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В работе исследована активность ферментов энергетического и углеводного обмена в мышцах и пече-
ни смолтов и пестряток атлантического лосося (Salmo Salar L), которых выращивали в осенний период 
при воздействии двух режимов фотопериода (постоянного и естественного) в сочетании с разным ре-
жимом кормления с последующим содержанием при зимнем коротком фотопериоде. Установлена за-
висимость в уровне активности исследуемых ферментов как с принадлежностью молоди лосося к экс-
периментальной группе, так и между пестрятками и смолтами, отобранными по окончании зимнего 
короткого фотопериода. Смолты, рост и развитие которых проходили в условиях постоянного режима 
освещения и круглосуточном кормлении, отличались от других групп более высокими значениями ак-
тивности цитохром с оксидазы (ЦО) и низкими – альдолазы в мышцах. Установлены различия между 
пестрятками и смолтами в аэробном метаболизме в мышцах, одинаковые для всех экспериментальных 
групп, а именно: сравнительно высокая активность ЦО и альдолазы у смолтов. Характер изменений 
активности исследуемых ферментов в печени пестряток и смолтов различался у особей из разных экс-
периментальных групп. Результаты исследования активности ферментов энергетического обмена у 
молоди лосося, выращиваемой в условиях разных режимов фотопериода, позволяют предположить, 
что интенсивность и направление путей энергетического обмена и окисления глюкозы зависят от ис-
пользуемого светового режима, что, в конечном счете, может повлиять на завершенность процесса 
смолтификации исследуемых рыб.
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Смолтификация (трансформация пестрятки 
в  смолта) – ​процесс развития атлантического ло-
сося, направленный на подготовку к жизни в море. 
В  течение этого периода у  рыб происходят значи-
тельные биохимические, физиологические, мор-
фологические и  поведенческие изменения [1–5]. 
Фотопериод является одним из основных факто-
ров, который в течение продолжительного времени 
влияет на процесс регуляции смолтификации у ат-
лантического лосося [6]. В условиях искусственно-

го выращивания атлантического лосося увеличение 
светового дня используется для ускорения темпов 
роста и  наступления смолтификации [7–8]. Ранее 
было показано [7–8], что в условиях выращивания 
молоди лосося при круглосуточном освещении для 
нормального развития и  успешного завершения 
процесса смолтификации необходимо подвергать 
рыбу временному (в  течение нескольких месяцев) 
воздействию короткого («зимнего») фотопериода 
с  последующим увеличением продолжительности 
светового дня.

Нами был поставлен долгосрочный экспери-
мент по влиянию постоянного освещения на рост 
и  развитие сеголетков лосося Salmo salar L. (0+) 
в условиях аквакультуры в южном регионе России 
(Республика Северная Осетия-Алания). С сентября 
по ноябрь (2022 г.) сеголетки лосося содержались 
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в группах с разными режимами кормления и осве-
щения. Результаты исследования, полученные для 
молоди лосося в  осенний период, показали [9], 
что постоянное освещение оказывает положитель-
ное влияние на прирост массы сеголетков лосося 
в процессе развития, что согласуется с повышением 
уровня аэробного обмена в  мышцах и  усилением 
использования углеводов в гликолизе в печени рыб, 
а  также с  характерными изменениями липидного 
состава [10], свидетельствующими о начале смолти-
фикации. С начала декабря молодь лосося из всех 
экспериментальных групп содержалась в  условиях 
естественного зимнего фотопериода (без допол-
нительного освещения) в  сочетании с  разным ре-
жимом кормления. В данной работе представлены 
результаты изучения активности ферментов энер-
гетического и углеводного обмена в мышцах и пе-
чени смолтов и  пестряток атлантического лосося, 
которые были отобраны в начале марта по заверше-
нии зимнего (короткого) фотопериода.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследование проводили на предприятии 
ООО «Остров аквакультура» (Республика Северная 
Осетия-Алания). До начала эксперимента мальков 
(выклев 10–15 марта 2022 г) содержали в условиях 
непрерывного освещения (24LD) с использовани-
ем светодиодных осветителей LED (36W, 6500K). 
C начала сентября сеголетки содержались в экспе-
риментальных условиях в  трех группах по 2 лот-
ка (выростные лотки размером 4 ×1.2  м, объемом 
2.5–2.7 м3): группа № 1 («24С КК») – ​режим осве-
щения постоянный (24С:0Т), кормление круглосу-
точное (КК); группа № 2 («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 
(«24С КД») – ​режим освещения постоянный (24С), 
кормление проводилось только в светлое время су-
ток как у рыб из группы № 2 (КД). С начала декабря 
подросшую молодь, согласно экспериментальным 
группам, перенесли в  круглые бассейны объемом 
2,1  м3 (диаметром 2  м, высотой 1 м) в  количестве 
в среднем 2800 на бассейн. С декабря по март вы-
ращивание пестряток и смолтов проходило в усло-

виях естественного освещения региона при зимнем 
коротком дне (от 9 до 11 ч светового дня). Условия 
дневного освещения: 5500 lx, в  пасмурную пого-
ду – ​500 lx. зимний период кормили в светлое вре-
мя суток коммерческим кормом, одинаковым для 
всех групп; расчет корма проводили согласно нор-
мам возрастной группы и с учетом биомассы. Вода 
в  лотки поступала в  объеме 2.7–3 л/сек на лоток 
со скважины, поэтому температурный режим был 
постоянным и  с  декабря по конец марта составил 
10.3–10.8 оС. Более детально условия эксперимента 
описаны в наших недавних публикациях [9,10].

На день анализа (3  марта) количество смолтов 
в  исследуемых группах составило: в  группе «24С 
КК» – ​до 50 %, «ЕстФ КД» – ​40 %, «24С КД» – ​25 %. 
Для исследования отбирали пестряток и смолтов ло-
сося из каждой экспериментальной группы (табл. 1).

Активность ферментов энергетического и угле-
водного обмена в  мышцах цитохром с  оксидазы 
(ЦО  КФ1.9.З.1., лактатдегидрогеназы ЛДГ, 1.1.1.27, 
альдолаза КФ 4.1.2.13) и  печени (ЦО, ЛДГ, пиру-
ваткиназы (ПК, КФ 2.7.1.40), глюкозо‑6-фосфат 
дегидрогеназы Г‑6-ФДГ, 1.1.1.49, глицеро-фос-
фатдегидрогеназы 1-ГФДГ КФ 1.1.1.8, альдолаза) 
определяли индивидуально для каждой особи по 
общепринятым методикам [11–14]. Активность 
ферментов выражали в мкмоль субстрата (продук-
та)/мин/мг белка. Концентрацию белка определяли 
методом Брэдфорд [15]. Статистический анализ по-
лученных результатов проводили общепринятыми 
методами вариационной статистики с использова-
нием критерия Шапиро–Уилкса, теста Краскела–
Уоллиса с  последующим сравнением выборок по 
критерию Манна–Уитни. Все результаты считались 
значимыми при p < 0.05. Все данные представлены 
как M ± SE. Исследования выполнены на оборудо-
вании Центра коллективного пользования Феде-
рального исследовательского центра «Карельский 
научный центр Российской академии наук».

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Для оценки влияния условий освещения на со-
стояние смолтов и пестряток лосося определяли ак-
тивность ферментов энергетического и углеводного 
обмена. По активности ключевых ферментов анаэ-

Таблица 1. Средние масса и длина особей, взятых для анализа, указаны в таблице

 
 Группа

смолты пестрятки

Масса, г Длина, мм Масса, г Длина, мм

24С КК 59.91 ± 2.91 169.28 ± 3.54 53.63 ± 3.46 164.29 ± 2.98

ЕстФ КД 59.61 ± 4.11 172.5 ± 3.66 56.61 ± 3.35 168.48 ± 3.57

24С КД 63.64 ± 3.74 173.11 ± 3.89 55.31 ± 2.28 161.63 ± 1.73
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робного и аэробного синтеза АТФ, путей окисления 
глюкозы можно судить об энергетическом статусе 
и  функциональной активности органов рыб. Так, 
ЦО – ​ключевой фермент дыхательной цепи мито-
хондрий, активность которого свидетельствует об 
уровне аэробного метаболизма [16]; ЛДГ, фермент 
гликолиза, может служить показателем анаэроб-
ного обмена в мышцах и глюконеогенеза в печени 
[17]. ПК – ​ключевой фермент гликолиза, катализи-
рует реакцию превращения фософоенолпирувата 
в  пируват, и  уровень ее активности характеризует 
интенсивность этого процесса [18]. Альдолаза (фер-
мент гликолиза) – ​катализирует образование ди-
гидроксиацетонфосфата и  глицеральдегид‑3-фос-
фата, которые впоследствии участвуют в процессах 
гликолиза, глюконеогенеза и образования липидов 
[19]. Фермент 1-ГФДГ катализирует реакцию об-
разования 1-глицерофосфата, который является 
предшественником структурных и  запасных ли-
пидов[20]; Г6ФДГ является ключевым ферментом 
пентозофосфатного пути (ПФП), в котором проис-
ходит образование пентоз и генерируется восстано-
витель в форме НАДфН, использующийся в реак-
циях биосинтеза холестерина, жирных кислот [21].

Межгрупповые различия

Согласно результатам, установлены различия 
между группами рыб по активности ЦО и альдола-
зы в мышцах. Так активность ЦО в мышцах у смол-
тов из группы «24С КК» выше, чем в других группах 
(рис.  1, а). Значения активности ЦО указывают на 
более высокий уровень аэробного обмена в  мыш-
цах особей из групп с  постоянным освещением. 
Ранее нами было установлено, что в период до при-
менения зимнего фотопериода уровень аэробного 
обмена был выше в  мышцах рыб, выращиваемых 
при постоянном освещении, что связали с  преи-
муществами энергообеспечения процессов роста 
у этих рыб [9]. Поскольку смолтификационные пе-
рестройки связаны еще и с ускорением темпов ро-
ста [5], то вероятно, более высокий уровень аэроб-
ного обмена у смолтов из группы «24С КК» может 
указывать на успешность в темпах роста.

Как у пестряток, так и у смолтов различия по ак-
тивности альдолазы в мышцах были схожие: у рыб 
группы «24С КК» активность ниже, чем в  других 
группах (рис.  1, г). Результаты согласуются с  ранее 
полученными: в  ноябре, активность альдолазы 
в мышцах (а также и печени) была ниже у рыб груп-
пы «24С КК» [9]. Можно предположить, что у рыб из 
группы с естественным освещением в энергетиче-
ском обмене преимущественно используются угле-
воды, в то время как у рыб из группы «24С КК»для 
этих целей могут расходоваться и другие субстраты. 
Поскольку снижение активности альдолазы в мыш-
цах рыб из группы «24С КК» наблюдается на раз-

ных стадиях, это указывает на метаболические пе-
рестройки и перераспределение запасных веществ 
в результате использования дополнительного осве-
щения и круглосуточного кормления. У смолтов из 
группы «24С КК» активность альдолазы, напротив, 
выше, чем в других группах, что указывает на высо-
кий уровень использования углеводов в  энергети-
ческом обмене. Межгрупповых различий по актив-
ности ЛДГ и ПК у пестряток и смолтов установлено 
не было.

В  печени смолтов различия между группа-
ми установлены по активности ферментов путей 
окисления глюкозы: 1-ГФДГ и Г6ФДГ. Активность 
Г6ФДГ в печени смолтов в группе «24С КК» была 
ниже, чем в других группах, а у рыб 24С КД – ​выше 
(табл.  2). Установлена более высокая активность 
1-ГФДГ в печени рыб из группы «24С КК» по срав-
нению с таковой у смолтов из группы «24С КД»(та-
бл.  2). Можно предположить, что интенсивность 
использования глюкозы в разных путях биосинтеза 
(ПФП и  образование глицерофосфата) отличает-
ся между исследуемыми группами рыб. Вероятно, 
что у рыб из группы «24С КК» период энергоемких 
метаболических смолтификационных изменений 
завершается и наблюдается переход к накоплению 
энергетических запасов, что согласуется с данными 
наших коллег по соотношению липидных фракций 
[22]. На интенсификацию восстановления энерге-
тических запасов у смолтов из группы «24С КК» по 
сравнению с рыбами из других групп указывает бо-
лее высокая актвиность ЛДГ в печени (табл. 2), что 
связано с интенсивностью глюконегенеза.

Сравнение пестряток и смолтов

Процесс трансформации пестрятки в  смолта 
у атлантического лосося Salmo salar L. представля-
ет собой совокупность метаболических и поведен-
ческих изменений, которые влияют на липидный 
и  углеводный обмен, осморегуляцию, транспорт 
кислорода, рост и  реотаксис [4, 5]. Этап заверше-
ния смолтификации характеризуется уменьшением 
коэффициента упитанности и увеличением устой-
чивости к  солености воды, ускорением роста, по-
вышением активности жаберной Na+/K+-АТФа-
зы, а также концентрации гормона роста в плазме 
[5].

Согласно анализу данных были выявлены раз-
личия в  аэробном метаболизме в  мышцах между 
пестрятками и смолтами, одинаковые для всех экс-
периментальных групп. Более высокая активность 
ЦО в мышцах у смолтов по сравнению с пестрятка-
ми, указывает на увеличение энергетических затрат 
при смолтификации, необходимых для поддержа-
ния адаптивных реакций метаболизма, а также для 
процессов роста [4]. В частности, у смолтов выяв-
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лена интенсификация окислительных процессов: 
у  атлантического лосося стандартные и  активные 
показатели метаболизма у  смолтов на 50 % выше, 
чем у  пестряток [23], предполагается, что это по-
вышение может быть связано с увеличением актив-
ности дыхательных ферментов и  пролиферацией 
митохондрий, вызванными повышением уровня 
гормонов щитовидной железы [24].

Показано, что активность ЛДГ в мышцах не из-
меняется от пестряток к смолтам (рис. 1б). Этот ре-
зультат отличается от данных, полученных для ло-
сося из естественных популяций, согласно которым 
активность ЛДГ у мигрирующих смолтов в мышцах 
была выше, чем у  пестряток [25]. Такие различия 
связаны с  дополнительными энергозатратами на 
осуществление физической активности во время 
миграции вниз по течению реки [4, 5], в чем нет не-
обходимости для молоди лосося, которая выращи-

вается в условиях аквакультуры.

Уровень активности альдолазы в  мышцах уве-
личивается у смолтов по сравнению с пестрятками 
во всех группах (рис. 1г). Это указывает на то, что 
у  смолтов повышается использование углеводов 
в аэробном и анаэробном обмене.

Характер изменений активности исследуемых 
ферментов в печени между пестрятками и смолта-
ми различался у разных экспериментальных групп. 
Так для группы «24С КК» было характерно сниже-
ние активности ЦО и Г6ФДГ у смолтов по сравне-
нию с пестрятками, а для группы 24С КД – ​умень-
шение активности ЛДГ и  1-ГФДГ (табл.  2). Это 
позволяет предположить наличие различий в  ин-
тенсивности процессов биосинтеза и  глюконеоге-
неза, что, возможно, указывает на разные времен-
ные стадии завершения процесса смолтификации 
у  рыб из разных групп. Так, согласно результатам 
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Рис. 1. Активность ферментов ЦО (a), ЛДГ (б), ПК (в), альдолазы (г) (мкмоль/мин/мг белка) в белых мышцах ат-
лантического лосося, выращиваемого в группах 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 в светлое время суток). Различия достоверны 
при p < 0.05: * – в сравнении с группой «24С КК», # – в сравнении с группой «ЕстФ КД», a – между смолтами и 
пестрятками в соответствующей группе.
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анализа липидного и жирнокислотного состава [22, 
26] с  учетом процентного соотношения смолтов 
к  пестрятке, процесс смолтификационных пере-
строек у рыб группы «24С КД» протекает медлен-
нее. Если сравнивать условия выращивания в этих 
двух группах рыб, то, вероятно, изменение схемы 
кормления (круглосуточное и кормление днем) при 
постоянном освещении способствовало опреде-
ленной перестройке метаболизма.

В  группе «ЕстФ КД» уровень активности ЛДГ 
также был ниже (табл. 2), что может свидетельство-
вать о снижении лактатзависимого глюконеогенеза 
[23]. Такое снижение уровня ЛДГ в печени во вре-
мя смолтификации было выявлено другими авто-
рами у  атлантического лосося [23] и  лосося масу 
Onchorhinkus masu [27].

Общим для рыб всех исследуемых групп было 
увеличение ПК в  печени у  смолтов по сравнению 

с пестрятками (табл. 2). Это указывает на увеличе-
ние интенсивности использования глюкозы в эне-
регетическом обмене и процессах биосинтеза [18].

Таким образом, показано, что использование 
круглосуточных режимов кормления и  освеще-
ния при выращивании молоди лосося вызывает 
определенные метаболические перестройки, спо-
собствующие более интенсивному росту рыб и по-
следующей смолтификации. Период короткого 
зимнего фотопериода способствовал наступлению 
смолтификации после применяемых режимов кру-
глосуточного освещения. Результаты исследований 
активности ферментов аэробного и  анаэробного 
обмена и  путей окисления глюкозы у  молоди рыб 
при их выращивании в заданных эксперименталь-
ных условиях, позволяют предположить, что вы-
явленные различия в  интенсивности процессов 
биосинтеза и глюконеогенеза в печени и аэробно-
го обмена в мышцах, указывают на разные стадии 

Таблица 2. Относительная активность ферментов (мкмоль/мин/г белка) в печени форели в зависимости от условий осве-
щения и кормления (M ± m)

Условия освещения и кормления

24С КК ЕстФ КД 24С КД

ЦО
Смолты 0.084 ± 0.004 0.087 ± 0.009 0.098 ± 0.009
Пестрятки 0.108 ± 0.009а 0.104 ± 0.005 0.098 ± 0.005

ЛДГ
Смолты 1.76 ± 0.10 1.38 ± 0.09* 1.44 ± 0.07*
Пестрятки 1.74 ± 0.17 1.77 ± 0.06а 1.74 ± 0.10а

ПК
Смолты 0.0167 ± 0.0010 0.0155 ± 0.0010 0.0177 ± 0.0016
Пестрятки 0.0104 ± 0.0005а 0.0107 ± 0.0004а 0.0121 ± 0.0007а

Г6ФДГ
Смолты 0.0249 ± 0.0010 0.0295 ± 0.0010* 0.0318 ± 0.0005*#

Пестрятки 0.0292 ± 0.0008а 0.0308 ± 0.0014 0.0295 ± 0.0011

1-ГФДГ
Смолты  0.0215 ± 0.0004 0.0201 ± 0.0010 0.0165 ± 0.0013*
Пестрятки 0.0207 ± 0.0013 0.0190 ± 0.0012 0.0204 ± 0.0012а

Альдолаза
Смолты 0.0311 ± 0.0013 0.0295 ± 0.0016 0.0286 ± 0.0017
Пестрятки 0.0328± 0.0018 0.0297 ± 0.0018 0.0294 ± 0.0017

Примечание. Различия достоверны при p < 0.05: * – в сравнении с группой «24С КК», # – в сравнении с группой «ЕстФ КД», a – между 
смолтами и пестрятками в соответствующей группе.
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завершения процесса смолтификации у  рыб, рост 
и  развитие которых проходили в  условиях разных 
фотопериода и режимов кормления. Смолты отли-
чаются от пестряток (вне зависимости от экспери-
ментальных групп) усиленным аэробным обменом 
и повышенным использованием углеводов в мыш-
цах и гликолиза в печени.

Представленные в настоящей работе результаты 
дополняют сведения о роли факторов среды в реа-
лизации биохимических адаптаций в процессе ро-
ста и смолтификации у молоди лососевых рыб в ус-
ловиях аквакультуры.
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METABOLIС ENZYMES ACTIVITY IN SMOLTS AND PARRS OF ATLANTIC 
SALMON (Salmo Salar L) GROWN UNDER DIFFERENT LIGHT REGIMES

M. V. Kuznetsova#, M. A. Rodin, N. S. Shulgina, M. Yu. Krupnova, A. E. Kuritsin, 
S. A. Murzina, Academician of the RAS N. N. Nemova

Institute of Biology of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences, 
Petrozavodsk, Russian Federation

#E-mail: kuznetsovamvi@yandex.ru

The activities of enzymes of energy and carbohydrate metabolism in the muscles and liver of smolts and pestlets of 
Atlantic salmon (Salmo Salar L), which were grown in the autumn period under the influence of two photoperiod 
modes (constant and natural) in combination with a different feeding regime and subsequent maintenance during 
the winter short photoperiod, were investigated. The dependence in the activity level of the studied enzymes was 
established both with the membership of the juvenile salmon to the experimental group, and between the parr 
and smolts selected at the end of the winter short photoperiod. The smolts, grown under conditions of constant 
lighting and round-the-clock feeding, differed from other groups by higher values of cytochrome c oxidase (COX) 
activity and low values of aldolase in muscles. The differences between parr and smolts in aerobic metabolism 
in muscles were found to be the same for all experimental groups, namely: relatively high activity of COX and 
aldolase in smolts. The pattern of changes in the activity of the studied enzymes in the liver of parrs and smolts 
differed in individuals from different experimental groups. The results of the study of the activity of energy 
metabolism enzymes in salmon juveniles grown under different photoperiod conditions suggest that the intensity 
and direction of the pathways of energy metabolism and glucose oxidation depend on the light regime used, 
which, cosequently, may affect the completeness of the smoltification process of the studied fish.

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


