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Исследовали уровень экспрессии генов тяжелой и легкой цепи миозина (myhc, mlc-2), транскрипци-
онных факторов регуляции миогенеза (myf5, myog, паралогов myod1), паралогов миостатина и инсули-
ноподобных факторов роста (igf1 и igf2) в мышцах сеголеток лосося, искусственно выращиваемых при 
разных режимах освещения и кормления при постоянной температуре воды в регионе Северная Осетия- 
Алания. Совокупное действие режимов освещения и питания отражалось на экспрессии генов myhc, 
mlc-2, myf5, myod1a, myod1b, myod1c. Так особи, выращиваемые при постоянном режиме освещения, 
отличались более высокими уровнями экспрессии генов myf5, myhc и mlc-2 по сравнению с рыбами 
при естественном освещении, что так же соответствовало их темпам роста. Экспрессия генов IGF по- 
разному изменялась на протяжении эксперимента: уровень экспрессии гена igf1 увеличивался, а гена 
igf2 – сначала увеличивался через месяц исследования, затем уменьшался. Результаты свидетельствуют 
о различиях в процессах регуляции миогенеза в зависимости от условий освещения и кормления.
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ВВЕДЕНИЕ
Постэмбриональный рост мышц у рыб, в отли-

чие от роста у птиц и млекопитающих, определя-
ется не только гипертрофией – увеличением раз-
мера существующих мышечных волокон, но также 
включает гиперплазию – увеличение количества 
мышечных волокон за счет повторного образова-
ния новых миотуб [1]. Миогенез контролируется 
последовательной экспрессией специфических 
миогенных регуляторных факторов транскрипции 
(МРФ): MyoD, Myf5, миогенин (MyoG) и MRF4 
[1]. В процессе миогенеза ключевой ролью MyoD 
и Myf5 являются спецификация и пролиферация 
миобластов, тогда как миогенин и MRF4 отвеча-
ют за их дифференцировку [2]. Регуляция миоге-
неза у рыб транскрипционным фактором MyoD 
усложняется наличием паралогов. В результате те-
траплоидизации генома в ходе эволюции ген myod1 
у лососевых представлен тремя функциональны-
ми паралогами: myod1a, myod1b и myod1c, которые 

экспрессируются независимо друг от друга на раз-
ных стадиях развития и в различных типах волокон 
[3, 4]. Паралоги MyoD дифференцированно функ-
ционируют во время созревания миотуб, и это по-
зволяет предположить, что myod1b и myod1c в пер-
вую очередь экспрессируются в пролиферирующих 
клетках, а myod1a – в дифференцирующихся клет-
ках. Это свидетельствует об их субфункционализа-
ции после дупликации всего генома атлантическо-
го лосося [3].

Последовательная экспрессия МРФ приводит 
к экспрессии генов ряда структурных мышечных 
белков, в том числе миозина, основного компо-
нента мышечных волокон. Показано, что уровень 
экспрессии гена тяжелой цепи миозина (myhc) от-
ражает накопление мышечных белков и темпы ро-
ста некоторых видов рыб: форели Oncorhynchus 
mykiss [5], атлантического лосося Salmo salar [6], 
пятнистой зубатки Anarhichas minor [7], светлопе-
рого судака Sander vitreus [8]. Также показано, что 
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корреляция темпов роста с уровнем экспрессии ге-
на легкой цепи миозина mlc-2 была выше у радуж-
ной форели [9] и камбалы Senegalenses sole [10].

Инсулиноподобные факторы роста (IGF-I 
и IGF-II) и связанные с ними сигнальные пути 
играют центральную роль в регуляции роста ске-
летных мышц у млекопитающих и рыб [11]. Цир-
кулирующие IGF присутствуют в сыворотке крови 
и в основном секретируются печенью под кон-
тролем оси гипофиз/гормон роста, однако оба 
гормона также синтезируются локально во мно-
гих тканях, включая скелетные мышцы в ответ на 
внешние и пищевые стимулы [3]. IGF-I и IGF-II 
способствуют гипертрофическому росту мышц, 
стимулируя пролиферацию и дифференциров-
ку миогенных клеток, действуя на них аутокрин-
но и паракринно [3, 11]. В отличие от IGF-I, роль 
IGF-II в метаболизме и росте рыб до конца не из-
учена. У млекопитающих ген igf2 экспрессируется 
главным образом в течение эмбриогенеза, в то вре-
мя как у рыб на ювенильных и взрослых стадиях 
жизненного цикла [12].

Рост мышц также контролируется миостатином 
(MSTN), относящимся к суперсемейству транс-
формирующего фактора роста-b (TGF-b), кото-
рый функционирует как негативный регулятор 
развития и роста скелетных мышц [13]. MSTN ин-
гибирует пролиферацию и дифференцировку мы-
шечных клеток у млекопитающих [13]. Однако, 
согласно недавним исследованиям, механизм дей-
ствия MSTN на рост у рыб, вероятно, отличается 
от механизма у млекопитающих. MSTN кодиру-
ется двумя генами у большинства костистых рыб 
и четырьмя у лососевых рыб и, как было обнару-
жено, экспрессируется в мышцах и других тканях. 
Следовательно, он может выполнять различные 
функции [13, 14]. У лососевых MSTN представлен 
генами mstn1a, mstn1b, mstn2a и mstn2b (который яв-
ляется псевдогеном). Исследования на лососевых 
рыбах показали, что механизмы регуляции роста 
мышц MSTN зависят от типа мышц, стадии разви-
тия и условий питания [14–16].

Определение уровня экспрессии генов МРФ, 
igf, mstn1, миозина в мышцах для описания про-
цессов роста и регуляции миогенеза часто исполь-
зуются в исследованиях влияния температуры, 
состава корма и режима питания, голодания и по-
следующего восстановления питания на рост лосо-
сёвых и других видов рыб [10, 17, 18].

Свет – жизненно важный абиотический фак-
тор, который оказывает существенное воздействие 
на развитие и рост рыб. Прямо или косвенно он 
влияет на плавательную активность, пищевое по-
ведение, миграцию и размножение рыб, а у лососё-
вых и на наступление периода смолтификации, по-
средством влияния на эндогенные ритмы и уровни 
циркулирующих гормонов роста [19–21]. В аква-

культуре удлинение светового дня используется 
для увеличения скорости роста рыб [22–24]. Уд-
линенные фотопериоды могут оказывать положи-
тельное воздействие на пищевое поведение и рост 
рыб посредством стимуляции гипоталамо-гипо-
физарной оси в их мозге, что приводит к увеличе-
нию выработки и секреции гормона роста и инсу-
линоподобного фактора роста [25, 26]. В ответ на 
изменение продолжительности дня концентрация 
гормонов и факторов роста меняется, что влияет на 
регуляцию миогенеза и пролиферацию миогенных 
клеток [26, 27].

Ранее, в исследованиях влияния фотопериода 
на молодь лосося при заводском выращивании 
в условиях северных широт было показано, что 
постоянное освещение способствовало ускоре-
нию роста особей, что сопровождалось измене-
нием уровня экспрессии генов мышечных белков 
[28–30]. Но продолжительность периода интен-
сивного роста была ограничена сезонным по-
нижением температуры. В условиях южных ре-
гионов появляется возможность выращивания 
молоди лосося при температуре воды в диапазо-
не 8–18oC, в отсутствие зимних периодов низких 
температур, что позволяет рыбе питаться и расти 
круглый год. Однако отсутствует период белых 
ночей, характерный для северных широт. Исходя 
из этого, был поставлен эксперимент по влиянию 
постоянного освещения на рост и развитие сего-
леток лосося Salmo salar L. (0+) в условиях аква-
культуры в южном регионе России (Республика 
Северная Осетия-Алания).

Изучение экспрессии основных регуляторных 
факторов миогенеза и генов, контролирующих 
рост мышц, а также их паралогов в мышцах рыб, 
выращенных в условиях вариабельности внешних 
факторов (фотопериода и рациона кормления), 
позволит получить новые данные о молекулярных 
механизмах, лежащих в основе роста рыб. Целью 
данной работы было изучение уровня экспрессии 
генов миогенеза у сеголеток атлантического ло-
сося в процессе роста, выращиваемых в условиях 
постоянной температуры воды при воздействии 
двух режимов фотопериода (постоянного и есте-
ственного) в сочетании с разным режимом корм-
ления.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследование влияния разных режимов осве-

щения на рост и развитие сеголеток лосося прово-
дили на предприятии ООО “Остров аквакультура” 
(Республика Северная Осетия-Алания).

Эксперимент подробно расписан в работе Мур-
зиной с соавт. [31]. Сеголетки лосося (выклев 
10–15 марта 2022 г., производитель Benchmark 
Genetics, Исландия) содержались в выростных 
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лотках объемом 2.5–2.7 м3, (изначально в количе-
стве 4900 особей/лоток) в условиях непрерывного 
освещения с августа до начала эксперимента (сен-
тябрь). Кормление проводилось каждые два часа 
в круглосуточном режиме. С начала сентября се-
голеток поделили на три экспериментальные груп-
пы по 2 лотка (при средней массе рыб 2.9 грамма 
в каж дом лотке):

• группа № 1 (“24С КК”) – постоянный режим 
освещения (24С:0Т), круглосуточное кормление 
(КК);

• группа № 2 (“ЕстФ КД”) – естественный фо-
топериод (ЕстФ), кормление в светлое время суток 
(с 06:00 до 18:00 в сентябре, с 08:00 до 18:00 в ок-
тябре, с 08:00 до 17:00 в ноябре), через каждые два 
часа (КД);

• группа № 3 (“24С КД”) – постоянный режим 
освещения (24С), кормление в светлое время суток 
так же, как у рыб из группы № 2 (КД).

Лотки с постоянным освещением были обору-
дованы LED лампами 36W, 6500K. Освещение над 
поверхностью воды для групп рыб № 1 и № 3 при 
освещении лампами в темное время суток состави-
ло 450–650 lx. Использовали коммерческий корм; 
расчет объёма корма проводили согласно нормам 
с учетом биомассы. Температура воды была посто-
янной – 12.5 оС. Отход молоди рыб на конец экспе-
римента составил 24%, 33% и 19% особей в группах 
“24С КК”, “ЕстФ КД” и “24С КД”, соответствен-
но. Для исследования отбирали сеголеток лосося 
6 сентября (до эксперимента), 6 октября и 9 ноя-
бря; из каждой группы было взято до 15 особей из 
лотка. Средние масса и длина особей, взятых для 
анализа, представлены в таблице 1 [32].

Экспрессия исследуемых генов
Тотальная РНК была выделена из образцов бе-

лых скелетных мышц рыб с использованием на-
бора “RNA-extract” (Евроген, Россия). Затем сум-
марную РНК обрабатывали ДНКазой (Силекс, 
Россия). Целостность и качество РНК оценивали 
с помощью электрофореза в 1% агарозном геле 
и спектрофотометрически при коэффициенте по-
глощения 260/280 нм (NanoPhotometer С40-Touch, 
Implen, Германия). РНК подвергали обратной 
транскрипции с использованием MMLV-обратной 
транскриптазы (Евроген, Россия). В дальнейшем 

синтезированную кДНК использовали в качестве 
матрицы для полимеразной цепной реакции в ре-
жиме реального времени (ПЦР-РВ). Анализ про-
водили с использованием системы CFX96 Touch 
system (BioRad, США). Праймеры для гена тяжелой 
цепи миозина (myhc), легкой цепи миозина (mlc-2), 
референсного гена (фактора элонгации-1 (ef1a)), 
генов миогенных регуляторных факторов (мио-
генина (myog), паралогов myod1 (myod1a, myod1b, 
myod1c), myf5, igf1 и igf2, а также паралогов мио-
статина (mstn1a и mstn1b), подбирали с помощью 
программы Nucleotide BLAST. Последовательно-
сти праймеров приведены в таблице 2. Амплифи-
кацию 2 мкл кДНК проводили с использованием 
5 мкл набора “5х Реакционная смесь для прове-
дения ПЦР-РВ в присутствии интеркалирующего 
красителя SYBR Green I” (Евроген, Россия). Про-
токол ПЦР был следующим: денатурация ДНК – 5 
минут при 95 °C; повторяющиеся циклы (42): де-
натурация ДНК – 20 с при 95 °C, отжиг прайме-
ров – 30 с при 60 °C и элонгация – 30 с при 72 °C. 
Каждый образец был загружен в триплетах. Спец-
ифичность реакции ПЦР проверяли по кривым 
плавления, полученным в соответствии с протоко-
лом диссоциации от 65 °C до 97 °C. Относительные 
уровни экспрессии исследуемых генов определяли 
методом порогового цикла (Ct) и нормализовали 
по уровню экспрессии референсного гена факто-
ра элонгации (ef1a) с использованием метода 2-∆Ct 
[33]. Данные выражали в единицах относительной 
экспрессии исследуемого гена (у.ед.).

Исследование выполнено на научном оборудо-
вании ЦКП КарНЦ РАН.

Статистический анализ
Полученные данные были обработаны обще-

принятыми методами вариационной статистики. 
Данные были проверены на нормальность рас-
пределения с использованием критерия Шапи-
ро–Уилкса. В связи с отсутствием нормальности 
распределения статистически значимые различия 
определяли с помощью непараметрического кри-
терия Краскела–Уоллиса (Kruskal–Wallis test), апо-
стериорные сравнения между группами проводили 
с использованием непараметрического U-крите-
рия Манна–Уитни с поправкой на множествен-
ное сравнение. Различия считали статистически 

Таблица 1. Средняя масса рыб, используемых для анализа

Группа
6 сентября 6 октября 9 ноября

Масса, г Длина, см Масса, г Длина, см Масса, г Длина, см
“24С КК”

3.85 ± 0.45 7.42 ± 0.27
5.59 ± 0.30 8.01 ± 0.43 11.87 ± 1.74 10.88 ± 0.53

“ЕстФ КД” 5.92 ± 0.58 8.12 ± 0.23 9.19 ± 1.37 9.19 ± 0.47
“24С КД” 6.11 ± 0.91 8.05 ± 0.40 11.93 ± 1.33 10.13 ± 0.39
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значимыми при p < 0.05. Результаты представлены 
в виде бокс-плотов с обозначением медиан, верх-
него и нижнего квартилей, а также усов, обознача-
ющих минимум и максимум.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Данные, представленные на рис. 1a, свидетель-

ствуют о том, что уровень экспрессии гена myhc 
был наименьшим в группе “ЕстФ КД” по сравне-
нию с группами круглосуточного освещения: в ок-
тябре – по сравнению со значением в группах “24С 
КК” и “24С КД”, в ноябре – по сравнению с груп-
пой “24С КК”. Уровень экспрессии гена myhc уве-
личивался к ноябрю в мышцах рыб из всех исследу-
емых групп: в “24С КК” – по сравнению с первым 
и вторым месяцем исследования, в “ЕстФ КД” – 
по сравнению с предыдущим месяцем, в “24С 
КД” – по сравнению с первым месяцем исследо-
вания (рис. 1a).

Уровень экспрессии гена mlc-2 был наиболее 
низким в ноябре в группе “ЕстФ КД” по срав-

нению с группами круглосуточного освещения 
“24С КК” и “24С КД” (рис. 1b). При этом сле-
дует отметить, что значения данного показателя 
в группах с круглосуточным освещением в ноя-
бре увеличивались по сравнению с предыдущим 
месяцем.

Установлены различия в экспрессии генов мио-
генных регуляторных факторов (МРФ). В ноябре 
уровень экспрессии гена myf5 был наименьшим 
в группе “ЕстФ КД” по сравнению с группами кру-
глосуточного освещения (рис. 1c). Значение пока-
зателя увеличивалось к ноябрю только в группах 
с дополнительным освещением. Уровень экспрес-
сии гена myog был выше в группе “24С КД” по 
сравнению с “24С КК” в ноябре (рис. 1d). За пе-
риод исследования динамика показателя наблюда-
лась только в группе “24С КК”: в октябре значение 
увеличивалось по сравнению с предыдущим меся-
цем, а в ноябре – уменьшалось.

Наиболее высокие значения экспрессии генов 
всех трёх паралогов myod1 установлены в группе 
“24С КД” в ноябре (рис. 2). При этом межгруппо-

Таблица 2. Олигонуклеотидные праймеры, используемые для амплификации в ПЦР-РВ

Ген Последовательность5’-3’ Размер ампликона, 
п. о. Номер в GenBank

ef1a F: TTGCTGGTGGTGTTGGTGAG
R: AAACGCTTCTGGCTGTAGGG 154 AF321836.1

myog F: GTGGAGATCCTGAGGAGTGC
R: CTCACTCGACGACGAGACC 147 DQ452070

myod1a F: TGGACTGCCTATCAAACATCC
R: TCTCACTCGCTATGGAACC 123 AJ557148

myod1b F: ATTTCGTTCCCTGTCACCTCTG
R: ATGTGTTCGTCTTCGTTGTAATGG 152 AJ557150

myod1c F: ACGGCGAAAACTACTACCCTTC
R: TAGCTGCTTCGTCTTGCGGA 133 DQ366709.1

myf5 F: ACGCCATCCAGTACATCGAG
R: AGTCAACCATGCTGTCGGAG 132 DQ452070

myhc F: TCTCATCCATAGACGCCATC
R: AGTTGACTGCCAAGAAGAGG 159 DN164736

mlc-2 F: TCAACTTCACCGTCTTCCTCAC
R: GCCCACAGGTTCTTCATCTCC 190 NM_001123716.1

mstn1a F: GATTACACGCCATCAAGTCC
R: CTCCATCCTTATTGTCATCTCC 159 AJ344158

mstn1b F: TCTGAGTTTTATGGTTGCTTTCGG
R: TTGTGACTTGATGGCGTGTAATC 151 NM_001123634.1

igf1 F: ACAGAGCGTAGGACAGCACAG
R: CCACAGAGGCACCAGGTAAGG 169 NM_001123623.1

igf2 F: GGAAAACACAAGAATGAAGGTCAA
R: CCACCAGCTCTCCTCCACATA 128 NM_001123647.1

Примечание. Последовательности прямого (F) и обратного (R) праймеров (5’-3’), п. о. – пары оснований; ef1a – 
фактор элонгации 1a (референсный ген); myf5 – фактор миогенеза 5; myod1 – фактор детерминации миобластов 1; 
myog – миогенин; myhc – тяжелая цепь миозина; mstn – миостатин; igf – инсулиноподобный фактор роста.
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вые различия для генов myod1a и myod1b выявлены 
по отношению к двум другим группам, а у myod1c 
только к группе “24С КК”. Динамика экспрессии 
генов паралогов myod1 в разных эксперименталь-
ных группах имела различный характер (рис. 2). 
В группе “24С КК” наблюдалось увеличение уров-
ня экспрессии в октябре (myod1a, myod1с) и сни-
жение в ноябре (myod1a, myod1b). В группе “ЕстФ 
КД” уровень экспрессии myod1a и myod1b в ноябре 
снижался по сравнению с предыдущим месяцем, 
а уровень myod1с повышался. В группе “24С КД” 
уровень экспрессии myod1a и myod1c увеличивался 
к ноябрю.

Согласно представленным данным уровень экс-
прессии генов миостатина отличался как между 
группами, так и между месяцами (рис. 3). В ноя-
бре выявлен рост экспрессии mstn1a во всех груп-

пах, при этом в группе “ЕстФ КД” он был ниже по 
сравнению с группой “24С КК” (рис. 3a). Различий 
в уровне экспрессии гена mstn1b между группами 
не было установлено, однако выявлено увеличение 
данного показателя в группе “24С КД” к ноябрю 
(рис. 3b).

Среди генов igf зафиксирована межгрупповая 
разница только у igf2 (рис. 4b), согласно которой 
уровень экспрессии гена igf2 в мышцах рыб в ок-
тябре был ниже в группе “ЕстФ КД” по сравнению 
с группой “24С КК”. Также следует отметить, что 
экспрессия генов igf по-разному изменялась на 
протяжении эксперимента (рис. 4). Уровень экс-
прессии гена igf1 увеличивался постепенно к но-
ябрю, а гена igf2 – сначала увеличивался, затем 
уменьшался в ноябре, одинаково во всех исследуе-
мых группах.
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Рис. 1. Относительный уровень экспрессии генов (у. ед.) myhc (a), mlc-2 (b), myf5 (c), myog (d) в белых мышцах атланти-
ческого лосося, выращиваемого в группах с разными режимами освещения и кормления на протяжении периода ис-
следования: сентябрь – значения до эксперимента; группа 1 – “24С КК” – режим освещения постоянный, кормление 
круглосуточное; группа 2 – “ЕстФ КД” естественный фотопериод, кормление в светлое время суток; группа 3 – “24С 
КД” – режим освещения постоянный, кормление в светлое время суток. Различия достоверны при p < 0.05 (критерий 
Краскела–Уоллиса, критерий Манна–Уитни с поправкой на множественное сравнение): * – в сравнении с группой 1, 
# – в сравнении с группой 2, a – по сравнению со значениями в сентябре, b – по сравнению со значениями в октябре 
в соответствующей группе.
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ОБСУЖДЕНИЕ
Выявлены различия между исследуемыми груп-

пами рыб по уровням экспрессии генов миозина 
и МРФ, которые позволяют предположить влия-
ние режимов освещения и кормления на процессы 
роста мышц. Установлены различия между экспе-
риментальными группами по экспрессии myhc уже 
через месяц после начала исследования. Уровень 
экспрессии гена myhc был наименьшим в группе 
“ЕстФ КД” по сравнению с группами круглосуточ-
ного освещения (“24С КД” и “24С КК”) и в октя-
бре, и ноябре. В ноябре так же установлен низкий 
уровень экспрессии mlc-2 у рыб в группе с есте-
ственным освещением. Уровни экспрессии генов 
myhc и mlc-2 могут быть использованы как пока-
затели, отражающие процессы синтеза белка и его 
накопления и темпы прироста мышечной массы 
в целом [6, 9, 16]. Относительно низкие значения 

данных показателей соответствуют более низким 
темпам роста рыб, выращиваемых при естествен-
ном освещении: средний прирост массы на группу 
за весь период исследования составил 14.1 ± 0.1 г, 
12.2 ± 0.2 г, 13.1 ± 0.2 г у рыб с режимами “24С 
КК”, “ЕстФ КД” и “24С КД” соответственно [32]. 
Различия в уровне экспрессии гена myhc в первый 
месяц исследования согласуются с данными по ак-
тивности ЦО у сеголетков в этом же эксперименте 
[32]. Уровень активности ЦО в мышцах особей был 
выше у особей из групп с постоянным освещением 
(“24С КД” и “24С КК”) по сравнению с группой 
“ЕстФ КД”. Таким образом, возможно, что доступ-
ность корма и высокий уровень аэробного обмена 
позволяют рыбам, выращиваемым при постоян-
ном освещении, использовать энергию не толь-
ко для поддержания основного обмена веществ, 
но и в процессах биосинтеза в мышцах, которые 
требуют большого количества АТФ. Ранее нами 
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Рис. 2. Относительный уровень экспрессии генов (у. ед) myod1a (a), myod1b (b), myod1c (c) в белых мышцах атлантического 
лосося, выращиваемого в группах с разными режимами освещения и кормления на протяжении периода исследования: 
сентябрь – значения до эксперимента; группа 1 – “24С КК” – режим освещения постоянный, кормление круглосуточное; 
группа 2 – “ЕстФ КД” естественный фотопериод, кормление в светлое время суток; группа 3 – “24С КД” – режим осве-
щения постоянный, кормление в светлое время суток. Различия достоверны при p < 0.05 (критерий Краскела–Уоллиса, 
критерий Манна–Уитни с поправкой на множественное сравнение): * – в сравнении с группой 1, # – в сравнении с груп-
пой 2, a – по сравнению со значениями в сентябре, b – по сравнению со значениями в октябре в соответствующей группе.
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было показано на сеголетках и двухлетках лосося, 
выращиваемых в условиях рыбоводного завода на 
Северо-западе России, что рыбы из групп с допол-
нительным освещением отличались от групп без 
дополнительного освещения более высоким уров-
нем экспрессии гена myhc, что так же соответство-
вало темпам роста этих рыб [28–30].

Постэмбриональный мышечный рост у рыб 
осуществляется за счет процессов гиперплазии 

и гипертрофии под контролем специфических ми-
огенных регуляторных факторов – MyoD1, Myf5, 
миогенина (MyoG). Ранее было показано, что уро-
вень экспрессии генов, регулирующих миогенез 
(myod, myf5, myog и mrf4), коррелирует с механизма-
ми роста мышц во время развития рыб [15, 34]. Так, 
на ранних стадиях мышечного роста увеличение 
уровней экспрессии myod и myf5 в недифференци-
рованных миогенных клетках-предшественниках 
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(МКП) напрямую связано с их интенсивной про-
лиферацией и последующей клеточной гиперпла-
зией (образованием миотуб и их дифференциров-
кой в новые мышечные волокна) [15]. Гены myog 
и mrf4 экспрессируются позже и связаны с терми-
нальной дифференцировкой и слиянием миобла-
стов с существующими миофибриллами в процес-
се гипертрофии мышечных волокон [15]. Согласно 
результатам исследования, для группы “24С КК” 
через месяц после начала исследования установле-
но увеличение экспрессии myog, myod1a и myod1c, 
также и для группы “24С КД” установлено повы-
шение уровня myod1c, для группы “ЕстФ КД” зна-
чения этих показателей по сравнению с первым 
месяцем не изменялись. Полученные нами резуль-
таты указывают на влияние продолжительности 
освещения на различия в регуляции процессов ми-
огенеза уже через месяц применения разных режи-
мов фотопериода.

Высоким значениям экспрессии myhc и mlc-2 
в мышцах рыб в группах с круглосуточным освеще-
нием “24С КК” и “24С КД” по сравнению с тако-
выми значениями у особей из группы “ЕстФ КД” 
с естественным освещением в ноябре соответство-
вал высокий уровень экспрессии myf5. Кроме того, 
для рыб “24С КК” и “24С КД” уровень экспрессии 
myf5 в ноябре повышался. Эти результаты соответ-
ствуют ранее полученным данным для двухлеток 
атлантического лосося, согласно которым уровни 
экспрессии myf5 и myhc, были выше наряду с тем-
пами роста у рыб, выращиваемых в заводских ус-
ловиях при круглосуточном освещении в отличии 
от растущих без дополнительного освещения [29]. 
Ранее в исследовании, проведенном на молоди ат-
лантической трески, было показано, что экспрес-
сия гена myf5 и темпы роста были достоверно вы-
ше у рыб в группе с круглосуточным освещением 
по сравнению с рыбами, которые росли при есте-
ственном режиме фотопериода [35].

Уровни экспрессии генов myog, а также пара-
логов myod1 были самыми высокими в мышцах 
рыб из группы “24С КД” в ноябре: по уровню 
экспрессии myod1a и myod1b значения были от-
личны от двух других групп, а по экспрессии myog 
и myod1с отличия наблюдались только с группой 
“24С КК”. При этом обращает на себя внимание 
различия в характере изменений экспрессии ге-
нов. Уровень экспрессии myod1a и myod1b умень-
шался в ноябре у рыб “ЕстФ КД” и “24С КК”, 
а у рыб из третьей группы уровень не изменял-
ся. Кроме того, уровень экспрессии myog в груп-
пе “24С КК” к ноябрю уменьшался. Возможно, 
имеет значение совокупное влияние освещения 
и рациона питания. Ранее было показано влия-
ние состава питания на экспрессию МРФ [10, 17], 
что позволяет предположить, что в данном случае 
различия в процессах регуляции миогенеза могли 

быть связаны с различиями в общем метаболиз-
ме рыб. Так, согласно липидному анализу, на-
блюдались различия по показателям липидного 
обмена между рыбами из разных групп в данном 
эксперименте [31], а именно по маркерным пока-
зателям смолтификации, которые количественно 
были более выражены у рыб в группах “24С КК” 
и “ЕстФ КД” по сравнению с “24С КД”. При этом 
эффект совокупного и устойчивого действия фо-
топериода и кормления, стимулирующий подго-
товку к смолтификации сеголеток атлантического 
лосося, выращиваемых в условиях аквакультуры, 
достигался при их сочетании в круглосуточном 
режиме [31]. Так же ранее было показано, что 
смолты дикого атлантического лосося отличаются 
от пестряток не только по уровню энергетическо-
го и липидного обмена, но и по экспрессии генов 
МРФ, а именно низким уровнем транскриптов 
myod1a, myod1b и myog [36].

Обращает на себя внимание различие в характе-
ре экспрессии паралогов myod1 как между экспе-
риментальными группами, так и на протяжении 
исследования. Это указывает на функциональные 
различия между myod1a, myod1b и myod1с, по-види-
мому, связанные с изменением регуляции миоге-
неза у рыб под воздействием разных режимов осве-
щения и рациона питания.

По уровню экспрессии гена mstn1 различия 
наблюдались также на второй месяц исследова-
ния. Уровень экспрессии mstn1a был наименьшим 
в мышцах рыб в группе “ЕстФ КД” несмотря на то, 
что значения показателя повышались во всех груп-
пах ко второму месяцу исследования. Это соответ-
ствовало уровню экспрессии myhc, mlc-2 и myf5. 
Миостатин – негативный регулятор развития 
мышц позвоночных, ингибирующий пролифера-
цию и дифференцировку миобластов [37, 38]. Ве-
роятно, MSTN экспрессируется в ответ на высокие 
уровни МРФ, регулируя интенсивность процессов 
гиперплазии и гипертрофии мышечных волокон 
для предотвращения бесконтрольного роста мышц 
[15, 16]. Что касается экспрессии второго парало-
га mstn1b, то существенных различий по данному 
показателю между группами и на протяжении ис-
следования установлено не было. Это указывает на 
функциональные особенности паралогов в данных 
экспериментальных условиях (фотопериод, режим 
кормления, постоянная температура).

Различий по уровню экспрессии igf1 в мыш-
цах рыб между группами не наблюдалось. Значе-
ния этого показателя повышались за период ис-
следования во всех группах рыб, что согласуется 
с активным ростом рыб и увеличением их массы. 
По уровню экспрессии igf2 различия установле-
ны в первый месяц исследования: несмотря на то, 
что значения показателя повышались в октябре во 
всех группах, в группе с естественным освещени-
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ем они были наименьшими с достоверной разни-
цей по отношению к группе “24С КК”. К ноябрю 
уровень экспрессии igf2 снижался до уровня в сен-
тябре у рыб во всех экспериментальных группах. 
Таким образом, наблюдаются различия в процес-
се регуляции экспрессии igf1 и igf2. Возможно, это 
связано с различиями их ролей в регуляции роста. 
Инсулиноподобный фактор роста-II имеет высо-
кую структурную гомологию с IGF-I и экспрессия 
генов обоих митогенов, по-видимому, регулиру-
ются гормоном роста [39]. Оба IGF также действу-
ют через один и тот же рецептор, что позволяет 
предположить, что они выполняют перекрываю-
щиеся физиологические функции у рыб [12, 40]. 
В нескольких исследованиях было показано, что 
IGF-I и IGF-II имеют значение (функционируют) 
на разных стадиях миогенеза [41]. Так, на клеточ-
ной культуре миоцитов дорады Sparus aurata по-
казано, что после инкубации с IGF-II увеличива-
лась экспрессия myod2 и myf5, генов, включенных 
в пролиферацию, а IGF-I вызывал повышение 
mrf4 и myog, включенных в поздние стадии разви-
тия, соответствующие дифференциации клеток 
[41, 42]. Так же igf2 и igf1 по-разному экспресси-
руются в мышцах рыб во время голодания и насы-
щения [43, 44]. Во время восстановления питания 
после голодания у атлантического лосося наблюда-
лось снижение экспрессии igf2 в мышах, тогда как 
экспрессия igf1 увеличивалась и соответствовала 
повышению экспрессии mlc-2, myhc и myog и даль-
нейшему приросту массы тела [43]. Снижение мР-
НК igf2 и увеличение экспрессии igf1 в мышцах 
также совпало с периодом увеличения удельного 
темпа роста тилапии при восстановлении питания 
[45]. Это говорит о том, что снижение выработки 
IGF-II в мышцах может играть определенную роль 
в компенсаторном росте. Эти результаты позволи-
ли предположить, что экспрессия igf1 и igf2 по-раз-
ному регулируется в мышцах при изменении пи-
щевого статуса рыбы [45]. Так же и в нашей работе 
на второй месяц исследования увеличение уровня 
экспрессии igf1 и снижение igf2 в мышцах рыб из 
всех экспериментальных групп соответствовало 
повышению уровня экспрессии гена myhc. Полу-
ченные результаты позволяют предположить раз-
ную роль IGF-I и IGF-II в период активного роста, 
и в целом в онтогенезе.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, различия в режимах освещения 

и питания отражались на экспрессии генов МРФ, 
а, следовательно, и процессах регуляции миоге-
неза. Выявленные различия в экспрессии генов 
myog и паралогов myod1 между группами с кругло-
суточным освещением, но разным режимом пита-
ния (круглосуточно и в дневное время) позволи-

ли предположить различия в процессах регуляции 
миогенеза, вызванные изменением времени пи-
тания. Установлено, что igf1 и igf2 имеют разный 
характер экспрессии в период интенсивного ро-
ста лосося, что предполагает различия их ролей 
в регуляции процесса роста рыб в онтогенезе. По-
скольку экспрессия myod1a, myod1b и myod1с из-
менялась по-разному между экспериментальны-
ми группами и за период исследования, можно 
предположить, что паралоги одного и того же ге-
на имеют функциональные различия в регуляции 
миогенеза в зависимости от режимов освещения 
и питания.

Представленные в настоящей работе данные 
расширяют современные знания о молекулярных 
механизмах регуляции мышечного роста, а также 
закономерностях роста у рыб при влиянии факто-
ров среды.
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EXPRESSION OF MUSCLE-SPECIFIC GENES IN ATLANTIC 
SALMON FINGERLINGS (SALMO SALAR L.) IN THE CONDITIONS 

OF AQUACULTURE UNDER THE INFLUENCE OF DIFFERENT 
LIGHTING AND FEEDING REGIMES

M. V. Kuznetsovaa,#, M. A. Rodina, N. S. Shulginaa, M. Yu. Krupnovaa, 
A. E. Kuritsyna, S. A. Murzinaa, and N. N. Nemovaa

a Institute of Biology of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, Russia
# e-mail: kuznetsovamvi@yandex.ru

The expression level of myosin heavy and light chains genes (myhc, mlc-2), transcription myogenic regulation 
factors (myf5, myog, myod1 paralogs), myostatin paralogs and insulin-like growth factors (igf1 and igf2) in the 
muscles of salmon fingerlings artificially grown under different lighting and feeding conditions at a constant water 
temperature was studied in the region of North Ossetia-Alania. The combined effect of lighting and feeding 
modes was reflected in the expression of the genes myhc, mlc-2, myod1a, myf5, myod1b, myod1c. Thus, individu-
als reared under constant lighting conditions were distinguished by higher levels of expression of the myf5, myhc 
and mlc-2 genes compared to fish in natural light, which also corresponded to their higher growth rates. The 
expression of IGF genes varied in different ways throughout the experiment: the expression level of the igf1 gene 
increased, and the igf2 gene first increased after a month of study, then decreased on the second month. The re-
sults indicate differences in the processes of myogenesis regulation depending on lighting and feeding conditions.

Keywords: photoperiod, feeding regime, Atlantic salmon, expression of muscle-specific genes


