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ВВЕДЕНИЕ
Жизненный цикл лососевых рыб включает 

необычайно интересные и разнообразные этапы 
развития со сложной системой адаптаций, таких, 
например, как ранняя дифференциация эмбрио-
нов, личинок и мальков одной генерации, при-
водящая к образованию сложной возрастной и 
субпопуляционной структуры, поддерживающей 
внутривидовое биоразнообразие и устойчивость 
воспроизводства популяций [2], [9], [23]. Для них 
характерны поведенческие реакции, в основе 
которых лежит различное сочетание пищевой, 
оборонительной, исследовательской и социаль-
ной активности молоди, кочевой и миграционный 
факторы [1], [23]. На протяжении многовековой 
истории освоения северной части Европы и Се-
верной Америки одним из наиболее ценных объ-
ектов промысла оставался атлантический лосось 
Salmo salar L. – холодноводный проходной вид, 
который нерестится в реках на быстрых порогах 
и перекатах [1]. Раннее развитие лосося сопро-
вождается существенными морфологическими и 
функциональными преобразованиями, приводя-
щими к перестройкам клеточного метаболизма, 

изменениям скорости и направления ключевых 
реакций энергетического и пластического об-
мена, регуляции соотношения различных путей 
углеводного, липидного и белкового метаболиз-
ма [2], [7], [9]. В основе развития разнообразных 
компенсаторных реакций клетки лежат биохими-
ческие механизмы. Если условия среды изменя-
ются или организм переходит на новую стадию 
развития, возникают новые метаболические за-
дачи, для решения которых необходимы коли-
чественные и качественные преобразования об-
мена веществ. Изучение эколого-биохимических 
механизмов регуляции процессов созревания и 
развития лососевых рыб наряду со значени-
ем для выявления особенностей развития вида 
представляет несомненный интерес для решения 
как общих проблем биологии индивидуального 
развития организмов, так и частных проблем 
поддержания внутрипопуляционного биораз-
нообразия и сохранения отдельных популяций. 
В статье рассматриваются вопросы, касающиеся 
роли энергетического обмена у рыб (преимущес-
твенно лососевых) как одного из главных метабо-
лических факторов, определяющих нормальное 
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Дан анализ литературных сведений и материалов собственных исследований о роли энергетическо-
го метаболизма в процессах роста и развития рыб, главным образом Лососевых Salmonidae. Изучение 
механизмов регуляции энергетического метаболизма в период раннего развития имеет особое зна-
чение для рыб, обитающих в природных водоемах, где организмы испытывают воздействие целого 
ряда факторов. Анализ литературы показывает, что такие сведения немногочисленны, основные 
исследования связаны с изучением лососевых рыб – объектов аквакультуры. Рассмотрена возмож-
ность использования некоторых биохимических и молекулярно-генетических показателей энерге-
тического статуса для изучения процессов роста и развития лососевых рыб. 
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функционирование организма, его полноценный 
рост и развитие, а также способность адаптиро-
ваться к постоянно изменяющимся условиям ок-
ружающей среды.

ЭНЕРГЕТИЧЕСКИЙ СТАТУС В ПРОЦЕССАХ 
РОСТА И РАЗВИТИЯ РЫБ

В период активного роста организма энергия 
необходима для синтеза структурных и функци-
ональных молекул, а также запасных веществ. 
Потребности организма в энергии возрастают 
при смене этапов жизненного цикла, адаптации 
к новым условиям среды, миграциях и воздейс-
твии неблагоприятных факторов среды. Изме-
нение условий или стратегии существования 
приводит к усилению многих специфических 
клеточных функций и использованию дополни-
тельных пластических ресурсов, что требует по-
вышенного энергообеспечения для поддержания 
метаболического и физиологического гомеостаза 
организма. Основополагающими процессами об-
разования энергии АТФ у рыб и других высших 
животных являются два метаболических пути: 
аэробный путь синтеза АТФ и анаэробный – гли-
колиз, идущий до образования молочной кис-
лоты. Оба эти процесса играют важную роль в 
энергообеспечении клеток различных органов и 
тканей организма, однако интенсивность каждого 
из них определяется метаболическими услови-
ями, скоростью потребления АТФ и функцией 
клеток того или иного органа.

Важнейшим процессом образования энергии в 
клетках большинства органов высших животных 
является аэробный синтез АТФ (тканевое дыха-
ние), протекающий в митохондриях. Несмотря 
на свой относительно молодой возраст в эволю-
ции, такие свойства процесса, как высокая эф-
фективность и экономичность, возможность ис-
пользования любых энергетических субстратов 
(промежуточных продуктов распада углеводов, 
жиров и белков), определили его первостепенное 
значение среди всех способов получения энергии 
у ныне существующих высших организмов. При 
определенных физиологических состояниях у 
высших животных, например при высокой скоро-
сти потребления АТФ интенсивно работающими 
мышцами, или в условиях гипоксии и аноксии 
возрастает роль анаэробного метаболизма (ана-
эробного гликолиза) в поддержании необходимо-
го уровня синтеза АТФ.

Аэробный синтез АТФ свойственен боль-
шинству тканей и органов рыб, обуславливает 
активный рост и развитие организма, особенно 
в период раннего онтогенеза [3], [6], [7], [8], [13]. 
Снижение уровня аэробного синтеза АТФ в орга-
нах и тканях рыб проявляется замедлением тем-

пов их роста, снижением физической активности, 
иммунной защиты и способности адаптироваться 
к новым условиям среды, что, в свою очередь, 
сказывается на их выживаемости.

При высокой скорости потребления АТФ, 
имеющей место в различных физиологических 
состояниях у рыб, в том числе в процессах интен-
сивного роста и развития, возрастает роль ана-
эробного метаболизма (анаэробного гликолиза) в 
поддержании необходимого уровня синтеза АТФ. 
Высокая максимальная скорость анаэробного ме-
таболизма и независимость от кислорода обеспе-
чивают способность животных быстро приспо-
сабливаться к изменению окружающей среды и, 
в частности, совершать активную физическую 
работу. Как известно, молодь рыб характеризу-
ется высоким уровнем физической активности 
[6], [7], [8], что необходимо для удержания особи 
в потоке воды, поиска и добычи пищи, защиты от 
хищников. Поэтому в период раннего онтогенеза 
большой вклад в энергообеспечение организма 
рыб, в частности скелетных мышц, вносит ана-
эробный гликолиз. 

Многочисленные исследования, проведенные 
на различных видах рыб, показывают, что актив-
ные, быстрорастущие и хорошо адаптированные 
особи имеют более высокий энергетический ста-
тус, определяющийся более высокой активнос-
тью ферментов ключевых реакций синтеза АТФ. 
Активность ферментов аэробного метаболизма – 
цитохром с оксидазы (ЦО), цитратсинтазы (ЦС), 
малатдегидрогеназы (МДГ), ферментов гликоли-
за – лактатдегидрогеназы (ЛДГ) и пируваткина-
зы в белых мышцах положительно коррелирует 
с темпами роста рыб, что показано в исследова-
ниях на различных видах: ювенильной атланти-
ческой треске Gadus morhua, молоди сайды Pol-
lachius virens, окуне Perca fl avescens и пятнистой 
зубатке Anarhichas minor. Установлена также по-
ложительная корреляция активности ЛДГ в бе-
лых мышцах с уровнем экспрессии генов сокра-
тительных мышечных белков. Подтверждением 
этому являются данные, полученные на микиже 
Parasalmo mykiss [12] и сигах Coregonus lavaretus 
[11], согласно которым активность ЛДГ коррели-
рует с уровнем экспрессии гена миозина – главно-
го сократительного белка белых мышечных воло-
кон. Активность ферментов гликолиза в мышцах 
повышается с увеличением массы тела особей, 
что показано для многих видов рыб, в том числе 
для радужной форели. Взаимосвязь активности 
ферментов гликолиза в белых мышцах с массой 
тела связана с локомоторной функцией мышц, 
усиление которой сопровождается активным 
синтезом сократительных белков и приростом 
мышечной массы.



Показатели энергетического метаболизма в процессах роста и развития лососевых рыб Salmonidae 9

ОСОБЕННОСТИ ЭНЕРГЕТИЧЕСКОГО ОБМЕНА 
ЛОСОСЕВЫХ РЫБ

Сравнительные исследования активности фер-
ментов у быстрорастущих и медленнорастущих 
лососевых рыб доказывают наличие взаимосвязи 
уровня энергетического обмена с темпами роста 
рыб и особенностями кормовых условий [8], [20]. 
Сравнение активности ферментов энергетическо-
го обмена у двух групп лососей Salmo salar одной 
генерации, расселившихся после вылупления в 
различные биотопы реки, отличающиеся гидро-
логическими и кормовыми условиями, показало, 
что сеголетки лосося из притока реки отличались 
высокой физической активностью, выживаемос-
тью и большими размерами по сравнению с осо-
бями, оставшимися в русле реки. Их метаболизм 
характеризовался более высокой активностью 
ферментов ЦО, МДГ, ЛДГ. Высокая активность 
ферментов аэробного и анаэробного синтеза АТФ 
у сеголеток лосося, обитающих в притоке, обус-
ловлена необходимостью окисления большего 
количества поступающих питательных веществ 
и образованием значительного количества АТФ, 
который расходуется на поддержание высокой 
физической активности и восстановительные 
реакции пластического обмена – образование 
структурных и запасных веществ для роста и 
развития молоди лосося. Аналогичные данные 
были получены для озерной форели Salvelinus 
namaycush. При сравнении особей этого вида 
рыб из двух озер, отличающихся по своей кор-
мовой базе, было обнаружено, что у быстрорас-
тущей молоди активность ферментов аэробного 
обмена ЦС и ЦО была значительно выше, чем у 
медленнорастущих рыб. В исследовании на за-
водской молоди лосося Salmo salar [20] показаны 
различия в активностях ЛДГ и ЦО у особей од-
ного поколения, различавшихся между собой по 
интенсивности питания. Та группа особей, кото-
рая начала питаться раньше и питалась больше, 
преуспевала в росте и была крупнее по размерам. 
Уровень активности ЦО и ЛДГ в мышцах особей 
из этой группы лососей был значительно выше, 
чем у более мелких особей. 

Возраст, стадия развития и пол оказывают су-
щественное влияние на энергетический и пласти-
ческий обмен рыб [10]. Энергетический обмен на 
разных этапах индивидуального развития имеет 
свои особенности, связанные с возрастным изме-
нением различных физиологических параметров 
организма в процессе жизнедеятельности. Пре-
жде всего, в разные периоды онтогенеза меняет-
ся скорость потребления и аккумуляции энергии 
[7]. Результаты исследования лосося Salmo salar 
и искусственно выращиваемой микижи Para-

salmo mykiss показывают, что рыбы имеют наибо-
лее высокую активность ЦО и уровень аэробного 
синтеза АТФ именно в период раннего онтогенеза 
[5]. В ходе развития рыб с увеличением их воз-
раста и массы отмечается тенденция снижения 
уровня аэробного обмена и увеличения степени 
анаэробного обмена, что связано с возрастным 
уменьшением потребления кислорода, уменьше-
нием двигательной активности особей, возраста-
нием анаболической составляющей метаболизма, 
увеличением синтеза и накопления запасных ве-
ществ. Исследование механизмов и закономер-
ностей регуляции процессов энергетического и 
пластического обмена рыб при формировании 
вариаций в размерах и темпах роста молоди ло-
сосевых рыб указывает на то, что изменение ак-
тивности ферментов по мере увеличения массы 
тела или возраста рыб может регулироваться на 
различных уровнях – транскрипционном и пост-
транскрипционном. При изучении соотношения 
активности фермента цитохромоксидазы и уров-
ня экспрессии гена ее субъединицы 4 (Cox4) в 
белых мышцах с размерами особей микижи ус-
тановлено, что корреляция уровня экспрессии 
гена Cox4 в белых мышцах с размерами особей 
и активностью фермента была характерна только 
для двухлеток микижи (1+). У трехлеток (2+) кор-
релировали только активность ЦО с размерами 
рыб и отсутствовала корреляция с уровнем экс-
прессии гена [12]. Возможно, у двухлеток мики-
жи регуляция активности фермента осуществля-
ется преимущественно на уровне транскрипции, 
а у трехлеток – на посттранскрипционном уров-
не. С возрастом у микижи в целом снижалась и 
активность, и уровень экспрессии мРНК Cox4. 
На примере кумжи Salmo trutta L. [4] показано, 
что холодовая акклимация рыб сопровождает-
ся увеличением активности фермента и уровня 
экспрессии субъединицы 4, которая необходима 
для сборки фермента, имеет сайт связывания с 
АТФ и является аллостерическим центром ре-
гуляции его активности, а также субъединицы 
6 (Cox6-В1), которая участвует в процессе окон-
чательной сборки димеров молекулы фермента.

НЕКОТОРЫЕ МОЛЕКУЛЯРНО-ГЕНЕТИЧЕСКИЕ 
ПОКАЗАТЕЛИ ЭНЕРГЕТИЧЕСКОГО 
МЕТАБОЛИЗМА В ПРОЦЕССАХ РОСТА 
И РАЗВИТИЯ РЫБ

При изучении особенностей процесса роста 
рыб исследование молекулярно-генетических 
показателей энергетического метаболизма про-
водится главным образом в белых мышцах рыб, 
так как они вносят наибольший вклад в синтез 
и запасание белка растущей рыбы, составляют 
значительную часть тела (около 60 % веса) и, та-
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ким образом, во многом определяют особенности 
метаболизма всего организма и отражают тем-
пы роста рыб [15]. Индекс РНК/ДНК в мышцах 
используется как показатель темпов роста рыб: 
он показывает, как меняется уровень клеточной 
РНК и, соответственно, синтез белка при посто-
янной концентрации ДНК в клетке. Установлено, 
что индекс РНК/ДНК в мышцах положительно 
коррелирует с темпами роста лососевых рыб [22]. 
Миозин является одним из основных белков в 
мышце и составляет 25 % от общего содержания 
белка всего организма и 50 % от количества всех 
мышечных белков. Уровень экспрессии гена тя-
желой цепи миозина (MyHC) коррелирует с тем-
пами роста рыб и отражает скорость прироста их 
мышечной массы, что продемонстрировано для 
радужной форели Oncorhynchus mykiss, атлан-
тического лосося Salmo salar и некоторых других 
видов рыб [14], [21]. При изучении искусственно 
выращиваемой микижи Parasalmo mykiss [12] 
установлена достоверная корреляция длины и 
массы рыб с активностью ферментов ЦО и ЛДГ 
белых мышц и уровнем экспрессии гена тяже-
лой цепи миозина. При этом уровень экспрессии 
гена миозина и активность ЛДГ, а также значе-
ние коэффициента их корреляции с размерами и 
между собой были выше у микижи возраста 2+ 
по сравнению с особями возраста 1+. Это, види-
мо, связано с тем, что у трехлеток (2+) прирост 
скелетной мускулатуры и массонакопление про-
исходят более интенсивно, чем у двухлеток (1+), 
при этом у самцов уровень синтеза мышечного 
белка в том и другом возрасте значительно выше, 
чем у самок.

Для понимания механизмов роста и развития 
лососевых рыб, а также особенностей формирова-
ния их мышечной массы исследуется экспрессия 
генов факторов регуляции миогенеза. Главная 
роль в регуляции миогенеза принадлежит специ-
фическим миогенным регуляторным факторам 
(MRF) – транскрипционным факторам семейства 
bHLH (basic helix-loop-helix) [18]. К ним относятся 
MyoD, Myf5, миогенин и MRF4. MyoD и Myf5 
вовлечены в процесс детерминации мышечных 
клеток, а миогенин и MRF4 – их дифференци-
ровку. Гены MyoD и Myf5 экспрессируются, как 
правило, в пролиферирующих миобластах, тогда 
как экспрессия генов миогенина и MRF4 наблю-
дается в постмитотических мышечных клетках. 
MyoD и Myf5 в пролиферирующих миобластах 
активируют гены миогенина, а миогенин и MRF4 
необходимы для активации и поддержания экс-
прессии генов структурных и сократительных 
белков. Другая группа генов, играющих важную 
роль в регуляции миогенеза, это транскрипцион-

ные факторы MEF2 семейства (myocite enhancer 
factor 2): Mef2A и Mef2C. Эти факторы наряду 
с MRF участвуют в контроле дифференцировки 
мышечных клеток. Они взаимодействуют с бел-
ками MRF, формируя комплексы для контроля 
транскрипции генов структурных белков мышц 
(миозин, тропонин, десмин) и самих белков 
MRF. Важным регулятором миогенеза является 
миостатин, принадлежащий семейству транс-
формирующих рост факторов (TGF-β). Это ан-
тагонист мышечного роста, ингибирует как про-
лиферацию, так и дифференцировку мышечных 
клеток [18].

Постэмбриональный мышечный рост рыб осу-
ществляется либо гиперплазией (увеличением 
числа мышечных волокон), либо гипертрофией 
(увеличением в размере волокон). Согласно ис-
следованиям, проведенным на лососевых рыбах, 
эти два процесса можно оценить по уровню экс-
прессии генов факторов регуляции миогенеза 
[16]: маркером гиперплазии может быть экспрес-
сия генов MyoD и Myf5, а гипертрофии – экспрес-
сия миогенина, MEF2A и MEF2C. Так, особен-
ности роста и развития мышечной массы, вклад 
процессов гипертрофии и гиперплазии в течение 
развития радужной форели были описаны при 
помощи исследования уровня экспрессии генов 
MyoD, Myf5, MEF2A, MEF2C, миостатина [16]. 

Исследования особенностей формирования 
мышечной ткани лосося на ранних стадиях он-
тогенеза показали, что на уровень экспрессии 
регуляторных факторов миогенеза (что, в свою 
очередь, определяет особенности развития мы-
шечной ткани) влияют разные факторы окружа-
ющей среды, главным образом температура [19]. 
Согласно исследованиям на искусственно выра-
щиваемых лососевых рыбах, вышеперечислен-
ные факторы регуляции миогенеза являются до-
статочно чувствительными к изменению условий 
выращивания, главным образом режима питания 
и состава корма [17], [21].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Анализ литературных и собственных данных 

показывает, что у активных, быстрорастущих, 
крупных и хорошо адаптированных особей ло-
сосевых рыб уровень активности ферментов аэ-
робного метаболизма (цитохромоксидазы, цит-
ратсинтазы, малатдегидрогеназы) и ферментов 
гликолиза (альдолазы и лактатдегидрогеназы) 
значительно выше, чем у медленнорастущих 
особей. Это объясняется тем, что активный рост 
и развитие молоди рыб сопровождается усиле-
нием синтеза структурных и запасных веществ, 
увеличением содержания сократительных белков 
в мышцах, высокой локомоторной активностью 
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и приростом мышечной массы, а это, в свою оче-
редь, требует высоких энергетических затрат. На 
энергетический статус и характер взаимосвязи 
активности ферментов энергетического и угле-
водного обмена с размерами или темпами роста 
рыб оказывает влияние их возраст, пол, условия 
питания и окружающей среды. Изучение меха-
низмов и закономерностей регуляции процессов 
энергетического и пластического обмена в про-
цессе роста и развития молоди рыб указывает на 
то, что изменение активности ферментов регули-
руется на различных уровнях, в том числе за счет 
изменения уровня экспрессии соответствующих 
генов.

Таким образом, активность ферментов аэроб-
ного и анаэробного обмена наряду с другими 
биохимическими и молекулярно-генетическими 
показателями (РНК/ДНК, уровень экспрессии ге-
нов ферментов и сократительных белков и регу-
ляторов миогенеза) можно использовать (наряду 

с показателями других путей биохимического 
метаболизма) в изучении механизмов раннего 
развития лососевых рыб, оценке их темпов роста 
и физиологического состояния на разных стадиях 
жизненного цикла. Следует заметить, что особое 
значение имеют исследования биохимического 
(в том числе энергетического) статуса лососевых 
рыб, обитающих в природных водоемах, где ор-
ганизмы испытывают воздействие целого ряда 
факторов. Анализ литературы показывает, что 
такие сведения немногочисленны, основные ис-
следования связаны с изучением лососевых рыб 
как объекта аквакультуры. Все лососи для нор-
мальной жизнедеятельности требуют чистой, 
обогащенной кислородом воды, и поэтому их 
часто рассматривают в качестве важнейших ин-
дикаторов экосистем. Такого рода исследования 
требуют использования комплекса различных 
методов биохимии, молекулярной биологии, фи-
зиологии, ихтиологии, гидробиологии.

* Работа выполнена при финансовой поддержке гранта Российского научного фонда № 14-24-00102.
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ENERGY METABOLISM INDICATORS FOR SALMONIDAE GROWTH AND DEVELOPMENT 
ASSESSMENT

The review is concerned with the results of the research study on the role of energy metabolism in the growth and development of 
fi sh, mainly Salmonidae. The study of energy metabolism regulation during early development is of particular importance for fi sh 
inhabiting natural waters, where organisms are exposed to a variety of factors. The conducted analysis shows that such data are 
scarce, and basic research is related to the study of salmonids as subjects of aquaculture. The article considers the possibility of 
using some of the biochemical and molecular parameters of the energy status for the study of growth and development of Salmonidae.
Key words: salmon, development, energy metabolism, enzymes, molecular indicators
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