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Проведено сравнительное исследование липидного и жирнокислотного состава у сеголеток атлантиче-
ского лосося, выращиваемых при естественном и непрерывном освещении в товарной аквакультуре в
летне-осенний период в Северной Осетии-Алании. В изменениях основных показателей липидного об-
мена у сеголеток лосося от сентября к ноябрю обнаружена устойчивая тенденция, направленная на под-
готовку молоди к смолтификации. Установлено изменение ключевых жирнокислотных показателей:
увеличение содержания ПНЖК за счет (n-3) ПНЖК, а в них ЖК “морского” типа – 22:6(n-3), высокие
значения соотношений (n-3)/(n-6)ПНЖК, 18:3(n-3)/18:2(n-6)б 22:6(n-3)/18:3(n-3). Показано, что сти-
мулирующий подготовку к смолтификации сеголеток атлантического лосося, выращиваемых в
условиях аквакультуры эффект совокупного и устойчивого действия фотопериода и кормления до-
стигается при их сочетании в круглосуточном режиме в летне-осенний период.
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Жизненный цикл атлантического лосося, Salmo
salar, включает “морской” и “речной” периоды:
взрослая особь нагуливается в море, а на нерест
мигрирует в реки, поднимаясь также в их прито-
ки. Один из важных этапов развития лососевых,
связанных с подготовкой молоди к морской среде
обитания – смолтификация, которая сопровож-
дается сложными физиолого-биохимическими,
морфологическими и поведенческими измене-
ниями (Казаков, Веселов, 1998; Павлов и др.,
2001; McCormick, 1993, 1995; Olsvi et al., 2005; Ste-
fansson et al., 2008; Björnsson et al., 2011; Strand et al.,
2018). Несмотря на многочисленные исследова-
ния смолтификации, ряд важных аспектов этого
процесса у молоди атлантического лосося, свя-
занных с выяснением метаболических изменений
физиолого-биохимических процессов, их адап-
тивного значения и видоспецифичности, остаются
недостаточно раскрытыми. Было показано, что
наряду с температурой и трофикой важным эко-
логическим фактором, влияющим на трансфор-
мацию пестряток атлантического лосося в смолтов,
является фотопериод (в частности, увеличение
длины светового дня весной) (Duston, Saunders,

1992; Thrush et al., 1994; Duncan et al., 1998). Уста-
новлено, что применение различных режимов ре-
гулирования естественного фотопериода может
оказывать влияние не только на перестройку фи-
зиологии при смолтификации, но и на рост молоди
атлантического лосося (Björnsson et al., 1989, 2011;
Handeland, Stefansson, 2001; Chi et al., 2019), а так-
же других лососевых рыб при искусственном вы-
ращивании (Mason et al., 1992). В условиях аква-
культуры это позволяет раньше переносить рыб в
соленую воду, что снижает финансовые затраты и
ресурсное обеспечение содержания молоди в
пресной воде.

К настоящему времени имеется немало работ
о влиянии спектрального состава и интенсивно-
сти света, смены световых режимов на процессы
роста и развития разных видов рыб от личинки до
половозрелой особи (Fjelldal et al., 2011; Good et al.,
2016; Wei et al., 2019). Положительное действие
переменного фотопериода (искусственное и есте-
ственное освещение) – высокая скорость роста и
выживаемость – обсуждаются в работах, прове-
денных на молоди форели, белого толстолобика,
карпа (Власов и др., 2013). Различные аспекты
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влияния световых режимов на рост и развитие ло-
сосевых, в частности, на формирование и рост
скелетных мышц, в условиях Европейского Севе-
ра, проанализированы в одном из наших обзоров
(Шульгина и др., 2021).

Известно, что миграционное поведение молоди
лососевых рыб обусловлено различными механиз-
мами, в том числе биохимическими, и важную роль
в обеспечении структурного и энергетического го-
меостаза организма выполняют липиды, измене-
ние содержания которых можно рассматривать в
качестве одного из биохимических индикаторов
подготовки к миграции. Одними из наиболее мета-
болически активных компонентов липидов являют-
ся жирные кислоты (ЖК), которые относительно
быстро включаются в адаптивные (или преадап-
тивные) реакции организма в ответ на изменение
условий среды (Sheridan, 1989; Tocher et al., 2000;
Hochachka, Somero, 2002; Tocher, 2002 Arts et al.,
2009; Kamalam et al., 2013). Следует отметить, что
работ (Saunders, Henderson, 1988; Wedemeyer et al.,
1980; Sheridan, 1989; Rowe et al., 1991; Duston,
Saunders, 1995), посвященных влиянию измене-
ния продолжительности светового дня на липид-
ный и жирнокислотный состав тканей и органов,
метаболизм липидов у молоди атлантического
лосося в условиях аквакультуры, крайне мало. Ра-
нее, в наших исследованиях (Немова и др., 2019,
2020; Nemova et al., 2020) на молоди атлантиче-
ского лосося, выращиваемой в условиях север-
ных широт (Выгский рыбоводный завод, бассейн
Белого моря), была показана индикаторная роль
изменений липидного статуса (отдельных липид-
ных классов, ЖК и их соотношений) у молоди,
рост и развитие которой проходили в бассейнах с
подключением дополнительного (искусственного)
освещения. Причем, наиболее заметный и досто-
верно значимый эффект был показан для молоди
лосося, выращиваемой в бассейнах с непрерывным
световым режимом (24LD) в летне-осенний сезон.
Впервые были получены данные, указывающие на
регуляцию процессов биосинтеза полиненасы-
щенных жирных кислот в части синтеза и расходо-
вания физиологически значимых и эссенциаль-
ных кислот в ряду “20:5(n-3), эйкозапентаеновая
кислота → 22:5n-3, докозапентаеновая”, корре-
лирующие с сочетанным действием постоянного
освещения и составом корма. При анализе пока-
зателей липидного метаболизма молоди лосося
был обнаружен сдвиг в сторону преобладания
энергетических липидов и их активного участия в
метаболических процессах, направленных на
поддержание более высоких темпов роста рыб.

В настоящей работе исследовано влияние по-
стоянного искусственного освещения (24LD) в
стандартной технологии выращивания молоди
атлантического лосося в условиях, характерных
для южного региона (Северная Осетия-Алания),
где температура подземных вод, питающих бас-

сейны, меняется в зависимости от времени года в
диапазоне от 8 до 18°С без выраженного зимнего
периода, что позволяет рыбе питаться и расти
круглый год. Обсуждаются первые результаты
сравнительного исследования липидного и жир-
нокислотного состава у сеголеток атлантического
лосося, выращиваемых при естественном и не-
прерывном освещении в товарной аквакультуре в
летне-осенний период. В эксперименте по изуче-
нию влияния факторов среды на рост и развитие
молоди лосося наряду с фотопериодом был ис-
следован эффект суточного режима кормления.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследование влияния фотопериода на рост и

развитие сеголеток (0+) атлантического лосося
(выклев 10 марта–15 марта 2022 г.) проводили на
предприятии ООО “Остров аквакультура” (Респуб-
лика Северная Осетия-Алания). В августе сеголеток
(средней массой 2.3 г) пересадили в выростные лот-
ки размером 4 × 1.2 м, объемом 2.5–2.7 м3, в коли-
честве 4900 особей/лоток. Для стимуляции эндоген-
ных механизмов, влияющих на ростовые процессы,
во все бассейны с сеголетками (после перехода на
экзогенное питание) было установлено непре-
рывное освещение (24LD). Кормление проводи-
ли в круглосуточном режиме каждые два часа.
Данные условия круглосуточного освещения и
кормления рассматривали в качестве контроля.

С начала сентября сеголеток, разделили на три
группы по 2 лотка (при средней массе рыб 2.9 г в
каждом лотке) и стали содержать в следующих
(экспериментальных) условиях: группа № 1 (кон-
троль) – режим освещения постоянный (24LD),
кормление круглосуточное (КК); группа № 2
(опыт № 1) – естественное освещение (ЕстLD),
кормление проводится в светлое время суток (с
06:00 до 18:00 в сентябре, с 08:00 до 18:00 в октяб-
ре, с 08:00 до 17:00 в ноябре), через каждые два ча-
са (КД); группа № 3 (опыт № 2) – режим освеще-
ния постоянный (24LD), кормление проводится
только в светлое время суток как у рыб из группы
№ 2 (КД). Взвешивание рыб проводили на пред-
приятии 2 раза в месяц при трех повторных взве-
шиваниях по 50–100 особей вместе.

Лотки с круглосуточным освещением были
оборудованы светодиодными осветителями LED
(36W, 6500K), размещенными перпендикулярно
над лотками в три линии с расстоянием ~1 м
(включали с наступлением темноты). Лотки с
естественным освещением накрывали щитками с
непрозрачной пленкой после наступления тем-
ноты. Освещение над поверхностью воды при
освещении лампами в темное время суток составило
450–650 lx (для контроля и опыта № 2). Условия
летнего освещения: 8000 lx – в сентябре и октябре,
5500 lx – в ноябре, в пасмурную погоду – 500 lx.
Профилактические меры и уход за бассейнами
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проводились согласно возрастным потребностям
рыб и их состояния.

Использовали коммерческий корм марки:
Scretting Nutra HP” (Италия) c 6 по 29 сентября и
“BioMar Inicio+901” (Дания) с 23 сентября по
15 ноября (фракция 1 и 1.5 в зависимости от веса
рыб), оба корма схожи по составу и пищевой цен-
ности; расчет корма проводили согласно нормам
возрастной группы и с учетом биомассы.

Вода в лотки поступала в объеме 2.7–3 л/с на
лоток со скважины, обеспечивая постоянную
температуру – 12.5°С. Содержание кислорода в
лотках 10.3–10.5 мг утром с постепенным сниже-
нием до 8.5–8.2 мг вечером (замеры проводились
утром в 07:00 и вечером в 19:00). Отход за весь пе-
риод исследования составил 24, 33 и 19% особей в
контроле (24LD, КК), опыте № 1 (ЕстLD, КД) и
опыте № 2 (24LD, КД) соответственно.

Для исследования отбирали сеголеток лосося 6
сентября (стартовая дата забора материала), 6 ок-
тября и 9 ноября; из каждой группы было взято до
15 особей из лотка.

Экстракцию липидов из отобранных образцов
(сеголеток целиком) молоди лосося проводили
по методу Фолча (Folch et al., 1957) и Кейтс (1975).
Затем липиды концентрировали с помощью ро-
торно-вакуумной установки Hei-VAP Adavantage
HL/G3 (“Heidolph”, Германия). Выделенные сум-
марные липиды и обезжиренный остаток (включа-
ющий белки, углеводы, нуклеиновые кислоты,
аминокислоты и микроэлементы) сушили до по-
стоянной массы. Содержание общих липидов в
образцах представлено в виде % сухого вещества.
Массовую долю жира (ГОСТ 7636–85) сеголетков

рассчитывали по формуле: 

где m – масса исследуемого образца (г), m1 – масса
колбы с липидом (г), m2 – масса пустой колбы (г).

Качественное и количественное определение
отдельных липидных классов осуществляли при
помощи метода высокоэффективной тонкослой-
ной хроматографии (ВЭТСХ). Фракционирование
общих липидов (ОЛ) проводили на пластинках на
стеклянной основе – HPTLC Silicagel 60 F254 Pre-
mium Purity (“Merck”, Германия). Нанесение
экстракта липидов осуществлял b c помощью полу-
автоматического аппликатора Linomat 5 (“Camag”,
Швейцария) микрошприцом на 100 мкл штрихо-
вым методом. В качестве элюента, а также раство-
ра для насыщения хроматографической камеры
ADC2 (CAMAG, Швейцария), использовали си-
стему растворителей гексан-диэтиловый эфир-
уксусная кислота (32 : 8 : 0.8 по объему) (Olsen,
Henderson, 1989). Насыщение хроматографиче-
ской камеры проводили в течение 20 мин с одно-
временным контролем влажности (10 мин), после
чего проводили насыщение пластины (20 мин).
Дистанция подвижной фазы составляла 80 мм (Rf

( )1 2 100
,

m m
X

m
− ×=

конечная = 80 мм), сушка пластины осуществля-
ли в течение 5 мин. Проявление липидных пятен
проводили в растворе медного купороса (CuSO4)
с ортофосфорной кислотой (H3PO4) и нагревани-
ем пластины до 160°С в течение 15 мин (Hellwig,
2008). Качественное и количественное определе-
ние липидных компонентов было выполнено в
камере денситометра TLC Scanner 4 (“Camag”,
Швейцария) на дейтериевой лампе при длине
волны 350 нм в режиме адсорбции (Hellwig, 2008).
Идентификацию липидных классов проводили
по референтным стандартам соответствующих
компонентов (“Sigma-Aldrich”, США) с учетом со-
ответствия значений Rf. В составе общих липидов
анализировали: общие фосфолипиды (ФЛ), триа-
цилглицерины (ТАГ), диацилглицерины (ДАГ),
моноацилглицерины (МАГ), холестерин (ХС),
эфиры холестерина (ЭХС), свободные жирные
кислоты (СЖК), воска.

Жирнокислотный состав ОЛ оценивали инди-
видуально (у каждой особи) по содержанию от-
дельных жирных кислот и их соотношений. Для
анализа жирнокислотного состава ОЛ проводили
метанолиз ЖК общих липидов. Разделение метило-
вых эфиров ЖК выполняли на газовом хроматогра-
фе “Кристалл 5000.2” (ЗАО “Хроматэк”, Россия) с
капиллярными колонками Zebron ZB-FFAP
(“Phenomenex”, США), используя в качестве
внутреннего стандарта бегеновую кислоту (22:0)
(“Sigma Aldrich”, США). Хроматограммы обраба-
тывали с помощью компьютерной программы
“Хроматэк Аналитик” (ЗАО “Хpоматэк”). В каче-
стве стандартов метиловых эфиров ЖК использо-
вали наборы Supelco 37 Component FAME Mix,
Bacterial acid methyl ester (BAME) mix, PUFA No. 1
(ЭSupelco”, США).

Исследования были выполнены на базе лабора-
тории экологической биохимии и с использовани-
ем оборудования Центра коллективного пользо-
вания ФИЦ “Карельский научный центр РАН”.

Статистическую обработку результатов прово-
дили с использованием языка программирования
“R” (v. 3.6.1.) в среде разработки “RStudio” с при-
менением дополнительных пакетов: “readxl”
(v. 1.3.1), “tidyverse” (v. 1.3.0), “pheatmap” (v. 1.0.12),
“cowplot” (v. 1.1.1). Для оценки зависимости со-
держания ОЛ от массы тела и зависимость массо-
вой доли жира (ГОСТ 7636–85) от массы тела в
сезонной динамике использовали модель линей-
ной регрессии с группировкой по типу экспери-
ментального освещения (Кабаков, 2016; Брюс,
Брюс, 2020. Для описания количественного со-
держания индивидуальных липидных классов и
суммарных семейств жирных кислот были рассчи-
таны параметры описательной статистики (среднее
арифметическое и ошибка среднего арифметиче-
ского) с группировкой по месяцам и типу экспе-
риментального освещения. Полученные резуль-
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таты были визуализированы в виде гистограмм.
Для описания количественного состава жирных
кислот ОЛ были рассчитаны средние значения
для каждой группы и представлены в формате
тепловой карты. Насыщенность цвета (от синего
до красного) на данном графике указывает на из-
менение количества (% суммы ЖК) отдельной
ЖК в группе. Индекс качества липидов тела (f lesh
lipid quality, FLQ) представлен в формате диа-
грамм размаха.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
За весь период исследования средний прирост

массы на группу составил 14.1 ± 0.1, 12.2 ± 0.2,
13.1 ± 0.2 г у рыб из контроля и опытных вариантов,
соответственно. При этом количество использо-
ванного корма составило 61.87, 60.62 и 67.73 кг (в
среднем на группу) для контроля (24LD, КК), опы-
та № 1 (ЕстLD, КД) и опыта № 2 (24LD, КД).

У сеголеток из трех исследованных вариантов
(контроль, опыт № 1 и опыт № 2) за период с сен-
тября по ноябрь содержание ОЛ было в пределах
23.3–32% сухого вещества (массовая доля жира
составляла 6.6–8.5% сырой массы). Показана об-
щая сезонная динамика снижения ОЛ у рыб во
всех вариантах. При этом содержание ОЛ у сего-
леток в сентябре и октябре во всех исследованных
вариантах не различалось, но было достоверно
ниже у рыб в ноябре: 31, 31 и 23.8% сухого веще-
ства – у рыб из контрольной группы, 30, 30 и 23% –
у рыб из опыта № 1 и 32, 30 и 26% – у рыб из опыта
№ 2.

Липидный профиль сеголеток лосося во всех
исследованных вариантах в период эксперимента
с сентября по ноябрь характеризовался домини-
рованием энергетических липидов в форме ТАГ –
от 15.3 до 18.7% сухого вещества, затем следовали
структурные липиды в форме ФЛ – от 1.7 до 3.5%
и ХС – от 2.2 до 3.7%, универсальные СЖК были
в пределах от 1.4 до 2.1%, ЭХС – от 0.6% до 1.3% и
воска – от 0.6 до 1.3%, сигнальные ДАГ составля-
ли от 0.7 до 1.12% сухого вещества и МАГ – от 0.2
до 0.3% сухого вещества (рис. 1).

Отметим, что достоверных различий в содер-
жании исследованных липидных классов у рыб
всех вариантов эксперимента – контроль и опыт –
в сентябре не обнаружено.

Показано достоверное снижение содержания
восков, ДАГ, СЖК, ХС, ФЛ у сеголеток в контро-
ле и двух опытных вариантах в ноябре по сравне-
нию с таковым в сентябре и октябре. Несмотря на
то, что содержание ТАГ снижаются у сеголеток в
трех вариантах с сентября по ноябрь, эти измене-
ния незначительны и не являются достоверными.
Содержание МАГ у молоди лосося во всех вари-
антах эксперимента в ноябре достоверно ниже по
сравнению с таковым у сеголеток в сентябре. Зна-

чение соотношения ХС/ФЛ у сеголеток достовер-
но выше в ноябре при содержании в контроле и
опыте № 1 (недостоверное повышение соотно-
шения для рыб опыта № 2) по сравнению с тако-
вым в сентябре и октябре: 1.2 и 1.3 – в контроле и
опыте № 1 в ноябре vs 1.1 и 1.1 – в сентябре, 1.0 и
1.1 – в октябре. Значение соотношения домини-
рующих энергетических липидов к структурным –
ТАГ/ФЛ – у рыб из контроля и двух опытных ва-
риантов были достоверно выше такового у сеголеток
в сентябре и октябре (8.4 – в контроле, 8.6 – опыт
№ 1, 8.7 – опыт № 2 в ноябре vs 5.4, 5.6, 4.8 и 5.3,
5.6, 6.0 – в сентябре и октябре соответственно).

В жирнокислотном профиле ОЛ рыб экспери-
мента доминировали мононенасыщенные ЖК
(МНЖК), при этом в ноябре их содержание было
наибольшим и практически равным у рыб в кон-
трольном и опытных вариантах (43% от суммы
ЖК – контроль и 44% – оба опытных варианта)
(рисунок 2). Отметим, что содержание МНЖК у
рыб в сентябре составило 36% как в контрольном,
так и опытных вариантах, в октябре их содержа-
ние повысилось: 37% – контроль, 40 и 41.2% –
опыт № 1 и опыт № 2, при этом у рыб в контроле
достоверно ниже, чем в обоих опытных вариантах
(в октябре). Установлено достоверное повыше-
ние содержания МНЖК у сеголеток в трех иссле-
дованных вариантах (контроль, опыт № 1 и опыт
№ 2) с сентября по ноябрь (рис. 2).

Среди МНЖК основную долю составляла оле-
иновая кислота, 18:1(n-9), содержание которой у
рыб контрольного варианта не различалось в сен-
тябре и октябре – 19.3 и 19.8% от суммы ЖК, од-
нако достоверно повышалось до 22.6% в ноябре.
У сеголеток опытных вариантов эксперимента
обнаружено достоверное ежемесячное повыше-
ние содержания этой кислоты (19.6 и 19.2% от
суммы ЖК у рыб в опыте № 1 и опыте № 2 в сен-
тябре, 23.2 и 22.6% в октябре, 22.8 и 23.5% в нояб-
ре) (рис. 3).

Значимое количественное содержание у ис-
следуемых сеголеток в ходе эксперимента установ-
лено для пальмитоолеиновой кислоты, 16:1(n-7),
(от 4.2 до 5% с от суммы ЖК), 18:1(n-7) – от 2.8 до
3.3%, а также для ЖК, имеющих пищевое проис-
хождение (поступающих с кормом), “морских”
МНЖК, цитолеиновой кислоты, 22:1(n-11), и эй-
козеновой кислоты, 20:1(n-9). Содержание обеих
кислот было в пределах от 3 до 5.4% и оно отлича-
лось достоверным трендом к повышению их %-го
количества у сеголеток из всех эксперименталь-
ных вариантов в ноябре по сравнению с таковым
в сентябре и октябре (достоверные отличия в эти
месяцы не установлены). Содержание других
кислот МНЖК ряда составляло ниже 1% (рис. 3).

Содержание насыщенных жирных кислот
(НЖК) у сеголеток в период эксперимента (сен-
тябрь–ноябрь) было в пределах 24.4–35.5% от
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суммы ЖК с доминированием пальмитиновой
кислоты, 16:0, (в пределах 15.2–17.1% суммы ЖК).
При этом отмечено значимое снижение количе-
ства НЖК у сеголеток в ходе эксперимента во всех
исследованных вариантах с сентября по ноябрь
(рис. 2). В ноябре у сеголеток в контрольном и
опытном вариантах содержание 16:0 ЖК досто-
верно ниже, чем таковое в начале эксперимента,
в сентябре. Отметим, что только для рыб опытных
вариантов показано увеличение 16:0 в октябре по
сравнению с таковым в сентябре, для рыб кон-
трольного варианта количество этой кислоты в
данные месяцы не изменялось. Остальные НЖК
характеризовались следующим содержанием и
динамикой у сеголеток: стеариновая кислота,

18:0, составляла от 3.3 до 5.4%, арахиновая кисло-
та, 20:0, в пределах от 1.2 до 10.2%, лигноцерино-
вая кислота, 24:0, – от 1.2 до 0.3%, для всех ЖК
установлено последовательное сезонное сниже-
ние содержания у рыб всех вариантов экспери-
мента.

Суммарные ПНЖК у сеголеток в начале экс-
перимента, в сентябре, составляли 29% в кон-
трольном варианте, 28.6 и 26.7% – в опытных ва-
риантах, в октябре их количество достоверно не
изменилось – 28.5%, но достоверно повысилось в
двух опытных вариантах – 32.5 и 31.3% соответ-
ственно, в ноябре содержание ПНЖК достоверно
возросло у рыб во всех вариантах эксперимента –
32.6% (контроль), 30.7 и 31% (опыт № 1 и опыт

Рис. 1. Динамика липидных классов (% сухого вещества) у сеголеток атлантического лосося в контрольном и опытных
вариантах в период с сентября по ноябрь. ФЛ – общие фосфолипиды, ТАГ – триацилглицерины, ДАГ – диацилгли-
церины, МАГ – моноацилглицерины, ХС – холестерин, ЭХС – эфиры холестерина, СЖК – свободные жирные кис-
лоты.
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№ 2) (рис. 2). Тренд к повышению содержания
суммарных ПНЖК обеспечивается за счет доми-
нирующего семейства n-3ПНЖК, которое у сего-
леток было в пределах 20–24% суммы ЖК. Среди
n-3ПНЖК преобладали докозагексаеновая кис-
лота, 22:6(n-3), и эйкозапентаеновая кислота,
20:5(п-3) – от 12.1 до 14.1 и от 3.8 до 4.5% соответ-
ственно. Отмечено, что у сеголеток всех исследо-
ванных вариантов происходило повышение со-
держания 22:6(п-3) уже в октябре по сравнению с
сентябрем, затем в ноябре количество этой кисло-
ты продолжает увеличиваться у рыб контрольно-
го варианта, а у сеголеток опытных вариантов не-
значительно (достоверно только для рыб из опыта
№ 1) снижается по сравнению с октябрем. Отме-
тим, что еще одна минорная ЖК, преимуще-

ственно “морского” пищевого происхождения –
стеаридоновая ЖК, 18:4(n-3), обнаруживала
тренд к увеличению содержания у сеголеток всех
исследованных вариантов в сезонном аспекте
(рис. 3).

Другое семейство ПНЖК – n-6ПНЖК в коли-
чественном содержании значительно уступало
n-3ПНЖК и характеризовалось слабым трендом
к накоплению у сеголеток контрольных и опыт-
ных вариантов в период с сентября по ноябрь:
7.5% – в сентябре, 7.7% – в октябре, 8.8% – в но-
ябре (достоверно выше по сравнению двумя
предыдущими месяцами) у рыб в контроле; 7.7%
и 6.7% – в сентябре, 8.4 и 8.1% – в октябре (досто-
верно выше по сравнению с сентябрем), 8.4 и
9% – в ноябре (достоверно выше по сравнению с ок-

Рис. 2. Динамика основных классов жирных кислот (% суммы ЖК) у сеголеток атлантического лосося в контрольном
и опытных вариантах в период с сентября по ноябрь. НЖК – насыщенные жирные кислоты, МНЖК – мононенасы-
щенные жирные кислоты, ПНЖК – полиненасыщенные жирные кислоты, в которых (n-3) ПНЖК – полиненасы-
щенные жирные кислоты (n-3) семейства, (n-6) ПНЖК – полиненасыщенные жирные кислоты (n-6) семейства.
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тябрем для опыта № 2) у сеголеток в опыте № 1 и
опыте № 2. При этом аккумуляция n-6ПНЖК про-
исходила за счет исходной ЖК этого семейства –
линолевой кислоты, 18:2(n-6), в то время как со-
держание потенциального продукта биосинтеза
из 18:2(n-6) – арахидоновой кислоты, 20:4(n-6), в
организме рыб не изменялось во всех вариантах
эксперимента в исследуемый период и по количе-
ству не достигало даже 1% (рис. 3).

В ходе эксперимента изменялись значения со-
отношений ключевых метаболических индексов:
16:0/18:1(n-9) – показывает эффективность обме-
на липидов, позволяет оценивать эффективность
биосинтеза МНЖК из НЖК, 20:4(n-6)/18:2(n-6) –
обозначает соотношение продукта биосинтеза из
предшественника в ходе последовательных реак-
ций n-6ПНЖК или эффективность конвертации
“18:2(n-6) → 20:4n-6)”, 22:6(n-3)/18:3(n-3) – по-
казывает соотношение продукта биосинтеза из
предшественника в ходе последовательных реак-
ций n-3ПНЖК или эффективность конвертации
“18:3 (n-3) → 22: (n-3)” (рис. 4).

Так, соотношение 16:0/18:1(n-9), (n-3)/(n-
6)ПНЖК, 20:5(n-3)/18:3(n-3), 20:4(n-6)/18:2(n-6)

снижалось у рыб всех экспериментальных вари-
антов к ноябрю, а индексы 18:3(n-3)/18:2(n-6),
22:6(n-3)/20:5(n-3) у сеголеток повышалось.

Индекс качества липидов тела (f lesh lipid qual-
ity, FLQ) у сеголеток контрольного варианта был
достоверно выше по сравнению с таковым в сен-
тябре и октябре (в эти месяцы отличия недосто-
верны) (рис. 5), в том числе по сравнению с тако-
вым у рыб опытных вариантов.

Напротив, индекс качества липидов тела у се-
голеток опытных вариантов резко увеличивается
в октябре по сравнению с сентябрем, а затем сни-
жается в ноябре, но остается выше, чем в сентяб-
ре (все изменения достоверны). Значения индекса
у рыб опытных вариантов в ноябре соотносится с
таковым у сеголеток из контрольного варианта в
октябре (рис. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Показатели липидного обмена наряду с други-

ми биохимическими характеристиками являются
устойчивыми и генетически детерминированны-
ми совокупными индикаторами перехода к смол-

Рис. 3. Тепловая карта содержания и динамики отдельных жирных кислот (% суммы ЖК) у сеголеток атлантического
лосося в контрольном и опытных вариантах в период с сентября по ноябрь.
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тификации у атлантического лосося в естествен-
ных условиях и аквакультуре (Немова и др., 2020,
2021; Нефедова и др., 2020). Именно манипуляции с
фотопериодом позволяют стимулировать транс-
формацию “сеголеток-смолт” и добиться сокраще-
ния периода выращивания молоди в пресной во-
де, получить смолтов в возрасте 0+, т.н. “смолты
0+”. Известно, что в естественных условиях
смолтификация наступает у молоди лосося в воз-
расте 1+ и 2+, а в условиях Европейского Севера
этот переход может откладываться вплоть до 4+ и
5+ возраста (Павлов и др., 2008; Нефедова и др.,
2018; Пеккоева и др., 2018). Кроме того, коорди-
нирование сроков смолтификации и получение вне
сезонных смолтов, представляет существенный ин-
терес для лососеводства в части увеличения объе-

мов производства. Атлантический лосось благо-
даря органолептическим, качественным и полез-
ным для здоровья человека свойствам является
одной из самых востребованных и популярных
объектов аквакультуры. Обеспечение внутреннего
рынка качественной, разнообразной и безопас-
ной рыбной продукцией лососевых видов рыб яв-
ляется одним из приоритетов Стратегии развития
рыбохозяйственного комплекса Российской Фе-
дерации до 2030 г.”, где отдельно представлен
комплексный проект “Лососеводство” (Страте-
гия развития рыбохозяйственного …, 2019).

В нашем исследовании показана подготовка
молоди к смолтификации в норме и в условиях
постоянного освещения и разного суточного
кормления, выявлена специфика липидного ста-

Рис. 4. Динамика ключевых метаболических индексов у сеголеток атлантического лосося в контрольном и опытных
вариантах в период с сентября по ноябрь.
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туса, связанная с формированием пре-смолтов от
сентября к ноябрю при выращивании во всех ва-
риантах эксперимента (контроль и опыт). Инди-
катором липидного статутса является снижение
количества общих липидов у рыб в ноябре. Из-
вестно (Sheridan, 1989), что в процессе смолтифи-
кации у лососевых рыб происходит снижение за-
пасов липидов преимущественно за счет ТАГ,
при этом повышается активность липаз, что при-
водит к усилению липолиза и снижению скорости
липогенеза. Мы обнаружили недостоверное сни-
жение ТАГ у рыб во всех исследованных вариантах
в период с сентября по ноябрь. Однако значение со-
отношения энергетических липидов к структур-
ным – ТАГ/ФЛ, которое является наиболее пока-
зательным в отношении направления и активности
процессов энергетического и пластического об-
менов, достоверно ниже у сеголеток контрольного
варианта (24LD, КК), что указывает на усиление
энергетического обмена и на участие именно за-
пасных липидов в поддержании энергетических
потребностей организма в этот период, в том числе
на прирост массы. Кроме того, количественные
изменения (снижение) значения основных струк-
турных липидов – ХС и ФЛ, а также их соотноше-
ния установлены для сеголеток из контрольного и

опытного (№ 1) вариантов. Эти изменения связаны
с модификацией биомембран, вызванной усилени-
ем активности физиологических функций организ-
ма (роста, активности движения, развития плавни-
ков, подготовки к изменению окраски) и рас-
сматривается как индикатор смолтификации, что
было показано нами ранее при изучении транс-
формации “парр-смолт” у атлантического лосося
в естественной среде обитания (Немова и др.,
2020).

Отмечено, что в сентябре и октябре достоверных
отличий в содержании ОЛ и основных липидных
классов (кроме МАГ) у рыб из всех исследованных
вариантов не обнаружено. Схожий результат был
получен нами и ранее (Немова и др., 2020, 2021) при
исследовании влияния круглосуточного освеще-
ния на рост и смолтификацию сеголеток атланти-
ческого лосося, выращиваемого в северном реги-
оне РФ в условиях Выгского рыбзавода (Белое
море). Можно предположить, что в первый месяц
развития у молоди лосося возникает короткий
период “напряженности” организма, некая уни-
версальная реакция (преадаптация) молоди на
амплитуду и продолжительность действия иссле-
дуемых факторов среды (освещение и кормление),
их соответствие физиологическому оптимуму ор-

Рис. 5. Сезонное изменение индекса качества липидов тела (FLQ) у сеголеток атлантического лосося в контрольном
и опытных вариантах в период с сентября по ноябрь.
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ганизма, не зависящие от условий эксперимента.
К октябрю наблюдается недостоверное снижение
липидных классов во всех исследованных вари-
антах за исключением содержания ТАГ и МАГ у
сеголеток опыта № 2, последнее указывает на мо-
билизацию энергетических липидов для обеспе-
чения ряда метаболических процессов, участвую-
щих в подготовке организма к смолтификации
(Sheridan, 1989; Немова и др., 2020, 2021). Недо-
стоверное снижение ОЛ и основных липидных
классов с сентября по октябрь у молоди атланти-
ческого лосося во всех исследованных вариантах
указывает на компенсаторные вариации липидов,
лежащих в пределах толерантности возрастной
группы, и отсутствие стрессового состояния у рыб,
на уровне липидного обмена, в ответ на действие
экспериментальных вариантов действия факто-
ров среды.

Жирные кислоты сравнительно быстро могут
включаться в адаптивные реакции организма в
ответ на изменение условий среды, участвуя в
энергетических и физиологических процессах
клетки, в регуляции биохимических реакций. Со-
держание и состав именно ПНЖК и МНЖК в ли-
пидах рыб в значительной степени определяется
рационом и режимом питания, а также способно-
стью самого организма модифицировать их приме-
нительно к условиям роста и развития, влиянию
внешних факторов. У подавляющего большинства
рыб, как и у других живых организмов, ритмы пи-
тания и физиологической активности, в основном,
определяются циклом освещения (Björnsson et al.,
2011.

Ранее (Мурзина, 2019; Нефедова и др., 2018,
2020; Немова и др., 2019; Воронин и др., 2021;
Nemova et al., 2020) была показана значимость ко-
личественных и качественных вариаций ЖК и их
соотношений у молоди атлантического лосося в
качестве биохимических индикаторов степени
готовности молоди лосося к смолтификации в
аквакультуре в сроки сопоставимые с природны-
ми популяциями. Изменение жирнокислотного
спектра рыб в сторону увеличения содержания
ПНЖК за счет (n-3)ПНЖК, а в них преимуще-
ственно ЖК “морского” типа – 22:6(n-3), высо-
кие значение соотношений (n-3)/(n-6)ПНЖК,
18:3(n-3)/18:2 (n-6)22:6 (n-3)/18:3(n-3), снижение
НЖК на фоне повышения общей ненасыщенности
липидов за счет МНЖК и ПНЖК, рост индекса
16:0/18:1(n-9), характеризующего интенсивность
метаболизма, являются самыми значимыми сово-
купными характеристиками подготовки к смолти-
фикации. Следует отметить, что в данном исследо-
вании только для сеголеток, содержащихся в усло-
виях 24LD, КК показаны четкие и устойчивые
тренды к “подготовке” липидного метаболизма и
его модификации с “пресноводного” типа на “мор-
ской”, за исключением индекса 16:0/18:1(n-9) и
снижения МНЖК (как правило, за счет) в период

с сентября по ноябрь. Отсутствие снижения дан-
ных показателей, скорее всего, связано с тем, что
в ноябре мы наблюдаем именно подготовитель-
ный, но четко выраженный, этап перестройки
метаболизма сеголеток лосося к смене места обита-
ния: к переходу с пресноводного на морской образ
жизни, что обеспечивает полноценную адапта-
цию рыб к новым условиям. Отметим, что каче-
ственный и количественный состав (n-3) и (n-6)
атлантического лосося отличается от другого вида
лососевых – кумжи (S. trutta): у лосося ЖК-про-
филь выражен в сторону (n-3) ПНЖК метаболи-
ческого пути, что демонстрирует видоспецифич-
ность липидного метаболизма ПНЖК у разных
видов лососевых (Мурзина, 2019). Кроме того, из-
вестные метаболические различия смолтов лосо-
ся и кумжи объясняют тот факт, что после ската в
море лосось сразу идет в море, т.е. рыбы подго-
товлены к освоению новой среды, а кумжа про-
должает какое-то время находится в эстуариях
рек – медленнее адаптируясь к новой среде. Эти
важные метаболические, физиологические и по-
веденческие характеристики вида следует учиты-
вать в биотехнике выращивания лососевых рыб, в
том числе при варьировании и манипуляциях с
ключевыми факторами среды, такими как темпе-
ратура, фотопериод и трофика. Обратим внима-
ние, что индекс “качества липидов” (FLQ), в ос-
нову которого заложено содержание физиологи-
чески значимых и эссенциальных ЖК – 20:5(n-3)
и 22:6(п-3), у сеголеток, выращенных в условиях
24LD, КК, повышается и его наибольшее значе-
ние наблюдается в ноябре, что определяет каче-
ство рыбной продукции. Повышение содержания
эссенциальной 22:6(n-3) ЖК в организме у сеголе-
ток, содержащихся в условиях 24LD, КК, связано
не только с ее поступлением с кормом, о чем свиде-
тельствует и накопление других “морских” ЖК пи-
щевого происхождения – 20:1(n-9) и 22:1(n-11). Эти
жирные кислоты входят в состав высококаче-
ственных кормов, при производстве которых ис-
пользуется первосортное морское сырье. Известно,
что только отдельные виды морского зоопланкто-
на синтезируют эти физиологически значимые и
незаменимые для организма рыб ЖК (Graeve et al.,
1994). Второй причиной увеличения количества
22:6(n-3) ЖК у сеголеток является стимулирова-
ние фотопериодом активности системы фермен-
тов элонгации/десатурации при конвертации (n-3)
ПНЖК в цепи “18:3(n-3) → 20:5(n-3) → 22:5(n-3) →
→ 22:6(n-3)”, в частности по пути “20:5(n-3) →
→ 22:5(n-3)→22:6(n-3)”: содержание 20:5(n-3) ЖК
снижено по сравнению с 22:6(n-3), количество
промежуточной в синтезе 22:5(n-3)ЖК достигает
1.5% (при сниженных или ответствующих реак-
циях конвертации ее количество ниже 0.5%).
Схожий результат показан для сеголеток, содер-
жащихся в условиях опыта № 1, Ест.LD, КД. Из-
вестно, что у сеголеток атлантического лосося
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способность к конвертации (n-3) ПНЖК, актив-
ность фермента дельта-десатуразы, особенно вы-
ражена и может управляться такими факторами
как фотопериод. Обратим внимание, что у сего-
леток, содержащихся при условиях 24LD, КК и
24LD, КД, по всей видимости, заблокирован ме-
таболический путь синтеза (n-6)ПНЖК, на что
указывает повышение количества 18:2 (n-6), ос-
новополагающей (n-6)ПНЖК, которая поступает
с кормом, и константное содержание 20:4(n-6),
конечного продукта биосинтеза (конвертации)
(n-6) ПНЖК, на всем протяжении эксперимента.

Известно, что эссенциальные ПНЖК – 20:4(n-6),
20:5(n-3), 22:6(n-3) являются основоположника-
ми крупных семейств биологически активных ве-
ществ или медиаторов липидной природы, таких
как простагландины, тромбоксаны, лейкотриены
(из 20:4(n-6)); резолвины Е серии (из 20:5(n-3)) и
протектины, резолвины D серии, марезин (из
22:6 (n-3)), которые вызывают различные физио-
логические эффекты в организме и регулируют
множество процессов, таких, например, как мы-
шечный рост, реакции иммунитета, нейромедиа-
торную и гормональную функции. Известно, что
в условиях аквакультуры, регуляция скорости ро-
ста радужной форели осуществляется за счет обо-
гащения корма и/или подбора нужного рациона с
22:6(n-3) ЖК. Рост рыб, получавших 22:6(n-3)
или 20:5(n-3) ЖК был интенсивнее, чем рост рыб,
получавших такое же кол-во 18:3(n-3) ЖК. Таким
образом, биологическая ценность 22:6(n-3) и
20:5(n-3) ЖК выше, чем 18:3(n-3) ЖК, что и сти-
мулирует рост рыб (Takeuchi, Watanabe, 1977;
Coutteau et al., 1997). Для роста и развития радуж-
ной форели достаточно присутствия в рационе
одной из эссенциальных кислот – 18:3(n-3) или ее
производных – 22:6(n-3) или 20:5(n-3) (Watanabe
et al., 1975; Yu et al., 1979). Отсутствие этих ЖК в
кормовом рационе рыб неизбежно приводит к за-
медлению их роста и низкой эффективности ис-
пользования поступающей пищи. Показано, что
пищевые (n-3)ПНЖК стимулируют рост и выжива-
емость молоди атлантического лосося (Ruyter et al.,
2000), а также участвуют в надлежащем целост-
ном морфологическом развитии тканей и реали-
зации их функциональных характеристик (Bou
et al., 2017). Так, нормальная структура тканей ки-
шечника формируется и поддерживается при до-
статочном поступлении 22:6(n-3), а содержание
22:6(n-3) и 20:5(n-3) в количестве 2% снижает
симптомы дефицита таковых, улучшая состояние
рыб (Bou et al., 2017). Более того, благоприятный
эффект на ростовые процессы оказывают также
невысокие дозы 22:6(n-3) или 20:5(n-3) в корме,
при этом соответствующая доза 18:3(n-3) ЖК де-
монстрирует отсутствие действия.

Следует отметить, что у сеголеток из опыта
№ 1 и опыта № 2 обнаружено достоверное и резкое
повышение некоторых индикаторов смолтифика-

ции – содержания ПНЖК за счет (n-3)ПНЖК,
снижение МНЖК и НЖК в октябре по сравне-
нию с сентябрем, но затем к ноябрю эти показатели
(ПНЖК) заметно и достоверно снижаются (кроме
НЖК) по сравнению с рыбами контрольной груп-
пы. Вероятно, известный аддитивный, но сепарат-
ный механизм действия кормления (поступления и
эффективности усвоения пищи) и стимуляции фо-
топериодом для стимулирования трансформации
молоди лосося в смолтов (Striberny et al., 2021) у
сеголеток при заданных нами условиях в опыте
(ЕстLD, КД и 24LD, КД) имеет неустойчивый
эффект по сравнению с рыбами из контрольного
варианта (24LD, КК).

Мы обнаружили значительное количество
пальмитолеиновой ЖК, 16:1(n-7), содержание ко-
торой увеличивалось у сеголеток всех исследован-
ных вариантов в октябре по сравнению с таковым
в сентябре, затем снижалось в ноябре; изменения
количества этой ЖК незначительные, но досто-
верно значимые. Известно, что 16:1(n-7) является
основным компонентом липокина, гормона ли-
пидной природы, продуцируемого адипоцитами
(жировой тканью), который повышает чувстви-
тельность клеток к инсулину (особенно в мышцах)
и замедляет аккумуляцию липидов в печени, кроме
того, это вещество участвует в серии синхронных
процессов, подавляющих воспаление. Более того,
16:1(n-7) ЖК является необходимым (безуслов-
ным) участником в модификациях Wnt белков,
сигнальных белков, которые участвуют в процессах
метаболизма глицеролипидов (Resh, 2016, 2021;
Mann, Fuller, 2022). Известно, что Wnt белки –
это центральные медиаторы процессов эмбрио-
нального развития, роста и развития тканей у рыб
(Lu et al., 2011; Sutton et al., 2021), а также развития
костной ткани и формирования костного остова
(Chen et al., 2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты исследования специфики липид-

ного и жирнокислотного статуса молоди лосося,
развивающейся в аквакультуре в условиях круг-
лосуточного освещения и кормления (с учетом
возраста и биомассы особей в садках), связанной
с формированием пре-смолтов от сентября к но-
ябрю (летне-осенний период), свидетельствуют о
подготовке молоди к смолтификации. Показано,
что в первый месяц (сентябрь) эксперимента у
молоди лосося не выявлены существенные изме-
нения показателей липидного обмена, которые,
по-видимому, соответствуют физиологическому
оптимуму организма на данном этапе развития.
При этом можно полагать, что обнаруженное не-
достоверное снижение ОЛ и основных липидных
классов с сентября по октябрь у молоди атланти-
ческого лосося во всех исследованных вариантах
указывает на компенсаторные вариации липидов,
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лежащих в пределах толерантности возрастной
группы, и отсутствие стрессового состояния у рыб,
на уровне липидного обмена, в ответ на действие
экспериментальных вариантов действия факто-
ров среды. Жирнокислотный спектр по мере ро-
ста и развития рыб характеризуется изменением
ключевых ЖК-факторов: увеличением содержа-
ния ПНЖК за счет (n-3)ПНЖК, а в них ЖК “мор-
ского” типа – 22:6(n-3), высокими значениями со-
отношений (n-3) (n-6)ПНЖК, 18:3(n-3)/18:2(n-6)
22:6(n-3)/18:3(n-3). Снижение НЖК на фоне по-
вышения общей ненасыщенности липидов за счет
МНЖК и ПНЖК показано только для сеголеток,
содержащихся в условиях 24LD, КК в период с сен-
тября по ноябрь. Повышение количества ключевой
эссенциальной ПНЖК – 22:6(n-3) ЖК у сеголеток,
содержащихся при данном режиме, связано не
только с аккумуляцией за счет питания, но и явля-
ется результатом стимулирования фотопериодом
активности системы ферментов элонгации/деса-
турации при конвертации (n-3) ПНЖК на что
указывают повышенные количества промежуточ-
ной в этом синтезе 22:5(n-3) ЖК. Такой же ре-
зультат показан для сеголеток, содержащихся в
условиях опыта № 1. Индекс “качеств а липидов”
(FLQ), в основу которого заложено содержание
физиологически значимых и эссенциальных ЖК –
20:5(n-3) и 22:6(n-3), у сеголеток, выращенных в
условиях 24LD, КК, повышается (в наибольшей
степени к ноябрю), что определяет качество рыб-
ной продукции.

Результаты проведенного эксперимента поз-
воляют сделать заключение, что стимулирующий
подготовку к смолтификации сеголеток атланти-
ческого лосося, выращиваемых в условиях аква-
культуры, эффект совокупного и устойчивого дей-
ствия фотопериода и кормления достигается при
их сочетании в круглосуточном режиме в летне-
осенний период.

Таким образом, изучение биохимических ме-
ханизмов влияния дополнительного искусствен-
ного освещения на процессы роста и раннего раз-
вития лососевых рыб в аквакультуре необходимо для
выявления закономерностей замедленного или
ускоренного роста, а также наступления периода
смолтификации, что представляет несомненный
интерес не только для решения общих вопросов
биологии индивидуального развития организмов,
но и для выявления особенностей биохимических
адаптаций развития лососевых рыб в разных геогра-
фических и климатических регионах РФ.
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МУРЗИНА и др.

Parameters of Lipid Metabolism in Underyearlings of Atlantic Salmon Salmo salar 
Reared under Different Regimes of Photoperiod and Feeding Modes in Aquaculture

in the Sourthern Region of Russia
S. A. Murzina1, #, D. S. Provotorov1, V. P. Voronin1, M. V. Kuznetsova1,

A. E. Kuritsyn1, and N. N. Nemova1

1 Institute of Biology of the Karelian Research Centre of the RAS, Pushkinskaya st., 11, Petrozavodsk, 185910 Russia
#e-mail: murzina.svetlana@gmail.com

A comparative study of the lipid and fatty acid composition of Atlantic salmon underyearlings reared under
natural and continuous light in commercial aquaculture in the summer-autumn period in North Ossetia-Al-
ania was carried out. A stable change in the main indicators of lipid metabolism in salmon underyearlings
from September to November was found, aimed at preparing juveniles for smoltification. A change in key fatty
acid indicators was detected: an increase in the content of PUFAs due to (n-3) PUFAs, and the “marine”
type of PUFA – 22:6 (n-3), high values of the ratios (n-3)(n-6) PUFA, 18:3(n-3)/18:2 (n-6), 22:6(n-3)/
18:3(n-3). It has been shown the stimulating effect of the combined and stable action of the continuous pho-
toperiod and feeding in the summer-autumn period on the preparation for smoltification of Atlantic salmon
fingerlings grown under aquaculture conditions.

Keywords: lipids, photoperiod, Atlantic salmon, commercial aquaculture
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