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Цель обзора: анализ влияния фотопериодического фактора на отдельные показатели метаболизма липидов 
у лососевых и карповых рыб.
Используемые методы: сравнительный анализ литературных и собственных экспериментальных данных.
Результаты: длина светового дня (фотопериод) — ​один из важнейших абиотических факторов среды, вли-
яющий на поведение, репродукцию, метаболизм, рост и развитие рыб. Немалую роль в адаптации водных 
организмов к новым световым режимам играет изменение липидов и их жирнокислотных компонентов. От-
дельные показатели липогенеза могут являться надёжными индикаторами нормального протекания мета-
болических процессов в организме рыб. Широко известно применение различных режимов фотопериода 
в аквакультуре для оптимизации выращивания различных видов гидробионтов, в том числе наиболее распро-
странённых карповых и лососевых. Показана специфичность реакции липидного метаболизма на воздействие 
различных режимов освещения: у карповых реакция может быть разнонаправлена в зависимости от вида 
(включая её отсутствие), в то время как у лососевых рыб, на примере атлантического лосося, наблюдается 
изменение липидного профиля в направлении смолтификации. Обсуждается роль сочетания фотопериода 
с другими факторами, такими как кормление и климатические особенности региона.
Значимость: результаты могут способствовать более полному пониманию адаптационных процессов рыб 
и оптимизации условий их искусственного выращивания.
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The association of certain lipid metabolism indicators and light regimes in salmonids and 
cyprinids in aquaculture
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Purpose of the review: analysis of the effect of the photoperiodic factor based on indicators of lipid metabolism 
in Salmonid and Cyprinid fish species.
Methods used: comparative analysis of literature and own experimental data.
Results: The length of daylight (photoperiod) is one of the most important abiotic factors affecting the be-
havior, reproduction, metabolism, growth and development of fish. The changes in the lipids and fatty acid 
constituents execute a significant role in the adaptation of aquatic organisms to new light conditions. Certain 
parameters of lipidogenesis can serve as a reliable indicator of the normal route of metabolic processes in the 
organism. It is widely known that photoperiod regimes are used in aquaculture to optimize the cultivation of 
various species of aquatic organisms, including the most common Cyprinids and Salmonids. The specificity of 
the reaction of lipid metabolism to the effects of various lighting modes is shown: in cyprinids, the reaction 
can be multidirectional depending on the species (including its absence), while in Salmonids on example of 
Atlantic salmon, a change in the lipid profile in the direction of smoltification is observed. The role of com-
bining the photoperiod with other factors, such as feeding and climatic features of the region, are discussed.
Significance: The results can contribute to a better understanding of the adaptive processes in fish and opti-
mize the conditions for their artificial rearing.
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СПИСОК АББРЕВИАТУР И СОКРАЩЕНИЙ

ДГК	 – докозагексаеновая кислота
ДПК	 – докозапентаеновая кислота
ЖК	 – жирные кислоты
ЛПЛ	 – липопротеинлипаза

МНЖК	 – мононенасыщенные жирные кислоты
НЖК	 – насыщенные жирные кислоты
ОЛ	 – общие липиды
НЭЖК	 – неэтерифицированные жирные кислоты
ПНЖК	 – полиненасыщенные жирные кислоты
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(n‑3) ПНЖК	– �n‑3 полиненасыщенные жирные 
кислоты

(n‑6) ПНЖК	– �n‑6 полиненасыщенные жирные 
кислоты

СЖК	 – синтаза жирных кислот
ТАГ	 – триацилглицерины
ФЛ	 – фосфолипиды
ФС	 – фосфатидилсерин
ЭПК	 – эйкозапентаеновая кислота
ACC	 – ацетил-КоА-карбоксилаза
CPT	 – карнитин-пальмитоилтрансфераза
PPAR	 – �рецепторы, активируемые пероксисо-

мными пролифераторами
SREBP‑1	 – �стерол–регуляторный элемент, 

связывающий белок 1
24LD+KK	 – �круглосуточное освещение и кру-

глосуточное кормление (экспери-
ментальный режим)

ЕстLD+KД	 – �естественное освещение и корм-
ление днём (экспериментальный 
режим)

24LD+KД	 – �к ру гл о су то ч н о е  о с в е щ е н и е 
и кормление днём (эксперимен-
тальный режим)

ВВЕДЕНИЕ

Ритм освещённости — ​один из наиболее чётких 
и закономерных геофизических параметров [Замор-
ский, 2018]. Свет, наиболее значимыми характеристи-
ками которого являются длительность (фотопериод), 
интенсивность и качество (длина волны), влияет на 
жизнедеятельность всех организмов, включая рыб, 
контролирует у них скорость роста, локомоторную 
активность, поведение, метаморфоз, скорость мета-
болизма, половое созревание и размножение, оказы-
вая влияние на эндогенные ритмы и уровень гормо-
на роста [Bjornsson et al. , 2000; Puvanendran, Brown, 
2002; Taylor et al., 2005; Sonmez et al., 2009; Falcon et 
al. , 2010; Blanco-Vives et al. , 2010; Заморский, 2018; 
Imsland et al. , 2018]. Световой режим является одним 
из определяющих факторов, оказывающих влияние 
на рост и развитие рыб, что особенно важно при вы-
ращивании рыб в условиях северных регионов, где 
продолжительность светового дня значительно коле-
блется в течение года [Boeuf, Falcon, 2002; Шульгина 
и др., 2021 b].

Влиянию фактора освещённости на рост и по-
требление корма у различных водных организмов 
посвящено обширное количество работ [Hemre et 
al. , 2002; Ручин 2007, 2012; Danışman-Yağcı, Yigit, 
2009; Zolfaghari et al. , 2011; Власов и др. , 2013; 
Abdollahpour et al. , 2020; Chen et al. , 2023]. Имеют-

ся сведения о влиянии фотопериода на поведение, 
а также репродукцию рыб [Bromage et al., 1984; Kissil 
et al. , 2001; Almazán-Rueda et al. , 2005; Fiszbein et 
al. , 2010]. Также интересно отметить, что при изу
чении непосредственно скорости созревания го-
над у японской оризии (Oryzias latipes (Temminck & 
Schlegel, 1846)) [Shinomiya et al. , 2023] было выяв-
лено, что популяции северных широт более чувстви-
тельны к воздействию сезонных факторов по сравне-
нию с более южными популяциями. Вероятно, можно 
предположить схожую закономерность и для других 
физиолого-биохимических и поведенческих реакций 
и процессов у рыб.

Важную роль в адаптации организмов к факто-
рам среды играют липиды и, в частности, жирные 
кислоты [Mráz, Pickova, 2011; Гладышев и др. , 2018]. 
Липидный состав выращиваемых в аквакультуре рыб 
может отражать их физиологическое состояние и, со-
ответственно, является одним из параметров, опреде-
ляющих их жизнестойкость, в конечном счёте позво-
ляя контролировать и, при необходимости, коррек-
тировать условия искусственного воспроизводства 
[Takeuchi, Watanabe, 1977; Tachtsis et al. , 2018; Мур-
зина и др., 2023 a]. Помимо этого, липидный и жирно-
кислотный состав продукции аквакультуры является 
одним из важнейших показателей, отражающих её 
питательную ценность для человека, и роль в под-
держании здоровья населения [Гладышев, 2012]. Так-
же необходимо отметить важное значение липидных 
показателей для водных организмов северных широт, 
которые называют «липидзависимыми» [Мурзина, 
2019]. Липиды, в том числе их жирнокислотные ком-
поненты, у водных организмов приурочены к трофи-
ческим сетям и потокам энергии, которые в условиях 
Севера цикличны, а их продуктивность тесным обра-
зом связана с фактором света. В полной мере это от-
носится и к искусственному выращиванию рыб.

Наиболее часто рассматривается влияние на ли-
пидный состав рыб алиментарного фактора [Brenner 
et al. , 1963; Jobling et al. , 2008; Mráz, Pickova, 2011; 
Murzina et al. , 2019; Xu et al. , 2020]. Сведения же 
о влиянии режимов освещения на какие-либо ли-
пидные показатели рыб представлены весьма огра-
ниченно. В частности, выявлено, что в условиях не-
продолжительного освещения у зелёного солнечни-
ка (Lepomis cyanellus Rafinesque, 1819), большеро-
того окуня (Micropterus salmoides (Lacepède, 1802)), 
ручьевой форели (Salvelinus fontinalis (Mitchill, 
1814)) и жёлтого окуня (Perca flavescens (Mitchill, 
1814)) содержание липидов в теле снижено по срав-
нению с более длительными периодами освещения 
[Toneys, Coble, 1980]. У самцов прибрежных менидий 
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(Menidia beryllina (Cope, 1867)), подвергшихся воз-
действию коротких режимов фотопериода (9,5 ча-
сов света и 14,5 часов темноты; 12 часов света и 12 
часов темноты), наблюдается увеличение накопле-
ния висцерального жира по сравнению с режимом 
продолжительного освещения (15 часов света и 9 
часов темноты) [Huber, Bengtson, 1999]. При этом, 
у солнечного окуня (Lepomis gibbosus L., 1758) зави-
симости содержания висцерального жира от режи-
мов фотопериода не наблюдается [Davis, McEntire, 
2006]. В исследовании [Fraboulet et al. , 2011] про-
демонстрировано, что при выращивании зимней 
камбалы (Pseudopleuronectes americanus (Walbaum, 
1792)) переход от естественных условий к длинно-
му фотопериоду приводил к увеличению содержа-
ния общих липидов (ОЛ), триацилглицеринов (ТАГ) 
и неэтерифицированных жирных кислот (НЭЖК) по 
сравнению с молодью, выращиваемой в условиях 
естественного режима освещения.

Одним из основных объектов прудовой аква-
культуры продолжают оставаться представители сем. 
Карповые (особенно обыкновенный карп (Cyprinus 
carpio carpio L. , 1758)), которых можно отнести к жи-
лым тепловодным рыбам [Жолдасбаев, 2020 a], при 
этом в рамках семейства известны проходные и по-
лупроходные формы [Моисеев и др. , 1981]. Виды 
этого семейства характеризуются относительной не-
прихотливостью и простотой выращивания, что обе-
спечило их широкое распространение в рыбохозяй-
ственной отрасли. Технология выращивания карповых 
рыб продолжает развиваться и совершенствоваться. 
В частности, проводятся исследования эффективности 
применения различных кормов [Шумак, 2017], уста-
новок замкнутого водоснабжения [Жолдасбаев, 2020 
b], а также фотопериодических режимов [Wang et al. , 
2023]. Тем не менее, доля карповых в аквакультуре 
постепенно снижается по сравнению с другими объ-
ектами, особенно с лососевыми рыбами1.

Лососевые, многие из которых относятся к про-
ходным рыбам, при существовании и жилых форм 
[Варнавская и др., 2005], получают все большее рас-
пространение в аквакультуре России [Аварский и др., 
2020] в виду своей высокой питательной ценности 
для человека и органолептических свойств. Несмо-
тря на то, что технология выращивания лососевых хо-
рошо апробирована, в последние годы растёт число 
практико-ориентированных работ, в которых исследу-
ются эффекты от введения различного рода модифи-

1  https://fish.gov.ru/otrasl-v-tsifrakh/2023/08/11/predpriyatiya-
akvakultury-rf-uverenno-sohranyayut-trend-rost-proizvodstva-
lososevyh-osetrovyh-i-moreproduktov-dlya-polnogo-
importozameshheniya. 07.06.2024.

каций в процедуру искусственного воспроизводства 
рыб [Burlacov et al., 1993; Попова, 2004; Murzina et al., 
2022; Мурзина и др. 2023 a]. В отношении атлантиче-
ского лосося (Salmo salar L., 1758), который считается 
одним из северных видов (размножается преимуще-
ственно в реках бассейна Северной Атлантики), вли-
яние такого сезонного фактора, как фотопериод, на-
блюдение за его чувствительностью и зависимостью 
от сезонных изменений факторов среды, в том числе 
фотопериода, продолжает оставаться одной из акту-
альных задач как фундаментальной, так и прикладной 
науки [Мурзина и др., 2023 a; Al-Emran et al. , 2024].

В настоящем обзоре проанализированы литера-
турные и собственные данные исследований влияния 
режимов освещения на показатели метаболизма ли-
пидов у некоторых видов карповых (Cyprinidae) и ло-
сосевых (Salmonidae) рыб — ​одних из наиболее рас-
пространённых семейств, представленных в аквакуль-
туре в настоящее время [Аварский и др., 2020].

Влияние фотопериода на показатели 
метаболизма липидов у некоторых 

представителей карповых рыб 
в условиях аквакультуры

Известно применение различных режимов осве-
щения с целью повышения эффективности выращи-
вания карповых рыб [Ручин, 2012]. Свет оказывает 
влияние на показатели роста, потребление корма, 
поведение и другие показатели карповых, при этом 
для достижения необходимого эффекта в технологии 
выращивания могут применяться как вариации интен-
сивности освещения при константной продолжитель-
ности светового дня [Wei 2019 b], так и режимы фо-
топериода различной длительности [Danisman-Yagci, 
Yigit, 2009; Wang et al. , 2024]. Было продемонстри-
ровано [Yamamoto et al. , 2001], что изменение фото-
периода влияет на пищевые предпочтения обыкно-
венного карпа — ​при сокращении продолжительности 
светового дня (совместно со снижением температуры) 
предпочтение отдаётся пище с меньшим содержани-
ем белков и, соответственно, большим содержанием 
липидов и углеводов, что может сказываться и на био-
химическом статусе рыб.

В целом, в работах, посвящённых изучению воз-
действия режимов фотопериода на биохимический 
статус карповых рыб, изменения каких-либо показа-
телей липидного профиля и метаболизма липидов за-
трагиваются редко или недостаточно полно. Для обык-
новенного карпа показано связанное с половым со-
зреванием повышение уровня холестерина в плазме 
крови в сезонном аспекте (от осени к весне) при кон-
стантном уровне ОЛ и ТАГ [Yeganeh, 2012], но не от-
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мечено, какой именно сезонный фактор (фотопериод, 
температура) является ведущим в данном процессе.

Также для данного вида зафиксирована годовая 
динамика жирнокислотного состава различных тканей 
[Kminkova et al. , 2001]. Так, наибольшее содержание 
полиненасыщенных жирных кислот (ПНЖК), в частно-
сти, эйкозагексаеновой кислоты, отмечено в летний 
период в скелетных мышцах, и весной — ​в гепатопан-
креасе. Значительных колебаний насыщенных жир-
ных кислот (НЖК), в частности, пальмитиновой и сте-
ариновой кислот, не зафиксировано. Максимальная 
концентрация олеиновой кислоты обнаружена летом. 
При этом отмечено, что изменение жирнокислотного 
(ЖК) состава тканей в течение года зависело от ос-
новного корма рыб в данный период, и судить о вли-
янии конкретно фотопериодического фактора в тече-
ние года на основании имеющихся данных достаточ-
но проблематично.

Более детальные данные [Wang et al. , 2023] 
о влиянии именно фотопериодического фактора на 
некоторые характеристики липидного обмена (наря-
ду с другими показателями) показаны для подвида C. 
carpio, амурского карпа (C. c. haematopterus Martens, 
1876), выращиваемых в условиях «зимнего (10 часов 
света и 14 темноты) и «летнего» (14 часов света и 10 
часов темноты) фотопериода. В данном исследова-
нии рыбы в группе «зимнего» фотопериода набра-
ли значительно больший вес, чем в «летней» группе, 
при одинаковой стратегии кормления в обоих вари-
антах эксперимента. По другим морфометрическим 
показателям, таким как длина тела, различий выяв-
лено не было.

Эффект воздействия режимов освещения изу-
чался на примере изменений показателей липидно-
го метаболизма в печени карпов [Wang et al. , 2023]. 
Показано, что уровень липидов, особенно ТАГ, был 
значительно выше в печени рыб в условиях «зимне-
го» фотопериода по сравнению с «летним». Уровни 
экспрессии генов липогенеза печени (ответствен-
ных за такие ферменты, как стерол-регуляторный 
элемент, связывающий белок 1 (SREBP‑1C), синта-
за жирных кислот (СЖК) и ацетил-КоА-карбоксилаза 
(ACCα)) и уровень экспрессии гена липопротеинлипа-
зы (ЛПЛ) также заметно возрастали в условиях зим-
него фотопериода. Известно, что ЛПЛ катализирует 
гидролиз частиц хиломикронов и ТАГ, присутствую-
щих в липопротеинах очень низкой плотности [Chen 
et al. , 2021]. При «зимнем» режиме освещения также 
наблюдалось повышение экспрессии гена карнитин-
пальмитоилтрансферазы (CPT1), фермента, регулиру-
ющего скорость β-окисления жирных кислот [Liu et 
al. , 2018].

Исследование [Wang et al. , 2023] продемонстри-
ровало, что воздействие зимнего фотопериода одно-
временно способствует как липогенезу, так и липоли-
зу и окислению липидов. Значительное накопление 
ТАГ в печени карпа может быть одной из важных при-
чин высокой массы тела рыб после длительного воз-
действия зимнего фотопериода. При этом, увеличение 
уровня липидов может быть причиной окислительного 
стресса в печени, также зафиксированного авторами 
данного исследования.

Противоположные результаты [Wei et al. , 2019 
a] были получены для молоди серебряного карася 
(Carassius auratus gibelio (Bloch, 1782)). Показано, что 
«длинные» режимы фотопериода (16 часов света и 8 
часов темноты; 20 часов света и 4 часа темноты; кру-
глосуточное освещение) улучшают показатели роста, 
эффективность потребления корма, а также усилива-
ют накопление липидов у данного вида рыб, при этом 
в целом увеличивается интенсивность метаболизма 
липидов. Как и в исследовании [Wang et al. , 2023], 
влияние режимов освещения изучено на примере из-
менений показателей липидного метаболизма в пе-
чени. В частности, продемонстрировано, что с увели-
чением периода освещения в печени наблюдается 
увеличение экспрессии генов, ассоциированных с ли-
погенезом: SREBP‑1, СЖК, ACC, а также рецепторы, 
активируемые пероксисомными пролифераторами 
(PPARγ) и глюкозо‑6‑фосфатдегидрогеназа. Как важ-
ный фактор транскрипции, SREBP‑1 регулирует фер-
менты, принимающие участие в липогенезе, такие как 
СЖК и ACC [Minghetti et al., 2011]. Известно, что повы-
шенная экспрессия SREBP‑1C может привести к уве-
личению накопления ТАГ в печени [Li et al. , 2018]. Ис-
следования на радужной форели (Oncorhynchus mykiss 
(Walbaum, 1792)), нильской тилапии (Oreochromis 
niloticus L., 1758) и лососе амаго (Oncorhynchus masou 
ishikawae (Jordan, McGregor, 1925)) показали, что СЖК 
и ACC являются наиболее важными ферментами ли-
погенеза [Sugiyama et al. , 2012; Tian et al. , 2013; 
Mennigen et al. , 2014]. Так же, в печени значительно 
увеличивались уровни экспрессии генов печёночной 
липазы и липопротеинлипазы (ЛПЛ) в группах, в ко-
торых световой период превышал 16 часов (16 ча-
сов света и 8 часов темноты; 20 часов света и 4 часа 
темноты; круглосуточное освещение). Уровни экспрес-
сии генов ферментов β-окисления жирных кислот — ​
карнитин-пальмитоилтрансферазы (CPT1a) и PPARα — ​
в печени показали ту же тенденцию. CPT1a и PPARα 
в основном регулируют гены, участвующие в окисле-
нии липидов [De Filippis et al. , 2011].

Показано [Wei et al. , 2019 a], что уровень ТАГ 
и НЭЖК в плазме возрастал с увеличением продол-
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жительности освещения и был максимальным при 
круглосуточном освещении, что указывает на усиле-
ние липолиза и липогенеза. При этом высокие уровни 
экспрессии мРНК ферментов, связанных с липогене-
зом, и факторов транскрипции указывают на то, что 
длинные фотопериоды (16 часов света и 8 часов тем-
ноты; 20 часов света и 4 часа темноты; круглосуточ-
ное освещение) способствуют синтезу и накоплению 
липидов у карася. В группах с увеличенной продол-
жительностью освещения содержание ОЛ в печени 
было выше, чем в группах с коротким фотопериодом. 
В то же время содержание липидов мышц не имело 
различий между экспериментальными группам. Нако-
пление липидов указывает на то, что стимулирующий 
эффект длинных фотопериодов на липогенез превы-
шал липолиз и окисление жирных кислот.

Существуют исследования влияния фотопериода 
на выращивание представителей р. Rutilus. В частно-
сти, известно, что длинные периоды освещения мо-
гут применяться для замедления полового созрева-
ния плотвы (Rutilus rutilus (L. , 1758)) [Ben Ammar et 
al. , 2020].

В работе [Shahkar et al., 2015] показано, что длин-
ные режимы фотопериода (в том числе круглосуточное 
освещение) положительно сказываются на показателях 
роста плотвы; также в данном исследовании изучено 
содержание ОЛ в тканях рыб, но статистически значи-
мого влияния различных вариантов продолжительно-
сти светового дня на данный показатель не выявлено 
(для разных групп показано содержание ОЛ в диапа-
зоне 9,81–9,95 % сухого вещества), и детально данный 
показатель в упомянутой работе не обсуждался.

Относительно возможного влияния различных ре-
жимов освещения на жирнокислотный состав пред-
ставителей р. Rutilus следует выделить работу [Ghomi 
et al. , 2011]. В данном исследовании показано, что 
манипуляции с фотопериодом приводят к улучше-
нию показателей роста молоди кутума (Rutilus frisii 
kutum (Kamensky, 1901)), что согласуется с данными 
[Shahkar et al., 2015], при этом не выявлено выражен-
ного влияния режимов освещения на состав жирных 
кислот. Так, показано, что у кутума в рамках экспери-
мента сумма эйкозапентаеновой кислоты (ЭПК) и до-
козагексаеновой кислоты (ДГК) колебалась от 3,20 % 
при естественном фотопериоде до 3,52 % в режиме 
непрерывной темноты, соотношения жирных кис-
лот n‑3/n‑6 и ПНЖК/НЖК незначительно колебались 
в пределах 0,15–0,18 и 0,99–1,08 при всех режимах 
фотопериода соответственно, без значимых различий 
между экспериментальными группами. Необходимо 
отметить, что кутума относят к полупроходным кар-
повым рыбам [Моисеев и др., 1981].

Таким образом, реакция карповых рыб на измене-
ние режима освещения на уровне липидного обмена 
может значительно варьировать и рассматривается 
как дополнительный (биохимический) видоспеци-
фичный признак их ответной реакции на фотопериод. 
Так, у некоторых видов (в частности, представителей 
р. Rutilus), судя по всему, можно предположить отсут-
ствие выраженного влияния различных фотоперио-
дических режимов на липидный и жирнокислотный 
состав тела; для серебряного карася показан эффект 
воздействия длинного светового дня, проявляющийся 
в накоплении липидов (в печени), в первую очередь, 
энергетических (ТАГ); обыкновенный карп (во всяком 
случае, его подвид C. carpio haematopterus) демонстри-
рует схожую реакцию в обратном случае — ​при при-
менении непродолжительных периодов освещения.

В целом, фотопериод вызывает комплексную 
компенсаторную реакцию организма на физиолого-
биохимическом уровне, включая изменения липидно-
го метаболизма, а её направленность зависит, в том 
числе, от сочетанного действия как условий среды, так 
и специфики исследуемого вида. На рис. 1 приведена 
обобщённая схема действия фактора света на липид-
ный обмен у рыб сем. Карповые.

Влияние фотопериода на динамику 
липидного профиля у лососевых рыб 
в условиях аквакультуры (на примере 

атлантического лосося)

Несмотря на достаточное количество работ о вли-
янии фотопериодического фактора на различные 
аспекты жизнедеятельности лососевых [Villarreal et 
al. , 1988; Saunders et al. , 1989; Makinen, Ruohonen, 
1992; Boeuf, Le Bail, 1999; Taylor et al. , 2005; Sonmez 
et al. , 2009; Villamizar et al. , 2011; Шульгина и др. , 
2021 b; Ytrestøyl et al., 2022; Al-Emran et al., 2024], его 
связь с изменениями показателей липидного и жир-
нокислотного метаболизма до сих пор остаётся недо-
статочно изученной (как и у карповых). Среди работ, 
затрагивающих данный вопрос, необходимо выделить 
исследование [Spangenberg et al. , 2023], где была 
продемонстрирована связь между сезонными изме-
нениями фотопериода и накоплением липидов тела 
у молоди чавычи (Oncorhynchus tshawytscha (Walbaum, 
1792)). Было показано, что сокращение светового дня 
воспринимается молодью чавычи как сигнал о при-
ближении зимы и стимулирует накопление запасов 
липидов (что приводит к большему содержанию ОЛ 
в теле по мере сокращения светового дня).

Вопрос о влиянии фотопериода на показатели 
липидного и жирнокислотного обмена у молоди ло-
сосевых подробно рассмотрен на примере атлантиче-
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ского лосося в работах [Nemova et al. , 2020; Немова 
и др., 2020, Немова и др., 2021; Мурзина и др., 2023 a, 
2023 b; Провоторов и др., 2023; Khurtina et al. , 2024; 
Provotorov et al. , 2024]. В частности, в исследованиях 
[Nemova et al., 2020; Немова и др., 2020, 2021] изуче-
но влияние разных режимов освещения на липидный, 
в том числе на жирнокислотный состав сеголеток 0+ 
и годовиков 1+ лосося, выращиваемых в течение трёх 
месяцев (август-октябрь) на базе Выгского рыбзавода 
(Республика Карелия). Были использованы следую-
щие экспериментальные режимы: естественное осве-
щение, различные варианты продлённого освещения, 
круглосуточное освещение.

Показано сезонное повышение содержания ОЛ 
у сеголеток 0+, в то время как у годовиков 1+, напро-

тив, наблюдалось сезонное снижение данного пока-
зателя к октябрю во всех экспериментальных груп-
пах, преимущественно за счёт неполярных липидов 
[Nemova et al. , 2020]. Эти результаты указывают на 
различия в пластическом и энергетическом обмене 
между возрастными группами молоди. Содержание 
холестерина и общих фосфолипидов (ФЛ) у молоди 
рыб по мере развития от августа к октябрю повыша-
лось. У сеголеток отмечено снижение содержания за-
пасных липидов — ​ТАГ и эфиров холестерина.

Запасные липиды, «отвечая» на изменения внеш-
ней среды (температура, фотопериод и др.), обеспе-
чивают энергоёмкие физиологические процессы 
у рыб за счёт окисления быстро мобилизуемых жир-
ных кислот (в особенности из ТАГ) [Мурзина, 2019]. 

Рис. 1. Обобщённая схема действия фактора света на метаболизм, в частности, липидный обмен у рыб сем. Карповые.
Примечание: * — ​изменения разнонаправлены и видоспецифичны.

На схеме используются следующие аббревиатуры: СЖК — ​синтаза жирных кислот, ACC — ​ацетил-КоА-карбоксилаза, ЛПЛ — ​
липопротеинлипаза, ОЛ — ​общие липиды, ТАГ — ​триацилглицерины, ЖК — ​жирные кислоты.

Fig. 1. A generalized scheme of the light factor effect on metabolism, in particular lipid metabolism in Cyprinid fish.
Note: * — ​the changes are multidirectional and species-specific.

Abbreviations: СЖК — ​fatty acid synthase, ACC — ​acetyl-CoA carboxylase, ЛПЛ — ​lipoprotein lipase, ОЛ — ​total lipids, ТАГ — ​triacylglycerols, 
ЖК — ​fatty acids.
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Показано, что 18:1(n‑9) накапливается в тканях, бо-
гатых запасными липидами, как основного субстрата 
окисления у лососевых [Bell et al. , 2002; Carta et al. , 
2002]. К концу эксперимента (октябрь) у сеголеток 0+ 
и годовиков 1+ атлантического лосося, развитие ко-
торых проходило в условиях круглосуточного осве-
щения, наблюдалось снижение суммарных мононена-
сыщенных жирных кислот (МНЖК) за счёт 18:1(n‑9). 
Снижение МНЖК к октябрю (до 40 % у 0+ и до 43 % 
у 1+), в том числе 18:1(n‑9), а также незначительное 
снижение 18:1(n‑7), 20:1(n‑9) и 22:1(n‑11) у молоди, 
в особенности у годовиков 1+, могли быть связаны 
с воздействием круглосуточного освещения, а также 
с сезонным понижением температуры воды [Nemova 
et al. , 2020]. Следует отметить, что в исследовани-
ях балтийского лосося и сибирского осетра [Ручин, 
2007] сезонные колебания скорости их роста обсуж-
даются, главным образом, в связи с изменениями 
продолжительности светового дня.

Показано, что у сеголеток и годовиков лосо-
ся из экспериментальных групп вторую по количе-
ству в общем пуле ЖК после доминирующих МНЖК 
составляли ПНЖК (до 34 %) [Nemova et al. , 2020] 
(в естественной среде обитания для молоди лосо-
ся характерно преобладание ПНЖК [Немова и др. , 
2015; Пеккоева и др. , 2019; Nefedova et al. , 2020]). 
Показано увеличение физиологически ценных ЭПК 
(с 2,9 до 3,5 % у 0+ и с 2,3 до 2,8 % у 1+) и ДГК (с 13 
до 15,2 % у 0+ и с 7,6 до 12,1 % у 1+), характерное 
для морских рыб, в октябре у сеголеток и годовиков, 
подвергшихся воздействию круглосуточного осве-
щения, повышение соотношений 22:6(n‑3)/18:3(n‑3) 
и 20:4(n‑6)/18:2(n‑6) (показатели конверсии неза-
менимых ЖК 18:3(n‑3) и 18:2(n‑6) в более длинно-
цепочечные ПНЖК) у годовалой молоди, а также 
повышение показателя скорости метаболизма ЖК 
16:0/18:1(n‑9), что положительно коррелировало со 
снижением содержания кислоты 18:1(n‑9) [Nemova 
et al. , 2020].

В дальнейшем, в работах [Мурзина и др. , 2023 
a, b; Провоторов и др. , 2023; Khurtina et al. , 2024; 
Provotorov et al. , 2024] было изучено влияние фо-
топериода на рост и развитие молоди лосося и го-
товности её к смолтификации в условиях Ардонского 
рыбохозяйственного предприятия (Северная Осетия-
Алания). Помимо светового режима, был также ис-
следован временной фактор кормления, что по-
зволило оценить вклад этих факторов в изменения 
липидного профиля молоди. В литературе имеются 
сведения о том, что сочетание различных режимов 
освещения и кормления может сказываться различ-
ным образом на усвоении пищи и, как следствие, на 

рост и развитие рыб, при этом решающая роль отво-
дится регулярности кормления [Xu et al. , 2022].

Молодь лосося после перехода на экзогенное пи-
тание развивалась в условиях круглосуточного осве-
щения и кормления на протяжении месяца (август) 
[Мурзина и др., 2023 a]. В дальнейшем рыб раздели-
ли на три группы с различным сочетанием условий 
(24LD+KK, круглосуточное освещение и круглосуточ-
ное кормление; ЕстLD+KД, естественное освещение 
и кормление днём, 24LD+KД, круглосуточное освеще-
ние и кормление днём).

У молоди атлантического лосося всех эксперимен-
тальных групп было выявлено постепенное снижение 
количества ОЛ и ТАГ в мышцах в течение эксперимен-
та (кроме группы «24LD+KД»). Также в мышцах смол-
тов лосося групп «24LD+KK» и «24LD+KД» по срав-
нению с пестрятками наблюдалось незначительное 
и недостоверное снижение соотношения ТАГ/ФЛ — ​
продолжение и завершение тенденции, более чёт-
ко выраженной ранее у сеголеток. Вероятно, период 
энергоёмких метаболических изменений был «прой-
ден» на этапе сеголеток, и у сформированных смолтов 
начался переход к накоплению энергетических запа-
сов в мышцах [Мурзина и др. , 2023 a; Provotorov et 
al. , 2024].

Было продемонстрировано достоверное увели-
чение фосфатидилсерина (ФС) у смолтов «24LD+KK» 
и «24LD+KД» по сравнению с пестрятками (с 0.01 
до 0,03 % сухого вещества) [Provotorov et al. , 2024]. 
Отмечены недостоверные изменения остальных ФЛ 
в мышцах рыб групп «24LD+KK» и «ЕстLD+KД» от 
пестряток к смолтам, включая доминирующие фосфа-
тидилэтаноламин и фосфатидилхолин, на фоне плав-
ного снижения минорного лизофосфатидилхолина, 
которые могут указывать на то, что непосредственно 
в процессе смолтификации ФЛ, особенно мажорные 
по количеству, изменялись слабо, выполняя основ-
ную структурную функцию в организме. Реорганиза-
ция ФЛ-состава происходила за счёт минорных ФЛ, 
в большей степени тех, что принимают участие в ос-
морегуляции, например, ФС, который влияет на ак-
тивность «фермента осморегуляции» Na+/K+-АТФазы, 
а также Ca2+-АТФазы. Изменения фосфолипидного 
профиля в данных группах происходили на подгото-
вительном этапе смолтификации (у сеголеток) [Мур-
зина и др. , 2023 b], а от пестряток к смолтам наблю-
дался «следовой эффект» перестроек на уровне ФЛ.

У сеголеток отмечено постепенное накопление 
ПНЖК [Мурзина и др., 2023 a], и в дальнейшем в тка-
нях пестряток и смолтов всех трёх эксперименталь-
ных групп они были преобладающей группой ЖК 
(за счёт (n‑3) ПНЖК, составляющих до 42 % у смолтов) 
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[Провоторов и др., 2023]. При этом в мышцах смолтов 
значительно увеличилось содержание ДГК (от 12 % 
у сеголеток до 30 % у смолтов). Необходимо отме-
тить, что повышение содержания (n‑3) ПНЖК у сего-
леток происходило на фоне снижения содержания 
МНЖК и НЖК в мышцах рыб всех экспериментальных 
групп — ​содержание МНЖК и НЖК, напротив, снижа-
лось в процессе смолтификации.

Примечательно, что в целом для заводской моло-
ди более характерно преобладание именно МНЖК, 
а не ПНЖК, что было отмечено ранее в других иссле-
дованиях [Немова и др., 2015; Пеккоева и др., 2019; 
Nefedova et al. , 2020].

При этом было показано некоторое увеличение 
в мышцах смолтов содержания арахидоновой кисло-
ты (20:4(n‑6)) по сравнению с сеголетками (от 0,5 до 
1,5 %). Известно, что у молоди лосося, выращиваемой 
в аквакультуре, по сравнению с дикой молодью про-
исходит аккумуляция поступающей с пищей исходной 
кислоты данного семейства — ​18:2(n‑6), а накопление 
20:4(n‑6) затруднено [Ackman, Takeuchi, 1986]. Не-
большое (по сравнению с дикой рыбой) накопление 
арахидоновой кислоты у молоди лосося во всех груп-
пах может играть роль в процессе приспособления 
к новым условиям обитания, поскольку она является 
предшественником ряда биологически активных ве-
ществ, необходимых для адаптации организма рыб 
[Мурзина и др., 2023 a].

Помимо ЖК общих липидов, в рамках экспери-
мента были проанализированы ЖК, входящие в со-
став ФЛ и ТАГ. Было показано [Khurtina et al. , 2024], 
что сеголетки атлантического лосося отличались от 
пестряток и смолтов более высоким уровнем МНЖК 
в ТАГ, которые могут активно использоваться как 
источники энергии для дальнейшего развития лосо-
ся из пестряток и смолтов. Искусственно продлённый 
фотопериод способствовал повышению содержания 
ПНЖК в ТАГ в тканях рыб в процессе развития от се-
голеток к смолтам. Отмечен стабильно высокий уро-
вень ПНЖК в ФЛ.

Как в ФЛ, так и в ТАГ молоди лосося доминирова-
ли (n‑3) ПНЖК [Khurtina et al., 2024], что может свиде-
тельствовать о важной роли этих кислот в процессах 
роста и развития рыб. Установлена тканеспецифич-
ность содержания ЭПК и докозапентаеновой кислоты 
(ДПК) в ТАГ у пестряток и смолтов лосося: в мышцах 
пестряток и смолтов лосося доминировала по количе-
ственному содержанию ЭПК, а в печени — ​ДПК. В ФЛ 
сеголеток, пестряток и смолтов отмечен более высо-
кий уровень ДГК, чем в ТАГ.

Отметим, что известны биохимические исследова-
ния процессов раннего развития молоди лосося, оби-

тающей в естественных водоёмах Кольского п-ова (р. 
Варзуга, Индера и притоки), что позволяет сравнить 
метаболические изменения у рыб, подвергнутых экс-
периментальными условиями, с таковыми в природ-
ных популяциях. Ранее нами были определены неко-
торые биохимические критерии готовности и насту-
пления сроков смолтификации, такие как жирнокис-
лотный спектр, соотношение отдельных физиологиче-
ски значимых жирных кислот, уровень энергетических 
липидов, профиль синтеза и деградации мышечных 
белков и регулирующих миогенез факторов и др. 
[Павлов и др., 2008; Мурзина и др., 2016; Nefedova et 
al. , 2017; Канцерова и др., 2018; Чурова и др., 2018; 
Воронин и др., 2019; Немова и др., 2019]. В частности, 
была продемонстрирована определённая возрастная 
динамика липидного и жирнокислотного профиля 
молоди исследуемых рыб [Немова и др. , 2015; Не-
федова и др., 2018; Пеккоева и др., 2018]. Показано, 
например, что у сеголеток (0+) и смолтов (3+) по срав-
нению с пестрятками (1+ и 2+) снижено содержание 
запасных ТАГ, а значения соотношений доминирую-
щих классов резервных липидов (ТАГ) к структурным 
(ФЛ) указывают на изменения в соотношении энер-
гетического и пластического обмена. Возрастные от-
личия показаны и на уровне состава жирных кислот. 
Так, у молоди возраста 0+, 1+ и 2+: наблюдался повы-
шенный уровень МНЖК с доминированием 18:1(n‑9), 
16:1(n‑7), 18:1(n‑7) кислот, однако у смолтов 3+ их 
количество снижено и положительно коррелировала 
с отрицательной динамикой ТАГ, что рассматривается 
как отличительный признак для смолтов лосося.

У лососевых рыб в процессе «переключения» ме-
таболизма в ходе смолтификации, связанное с под-
готовкой к переходу к новым условиям обитания 
(из пресноводной среды в морскую), снижение за-
пасов липидов происходит преимущественно за счёт 
ТАГ из жировой ткани, «красных» мышечных волокон, 
печени [Woo et al. , 1978; Sheridan, 1989], при этом 
активизируются процессы липолиза и, соответствен-
но снижается липогенез. У смолтов (3+) повышается 
доля физиологически активных 22:6(n‑3), 20:5(n‑3) 
и 20:4(n‑6) жирных кислот, характерных для морских 
рыб [Пеккоева и др., 2018].

Описанное применение круглосуточного режима 
освещения при выращивании молоди лосося, судя по 
всему, интенсифицирует процесс развития молоди 
лосося, что в конечном итоге приводит к появлению 
ранних смолтов. Ускорение отражается на динамике 
ряда показателей, в частности, темпах роста, экспрес-
сии генов миогенных регуляторных факторов, актив-
ности ферментов энергетического обмена [Шульгина 
и др., 2021 a; Кузнецова и др., 2023]. Наряду с ними, 
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изменяется и динамика липидных показателей, в кан-
ве общей модификации метаболизма, что продемон-
стрировано в упомянутых ранее по тексту исследова-
ниях.

Сравнивая изменения показателей липидного об-
мена у атлантического лосося в экспериментальных 
условиях с таковыми, происходящими в природных 
популяциях, можно судить о том, насколько «типич-

Рис. 2. Обобщённая схема действия фактора света на метаболизм, в частности, липидный обмен у рыб сем. Лососевые:
Сокращения: ОЛ — ​общие липиды, ТАГ — ​триацилглицерины, НЖК — ​насыщенные жирные кислоты, (n‑3) ПНЖК — ​n‑3‑полиненасыщенные 

жирные кислоты, 22:6(n‑3) — ​докозагексаеновая кислота.

Fig. 2. A generalized scheme of the light factor effect on metabolism, in particular lipid metabolism in Salmonid fish:
Abbreviations: ОЛ — ​total lipids, ТАГ — ​triacylglycerols, НЖК — ​saturated fatty acids, (n‑3) ПНЖК — ​n‑3- polyunsaturated fatty acids, 22:6(n‑3) — ​

docosahexaenoic acid.
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но» происходят изменения в организме (т. е. насколь-
ко они соответствуют изменениям у рыб природных 
популяций). В работах [Мурзина и др., 2023 a, b; Про-
воторов и др., 2023; Khurtina et al. , 2024; Provotorov 
et al. , 2024] продемонстрировано, что «ускоряющий» 
эффект фотопериода не абсолютен: в группе 24LD+КД 
изменения липидного профиля идут зачастую другим 
путём, нежели у других групп, и в меньшей мере со-
ответствуют изменениям в естественных условиях. 
Показательно, что именно в этой группе был получен 
наименьший процент сформированных ранних смол-
тов. Соответственно, для получения желаемого эффек-
та, в данном случае, ускорения смолтификации, необ-
ходим тщательный подбор условий, помимо режимов 
фотопериода, учитывающий и влияние алиментарного 
фактора, температуры воды, плотности посадки рыб 
и т. д.

В ходе работ на Выгском рыбзаводе показано, 
что эффект воздействия фотопериода на липидный 
профиль зависит и от возраста рыб, подвергаемых 
экспериментальному воздействию. Ранее было вы-
явлено, что рыбы на более ранних этапах наиболее 
чувствительны к воздействию абиотических факто-
ров среды обитания [Jonsson, Jonsson, 2014], к кото-
рым относится свет [Barlow et al. , 1995], о чём свиде-
тельствуют изменения биохимического метаболизма 
[Villarreal et al., 1988; Makinen, Ruohonen, 1992; Boeuf, 
Le Bail, 1999]. Отметим, что в рамках исследования 
[Nemova et al. , 2020] наиболее выраженный эффект 
был показан для молоди 1+, то есть у более старшей 
возрастной группы, у которой подготовку к смолти-
фикации характеризовало как снижение общих ли-
пидов (за счёт энергетических), так и изменение жир-
нокислотного состава, в то время как у сеголеток 0+, 
напротив, происходило накопление общих липидов, 
но содержание жирных кислот изменялось в том же 
направлении, что и у рыб возраста 1+. По результатам 
данных исследований нет возможности судить о доле 
сформированных смолтов в каждой группе, так как 
данный показатель в ходе работ не рассматривался, 
но общая направленность биохимических и морфо-
логических изменений говорит об эффективности 
применения круглосуточного освещения по сравне-
нию с контрольными группами (группами стандарт-
ного заводского освещения) с точки зрения ускоре-
ния развития молоди и повышения её потенциальной 
жизнестойкости.

Результаты оценки липидного статуса молоди ло-
сося природных популяций, а также данные экспери-
ментальных исследований, проведённых в условиях 
рыбоводных предприятий, позволили заключить, что 
определённые изменения состава липидов и жирных 

кислот, которые сопровождают молодь лосося на пути 
к смолтификации, в целом достаточно универсаль-
ны как для диких, так и искусственно выращиваемых 
рыб, и отражают готовность молоди к переселению 
в морскую среду обитания, то есть, другими словами, 
являются индикаторами смолтификации. В качестве 
таковых авторами выделены: снижение ОЛ, снижение 
ТАГ и соотношения ТАГ/ФЛ, повышение содержания 
ПНЖК за счёт (n‑3) ПНЖК, а в них преимущественно 
22:6(n‑3), повышение соотношений (n‑3)/(n‑6) ПНЖК, 
18:3(n‑3)/18:2(n‑6), 22:6(n‑3)/18:3(n‑3), снижение НЖК, 
повышение общей ненасыщенности липидов. Показа-
но, что применение круглосуточного освещения при-
водит к более быстрому изменению липидных инди-
каторов в направлении смолтификации по сравнению 
с таковыми в природных популяциях молоди лосося 
и группами без дополнительного освещения в завод-
ских условиях. На рис. 2 приведена обобщённая схе-
ма действия фактора света на липидный обмен у рыб 
сем. Лососевые.

ЗАК ЛЮЧЕНИЕ

Данные литературы и результаты собственных 
исследований процессов роста и развития рыб под-
тверждают взаимосвязь динамики липидов и жир-
ных кислот в адаптациях рыб к изменению световых 
режимов, в особенности в условиях их искусствен-
ного разведения, когда дополнительное освещение 
вводится в технологию выращивания рыб с целью 
стимуляции роста, управления половым созревани-
ем и индукции смолтификации (у лососевых). Важно 
отметить, что перестройки липидного метаболизма 
в организме рыб при изменении световых режимов 
и сопутствующих факторов среды тесно взаимосвя-
заны с другими, не менее важными метаболически-
ми путями превращения углеводов, белков, гормонов 
и других биохимических молекул с участием сформи-
ровавшихся в процессе эволюции механизмов биохи-
мических адаптаций.

Показана специфичность направленности изме-
нений показателей липидного метаболизма у рассмо-
тренных семейств (Cyprinidae и Salmonidae), которая 
может быть связана с особенностями их биологии. Так, 
у карповых, которые в большинстве тепловодные жи-
лые рыбы, реакция на длительность освещения, судя 
по всему, разнонаправлена и носит видоспецифичный 
характер, в том числе может и отсутствовать вовсе; 
у атлантического лосося, холодноводного и проходно-
го вида рыб, представителя сем. Лососевые с наибо-
лее изученным влиянием фотопериода на липидный 
профиль, обнаруживается чёткая направленность его 
изменений в сторону соответствия «типичной» карти-
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не смолтификации. Можно предположить сходную ре-
акцию и у других представителей лососевых, однако 
данное предположение требует проведения дальней-
ших исследований.

Также следует отметить, что достаточно частный 
вопрос влияния фотопериода на липидный метабо-
лизм рыб, в целом, представлен в литературе на на-
стоящий момент недостаточно широко, тем не менее, 
появляется всё больше работ на данную тематику. 
В будущем следует ожидать исследований по более 
полному липидному профилированию карповых рыб 
в контексте воздействия световых режимов, а также 
работ по изучению активности ферментов липидно-
го метаболизма у лососевых. Подобные исследования 
будут способствовать лучшему пониманию адаптаци-
онных процессов рыб и оптимизации условий их ис-
кусственного выращивания.
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