыб на всех стадиях развития гонад была об-
наружена гистохимическими методами [21]. У
большинства форм в созревших яичниках она была
существенно выше, чем в железах на стадии покоя,
что обусловлено участием данного фермента в про-
цессе синтеза белков, необходимых для формиро-
вания икры. Однако после окончания этого про-
цесса в зрелых яичниках роль фермента незначи-
тельна, и происходит снижение его активности
[23]. В наших исследованиях также была отмечена
тенденция увеличения активности фермента в яич-
никах нерестящихся рыб, что согласуется с данны-
ми других авторов, показавших эту закономер-
ность в гонадах самок радужной форели Oncorhyn-
chus mykiss, лягушкового клариевого сома Clarias
batrachus, темного магхеда Tor chelynoides [24]. Та-
кая же тенденция была обнаружена у 6 видов сель-
девых, у которых активность фермента в созреваю-

Таблица 1. Биологическая характеристика исследуемых видов и количество исследованных особей

Примечания: * – в числителе – диаметр икринок в мм на стадии нереста, в знаменателе – тип икры (П – пелагическая, Д – де-
мерсальная), ** – в числителе – количество особей с гонадами на стадии покоя, в знаменателе – количество особей с гонадами
на стадии нереста, d – в числителе пределы значений – минимум-максимум, в знаменателе среднее арифметическое ± ошибка
среднего.

Вид
Экологическая 

группа [12, 13] Нерест [12, 13] Плодовитость 
[12, 13]

Икра* 
[12, 13]

Общая 
длина, смd 

(наши 
данные)

Масса 
рыб, гd 

(наши 
данные)

Возраст, 
годы 
(наши 

данные)

Кол-во 
особей** 

(наши 
данные)

Platichthys luscus донный январь-март от 105 тыс. до 
2.5 млн. 2–4

Uranoscopus scaber донный май-август от 18 до 125 тыс. 3–6

Scorpaena porcus донный май-июнь от 2 до 177.6 
тыс. 3+–9

Symphodus tinca придонный май-июнь 12.4–57.8 тыс. 5–9

Spicara flexuosa
придонно-

пелагический май-июнь 2286–6626 1+–3+

Merlangus merlangus 
euxinus

придонно-
пелагический декабрь-март 37–588 тыс. 1–2

Trachurus mediter-
raneus ponticus

пелагический май-август 150–200 тыс. 1–2+

1.1
П 

17.7 – 22.5
19.7 1.1 

59 – 108
77 16

2
2

1.9
П 

16.2 – 23.8
20.3 0.4 

61 – 241
139 11

6
15

1.1
П 

10.4 – 29.1
17.0 0.2 

18 – 457
97 5

169
27

0.7
Д 

15.3 – 22.8
19.0 0.3 

51 – 151
89 4

24
2

0.4
Д 

9.6 – 14.7
12.2 0.1 

7 – 30
17 0.6

84
13

1.1
П 

11.7 – 17.3
14.9 0.3 

11 – 44
24 1

6
26

0.73
П 

10.0 – 18.4
13.4 0.3 

8 – 56
19 1

40
23
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щих яичниках была 2–3 раза выше, чем в гонадах
этих видов на стадии покоя [23]. Активность ЩФ в
зрелых половых железах снижалась, но оставалась
выше по сравнению с соответствующими показа-
телями незрелых гонад. Авторы отметили, что чем
больше размеры икринок у рыб, тем ниже актив-
ность фермента, но в наших исследованиях этот
факт не нашел подтверждения.

Установлено, что активность фермента в гона-
дах самок рыб варьировала в широких пределах, но
при этом не выявлено ее зависимости от принад-
лежности рыб к определенной экологической
группе, от размера и типа икринок (демерсальные
или пелагические), от плодовитости рыб (табл. 1).
Другим фактором, определяющим активность
ферментов, является подвижность организмов.
Так, авторами показано, что в тканях пелагическо-
го новозеландского кальмара активность ЩФ была
выше, нежели у малоподвижного командорского
вида, обитающего в придонном слое [25]. Но в на-
шем исследовании такой тенденции не выявлено: у
более подвижной пелагической черноморской
ставриды активность как ЩФ, так и аминотранс-
фераз ниже, нежели у донного хищника-засадчика
– морского ерша.

На активность фермента в гонадах могла повли-
ять восприимчивость исследуемых видов к уровню
загрязнения среды обитания, к которому ЩФ го-
над очень чувствительна [20]. Морской ерш явля-
ется немигрирующим видом и, как следствие это-
го, большую часть жизни проводит в тесном кон-
такте с прибрежными грунтами, многие из которых
в настоящее время подвержены антропогенному
воздействию, в то время как мигрирующие виды –
такие как мерланг, черноморская ставрида, нахо-
дятся в толще воды, которая в меньшей степени
содержит поллютанты, а также эти рыбы переме-
щаются в открытые зоны моря, которые являются
более “чистыми”. Полученные в наших исследова-
ниях различия активности ЩФ в гонадах рыб мо-
гут быть как следствием видовых особенностей
развития и созревания половых желез, так и ре-
зультатом разной чувствительности гонад к токси-
кантам, содержащимся в среде обитания.

Таким образом, активность аминотрансфераз и
ЩФ в гонадах рыб может служить удобным и эф-
фективным маркером как особенностей формиро-
вания половых желез и процессов, происходящих в
них в разные периоды репродуктивного цикла, так
и показателем адаптационных возможностей ви-
дов к неблагоприятным условиям среды обитания,
в том числе к антропогенному загрязнению.
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Interspecies Peculiarities of Some Enzyme Activities
in the Gonads of Black Sea Fishes

I. I. Chesnokovaa,# and I. I. Rudnevaa

a A.O. Kovalevsky Institute of Marine Biological Research, Russian Academy of Sciences, Sevastopol, Russia
#e-mail: mirenri@bk.ru

Significant interspecies differences were established in activities of aminotransferases, alanine aminotransferase
(ALT, EC 2.6.1.2) and aspartate aminotransferase (AST, EC 2.6.1.1), and alkaline phosphatase (ALP, EC 3.1.3.1)
in the gonads of seven Black Sea fish species during spawning and non-spawning seasons. In most species, ALT
and AST activities were higher in the non-spawning phase compared to the spawning one, while ALP activity
demonstrated an opposite trend. The peak enzymatic activities were found in the gonads of the whiting, probably
due to its spawning in the winter season. No significant differences were revealed between the test parameters in
animals of different ecological groups. ALT, AST and ALP activities in fish gonads can be used as convenient and
efficient markers to explore both the peculiarities of gonadogenesis at different stages of the reproductive cycle
and the ability of different fish species to adapt to unfavorable environments, including those caused by anthro-
pogenic pollution.
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