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ВВЕДЕНИЕ

Важнейшим метаболическим фактором, опре�
деляющим процессы роста и развития рыб, явля�
ется уровень энергетического обмена. Достаточ�
ный уровень образования АТФ определяет актив�
ный рост и развитие организма рыб, особенно в
период раннего онтогенеза и в первые годы жиз�
ни, когда требуются большие энергетические за�
траты на синтез структурных, функциональных и
запасных соединений. Энергетический обмен на
разных этапах индивидуального развития имеет
свои особенности, связанные с возрастными изме�
нениями различных параметров организма в про�
цессе жизнедеятельности. Так, например, вклад в
суммарное потребление энергии таких процессов,
как рост, дифференцировка и формообразование
значительно меняется на разных стадиях развития
(Озернюк, 1985). Процесс дифференциации рыб
по размерам в пределах одной генерации также в
значительной степени взаимосвязан с уровнем
энергетического обмена и с общим уровнем мета�
болизма. Имеются данные литературы о том, что

активность ферментов энергетического и угле�
водного обмена наряду с молекулярно�генетиче�
скими показателями в мышцах – индексом
РНК/ДНК и уровнем экспрессии гена тяжелой
цепи миозина, взаимосвязаны с процессами ро�
ста рыб, отражают возрастные и сезонные изме�
нения метаболизма, а также коррелируют с раз�
мерно�весовыми показателями особей, что про�
демонстрировано для различных видов рыб
(Overturf, Hardy, 2001; Imsland et al., 2006; Gauthier
et al., 2008; Vinagre et al., 2008; Koedijк et al., 2010).

Атлантический лосось (Salmo salar L.) является
важным объектом для изучения процесса регуля�
ции процессов роста и развития у рыб в раннем
онтогенезе. Жизненный цикл лососевых рыб
включает разнообразные этапы развития со слож�
ной системой адаптаций (Казаков, 1998). Среди
особей одной генерации может наблюдаться зна�
чительная дифференциация рыб по размерам и
темпам роста, влияющая на возраст начала смол�
тификации (Шустов, 1983; Павлов и др, 2007).
Установлено также, что уровень энергетического
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и углеводного обмена молоди лосося влияет на
выживаемость мальков, их активность, размеры,
а также является одним из важнейших факторов,
определяющих стратегию выбора места обитания
при расселении сеголеток в различные по гидро�
логическим условиям участки рек (Павлов и др.,
2007).

Изучение биохимических и молекулярно�ге�
нетических механизмов регуляции метаболизма в
процессе дифференциации особей по размерам
позволит расширить представления об особенно�
стях роста и развития рыб в раннем онтогенезе. В
данной работе у молоди атлантического лосося
(Salmo salar L.) в зависимости от возраста и разме�
ров особей определяли активность ферментов
аэробного и анаэробного обмена (цитохром с окси�
дазы (ЦО), малатдегидрогеназы (МДГ), лактатде�
гидрогеназы (ЛДГ)), углеводного обмена (глюкозо�
6�фосфатдегидрогеназы (Г�6�ФДГ), 1�глицерофос�
фатдегидрогеназы (1�ГФДГ), альдолазы) в белых
мышцах и печени, индекс РНК/ДНК и уровень
экспрессии тяжелой цепи миозина (MyHC) в белых
мышцах особей возрастных групп 0+, 1+ и 2+. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследования выполнены с использованием
Центра коллективного пользования научным обо�
рудованием ИБ КарНЦ РАН.

Исследовали молодь атлантического лосося
(Salmo salar L.) возраста 0+, 1+, 2+. Место отлова –
река Индера (Кольский полуостров). Сбор мате�
риала проводили в летнее время при температуре
воды 13.5–15°C. Использовался электролов (ап�
парат Fa�2 норвежского производства). После от�
лова мальков выдерживали 1 сутки в садках. Каж�
дую особь измеряли и взвешивали, кусочки тка�
ней замораживали в жидком азоте, и далее
хранили при –80°C до начала анализа. Данные по
размерно�весовым показателям отловленной мо�
лоди лосося представлены в таблице 1.

Определение активности ферментов. Актив�
ность ферментов определяли в белых мышцах
рыб в возрасте 0+, 1+ и 2+. Активность фермен�
тов печени была определена только у особей воз�
раста 1+ и 2+ в связи с небольшой массой этого
органа у сеголеток (0+) недостаточной для взятия

навески. Ткань гомогенизировали в 0.01 М Трис�
HCl буферном растворе (рН 7.5). Общую активность
ферментов лактатдегидрогеназы (ЛДГ, 1.1.1.27),
глюкозо�6�фосфатдегидрогеназы (Г�6�ФДГ, 1.1.1.49),
малатдегидрогеназы (МДГ, 1.1.1.37) в органах рыб
определяли по общепринятым методикам (Коче�
тов, 1980). Активность альдолазы (КФ 4.1.2.13)
определяли по методике Beck в модификации Ана�
ньева и Обуховой (Колб, Камышников, 1976). Ак�
тивность цитохром с оксидазы (ЦО, КФ 1.9.3.1.)
определяли по методу Смита (Smith, 1955). 

Тотальную РНК выделяли из белых мышц по
Хомчински и Сакхи (Chomczynski, Sacchi, 1987) с
помощью набора “для выделения тотальной РНК
Yellow Solve” (Клоноген, С.�Петербург). ДНК бе�
лых мышц выделяли методом Альанаби и Марти�
неса (Aljanabi, Martinez, 1997). Концентрации РНК
и ДНК определяли спектрофотометрически (спек�
трофотометр “SmartSpec Plus”, BioRad, США). 

Уровень экспрессии генов тяжелой цепи мио�
зина определяли в белых мышцах методом поли�
меразной цепной реакции в режиме реального
времени (ПЦР�РВ). Тотальную РНК обрабатыва�
ли ДНКазой (10 ед/мл) (Силекс, Россия). Ком�
плементарную ДНК (кДНК) синтезировали из
препарата тотальной РНК с использованием
MMLV�обратной транскриптазы и случайных
гексонуклеотидов (набор “Синтез первой цепи
ДНК”, Силекс). Концентрацию кДНК измеряли
спектрофотометрически. Амплификацию прово�
дили на приборе i�Cycler с оптической пристав�
кой IQ5 (BioRad) с использованием реакционной
смеси 2.5× для проведения ПЦР�РВ в присут�
ствии интеркалирующего красителя SYBR Green I
(Синтол, Россия). Праймеры для фактора элонга�
ции и тяжелой цепи миозина подбирали с помо�
щью программы Beacon Designer 5.0. Последова�
тельности праймеров следующие: миозин (MyHC)
(GenBank Z48794) прямой 5'�GCTGAGAAGGAC�
GAGGAGATG�3', обратный 5'�GCCTGCCTGTT�
GGAGTGG�3'; фактор элонгации (Ef%1) (GenBank
AF321836) прямой 5'�TTGCTGGTGGTGTTG�
GTGAG�3', обратный 5'�AAACGCTTCTGGCTG�
TAGGG�3'. Протокол ПЦР: денатурация ДНК
при 95°C 5 мин; повторяющиеся циклы (45): де�
натурация ДНК при 95°C 20 с, отжиг праймеров
при 59°C по 30 с, элонгация ДНК при 72°C по 30 с,

Таблица 1. Размерно�весовые характеристики особей лосося трех возрастных групп

Показатель 0+ 1+ 2+

АС, см
M ± m 4.45 ± 0.08 7.26 ± 0.11 9.66 ± 0.20

min–max 3.2–5.3 6.3–8.7 8.6–10.3

Bес, г
M ± m 0.87 ± 0.04 3.83 ± 0.17 8.25 ± 0.51

min–max 0.28–1.35 2.30–6.24 5.67–10.20

Количество особей 25 25 10
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с последующей процедурой плавления фрагмен�
тов ДНК. Концентрацию матричной РНК в виде
кДНК определяли по стандартной кривой (Gahr
et al., 2008). Уровень экспрессии гена миозина
нормализовали по уровню экспрессии рефе�
ренсного гена Ef%1. Данные выражались как отно�
шение концентрации мРНК исследуемого гена к
концентрации мРНК Ef%1.

Для статистической обработки данных исполь�
зовали общепринятые методы с использованием
пакетов программ MS Excel и StatGraphics 2.5 for
Windows. Сравнение выборок проводили с при�
менением непараметрического критерия Вил�
коксона–Манна�Уитни. Взаимосвязь исследуемых
показателей с размерами особей и между собой оце�
нивали при помощи линейной регрессии и корре�
ляционного анализа (Коросов, Горбач, 2007).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Уровень биохимических и молекулярно%
генетических показателей в мышцах

особей лосося разного возраста

При исследовании уровня аэробного и анаэ�
робного энергетического обмена был установлен
различный характер возрастных изменений ак�
тивности соответствующих ферментов. Отмечена
повышенная активность ЦО, ключевого фермен�
та дыхательной цепи митохондрий, у рыб 1+ по
сравнению с особями 0+ и более низкая актив�
ность ЦО у рыб в возрасте 2+ до уровня у сеголе�
ток (рис. 1а). Эти результаты указывают на разли�
чие в уровне аэробного обмена у возрастных
групп молоди лосося. 

В отличие от активности ЦО, уровень актив�
ности ЛДГ в исследованном возрастном ряду уве�
личивался (рис. 1а). Активность фермента ЛДГ в

белых мышцах рыб связана преимущественно с
участием его в анаэробном гликолизе и использу�
ется как индикатор уровня анаэробного гликоли�
за (Somero, Childress, 1980). Этот процесс являет�
ся ведущим в энергообеспечении белых мышц
при интенсивных сокращениях. Ранее было по�
казано, что уровень активности ЛДГ отражает
степень физической активности рыб и особенно�
сти их плавания. Скелетные мышцы морских рыб
пелагических видов обладают большей активно�
стью ферментов гликолиза – ЛДГ и пируваткина�
зы по сравнению с мышцами бентосных малоак�
тивных видов рыб (Drazen, Seibel, 2007). Кроме
того, для многих видов рыб показано возрастное
увеличение интенсивности анаэробного энерге�
тического обмена, активности ЛДГ и других фер�
ментов гликолиза (Somero, Childress, 1980; Bur�
ness et al., 1999). Как известно, молодь атлантиче�
ского лосося (1+ и 2+) отличается высокой
физической активностью, обитает на пороговых
участках с высокой скоростью течения и вынуж�
дена активно противостоять потоку (Шустов,
1983). Поэтому повышение активности ЛДГ в
мышцах с увеличением возраста и массы тела мо�
жет быть направлено на повышение энергообес�
печения плавательной активности и удержания
молоди в потоке.

Активность альдолазы в мышцах характеризу�
ет уровень гликолиза и отражает степень исполь�
зования углеводов в процессах аэробного и анаэ�
робного метаболизма (Johansen, Overturf, 2006).
Изменение активности этого фермента вместе с
данными по активности ЛДГ (рис. 1а) указывают
на сопряженное повышение уровня использова�
ния углеводов в гликолизе и уровня анаэробного
обмена в мышцах особей старшей возрастной
группы. 
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Рис. 1. Активность ферментов (ЕА, мкмоль/мин/г ткани) (a) и уровень экспрессии гена тяжелой цепи миозина (мРНК
MyHC/мРНК Ef%1) (б) в мышцах особей лосося разных возрастных групп, M ± m. Для ЦО значения представлены в
ЕА × 10, для ЛДГ и альдолазы – ЕА × 10–1. * – различия достоверны при p < 0.05. 
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Для оценки процессов синтеза белка опреде�
ляли индекс РНК/ДНК и концентрацию белка в
мышцах. Индекс РНК/ДНК отражает уровень
синтеза белков: содержание клеточной РНК ва�
рьирует в зависимости от интенсивности синтеза
белков, в то время как количество ДНК остается
постоянным (Vinagre et al., 2008). Ранее было по�
казано, что значение индекса РНК/ДНК положи�
тельно коррелирует с темпом роста лососевых
(Варнавский и др., 1991; Peragon et al., 2001) и дру�
гих видов рыб (Vinagre et al., 2008) и может служить
индикатором интенсивности роста. У исследован�
ных возрастных групп лосося отмечена одинаковая
тенденция изменения индекса РНК/ДНК и кон�
центрации белка, а именно – увеличение в воз�
расте 1+ и снижение в возрасте 2+ (табл. 2). На�
блюдаемый характер изменения значений данных
показателей указывает на высокие уровни синтеза
белка и темпы роста двухлеток (1+) лосося.

Обращает на себя внимание то, что высокие
значения показателей уровня синтеза белка (ин�
декса РНК/ДНК и концентрации белка) у лосо�
сей в возрасте 1+, происходит на фоне повышен�
ной активности ферментов энергетического об�
мена. Возможно, это связано с изменением
качественного состава пищи в рационе лососей с
возрастом. Известно, что пестрятки 1+ переходят
в часть реки, где скорость течения выше, и начи�
нают питаться более крупными беспозвоночны�
ми, что приводит к различиям в составе пищи,
наблюдаемым между сеголетками (0+) и пестрят�
ками (возраст 1+ и старше) (Шустов, 1983). Веро�
ятно, что качественное изменение в соотноше�
нии питательных веществ у двухлеток лососей
(1+) приводит с одной стороны к усилению ката�
болической составляющей метаболизма мышц –
образованию энергии АТФ, а с другой стороны –
к анаболическим эффектам – усилению биосин�
тетических процессов, в частности синтеза белка
в этом возрасте.

Для оценки мышечного роста исследованных
возрастных групп лосося использовали уровень
экспрессии гена миозина – одного из основных
белков в мышце. Установлено, что уровень экс�
прессии гена тяжелой цепи миозина (MyHC) кор�
релирует с темпом роста радужной форели (Over�
turf, Hardy, 2001), атлантического лосося (Hevroy
et al., 2006), пятнистой зубатки (Imsland et al.,
2006), светлоперого судака (Dhillon et al., 2008).
Поэтому этот параметр может быть использован
как показатель, отражающий темпы прироста
мышечной массы. Согласно результатам исследо�
вания, значение этого показателя у особей лосося
в возрасте 2+ было ниже, чем у рыб в возрасте 0+
и 1+ (рис. 1б), что может быть связано со сниже�
нием интенсивности процесса синтеза мышеч�
ных белков в этом возрасте. Более низкий уро�
вень экспрессии гена MyHC у трехлеток (2+) со�
гласуется с уменьшением активности ЦО, уровня

РНК/ДНК и концентрации белка в мышцах, что,
вероятно, указывает на снижение у молоди лосо�
сей в онтогенезе уровня биосинтетических про�
цессов в мышцах и интенсивности роста в целом.

Анализ данных активности ферментов печени
у молоди лосося не выявил достоверных различий
между исследованными возрастными группами.

Взаимосвязь исследуемых показателей с массой 
особей лосося внутри возрастных групп

Белые мышцы. По данным регрессионного
анализа установлена положительная взаимосвязь
активности ЦО и МДГ в мышцах с массой особей
лосося в пределах одновозрастных групп (рис. 2).
Активность МДГ, фермента цикла трикарбоно�
вых кислот, при наличии положительной корре�
ляции с ЦО также указывает на уровень аэробно�
го метаболизма (Koedijk et al., 2010). Таким обра�
зом, более крупные, быстрорастущие особи
каждой возрастной группы отличаются высоким
уровнем аэробного синтеза АТФ. Как известно,
интенсивно идущие процессы синтеза структур�
ных, функциональных и запасных соединений в
мышцах должны быть обеспечены необходимым
количеством энергии, что требует высокого уров�
ня аэробного синтеза АТФ (Savoie et al., 2008).
Подобная корреляция активности ЦО и МДГ
мышц с размерами тела и темпом роста была по�
казана и для других видов рыб – атлантической
трески (Couture et al., 1998, Koedijк et al., 2010),
окуня (Gauthier et al., 2008), сайды (Mathers et al.,
1992), клариевого сома (Tripathy, 1999), а также за�
водской молоди лосося (Nathanailides, Stickland,
1996) и искусственно выращиваемой форели (Чу�
рова и др., 2010). Однако есть исследования, в ко�
торых взаимосвязь активности ферментов аэроб�
ного обмена, ЦО и цитратсинтазы, в мышцах рыб
с массой тела не наблюдалась (Burness et al., 1999;
Norton et al., 2000) или была отрицательной (Som�
ero, Childress, 1980; Davies, Moyes, 2007). Следует
обратить внимание также на то обстоятельство,
что в упомянутых работах изучали большой раз�
мерный ряд рыб без учета их возраста (от мальков

Таблица 2. Концентрация белка (мг/г ткани), значе�
ние индекса РНК/ДНК, в мышцах особей лосося раз�
ных возрастных групп, M ± m

Белок РНК/ДНК

0+ 68.27 ± 1.63 0.85 ± 0.04

1+ 82.42 ± 1.43а 1.04 ± 0.04а

2+ 72.90 ± 2.56б 0.85 ± 0.06б

а – различия между возрастными группами 0+ и 1+ досто�
верны при p < 0.05. 
б – различия между возрастными группами 1+ и 2+ досто�
верны при p < 0.05.
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до взрослых или только взрослых особей), что,
возможно, отражается на значении степени взаи�
мосвязи активности фермента с размерами. Со�
гласно данным нашего исследования, несмотря
на изменения значения активности ЦО с возрас�
том (сначала повышение в возрасте 1+, а затем
его снижение в возрасте 2+), внутри одновозраст�
ных групп взаимосвязь активности с массой осо�
бей была положительной.

Взаимосвязь активности ЛДГ с массой особей
внутри одновозрастных групп также была поло�
жительной (рис. 3а). Наблюдаемое повышение
активности ферментов гликолиза в белых мыш�
цах у более крупных особей лосося внутри одновоз�
растных групп, видимо, связано с необходимостью
поддержания высокого уровня образования АТФ
для обеспечения физической активности. Соглас�
но многочисленным литературным данным, ак�
тивность ферментов гликолиза лактатдегидроге�
назы, а также пируваткиназы в белых мышцах
коррелирует с темпом роста атлантической трески
(Couture et al., 1998, Koedijk et al., 2010), молоди
сайды (Mathers et al., 1992) и пятнистой зубатки
(Imsland et al., 2006), что свидетельствует о нали�
чии положительной взаимосвязи между высоким
уровнем энергетического обмена в скелетных
мышцах и скоростью прироста мышечной ткани.
Это объясняется тем, что при высокой физиче�
ской активности особей, характеризующейся
быстрыми сокращениями белых мышц, в энерго�
обеспечении которых главную роль играет анаэ�
робный метаболизм, значительно усиливается
синтез сократительных белков в мышце и увели�
чивается объем мышечной массы (Ellerby et al.,
2001). В подтверждение этому выявлена положи�
тельная корреляция активности ЛДГ и уровня
экспрессии гена тяжелой цепи миозина в мышцах
особей лосося одного возраста. При этом коэф�
фициенты корреляции между этими показателя�
ми составили 0.68, 0.64, 0.65 (р < 0.05) для групп
лососей 0+, 1+ и 2+. Наши результаты подтвержда�
ют данные, полученные для микижи Parasalmo
mykiss (Чурова и др., 2010), сига Coregonus lavaretus
(Чурова и др., 2011) и пятнистой зубатки (Imsland
et al., 2006), согласно которым активность ЛДГ
коррелирует с уровнем экспрессии гена миозина.
Это подчеркивает взаимосвязь гликолиза с про�
цессами прироста мышечной массы.

Высокие темпы прироста мышечной массы у
более крупных особей лосося положительно кор�
релируют с уровнем экспрессии гена тяжелой це�
пи миозина (рис. 3б). Несмотря на снижение зна�
чения показателя у лососей 2+, взаимосвязь уров�
ня экспрессии гена MyHC с массой остается
положительной внутри групп особей одного воз�
раста.

Установлена положительная взаимосвязь ак�
тивности альдолазы с массой особей (рис. 3в).
Это указывает на то, что внутри каждой возраст�
ной группы лососей с увеличением длины и мас�
сы особей степень использования углеводов в
гликолизе повышается. При оценке степени ис�
пользования углеводов в аэробном и анаэробном
обмене у разных по размеру особей основывались
на данных по корелляции активности альдолазы с
активностью цитохромоксидазы и лактатдегид�
рогеназы (табл. 3). Во всех исследованных выбор�
ках лосося активность альдолазы положительно

Рис. 2. Зависимость активности (ЕА) цитохром с ок�
сидазы (а) и малатдегидрогеназы (б) белых мышц от
массы тела особей лосося разных возрастных групп.

Таблица 3. Корреляция между активностью исследуе�
мых ферментов в мышцах особей лосося разных воз�
растных групп

Фермент

Коэффициент корреляции 
с активностью альдолазы

0+ 1+ 2+

ЦО 0.47* 0.45* 0.53

ЛДГ 0.55* 0.52* 0.79*

* – значение коэффициента корреляции достоверно при
p < 0.05.
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коррелировала с активностью ЛДГ, что свиде�
тельствует о том, что у более крупных особей уве�
личение степени использования углеводов в
мышцах обусловлено интенсификацией анаэроб�
ного обмена. 

В отличие от других исследуемых показателей,
характер взаимосвязи индекса РНК/ДНК с раз�
мерно�весовыми характеристиками особей раз�
личался между возрастными группами. Положи�
тельная корреляция между показателем и массой
особей наблюдалась только в возрасте 0+ и 1+, а
в возрасте 2+ взаимосвязь была недостоверной
(рис. 4). Таким образом, только у особей первых
двух лет жизни наблюдается связь массы тела с
уровнем синтеза белков. Принимая во внимание,
что у лососей в возрасте 2+ связь с индексом
РНК/ДНК отсутствует, но сохраняется положи�
тельная корреляция уровня экспрессии миозина
с размерами, можно предположить, что общий
уровень синтеза белков среди разноразмерных
рыб в возрасте 2+ остается примерно одинако�
вым, но большие рыбы отличаются более высо�
ким темпом прироста мышечной массы. Соглас�
но данным литературы степень взаимосвязи и

знак коэффициента корреляции РНК/ДНК с
размерами объясняются особенностями развития
разных видов рыб, различием в их возрасте
(Azuma et al., 1998; Tripathi, Verma, 2004). Напри�
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мер, в исследованиях Азума с коллегами (Azuma
et al., 1998), применивших показатель РНК/ДНК
для описания ростовых характеристик тихооке�
анских лососей, были показаны различия в степе�

ни корреляции индекса с длиной в зависимости
от вида и возраста рыб. У горбуши и нерки взаи�
мосвязи РНК/ДНК в мышцах с длиной тела не
было установлено. У ювенильных особей кеты
наблюдалась отрицательная взаимосвязь этого
показателя с длиной тела, а у взрослых рыб эта
взаимосвязь была положительной.

Наблюдаемые в исследовании различия в сте�
пени взаимосвязи индекса РНК/ДНК с размер�
но�весовыми характеристиками особей и в значе�
нии показателя с возрастом также могут быть свя�
заны с изменением соотношения процессов
гипертрофии и гиперплазии мышечных волокон
в процессе развития (Peragon et al., 2001; Johansen,
Overturf, 2005). 

Печень. В печени особей лосося возрастных
групп 1+ и 2+ установлена положительная взаи�
мосвязь между массой рыб и активностью ЦО,
Г�6�ФДГ и 1�ГФДГ (рис. 5). Согласно результа�
там исследования, большие по размерам особи
лосося имеют высокий уровень процессов аэроб�
ного обмена в связи с большими энергетическими
затратами на поддержание функциональной ак�
тивности печени на необходимом уровне. Наши
данные согласуются с исследованием Трипати (Tri�
pathi, 1999), в котором была показана положитель�
ная корреляция ферментов аэробного обмена в
печени с массой тела. Наряду с аналогичной вза�
имосвязью ферментов ЦО в мышцах эти резуль�
таты свидетельствуют о том, что более крупные
особи отличаются более высоким уровнем аэроб�
ного обмена, что вероятно связано с усилением
функциональной активности их органов и высо�
ким темпом роста.

Ферменты 1�ГФДГ и Г�6�ФДГ в печени игра�
ют важную роль в процессах пластического обме�
на, синтезе структурных и запасных липидов.
Роль 1�ГФДГ в печени связана главным образом с
процессом синтеза глицерофосфата из углеводов,
который используется для синтеза структурных и за�
пасных липидов (Harmon, Sheridan, 1992). Г�6�ФДГ
является ключевым ферментом пентозофосфат�
ного пути, в результате которого генерируется
восстановитель в форме НАДФН, использую�
щийся в реакциях биосинтеза жирных кислот, хо�
лестерина, стероидных гормонов, сфинголипи�
дов (Tian et al., 1998). Отмеченная положительная
взаимосвязь активностей ферментов 1�ГФДГ и
Г�6�ФДГ с размерами предположительно связана
с усилением процессов липогенеза у более круп�
ных рыб. Положительная корреляция этих фер�
ментов с массой была показана ранее для искус�
ственно выращиваемой радужной форели (Чурова
и др., 2010).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, в ходе исследования установ�
лены возрастные изменения активности фермен�
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Рис. 5. Зависимость активности (ЕА) цитохром с ок�
сидазы (а), глюкозо�6�фосфатдегидрогеназы (б) и
1�глицерофосфатдегидрогеназы (в) в печени от мас�
сы тела особей лосося разных возрастных групп.
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тов ЦО, ЛДГ, альдолазы, уровня экспрессии гена
MyHC, концентрации белка, индекса РНК/ДНК
в белых мышцах, которые непосредственно свя�
заны с особенностями метаболизма молоди лосо�
ся в процессе роста и развития. В ряду исследо�
ванных возрастных групп лосося (0+, 1+, 2+) от�
мечено увеличение интенсивности анаэробного
энергетического обмена и уровня использования
углеводов в гликолизе, что может быть связано с
возрастными энергетическими потребностями
обеспечения физической активности особей.
Пик интенсивности аэробного процесса образо�
вания энергии и процесса синтеза белка наблю�
дался у лосося в возрасте 1+.

Несмотря на различный характер возрастных
изменений активности ферментов ЦО, ЛДГ, аль�
долазы, Г�6�ФДГ и 1�ГФДГ в мышцах и печени,
уровня экспрессии гена миозина в мышцах осо�
бей лосося, внутри возрастных групп взаимосвязь
этих показателей с размерами рыб была положи�
тельной. Более крупные особи лососей отличают�
ся более высокими темпами прироста мышечной
массы, высокими уровнями аэробного и анаэроб�
ного обмена, повышенным уровнем использова�
ния углеводов в мышцах. С увеличением разме�
ров особей, усиливаются биосинтетические про�
цессы в печени. Взаимосвязь индекса РНК/ДНК
с длиной и массой рыб показана не для всех воз�
растных групп.

Основываясь на данных исследования, пока�
затели активности ферментов ЦО и ЛДГ, а также
значении уровня экспрессии тяжелой цепи мио�
зина могут быть использованы в методологии
оценки состояния и темпов роста лососевых рыб.

Исследование взаимосвязи активности фер�
ментов и молекулярно�генетических показате�
лей с массой рыб выполнены при поддержке
грантов Президента РФ для молодых ученых
МК�3025.2014.4 и “Ведущие научные школы
России” – НШ�1410.2014.4.

Исследования различий биохимических пока�
зателей молоди лосося выполнены при финансо�
вой поддержке гранта РНФ № 14�24�00102. 
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Activity of Enzymes Involved in the Energy and Carbohydrate Metabolism 
and the Level of Some Molecular�Genetic Characteristics in Young Salmons 

(Salmo salar L.) with Different Age and Weight
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In order to investigate the metabolic regulation in Atlantic salmon fries (Salmo salar L.) during their growth,
development, and in the course of size divergence, age�related changes in the activity of enzymes involved in
the energy and carbohydrate metabolism, including myosin heavy chain isoform expression, RNA/DNA ra�
tio in the white muscles and liver of specimens at ages of 0+, 1+, and 2+, as well as correlations of these char�
acteristics with the body weight of fish specimens were analyzed. Multidirectional changes in the activity of
enzymes taking part in aerobic and anaerobic energy metabolism, as well as a decrease in the protein synthesis
with age, were revealed. There was a positive correlation between the activities of cytochrome oxidase, lactate
dehydrogenase, aldolase, and myosin gene expression in the muscles, cytochrome oxidase activity, glucose�6�
phosphate dehydrogenase, and glycerol�3�phosphate dehydrogenase in the liver with the body weight of
salmon specimens within the age groups.

Keywords: enzymes, energy metabolism, carbohydrate metabolism, gene expression, RNA/DNA ratio, salmon,
size
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