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Исследовали влияние постоянного и естественного режимов освещения в сочетании с разными ре-
жимами кормления на активность ферментов энергетического и углеводного обмена в мышцах и
печени сеголетков лосося, искусственно выращиваемых в аквакультуре в условиях южного региона
России. Выявленные межгрупповые различия в активности исследуемых ферментов у сеголетков
указывают на отличия в уровне энергетического обмена и использования углеводов в процессах
синтеза АТФ и других путях биосинтеза в мышцах и печени в зависимости от условий освещения, в
том числе в сочетании с режимом кормления. Высокий уровень аэробного обмена в мышцах и уси-
ление использования углеводов в гликолизе в печени рыб у сеголетков лосося, выращенных при по-
стоянном освещении, соответствовали их наибольшему среднему приросту массы. У особей из всех
экспериментальных групп установлены изменения в активности исследуемых ферментов в зависи-
мости от времени после начала эксперимента, свидетельствующие об увеличении уровней аэробно-
го и анаэробного обмена в мышцах и гликолиза в печени, необходимых для осуществления процес-
сов биосинтеза.
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ВВЕДЕНИЕ
Известно, что свет – жизненно важный абиоти-

ческий фактор, который оказывает существенное
воздействие на развитие и рост рыб на протяжении
всего их жизненного цикла. Прямо или косвенно он
влияет на пищевое поведение, плавательную ак-
тивность, обучение, миграцию и размножение
рыб, а у лососевых так же и на наступление периода
смолтификации, посредством влияния на эндоген-
ные ритмы и уровни циркулирующих гормонов ро-
ста (Boeuf, Le Bail, 1999; Bjornsson et al., 2000; Taylor
et al., 2006; Sonmez et al., 2009; Migaud et al., 2010).
В аквакультуре удлинение светового дня исполь-
зуется для увеличения скорости роста рыб, что, в
свою очередь, обусловлено адаптивными измене-
ниями биохимического метаболизма.

Важным параметром оценки состояния орга-
низма на разных этапах индивидуального развития
является энергетический обмен. Так, например,
вклад в суммарное потребление энергии таких

процессов, как рост, дифференцировка и формо-
образование значительно меняется на разных ста-
диях развития (Озернюк, 1985). Для оценки уров-
ней энергетического метаболизма исследуют ак-
тивность основных ферментов дыхательной цепи
и гликолиза. Активность цитохром с оксидазы (ЦО)
дыхательной цепи митохондрий используется при
оценке уровня аэробного обмена в тканях (Gauthier
et al., 2008). Лактатдегидрогеназа (ЛДГ) в белых
мышечных волокнах катализирует конечную ре-
акцию анаэробного гликолиза, в связи с чем ак-
тивность этого фермента указывает на уровень
анаэробного обмена (Somero, Childress, 1980).
Значения активности ферментов путей окисления
глюкозы могут рассматриваться при характеристи-
ке уровня использования углеводов в биосинтезе и
энергетическом метаболизме. Пируваткиназа (ПК)
является ключевым ферментом гликолиза, ката-
лизирует реакцию превращения фософоенолпи-
рувата в пируват, и уровень ее активности харак-

УДК 577.121:[574.24:591.351:597.552.51]

ОРИГИНАЛЬНЫЕ 
ИССЛЕДОВАНИЯ



ОНТОГЕНЕЗ  том 54  № 2  2023

ВЛИЯНИЕ РАЗНЫХ РЕЖИМОВ ОСВЕЩЕНИЯ И КОРМЛЕНИЯ 163

теризует интенсивность этого процесса. Альдолаза
(фермент гликолиза) – катализирует образование
дигидроксиацетонфосфата и глицеральдегид-3-
фосфата, которые впоследствии участвуют в про-
цессах гликолиза, глюконеогенеза и образования
липидов (Llewellyn, 1998). Фермент 1-глицерофос-
фатдегидрогеназа (1-ГФДГ) катализирует реакцию
образования 1-глицерофосфата, который явля-
ется предшественником структурных и запас-
ных липидов. Фермент глюкозо-6-фосфатдегид-
рогеназа (Г-6-ФДГ) – ключевой фермент пентозо-
фосфатного пути окисления глюкозы (ПФП).

Ранее в исследованиях влияния фотопериода
на искусственное выращивание молоди лосося в
условиях северных широт (регион Белого моря),
естественных для данного холодолюбивого вида
было показано, что непрерывный свет (режим
24 свет: 0 темнота) способствовал ускорению роста
особей, что сопровождалось изменением аэробно-
го и анаэробного обмена в мышцах (Churova et al.,
2020). Следует отметить, что экологические усло-
вия южных регионов отличаются от северных ши-
рот по ряду факторов: световым режимом без пе-
риода “белых ночей”, гидрохимическими пара-
метрами воды в виде высокого рН, значительной
минерализацией, высокой степенью насыщения
кислородом, высокой концентрацией микроэле-
ментов и ионов металлов. При этом появляется
возможность выращивания молоди лосося при
температуре воды в диапазоне 8–18°C, в отсут-
ствие зимних периодов низких температур, что
позволяет рыбе питаться и расти круглый год. Ис-
ходя из этого, был поставлен эксперимент по вли-
янию постоянного освещения на рост и развитие
сеголетков лосося Salmo salar L. (0+) в условиях
аквакультуры в южном регионе России (Республи-
ка Северная Осетия-Алания). Целью данной рабо-
ты было изучение изменений в активности фер-
ментов энергетического и углеводного обмена в
мышцах и печени сеголетков атлантического ло-
сося в процессе роста и развития, выращиваемых
в условиях постоянной температуры воды при
воздействии двух режимов фотопериода (посто-
янного и естественного) в сочетании с разным ре-
жимом кормления.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Описание эксперимента

Исследование влияния разных режимов осве-
щения на рост и развитие сеголетков лосося про-

водили на предприятии ООО “Остров аквакуль-
тура” (Республика Северная Осетия-Алания).

Мальки лосося 0+ (выклев 10–15 марта 2022 г.,
(производитель Benchmark Genetics, Исландия))
с августа до начала эксперимента (сентябрь) со-
держались в выростных лотках размером 4 × 1.2 м,
объемом 2.5–2.7 м3, (изначально в количестве
4900 особей/лоток) в условиях непрерывного
освещения (24 свет: 0 темнота, 24С). Кормление
проводилось в круглосуточном режиме каждые
два часа. С начала сентября сеголетков разделили
на три экспериментальных группы по 2 лотка (при
средней массе рыб 2.9 грамма в каждом лотке):

– группа № 1 (контроль, 24С КК) – режим
освещения постоянный (24С:0Т), кормление
круглосуточное (КК);

– группа № 2 (опыт № 1, ЕстФ КД) – экспери-
ментальный – естественный фотопериод (ЕстФ),
кормление в светлое время суток (с 06:00 до 18:00
в сентябре, с 08:00 до 18:00 в октябре, с 08:00 до
17:00 в ноябре) через каждые два часа (КД);

– группа № 3 (опыт № 2) – эксперименталь-
ный (24С КД), режим освещения постоянный
(24С), кормление проводилось только в светлое
время суток как у рыб из группы № 2 (КД).

Лотки с постоянным освещением были обору-
дованы светодиодными LED лампами (36W, 6500K).
Освещение над поверхностью воды при освеще-
нии лампами в темное время суток составило
450–650 lx (для контроля и опыта № 2). Исполь-
зовали коммерческий корм; расчет объема корма
проводили согласно нормам возрастной группы и
с учетом биомассы. Вода в лотки поступала из
скважины со скоростью 2.7–3 л/с на лоток. Тем-
пература воды была постоянной – 12.5°С.

Взвешивание рыб проводили каждый месяц на
предприятии (по 2 раза в месяц при трех повтор-
ных взвешиваниях по 50–100 особей вместе). От-
ход за весь период исследования составил 24, 33 и
19% особей в контроле (24С КК), опыте № 1
(ЕстФ КД) и опыте № 2 (24С КД) соответственно.

Для исследования отбирали сеголетков лосося
6 сентября (до эксперимента), 6 октября и 9 нояб-
ря; из каждой группы было взято до 15 особей из
лотка. Средние масса и длина особей, взятых для
анализа, представлены в табл. 1.

Таблица 1. Средняя масса рыб, используемых для анализа

Группа
6 сентября 6 октября 9 ноября

масса длина масса длина масса длина
Контроль

3.85 ± 0.45 7.42 ± 0.27
5.59 ± 0.30 8.01 ± 0.43 11.87 ± 1.74 10.88 ± 0.53

Опыт 1 5.92 ± 0.58 8.12 ± 0.23 9.19 ± 1.37 9.189 ± 0.47
Опыт 2 6.11 ± 0.91 8.05 ± 0.40 11.93 ± 1.33 10.13 ± 0.39
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Определение активности ферментов
Активность ферментов определяли в мышцах и

печени спектрофотометрически (CLARIOSTAR,
BMG Labtech). Образцы тканей гомогенизирова-
ли в 0.05 M Tris-HCl буфере (pH 7.5) на гомогени-
заторе Tissue Lyser (Qiagen, Германия).

Активность ферментов энергетического и уг-
леводного обмена в мышцах (ЦО, ЛДГ, альдола-
за) и печени (ЦО, ЛДГ, ПК, Г-6-ФДГ, 1-ГФДГ,
альдолаза) определяли индивидуально для каж-
дой особи. Активность цитохром с оксидазы (ЦО,
КФ 1.9.3.1) определяли по методу Смита (Smith,
1955), измеряя увеличение количества окисленного
цитохрома с. Общую активность лактатдегидрогена-
зы (ЛДГ, КФ 1.1.1.27), глюкозо-6-фосфатдегидроге-
назы (Г-6-ФДГ, КФ 1.1.1.49) и 1-глицерофосфатде-
гидрогеназы (1-ГФДГ, КФ 1.1.1.8) определяли по об-
щепринятым методикам, измеряя количества
восстановленных НАД и НАДФ (Кочетов, 1980).
Активность пируваткиназы (ПК, КФ 2.7.1.40)
определяли в системе, содержащей НАДH и лак-
татдегидрогеназу по количеству образовавшегося
НАД (Bücher, 1955). Активность альдолазы
(КФ 4.1.2.13) определяли по методике Beck в мо-
дификации Ананьева и Обуховой (Колб, Камыш-
ников, 1976). Активность ферментов выражали в
мкмоль субстрата (продукта)/мин/мг белка. Кон-
центрацию белка определяли методом Брэдфорд
(Bradford, 1976).

Статистический анализ полученных результатов
проводили общепринятыми методами вариацион-
ной статистики (Ивантер, Коросов, 2010). Данные
были проверены на нормальность распределения с
использованием критерия Шапиро–Уилкса. Мно-
гофакторный дисперсионный анализ МANOVA
был применен для оценки степени влияния факто-
ров (режим освещения, принадлежность к группе
(режимы освещения и кормления) и дата отбора
проб) на активность исследуемых ферментов. Для
сравнения выборок по исследуемым показателям
использовали тест Краскела–Уоллиса с последу-
ющим сравнением выборок с использованием
критерия Манна–Уитни. Для изучения взаимо-
связи между значениями активности ферментов
и массой особей использовался корреляционный
анализ Пирсона. Все результаты считались зна-
чимыми при p < 0.05. Все данные представлены
как M ± SE.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Активность ферментов в мышцах 
сеголетков лосося

Согласно дисперсионному анализу, уровень
активности всех исследуемых ферментов в мыш-
цах зависел от режимов освещения и кормления
(принадлежности к экспериментальной группе) и
времени отбора проб. Активность ЦО в мышцах
через месяц от начала исследования (в октябре) бы-
ла ниже у особей в группе ЕстФ КД по сравнению с
группой 24С КД и контролем (24С КК) (p < 0.05,
рис. 1а), и в ноябре наблюдалась тенденция к бо-
лее низким значениям активности ЦО у сеголет-
ков лосося в группе с естественным освещением.
В октябре уровень активности ЦО в мышцах рыб
в группах с постоянным освещением увеличился
по сравнению с предыдущим месяцем, а в группе
с естественным освещением эти изменения обна-
руживались только в ноябре (рис. 1а). Активность
ЦО в мышцах сеголетков лосося из всех исследу-
емых групп увеличивалась от сентября к ноябрю
(рис. 1а).

Самые низкие значения активности ЛДГ в
мышцах рыб в ноябре были характерны для группы
ЕстФ КД по сравнению с группами с постоянным
освещением, при этом достоверные различия
установлены с группой 24С КД (p < 0.05, рис. 1б).
Активность ЛДГ повышалась во всех исследуе-
мых группах сеголетков с каждым последующим
месяцем (рис. 1б).

По уровню активности альдолазы в мышцах
особей различия между группами были установ-
лены в ноябре (p < 0.05, рис. 1в). При этом значе-
ния активности этого фермента у рыб в группе
ЕстФ КД были самыми высокими, а в группе 24С
КК – самыми низкими (p < 0.05). Значения ак-
тивности альдолазы в мышцах особей постепенно
увеличивались с каждым последующим месяцем
во всех исследуемых группах сеголетков (рис. 1б, 1в)

Наблюдалась положительная корреляция актив-
ности ЦО с массой и длиной рыб (с достоверным
значением для группы 24С КД (p < 0.05, табл. 2)).
Установлена положительная корреляция уровня
активности ЛДГ и альдолазы в мышцах с массой
лосося во всех группах (p < 0.05, табл. 2).

Таблица 2. Коэффициент корреляции активности ферментов в мышцах с массой и длиной особей

* – достоверные значения коэффициента корреляции при p < 0.05.

Показатель
Контроль Опыт 1 Опыт 2

масса длина масса длина масса длина

ЦО 0.25 0.06 0.25 0.06 0.75* 0.70*
ЛДГ 0.83* 0.79* 0.83* 0.79* 0.81* 0.80*
Альдолаза 0.64* 0.52* 0.64* 0.52 0.64* 0.61
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Активность ферментов 
в печени сеголетков лосося

Активность всех исследуемых ферментов в пе-
чени рыб (кроме ЛДГ) зависела от месяца иссле-
дования. В ноябре активность ЦО в печени рыб в
группе ЕстФ КД была выше, чем в группе 24С КД
(рис. 2а). В октябре уровень активности ЦО в пе-
чени у рыб из групп ЕстФ КД и 24С КД снижался
по сравнению с предыдущим месяцем (рис. 2а). У

рыб в группе с естественным освещением актив-
ность ЦО значительно повышалась в ноябре, то-
гда как в группе 24С КД оставалась на том же
уровне (рис. 2а). Уровень активности ЦО в пече-
ни рыб в группе 24С КК не изменялся за период
исследования.

На активность ПК оказывал влияние фактор
принадлежности к исследуемой группе. Уже че-
рез месяц после начала эксперимента (в октябре)

Рис. 1. Относительная активность ферментов в мышцах атлантического лосося Salmo salar в группах, выращиваемых
с разными режимами освещения и кормления (24С КК – режим освещения постоянный, кормление круглосуточное;
ЕстФ КД – естественный фотопериод, кормление в светлое время суток; 24С КД – режим освещения постоянный,
кормление проводится только в светлое время суток): (а) цитохром c оксидаза, (б) лактатдегидрогеназа, (в) альдолаза.
Различия достоверны при p < 0.05: * – по отношению к контролю, # – в сравнении с группой ЕстФ КД; a – по срав-
нению со значениями в сентябре, б – по сравнению со значениями в октябре в соответствующей группе.
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активность ПК была ниже в печени сеголетков в
группе ЕстФ КД по сравнению с рыбами из групп
с постоянным освещением (р < 0.05, рис. 2б). В
октябре уровень активности ПК у рыб в группе
ЕстФ КД был ниже по сравнению с предыдущим
месяцем. Уровень активности ПК в печени у се-
голетков во всех группах увеличивался к ноябрю
(рис. 2б).

Активность альдолазы была выше в печени
молоди лосося в группах ЕстФ КД и 24С КД по
сравнению с рыбами из группы 24С КК в ноябре
(p < 0.05, рис. 2е). У особей, выращиваемых при
постоянном режиме освещения и круглосуточ-
ном кормлении (24С КК), в ноябре уровень ак-

тивности альдолазы был ниже, чем в предыдущие
месяцы (p < 0.05).

Межгрупповых различий по уровню активно-
сти ферментов 1-ГФДГ и Г-6-ФДГ в печени моло-
ди рыб не обнаружено (рис. 2г, 2д), однако значе-
ния этих показателей у особей из всех исследуемых
групп изменялись на протяжении эксперимента
(сентябрь–ноябрь). Активность Г-6-ФДГ в пече-
ни повышалась в октябре и оставалась на тех же
уровнях в ноябре (p < 0.05, рис. 2г). Уровень актив-
ности 1-ГФДГ в печени рыб во всех группах в ок-
тябре снижался по сравнению с таковым в сентяб-
ре и оставался на том же уровне в ноябре (p < 0.05,
рис. 2д).

Рис. 2. Относительная активность ферментов в печени атлантического лосося Salmo salar в группах, выращиваемых с
разными режимами освещения и кормления (24С КК – режим освещения постоянный, кормление круглосуточное;
ЕстФ КД – естественный фотопериод, кормление в светлое время суток; 24С КД – режим освещения постоянный,
кормление проводится только в светлое время суток): (а) цитохром c оксидаза, (б) пируваткиназа, (в) лактатдегидро-
геназа, (г) глюкозо-6-фосфатдегидрогеназа, (д) 1-глицерофосфатдегидрогеназа, (е) альдолаза. Различия достоверны
при p < 0.05: * – по отношению к контролю, # – в сравнении с группой ЕстФ КД; a – по сравнению со значениями в
сентябре, б – по сравнению со значениями в октябре в соответствующей группе.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Активность ферментов в мышцах 
сеголетков лосося

Согласно полученным данным, наибольший
средний прирост массы на группу был установлен
у сеголетков лосося, выращенных при постоян-
ном освещении. За весь период исследования
прирост составил 14.1 ± 0.1, 12.2 ± 0.2, 13.1 ± 0.2 г у
рыб из групп 24С КК, ЕстФ КД и 24С КД соответ-
ственно. Ранее было высказано предположение
(Wootton, 2011), что повышенные темпы роста
рыб могут быть обусловлены рядом факторов:
увеличением светлого периода времени, когда
рыбы активно питаются, и изменениями в нейро-
эндокринной регуляции процессов, стимулирую-
щих аппетит и пищевое поведение особей, и влия-
ющих на метаболизм таким образом, что энергети-
ческие ресурсы направляются преимущественно
на прирост массы тела, а не на другие пути обмена
(в частности, генеративного).

Показано, что уровень активности всех исследу-
емых ферментов в мышцах рыб изменялся в зависи-
мости, как от используемых режимов освещения и
кормления (принадлежность к экспериментальной
группе), так и от времени отбора проб. Значения
активности ЦО указывают на более высокий уро-
вень аэробного обмена в мышцах особей из групп
с постоянным освещением. Более того, уровень
аэробного обмена в мышцах рыб в группах с по-
стоянным освещением возрастал с каждым меся-
цем, а в группе с естественным освещением эти
изменения обнаруживались только в ноябре.
Имеются сведения о том, что свет может влиять
на рост рыбы двумя способами: стимулируя кор-
мовую активность и повышая эффективность
конверсии поступающих питательных веществ
(Boeuf, Le Bail, 1999; Biswas et al., 2005). Таким об-
разом, возможно, что доступность корма и высо-
кий уровень аэробного обмена позволяют рыбам,
выращиваемым при постоянном освещении, ис-
пользовать энергию не только для поддержания
основного обмена веществ и физической актив-
ности, но и в процессах биосинтеза структурных
и резервных соединений в мышцах, которые тре-
буют большого количества АТФ. Эти результаты
согласуются с данными, полученными для моло-
ди лосося, выращиваемой в условиях постоянно-
го освещения на Выгском рыбоводном заводе
(район Белого моря) (Churova et al., 2020). Уровень
аэробного обмена в мышцах сеголетков лосося из
всех исследуемых групп был наиболее высоким в
ноябре, и при этом наблюдалась положительная
корреляция активности ЦО с массой и длиной
рыб. Повышение активности ЦО также может
быть связано с подготовкой молоди лосося к
смолтификации (Churova et al., 2017). Так, опреде-
ленные показатели липидного обмена, исследован-
ные у сеголетков лосося в этом же эксперименте

(Мурзина и др., 2023), свидетельствовали об иници-
ации процессов подготовки к смолтификации.

Низкий уровень анаэробного обмена, соглас-
но данным по активности ЛДГ в мышцах рыб в
ноябре, был характерен для группы ЕстФ КД. Ра-
нее подобные результаты были получены для се-
голетков лосося, выращиваемых в условиях Выг-
ского рыбоводного завода (Churova et al., 2020),
при этом масса рыб и уровень анаэробного обме-
на мышц были выше у рыб, взятых для биохими-
ческого анализа спустя месяц после включения
постоянного освещения по сравнению с кон-
трольной группой (без дополнительного освеще-
ния). Таким образом, высокий уровень анаэроб-
ного обмена мышц коррелировал с высокой ско-
ростью роста рыб. Постоянное освещение могло
косвенно повлиять на темпы прироста мышечной
массы рыб посредством стимуляции их двигатель-
ной активности (Boeuf, Le Bail, 1999). Анаэробный
гликолиз является основным механизмом, который
обеспечивает энергией мышечные сокращения во
время рывкового плавания. Повышение активно-
сти ЛДГ у мальков лосося связано с необходимо-
стью обеспечения энергетических потребностей ра-
ботающих мышц при движении рыбы против тече-
ния во время двигательной пищевой активности.
Положительная корреляция между активностью
изофермента ЛДГ-А4 в мышцах и увеличением
мышечной массы (Ahmad, Hasnain, 2005), а также
между общей активностью ЛДГ и скоростью пла-
вания (Guderley, 2004) была показана для некото-
рых видов рыб.

Положительная корреляция уровня активно-
сти ЛДГ в мышцах с массой лосося во всех груп-
пах, вероятно, связана с возрастающей потребно-
стью в энергетическом обеспечении процессов
роста рыб по мере увеличения их массы и плава-
тельной активности. Согласно результатам ис-
следований, проведенных на пятнистой зубатке
(Imsland et al., 2006), атлантической треске (Cou-
ture et al., 1998; Koedijk et al., 2010), молоди сайды
(Mathers et al., 1992), радужной форели (Чурова
и др., 2010) и личинках лосося (Чурова и др.,
2015), активность ЛДГ в белых мышцах рыб поло-
жительно коррелирует с темпами их роста, а так-
же с массой и длиной тела.

Альдолаза в мышцах характеризует уровень
использования углеводов в гликолизе (Llewellyn
et al., 1998) и в последующем аэробном и анаэроб-
ном синтезе АТФ. Значения активности этого
фермента в ноябре у рыб в группе ЕстФ КД были
самыми высокими, а в группе 24С КК – самыми
низкими. Можно предположить, что у рыб из
группы с естественным освещением в энергети-
ческом обмене преимущественно используются
углеводы, в то время как у рыб из группы 24С КК
для этих целей могут расходоваться и другие суб-
страты. Так, согласно исследованию (Мурзина
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и др., 2023) в рамках обсуждаемого эксперимента
было установлено, что значение соотношения
энергетических липидов к структурным – ТАГ/ФЛ
достоверно ниже у сеголетков из “контроля”
(24С КК), что указывает на усиление энергетиче-
ского обмена и на участие именно запасных ли-
пидов в поддержании энергетических потребно-
стей организма в этот период.

Динамика изменений активности ЛДГ и аль-
долазы за период исследования и положительная
корреляция этих показателей с массой рыб может
указывать на увеличение использования углеводов
в анаэробном гликолизе по мере того, как рыба на-
бирает вес, что достигается за счет повышения пи-
щевой активности сеголетков, содержащихся при
постоянном освещении (Boeuf, Le Bail, 1999).

В нашем раннем исследовании влияния свето-
вых режимов на рост сеголетков лосося в услови-
ях естественного колебания температур в север-
ном регионе (Churova et al., 2020) активность аль-
долазы в мышцах была выше у особей в группе,
содержащейся при постоянном освещении в пе-
риод с сентября до конца октября. Вероятно, в
условиях уменьшения светового дня осенью, до-
полнительное освещение позволяло рыбам лучше
видеть корм и активнее питаться по сравнению с
молодью, выращиваемой при других режимах осве-
щения. Следует отметить, что по сравнению с
данными настоящего исследования, активность
альдолазы во всех группах молоди лосося, выра-
щиваемой на Выгском рыбзаводе (регион Белого
моря), снизилась к концу октября, что, очевидно,
связано со снижением кормовой активности и
уменьшением количества подаваемого корма при
снижении температуры воды. Условия постоян-
ных температур в южном регионе (Северная Осе-
тия-Алания) позволяют сеголеткам продолжать
активно питаться и расти в осенний период.

Активность ферментов в печени 
сеголетков лосося

Установлено, что активность всех исследуе-
мых ферментов в печени рыб (кроме ЛДГ) изме-
нялась в зависимости от месяца исследования, а
на активность ПК оказывал влияние также и фак-
тор принадлежности к исследуемой группе. Уже
через месяц после начала эксперимента (в октяб-
ре) в печени сеголетков в группе ЕстФ КД актив-
ность ПК была самой низкой по значению, а так-
же наблюдалась тенденция к сравнительно более
низкому уровню ЦО, что также согласовывалось
с низкой активностью этого фермента в мышцах.
Можно сделать предположение, что у сеголетков
при естественном освещении ниже интенсивность
образования пирувата и использования его в аэроб-
ном синтезе АТФ. Такие различия в активности ПК
наблюдались только в первый месяц исследования.
Согласно данным Метон с коллегами (Meton et al.,

1999), уровень активности ПК в печени отражает
условия кормления, в частности, он снижается во
время голодания рыб. Возможно, что в результате
введения новых условий выращивания, связанных
с ограничением времени освещения и изменением
режима кормления (только в светлое время), у сего-
летков из группы ЕстФ КД в последующем произо-
шла перестройка метаболизма, что могло привести
к снижению интенсивности питания. Свет явля-
ется для лосося обязательным условием для пита-
ния, он необходим для поиска пищи. Вероятно,
что, когда количество естественного света умень-
шается, молодь, выращиваемая при введении в тех-
нологический цикл дополнительного постоянного
освещения, получает достаточное количество кор-
ма. Имеются сведения о том, что увеличение про-
должительности светового дня вызывает повыше-
ние уровня гормона роста (соматотропина) у ат-
лантического лосося (Bjornsson et al., 1989), что, в
свою очередь, повышает плавательную актив-
ность и аппетит рыб и стимулирует их пищевую
активность.

Уровень аэробного обмена в печени рыб в
группе ЕстФ КД повышался к ноябрю и был вы-
ше, чем в группе 24С КД. Следует отметить, что
уровень активности ПК в печени у сеголетков во
всех группах увеличивался к ноябрю (рис. 2б).
При этом у особей в группе ЕстФ КД, активность
ПК увеличивалась вместе с активностью ЦО, что
говорит об усилении интенсивности аэробного
пути гликолиза. У особей в группе 24С КК, так
же, как и в группе 24С КД, уровень активности
ПК к ноябрю повышался, а уровень активности
ЦО не изменялся. Это позволяет предположить,
что повышается интенсивность образования пи-
рувата, который может использоваться как в аэроб-
ном синтезе АТФ, так и в качестве предшественни-
ка для синтеза жирных кислот (Meton et al., 1999).
На это указывают и данные аналогичного экспери-
мента (Мурзина и др., 2023), показавшие увеличе-
ние у сеголетков к ноябрю содержания некоторых
классов жирных кислот, в том числе свидетельству-
ющих о начале подготовки лососей к смолтифи-
кации.

Особи, выращиваемые при постоянном режи-
ме освещения и круглосуточном кормлении
(24С КК), ко второму месяцу исследования отли-
чались от таковых из других групп более низким
уровнем альдолазы в печени, а также в мышцах,
что, как известно (Llewellyn et al., 1998), указывает
на снижение уровня использования углеводов в
энергообеспечении мышц и интенсивности глю-
конеогенеза в печени.

Значения активности ферментов 1-ГФДГ и
Г-6-ФДГ из всех исследуемых групп изменялись
на протяжении эксперимента (сентябрь–но-
ябрь). Г-6-ФДГ является ключевым ферментом
пентозофосфатного пути, в котором происходит
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образование пентоз и генерируется восстановитель
в форме НАДФН, использующийся в реакциях
биосинтеза жирных кислот, холестерина (Tian et al.,
1998). Повышение активности Г-6-ФДГ в печени
лососей в октябре может свидетельствовать о том,
что глюкоза используется в ПФП и дальнейших
путях биосинтеза, в частности в процессах синте-
за жирных кислот (Meton et al., 1998; Gauthier
et al., 2008). Роль 1-ГФДГ в печени связана глав-
ным образом с процессом образования глицеро-
фосфата из углеводов, который используется для
синтеза структурных и запасных липидов (Har-
mon, Sheridan, 1992; Treberg et al., 2002). Уровень
активности 1-ГФДГ в печени рыб во всех группах
в ноябре и октябре был ниже, чем в сентябре. По-
этому можно предположить снижение уровня ис-
пользования продуктов распада углеводов в липид-
ном обмене у исследуемых особей на протяжении
эксперимента по сравнению с первоначальными
значениями в сентябре. Эти результаты согласу-
ются со снижением содержания общих липидов и
основных липидных классов у сеголетков лосося в
аналогичном эксперименте (Мурзина и др., 2023).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты исследования указывают на то, что

постоянное освещение оказывало положитель-
ное влияние на прирост массы сеголетков лосося
в процессе развития, что согласовывалось с повы-
шением уровня аэробного обмена в мышцах и
усилением использования углеводов в гликолизе
в печени рыб. Порядок кормления, как самостоя-
тельный фактор, не повлиял на активность фер-
ментов. Однако сочетания различных режимов
освещения и кормления оказали влияние на ха-
рактер использования субстратов в энергетиче-
ском обмене в мышцах и печени. Установлена
положительная динамика активности ЦО и ЛДГ в
мышцах и ПК в печени сеголетков лососей из
всех исследуемых групп в процессе роста и разви-
тия с сентября по октябрь, свидетельствующая об
увеличении уровней аэробного и анаэробного об-
мена в мышцах и гликолиза в печени, необходи-
мых для осуществления процессов биосинтеза,
способствующих росту особей и, возможно, под-
готовке к смолтификации.

Представленные в настоящей работе результа-
ты дополняют сведения о роли факторов среды в
реализации биохимических адаптаций у молоди
лососевых рыб в условиях аквакультуры с учетом
климатических и экологических особенностей
региона.
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The Influence of Different Lighting and Feeding Regime on the Activity
of Energy Metabolism Enzymes in Farmed Atlantic Salmon Fingerlings

M. V. Kuznetsova1, *, M. A. Rodin1, N. S. Shulgina1, M. Yu. Krupnova1,
A. E. Kuritsyn1, S. A. Murzina1, and N. N. Nemova1

1Institute of Biology of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences,
ul. Pushkinskaya 11, Petrozavodsk, 185910 Russia

*e-mail: kuznetsovamvi@yandex.ru

The effect of constant and natural lighting modes in combination with different feeding regimes on the activ-
ity of energy and carbohydrate metabolism enzymes in the muscles and liver of salmon under-yearlings arti-
ficially grown in aquaculture in the southern region of Russia was investigated. The revealed differences in the
activity of the studied enzymes in under-yearlings indicate changes in the level of energy metabolism and the
use of carbohydrates in the processes of ATP synthesis and other biosynthesis pathways in muscles and liver,
depending on lighting conditions and in combination with the feeding regime. The high level of aerobic me-
tabolism in the muscles and the increased use of carbohydrates in glycolysis in the liver in salmon fingerlings
raised under constant light corresponded to their highest average weight gain. In individuals from all experi-
mental groups, changes in the activity of the studied enzymes were found in dependence on the time after the
start of the experiment, that indicated an increase in the levels of aerobic and anaerobic metabolism in mus-
cles and glycolysis in the liver, necessary for the biosynthesis processes during growth.

Keywords: photoperiod, Atlantic salmon, activity of enzymes of energy metabolism
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