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У радужной форели Oncorhynchus mykiss Walb., выращиваемой в условиях аквакультуры на предприя­
тии в Северной Осетии – Алании, исследовали активность ферментов энергетического и углеводного 
обмена (цитохром c оксидазы, пируваткиназы, глюкозо-6-фосфатдегидрогеназы, 1-глицерофосфат­
дегидрогеназы, лактатдегидрогеназы, альдолазы) при введении режима, включающего круглосуточ­
ное освещение и ночное кормление. Согласно результатам исследования, активность цитохром c ок­
сидазы и пируваткиназы в печени рыб из экспериментальной группы была достоверно выше, чем 
у контрольных особей, что свидетельствует о повышении уровня аэробного обмена синтеза АТФ. 
Активность альдолазы в органах рыб, выращиваемых при круглосуточном освещении, была ниже 
по сравнению с рыбами из контрольной группы, что указывает на снижение уровня использования 
углеводов в гликолизе в мышцах и интенсивности глюконеогенеза в печени. Выявленные различия 
позволяют предположить, что при введении круглосуточного освещения и ночного кормления на­
блюдаются метаболические перестройки в энергетическом и углеводном обмене, способствующие 
процессам биосинтеза и, соответственно, приросту массы рыб.
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ВВЕДЕНИЕ

11Фотопериод (отношение количества световых 
часов к часам темноты за 24 часа) влияет на неко­
торые показатели продуктивности рыб в культу­
ре, инициируя ряд изменений в их росте, питании 
и  репродуктивной функции [1]. На  основании 
экспериментальных данных [2] было высказано 
предположение о том, что влияние длительного 
искусственного фотопериода на ростовые харак­
теристики рыб, вероятно, связано с перераспреде­
лением доступной энергии, которая “перенаправ­
ляется” от развития гонад на соматический рост. 
В связи с этим в искусственных условиях предприя- 
тий аквакультуры (преимущественно за рубежом 
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в  странах Северного полушария) используются 
методы увеличения скорости роста лососевых ви­
дов рыб за счет удлинения светового дня [2–4]. 
Большинство исследований посвящены влиянию 
фотопериода на  физиологические параметры 
рыб, однако недостаточно информации о  био­
химических механизмах регуляции метаболизма 
во  время роста, стимулируемого светом. Фото­
период влияет на процессы регуляции роста, что 
приводит к изменению уровней экспрессии генов 
регуляторных и структурных белков, которые опре­
деляют скорость метаболизма и синтеза структур­
ных и резервных веществ. Энергетический обмен 
– важнейший параметр, который может быть ис­
пользован для оценки состояния отдельных особей 
и популяции в целом. Активный рост рыб, в осо­
бенности на стадии раннего онтогенеза, а также 
в  первые годы жизни, обеспечивается высоко­
энергетическими процессами биосинтеза [5]. Ра­
нее, в наших исследованиях влияния фотопериода 
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на  искусственное выращивание молоди лосося 
в условиях северных широт (регион Белого моря) 
показано, что непрерывный свет (режим 24 свет:0 
темнота) способствовал ускорению роста особей, 
что сопровождалось изменением аэробного и ана­
эробного обмена в мышцах [6].

В условиях климата Южного региона России 
есть возможность выращивания форели при тем­
пературе воды в диапазоне 8–18oC, в отсутствие 
зимних периодов низких температур, что позво­
ляет рыбе питаться и расти круглый год. Введение 
дополнительного освещения в условиях Южного 
региона позволило бы ускорить темпы роста фо­
рели, обеспечивая повышение эффективности ис­
пользования кормов и получение рыб необходимой 
товарной массы в более короткий период. Исходя 
из этого, был поставлен эксперимент по влиянию 
постоянного освещения на рост и развитие моло­
ди радужной форели (0+) в условиях аквакульту­
ры в южном регионе России (Республика Северная 
Осетия – Алания). Целью данной работы было из­
учение изменений в активности ферментов энерге­
тического и углеводного обмена в мышцах и пече­
ни молоди форели в процессе роста и развития, при 
введении дополнительного освещения и кормления 
в ночное время суток.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектом данного исследования были двухлет­
ки радужной форели (1+), выращиваемые в бассей­
нах на предприятии ООО “Остров аквакультура” 
в Северной Осетии – Алании. Исследовали влия­
ние круглосуточного освещения на рост рыб. В на­
чале сентября особей форели со  средней массой 
500 грамм разделили на две группы: контрольная 
группа (контроль) – режим освещения естествен­
ный, кормление в светлое время суток через каж­
дые 2 ч; экспериментальная группа (опыт) – режим 
освещения постоянный (24С:0Т), кормление но­
чью, через каждые 2 ч. Бассейны с круглосуточным 
освещением были снабжены светодиодными LED 
лампами (36W, 6500K) по всему периметру вдоль 
стен, уровень освещенности составлял 700–800 lx 
под каждой лампой. Дополнительное освещение 
включали с наступлением сумерек. Условия есте­
ственного освещения: 10000–12000 lx – в сентя­
бре и октябре, 6500  lx – в ноябре, в пасмурную 
погоду– 500  lx. В  эксперименте использовали 

коммерческий корм марки Scretting Nutra HP (Ита­
лия). Для исследования отбирали двухлеток в на­
чале сентября (стартовая дата забора материала), 
октября и ноября; из каждой группы было взято 
по 10 особей. В азот фиксировали кусочки белых 
мышц, печень. Для лабораторных исследований 
отобраны средние по размерно-весовым характе­
ристикам особи (табл. 1).

Активность ферментов энергетического и угле­
водного обмена в  мышцах (цитохром c  оксида­
за (ЦО, КФ1.9.З.1), лактатдегидрогеназа (ЛДГ, 
1.1.1.27), альдолаза (КФ 4.1.2.13)) и  печени (ЦО, 
ЛДГ, пируваткиназа (ПК, КФ 2.7.1.40), глюкозо-6-
фосфатдегидрогеназа (Г6ФДГ, 1.1.1.49), 1-глицеро­
фосфатдегидрогеназа (1-ГФДГ, КФ 1.1.1.8), альдо­
лаза) определяли индивидуально для каждой особи 
методом спектрофотометрии. Исследования прово­
дили на микропланшетном ридере CLARIOSTAR 
(BMG Labtech) по общепринятым методикам [7–10]. 
Активность ферментов выражали в мкмоль субстра­
та (продукта)/мин/мг белка. Концентрацию белка 
определяли методом Брэдфорд [11]. Статистический 
анализ полученных результатов проводили обще­
принятыми методами вариационной статистики 
с использованием критерия Шапиро–Уилкса, те­
ста Краскела–Уоллиса с последующим сравнением 
выборок по критерию Манна–Уитни. Все резуль­
таты считались значимыми при p<0.05. Все данные 
представлены как M±SE. Исследования выполнены 
на оборудовании Центра коллективного пользования 
Федерального исследовательского центра “Карель­
ский научный центр Российской академии наук”.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты исследования указывают на то, что 
при введении круглосуточного освещения радужная 
форель, выращиваемая в бассейнах рыбоводного хо­
зяйства в условиях Северной Осетии – Алании, ак­
тивно питается в ночное время, при этом имеет хо­
рошие параметры роста и выживаемости. Удельная 
скорость роста была в выше при опытном ночном 
кормлении по сравнению с контролем (10.6 г/день 
против 9.03 гр/день за первый месяц, 11.9 г/день про­
тив 10.2 г/день за второй месяц (p<0.05)).

Результаты исследования активности фермен­
тов в печени особей радужной форели демонстри­
руют различия между группами с круглосуточным 
и естественным освещением (рис. 1). В качестве 

Таблица 1. Средняя масса (г) и длина (см) молоди форели

Группа рыб 9 сентября 9 октября 10 ноября
масса длина масса длина масса длина

Контроль 507.9±47.9 33.0±0.7 836.4±38.6 38.4±0.8 1370.0±74.4 43.5±1.0
Опыт 572.5±28.1 35.0±0.4 895.0±38.8 39.6±0.6 1335.0±61.4 44.2±0.9
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показателя аэробного обмена использовали зна­
чение активности фермента дыхательной цепи 
митохондрий цитохром c оксидазы [12]. Согласно 
результатам, активность ЦО  повышалась через 
месяц исследования в  группе с  круглосуточным 
освещением и была выше по отношению к груп­
пе с естественным освещением в течение даль­
нейшего эксперимента (рис. 1а). Эти данные сви­
детельствуют о более высоком уровне аэробного 
обмена в печени рыб из экспериментальной груп­
пы. Вероятно, что при включении дополнитель­
ного освещения и кормлении рыб в ночное вре­
мя создаются условия, благоприятно влияющие 
на состояние рыб и усвоение корма, в том числе 

за  счет более низких температур и  стабильного 
уровня кислорода по сравнению с дневным вре­
менем суток. Имеются сведения о том, что высо­
кий уровень аэробного обмена позволяет рыбам 
использовать энергию не только для поддержания 
основного обмена веществ и физической актив­
ности, но и в процессах биосинтеза структурных 
и резервных соединений, требующих большого ко­
личества АТФ [13]. Активность ПК в печени рыб 
из экспериментальной группы в ноябре была выше 
по сравнению с рыбами из контроля (рис. 1б). Зна­
чение активности пируваткиназы может исполь­
зоваться как индикатор интенсивности образова­
ния пирувата, который используется в аэробном 

Рис. 1. Относительная активность ферментов (мкмоль/мин/мг белка) в печени особей радужной форели (1+) из кон­
трольной группы (режим освещения естественный, кормление в светлое время суток) и экспериментальной группы (ре­
жим освещения постоянный, кормление ночью): а) ЦО, б) ПК, в) ЛДГ, г) альдолаза. Различия достоверны при p<0.05: 
* – между контролем и опытом, a – в сравнении со значениями в предыдущем месяце в соответствующей группе.
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синтезе АТФ, а также в качестве предшественника 
для синтеза жирных кислот [13]. Эти результаты 
(с учетом высокой активности ЦО) указывают 
на высокую интенсивность образования пирува­
та и его использование в аэробном синтезе АТФ. 
Согласно данным Метон с коллегами [13], уро­
вень активности ПК в печени отражает условия 
кормления, в частности, он снижается во время 
голодания рыб. Возможно, ночное освещение 
выступает фактором, стимулирующим пищевую 
активность. Известно, что увеличение продол­
жительности светового дня вызывает повышение 
уровня гормона роста (соматотропина) у атланти­
ческого лосося [14], что, в свою очередь, повышает 
плавательную активность и аппетит рыб.

Круглосуточное освещение и перенос корм­
ления на ночное время отражались на перерас­
пределении субстратов, используемых в  энер­
гетическом обмене. По  уровню активности 
альдолазы в  печени различия между группами 
были установлены в ноябре (рис. 1г). Альдола­
за катализирует образование дигидроксиацетон­
фосфата и глицеральдегид-3-фосфата, которые 
впоследствии участвуют в процессах гликолиза, 
глюконеогенеза и образования липидов. Значе­
ния активности этого фермента у рыб в группе 
с круглосуточным освещением были ниже, что, 
указывает на снижение интенсивности глюконео­
генеза в печени [15].

Различий между группами особей форе­
ли в  активности ферментов 1-ГФДГ и  Г6ФДГ 

в печени не обнаружено. Г6ФДГ является клю­
чевым ферментом пентозофосфатного пути, 
в котором происходит образование пентоз и ге­
нерируется восстановитель в форме НАДфН, ис­
пользующийся в  реакциях биосинтеза жирных 
кислот, холестерина [16]. Роль 1-ГФДГ в печени 
связана главным образом с  процессом синтеза 
глицерофосфата из углеводов, который исполь­
зуется для синтеза структурных и запасных ли­
пидов [17–18]. Таким образом, ночное освеще­
ние и изменение в режиме питания не повлияли 
на процессы связывающие пути распада глюкозы 
с другими процессами биосинтеза.

Закономерности, установленные в динамике ак­
тивности ферментов в печени рыб показывают, что 
через месяц эксперимента уровень активности пи­
руваткиназы, альдолазы и Г6ФДГ повышался как 
в экспериментальной группе, так и в контроль­
ной (рис. 1б,в,г). Это свидетельствует об увеличе­
нии уровня использования углеводов в гликолизе 
и пентозофосфатном пути, что необходимо для 
осуществления процессов биосинтеза в процессе 
роста форели.

В мышцах молоди форели межгрупповых разли­
чий по активности ЦО не было выявлено (рис. 3а), 
но при этом в ноябре у рыб из группы с естествен­
ным освещением уровень активности ЦО снижал­
ся, в то время как при круглосуточном освещении 
оставался стабильным (рис. 3а). Это может свиде­
тельствовать о поддержании уровня аэробного об­
мена в экспериментальной группе за счет влияния 
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Рис. 2. Относительная активность ферментов (мкмоль/мин/мг белка) в печени особей радужной форели (1+) из кон­
трольной группы (режим освещения естественный, кормление в светлое время суток) и экспериментальной 
группы (режим освещения постоянный, кормление ночью): а) Г6ФДГ, б) 1-ГФДГ. Различия достоверны при p<0.05: 
a – в сравнении со значениями в предыдущем месяце в соответствующей группе.
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света на кормовую активность и эффективность ус­
воения поступающих питательных веществ [1, 19].

Наблюдались различия в уровне активности аль­
долазы между исследуемыми группами в октябре 
и в ноябре (рис. 3г). Значения активности данного 
фермента у форели в группе с круглосуточным ос­
вещением были ниже, характеризуя снижение уров­
ня использования углеводов с целью энергообеспе­
чения мышц в пользу других субстратов (Llewellyn 
et al., 1998).

Полученные результаты по влиянию дополни­
тельного освещения и кормления ночью на со­
стояние форели согласуются с данными нашего 

исследования, проведенного на атлантическом 
лососе в  условиях выращивания на  предприя­
тии в Северной Осетии. Согласно данным экс­
перимента [20] активность альдолазы в печени 
и мышцах была ниже, а активность пируватки­
назы в печени выше у сеголеток лосося, выра­
щиваемых при постоянном режиме освещения 
и  круглосуточном кормлении. Можно предпо­
ложить о наличии определенных закономерно­
стей в  перестройке метаболизма при введении 
круглосуточного освещения, заключающихся 
в перераспределении субстратов, используемых 
в энергетическом обмене.
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Рис. 3. Относительная активность ферментов (мкмоль/мин/мг белка) в белых мышцах особей радужной форели (1+) 
из контрольной группы (режим освещения естественный, кормление в светлое время суток) и экспериментальной 
группы (режим освещения постоянный, кормление ночью): а) ЦО, б) ПК, в) ЛДГ, г) альдолаза. Различия достоверны 
при p<0.05: * – между контролем и опытом, a – в сравнении со значениями в предыдущем месяце в соответствую­
щей группе.
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Таким образом, результаты эксперимента 
указывают на то, что режим выращивания фо­
рели в  условиях аквакультуры с  круглосуточ­
ным освещением и ночным кормлением, когда 
наблюдаются более низкие температуры и ста­
бильный уровень кислорода, благоприятно ска­
зывается на состоянии рыб и способствует луч­
шему усвоению корма и приросту массы форели 
за счет метаболических перестроек в энергети­
ческом и углеводном обмене. Полученные дан­
ные могут быть использованы для разработки 
научно-методического обоснования внедрения 
круглосуточного освещения и ночного кормления 
в технологию выращивания форели в экологиче­
ских условиях Северной Осетии, что может спо­
собствовать повышению прироста выращиваемых 
рыб и, соответственно, увеличению выхода товар­
ной продукции.
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ACTIVITY OF ENERGY AND CARBOHYDRATE METABOLISM ENZYMES  
IN RAINBOW TROUT (ОNCORHYNCHUS MYKISS WALB.)  

WITH THE INTRODUCTION OF 24-HOUR LIGHTING  
IN AQUACULTURE CONDITIONS OF THE SOUTHERN REGION  

OF THE RUSSIAN FEDERATION
M. A. Rodin, M. V. Kuznetsova*, M. Yu. Krupnova, A. E. Kuritsyn,  

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 activity of  energy and carbohydrate metabolism enzymes (cytochrome c  oxidase, pyruvate 
kinase, glucose-6-phosphate dehydrogenase, glycerophosphate dehydrogenase, lactate dehydrogenase, 
aldolase) was studied in rainbow trout Oncorhynchus mykiss Walb. grown in aquaculture conditions 
at an enterprise in North Ossetia-Alania under a regime including 24-hour lighting and night feeding. 
According to the results of the study, the activity of cytochrome c oxidase and pyruvate kinase in the liver 
of fish from the experimental group was significantly higher than in the control individuals, indicating 
an increase in the aerobic metabolism level of ATP synthesis. The activity of aldolase in the organs of fish 
grown under 24-hour lighting was lower compared to fish from the control group, indicating a decrease 
in the level of carbohydrate utilization in glycolysis in muscles and the intensity of gluconeogenesis in the 
liver. The differences revealed suggest that with the introduction of 24-hour lighting and night feeding, 
metabolic changes are observed in energy and carbohydrate metabolism, facilitating biosynthesis 
processes and, accordingly, an increase in fish weight

Keywords: rainbow trout, energy metabolism, enzyme activity, photoperiod
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