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Изучение раннего онтогенеза рыб имеет важное
значение для анализа проблем биологии развития,
поскольку эта группа животных, являясь наиболее
многочисленной среди позвоночных, обитает
(и размножается) в самых разнообразных условиях
среды (Берг, 1955; Никольский, 1963; Расс, 1983).
С данной  особенностью биологии рыб связано в
значительной степени очень большое разнообра$
зие способов размножения и типов раннего онто$
генеза этих животных (Крыжановский, 1948, 1949,
1953; Соин, 1968; Павлов, 2007; Нельсон, 2009). 

Не менее важным фактором, определяющим
разнообразие ранних этапов индивидуального раз$
вития, служат эволюционные закономерности
формирования данной группы позвоночных и их
последующее филогенетическое развитие (Шмаль$
гаузен, 1938, 1939, 1946; Северцов, 1939). Более
древние в эволюционном отношении группы рыб
(осетровые, акулы и скаты) существенно отлича$
ются в отношении особенностей размножения,
строения яиц и эмбрионального развития от пред$
ставителей таксономических групп, возникших
позднее. Таким образом, сочетание экологических
и эволюционных факторов служит основной при$
чиной значительного разнообразия типов разви$
тия рыб. 

Существенный интерес для понимания разно$
образия онтогенезов представляют исследования
ранних этапов индивидуального развития беспо$
звоночных животных, в том числе имеющих про$
мысловое значение. Для беспозвоночных живот$
ных, как известно, характерно необычайное раз$
нообразие типов развития (Беклемишев, 1964;
Иванова$Казас, 1995; Дондуа, 2005) и анализ дан$
ной проблемы служит источником информации
для понимания механизмов, определяющих это
разнообразие. В связи с этим следует отметить, что
первые наиболее важные исследования по генети$
ческой регуляции формирования плана строения
тела и его разнообразия у разных видов были вы$
полнены на беспозвоночных животных (Lewis,
1978; Nüsslein$Volhard, Wieschaus, 1980; Garsia$
Fernandez, 2005; Андреева, Кулакова, 2007; Корча$
гина и др., 2010).

VIII Международная конференция по раннему
онтогенезу рыб и промысловых беспозвоноч$
ных, проводившаяся 19−23 апреля 2010 г. в
г. Светлогорск Калининградской области, была
посвящена анализу закономерностей ранних эта$

пов индивидуального развития этих животных.
Обсуждались, в частности, особенности размно$
жения, эмбрионального и личиночного развития
(дифференцировки, роста и формообразования),
становления различных метаболических и физио$
логических систем: эндокринной, пищеваритель$
ной, обонятельной, поведенческих реакций и др.
Существенное внимание было уделено анализу
адаптаций на ранних этапах индивидуального раз$
вития этих животных, а также проблем эволюци$
онной биологии развития, поскольку рыбы часто
используются как объект исследований данной
проблемы.

Значительная часть докладов была посвящена
анализу ихтиопланктона: составу, динамике чис$
ленности в различных водоемах и его колебаниям
в зависимости от условий среды. Это направление
исследований, интенсивно разрабатываемое в на$
шей стране, имеет важное практическое значение,
поскольку получаемые результаты можно исполь$
зовать для прогнозирования продуктивности ре$
сурсов Мирового океана и других водоемов.

В работе конференции, которая вызвала
большой интерес, принимали участие исследо$
ватели из различных научных учреждений и
ВУЗов Российской Федерации и некоторых за$
рубежных стран: Москвы, Санкт$Петербурга,
Калининграда, Владивостока, Мурманска, Казани,
Ростова$на$Дону, Екатеринбурга, Астрахани, Тве$
ри, Петропавловска$Камчатского, Магадана, а так$
же Вьетнама и Латвии. Таким образом, значитель$
ный интерес к проблемам раннего онтогенеза рыб и
промысловых беспозвоночных, продемонстриро$
ванный на прошедшей конференции, позволяет
надеяться на дальнейший прог$ресс в исследовани$
ях в этом важном направлении современной биоло$
гии развития.

Н.Д. Озернюк
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Эффективное изучение динамики численно�
сти промысловых рыб невозможно без выясне�
ния закономерностей выживания рыб в раннем
онтогенезе, т.к. известно, что основные парамет�
ры численности поколений рыб закладываются в
течение ранних периодов жизни – эмбриональ�
ном, личиночном и мальковом. Способность ви�
да расширять свой ареал, приспосабливаться к
новым условиям среды также в определeнной сте�
пени зависит от состояния популяции в раннем
онтогенезе (Дехник и др., 1985; Бондаренко и др.,
2003; Архипов, 2006). Рассматриваемые нами
объекты исследований населяют акватории, ко�
торые находятся в субтропической (36°–33° с.ш.)
и тропической (33°–16° с.ш.) климатических зо�
нах Центрально�Восточной Атлантики (ЦВА).
Здесь происходит активный нерест взрослых не�
ритопелагических рыб и нагул их молоди. Наибо�
лее распространeнными представителями ихтио�
ценоза ЦВА являются: европейская сардина (Sar

dina pilchardus Walb.), европейская ставрида
(Trachurus trachurus L.), круглая сардинелла (Sar

dinella aurita Val.) и западноафриканская ставрида

(Trachurus trecae Cadenat.) (Доманевский, 1998;
Промыслово�океанологические исследования…,
2002).

В предлагаемой работе анализируются много�
летние изменения численности икринок и личи�
нок промысловых рыб в разных районах Цен�
трально�Восточной Атлантики и полученные ре�
зультаты сравниваются с колебаниями биомассы
взрослых рыб.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Нами обработаны и проанализированы ре�
зультаты ихтиопланктонных съeмок 1994–2008 гг.
в районах Северного Марокко (36°–28° с.ш.),
Марокканской Сахары (28°–21° с.ш.) и Маврита�
нии (21°–16° с.ш.) (рис. 1). Для сбора материалов
использовались планктоносборщики “Бонго�20”
с газом №17�21. Осуществлялся ступенчато�ко�
сой лов на горизонтах 100, 50, 35, 25, 10 и 0 м по
1.5–3 мин. на каждом горизонте при скорости
судна 2.0–3.0 уз. (Smith, Richardson, 1977; Мето�
дические указания…, 1983). Дальнейшая обработ�
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В статье проанализированы изменения количественного состава массовых видов рыб на ранних
стадиях онтогенеза в разных районах Центрально�Восточной Атлантики (ЦВА) в тeплые и холод�
ные сезоны 1994–2008 гг. Наиболее распространeнными представителями ихтиоценоза ЦВА явля�
лись: европейская сардина (Sardina pilchardus), европейская ставрида (Trachurus trachurus), круглая
сардинелла (Sardinella aurita) и западноафриканская ставрида (Trachurus trecae). Полученные дан�
ные свидетельствуют о том, что в пределах экономической зоны Марокко колебания численности
на ранних стадиях развития у европейской сардины и европейской ставриды близки на всей рас�
сматриваемой акватории (36°–21° с.ш.). Закономерности колебаний численности ихтиопланктона
сходны с межгодовыми изменениями биомассы взрослых рыб в районе Марокко. В районе Маври�
тании (21°–16° с.ш.) колебания численности ранних стадий развития промысловых рыб нельзя од�
нозначно сопоставить с изменениями биомассы взрослых рыб. Известно, что в экономической зоне
Мавритании существуют сенегало�мавританские популяции круглой сардинеллы и западноафри�
канской ставриды, которые обитают в водах разных государств и нашими съeмками полностью не
оцениваются. Поэтому явного соответствия между рассматриваемыми данными не наблюдалось.

Ключевые слова: ранний онтогенез, ихтиопланктон, икринки, личинки, субтропическая ихтиофау�
на, тропическая ихтиофауна, динамика численности. 
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АРХИПОВ и др.

ка материалов велась в лабораторных условиях
под бинокулярными микроскопами МБС�9 и
МБС�10 (увеличение 8 × 2, 8 × 4). В ходе каме�
ральной обработки определялся видовой состав
икринок и личинок рыб. Расчeт их численности
проводили методом площадей (Аксютина, 1968).
Колебания численности икринок и личинок про�
мысловых рыб сравнивались в тeплые (июнь−но�
ябрь) и холодные (декабрь−май) гидрологические
сезоны. Биомассы взрослых рыб оценивались по
результатам гидроакустических съeмок, прово�
дившихся АтлантНИРО в ходе комплексных съe�
мок исследуемых акваторий (FAO, 2008). Всего за
рассматриваемый период было выполнено 19 комп�
лексных съeмок.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Воды ЦВА, в которых проводились наши ис�
следования, населены видами рыб субтропиче�
ской и тропической фаун. Типичными представи�
телями субтропической фауны являются евро�
пейская сардина и европейская ставрида,
тропической фауны – круглая сардинелла и за�
падноафриканская ставрида (ставрида треке).
Икринки и личинки этих видов в ихтиопланктоне
являются наиболее массовыми в зависимости от
сезона года. 

Качественный и количественный состав их�
тиопланктона у берегов Северного Марокко от�
ражает фаунистическую принадлежность района.
Чаще всего здесь отмечаются икринки и личинки
субтропических видов – европейской сардины и
европейской ставриды, пик нереста у которых
приходится на холодные сезоны. Виды, относя�
щиеся к тропической фауне, в основном встреча�
ются в тeплые сезоны и не столь многочисленны.

Многолетние изменения численности икринок и
личинок европейской сардины и европейской
ставриды представлены на рис. 2.

В районе Северного Марокко рассмотрены ко�
лебания численности икринок и личинок только
представителей субтропической фауны, т.к. чис�
ленность видов тропической фауны здесь была
невысокой. Как видно из рис. 2, после периода с
повышенной численностью икринок и личинок
европейских сардины и ставриды в 1994–1995 гг.
наблюдался определeнный спад в 1997–2004 гг., и
некоторое увеличение численности отмечено с
2005 г. 

В районе Марокканской Сахары смешиваются
фауна субтропическая, типичными представите�
лями которой в ихтиопланктоне, как уже отмеча�
лось, являются икринки и личинки европейской
сардины и европейской ставриды, и фауна тропи�
ческая, еe характерные представители – икринки
и личинки круглой сардинеллы и западноафри�
канской ставриды. Эти виды в ихтиопланктоне яв�
ляются наиболее массовыми в зависимости от се�
зона года. В холодные сезоны преобладают пред�
ставители субтропической фауны, в тeплые –
тропической.

Колебания численности икринок и личинок
европейской сардины и европейской ставриды в
районе Марокканской Сахары в холодные сезоны
представлены на рис. 3.

Как видно из рис. 3, в районе Марокканской
Сахары в колебаниях численности икринок и ли�
чинок промысловых рыб наблюдалась такая же
закономерность, что и в районе Северного Ма�
рокко. А именно – период с повышенной числен�
ностью икринок и личинок европейских сардины
и ставриды в 1994–1995 гг., определeнный спад в

Рис. 1. Районы исследований.
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1997–2004 гг., и некоторое увеличение численно�
сти начиная с 2005 г. Следовательно, в пределах
экономической зоны Марокко существуют еди�
ные популяции европейской сардины и европей�

ской ставриды, колебания численности у которых
одинаковы на всей акватории (36°–21° с.ш.).

Это подтверждается при анализе изменений
биомассы взрослых рыб в районе Марокко. Про�

Рис. 2. Колебания численности икринок и личинок промысловых рыб в районе Северного Марокко, холодные сезоны
1994–2006 гг.
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Рис. 3. Колебания численности икринок и личинок промысловых рыб в районе Марокканской Сахары, холодные се�
зоны 1994–2008 гг.
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слеживается уже выявленная для колебаний чис�
ленности икринок и личинок рыб закономер�
ность, т.е. наблюдается период повышенной чис�
ленности биомасс, период спада и период
подъeма (рис. 4).

В тeплые сезоны в районе Марокканской Са�
хары наблюдался интенсивный нерест у рыб тро�
пической фауны, доминировали среди которых
круглая сардинелла и западноафриканская ста�
врида. Колебания численности этих видов пред�
ставлены на рис. 5.

В тeплые сезоны в районе Марокканской Са�
хары тенденции колебаний численности ихтио�
планктона в основном были обратными по срав�
нению с холодными сезонами. Наблюдалось уве�
личение численности икринок и личинок
круглой сардинеллы в 1997–1999 гг. при низкой еe
численности в 1994–1995 и 2004–2007 гг. Числен�
ность икринок и личинок западноафриканской
ставриды была стабильно невысокой за все годы
наблюдений (см. рис. 5).

В районе Мавритании в основном преобладала
тропическая ихтиофауна, представителями кото�
рой в ихтиопланктоне являлись икринки и ли�
чинки круглой сардинеллы и западноафрикан�
ской ставриды. Пик нереста у этих видов, как из�
вестно, приходится на тeплые сезоны. Из
субтропической ихтиофауны встречались икрин�
ки и личинки европейской сардины и европей�
ской ставриды, которые наблюдались, как прави�
ло, в холодные сезоны на севере рассматриваемо�
го района в меньших, чем тропические виды,
количествах. Колебания численности икринок и

личинок рыб тропической фауны представлены
на рис. 6.

В тeплые сезоны повышенная численность ик�
ринок круглой сардинеллы в районе Мавритании
наблюдалась в 1998–1999 гг., и личинок – в
2001 г., икринок западноафриканской ставриды –
в 1999 г., в остальные годы численность ранних
стадий развития этих видов была невысокой (см.
рис. 6). 

При сравнении колебаний численности икри�
нок и личинок рыб в районах Марокканской Са�
хары и Мавритании в тeплые сезоны можно отме�
тить одинаковое увеличение численности икри�
нок сардинеллы в 1998–1999 гг. при спаде
численности ранних стадий обоих видов в 2004–
2007 гг. В целом тенденции колебаний численно�
сти икринок и личинок тропических видов рыб
Марокканской Сахары и Мавритании были не та�
кими близкими, как у икринок и личинок субтро�
пических видов районов Северного Марокко и
Марокканской Сахары.

Анализируя многолетние изменения биомас�
сы взрослых рыб в районе Мавритании, отметим,
что их нельзя однозначно сопоставить с колеба�
ниями ранних стадий развития круглой сарди�
неллы и западноафриканской ставриды (рис. 7).
Это подтверждает данные о том, что в экономиче�
ской зоне Мавритании существуют сенегало�мав�
ританские популяции вышеназванных рыб, кото�
рые мигрируют в водах разных государств и на�
шими съeмками полностью не оцениваются.
Поэтому явного соответствия между рассматри�
ваемыми данными не наблюдалось. Для более
полного изучения изменений биомассы промыс�
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ловых видов рыб тропической фауны необходимо
проводить съeмки в акватории как минимум трeх
стран – Марокко, Мавритании и Сенегала. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Как видно из приведeнных графиков, колеба�
ния численности икринок и личинок рассматри�
ваемых видов происходили не синхронно. Эти
колебания определялись сложным комплексом
абиотических и биотических факторов среды,
влияющих на распределение и численность мас�
совых промысловых видов рыб ЦВА (Архипов,
Седлецкая, 2000; Архипов, 2003, 2006, 2009а, б). 

Полученные данные свидетельствуют о том,
что в пределах экономической зоны Марокко су�
ществуют единые популяции европейской сарди�
ны и европейской ставриды, колебания числен�
ности на ранних стадиях у которых близки на
всей рассматриваемой акватории (36°–21° с.ш.).
Это подтверждается при анализе изменений био�
массы взрослых рыб в районе Марокко. В районе
Мавритании колебания численности ранних ста�
дий развития промысловых рыб нельзя однознач�
но сопоставить с колебаниями биомассы этих
рыб. В экономической зоне Мавритании обитают
сенегало�мавританские популяции круглой сар�
динеллы и западноафриканской ставриды, кото�
рые распределяются в водах разных государств и
нашими съeмками полностью не оцениваются.
Поэтому явного соответствия между рассматри�
ваемыми данными не наблюдалось.
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Dynamics of Numbers of Commercial Fish in Early Ontogenesis
in Different Areas of the Central�Eastern Atlantic
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Abstract—Changes in the quantitative composition of mass fish species at early stages of ontogenesis in dif�
ferent areas of the Central�Eastern Atlantic (CEA) in warm and cold seasons in 1994–2008 were analyzed in
the paper. The most widespread representatives of ichthyocenosis of CEA were: European pilchard (Sardina
pilchardus), common scad (Trachurus trachurus), round sardinella (Sardinella aurita), and West�African scad
(Trachrus trecae). The data obtained indicate that, within the economic zone of Morocco, fluctuations of
numbers at early stages of development in European pilchard and common scad are close over the entire water
area under consideration (36°–21° N). The regularities of fluctuations of the numbers of ichthyoplankton are
similar to the interannual changes in the biomass of fish in the area of Morocco. In the area of Mauritania
(21°–16° N), fluctuations of numbers of the early stages of development of commercial fish cannot be unam�
biguously correlated with changes in the biomass of adult fish. It is known that, in the economic zone of Mau�
ritania, there are Senegal�Mauritanian populations of round sardinella and West�African scad that inhabit
waters of different states and are not completely assessed by our surveys. Therefore, no obvious relation was
observed between the considered data.

Keywords: early ontogenesis, ichthyoplankton, eggs, larvae, subtropical ichthyofauna, tropical ichthyofauna,
population dynamics
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ВВЕДЕНИЕ

Гормоны щитовидной железы (Т3 и Т4) оказы�
вают влияние на раннее развитие рыб. Изменяя
тиреоидный статус рыб можно ускорить или за�
медлить онтогенез, что ведет к изменениям в сро�
ках начала или окончания органогенеза (Miwa,
Inui, 1987; Brown, 1997; de Jesus et al., 1998; Okada
et al., 2005). Как показано недавно, смещение
сроков закладки может приводить к формирова�
нию разных состояний морфологических при�
знаков (Смирнов и др., 2006; Levin, 2010). Одним
из важных таксономических признаков в систе�
матике карповых рыб (Cyprinidae) является число
и расположение глоточных зубов, называемое
формулой. Известно, что при гормональном из�
менении темпа онтогенеза крупного африкан�
ского усача Labeobarbus intermedius, формула гло�
точных зубов проявляла высокую степень вариа�
бельности (Смирнов, Лёвин, 2007; Shkil et al.,
2010). Причем изменения затрагивали, не только
число зубов в каждом ряду, но и количество их ря�
дов. У леща Abramis brama (L.) формула глоточных
зубов чаще всего однорядная – 5–5 (пять зубов на
левой глоточной кости и столько же на правой)
(Решетников, 2003), но изредка встречаются и
двурядные формулы (Голубцов, Ильин, 1983).

Цель настоящей статьи – выяснить, влияет ли
темп онтогенеза на изменчивость формулы гло�
точных зубов у леща.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Производители отловлены в Рыбинском водо�
хранилище вблизи пос. Борок, Ярославской об�
ласти. Оплодотворение производили сухим спо�
собом 7 мая 2009 года, через 10 минут после осе�
менения икру поместили в разные среды:

1) раствор экзогенного трийодтиронина 1 нг/мл
(группа ТГ);

2) 0.015% раствор тиомочевины – гойтрогена,
блокирующего синтетическую активность щито�
видной железы (группа ТИО);

3) природная вода (контроль).
До вылупления икру содержали в кристаллиза�

торах, затем личинок перенесли в 40�литровые
аквариумы с принудительной аэрацией. Аквари�
умные условия содержания (температура, кисло�
род, световой режим, плотность посадки, корм�
ление) были одинаковы для всех эксперимен�
тальных групп. Ежедневно в аквариумах меняли
около 1/3 объема воды, поддерживая концентра�
цию действующих веществ в группах ТГ и ТИО.
Рыб кормили зоопланктоном и сухим кормом
для аквариумных рыб.

Рыб фиксировали в 4% формалине через два
месяца после начала эксперимента, после дости�
жения дефинитивного характера озубления гло�
точных костей, а затем окрашивали на кость али�
зарином красным. После окраски рыб помещали
для просветления в щелочной раствор (КОН).

ВЛИЯНИЕ ТЕМПА РАЗВИТИЯ НА ФОРМУЛУ ГЛОТОЧНЫХ ЗУБОВ 
ЛЕЩА Abramis brama (L.): ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ ДАННЫЕ
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В эксперименте по ускорению и замедлению онтогенеза при манипулировании тиреоидным стату�
сом, получены направленные изменения в дефинитивном озублении глоточных костей у леща Abra/
mis brama. При ускорении развития число зубов редуцируется до формулы 5–4, а при замедлении
увеличивается (6–5), кроме того, появляется дополнительный, минорный, ряд (1.6–5.1, 2.6–5.2).
Выявленная изменчивость выходит за пределы известной изменчивости в природе. Предполага�
ется, что механизмом, ответственным за направленное изменение в числе зубов, являются гете�
рохронии.

Ключевые слова: тиреоидные гормоны, гойтроген, рыбы, глоточные зубы, темп развития, Cyprinidae.
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Для окончательного просветления, обработки и
дальнейшего хранения все экземпляры помеща�
ли в 100% глицерин.

Из просветленных препаратов через жаберные
щели извлекали глоточные зубы с окружающими
их тканями, которые просматривали под биноку�
ляром Motic DM 143�FBGG. Фотографии глоточ�
ных зубов сделаны с использованием электрон�
ного сканирующего микроскопа Carl Zeiss, Leo
1420. Изображения просветленных препаратов
рыб получены с помощью цифровой камеры для
микроскопа SCOPETEK DCM510.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Одновозрастные сибсы леща, содержавшиеся
в разных экспериментальных условиях, заметно
различались по степени развития морфологиче�
ских признаков, особенно плавников и осевого
скелета (рис. 1). Так, в возрасте 31 дней после
оплодотворения (dpf) у особей леща из контроль�
ной группы отмечено девять лучей в спинном,
17 лучей в анальном и 4–5 лучей в грудных плав�
никах, лучи брюшных плавников отсутствовали.
Особи группы ТГ имели 11 лучей в спинном,
18 лучей в анальном, 9–10 лучей в грудных и че�
тыре луча в брюшных плавниках. В то же время у
особей группы ТИО отмечено лишь семь лучей в
спинном и восемь в анальном плавниках, а в груд�
ных и брюшных плавниках лучей не было. Эти
данные говорят об ускоренном развитии особей
группы ТГ и о замедленном в группе ТИО по
сравнению с рыбами из контроля. Подобные ре�
зультаты получены с применением метода гормо�
нального манипулирования тиреоидным стату�
сом (искусственно вызванный гипо� и гиперти�
реоидизм) на полосатом данио Danio rerio (Brown,
1997), групере Epinephelus coioides (de Jesus et al.,
1998), японской камбале Paralichthys olivaceus
(Okada et al., 2005), крупном африканском усаче

Labeobarbus intermedius (Смирнов и др., 2006;
Смирнов, Лёвин, 2007).

У родителей экспериментального потомства
леща формулы глоточных зубов однорядные: у
самца 5–5, а у самки 6–5. Ускорение и замедле�
ния развития под воздействием экзогенного
трийодтиронина и гойтрогена сказались и на де�
финитивных формулах глоточных зубов под�
опытных рыб (рис. 2). В контроле большинство
рыб имели типичную формулу 5–5 (69.6%), но
помимо этого отмечены и двурядные формулы
(1.5–5, 1.5–5.1), доля которых составила 26%, что
почти в два раза больше, чем в природных попу�
ляциях (Шутов, 1967; Голубцов, Ильин, 1983). Все
особи группы ТГ имели редуцированное число
зубов – 5–4 (табл. 1). В природе данная формула
отмечена как очень редкая (1–3.3%) лишь в не�
скольких популяциях леща (Кожара, Изюмов,
1991). В группе ТИО большинство особей имели
формулы глоточных зубов, которые не отмечены
в других группах – 6–5, 1.6–5.1, 2.6–5.2 (78.6%),
лишь одна особь имела типичную формулу 5–5.
Данных о наличии в природных популяциях фор�
мул 1.6–5.1 и 2.6–5.2 нами не найдено.

Глоточные зубы наряду с дермальными костя�
ми черепа, чешуйным покровом, лучами плавни�
ков и др. элементами относятся к дермальному
скелету (Sire, Huysseune, 2003). Недавно показа�
но, что развитие этих элементов находится под
контролем одних и тех же факторов (Смирнов
и др., 2006; Смирнов, Лёвин, 2007; Harris et al.,
2008; Levin, Smirnov, 2008; Levin, 2010; Shkil et al.,
2010). В настоящем эксперименте различия в тем�
пах развития личинок и молоди леща индуциро�
ваны с помощью манипулирования тиреоидным
статусом, что вызвало изменения в скорости раз�
вития целого ряда признаков – лучей плавников,
чешуйного покрова. По всей видимости, именно
воздействие экзогенным трийодтиронином и

Распределение вариантов формул глоточных зубов леща в экспериментальных группах

Варианты
формул

Группы
5–4 5–5 1.5–5 1.5–5.1 6–5 1.6–5.1 2.6–5.2

ТГ (n = 26) 26

КОНТРОЛЬ (n = 23) 1 16 3 3

ТИО (n = 14) 1 2 4 4 3
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(в) 1 мм

(б)

(а)

Рис. 1. Тотальные препараты одновозрастных сибсов леща (31 dpf) из разных экспериментальных групп: (а) контроль;
(б) ТГ; (в) ТИО.
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100 мкм
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5−4

5−5

1.5−5.1
6−5

1.6−5.1
2.6−5.2

Рис. 2. Варианты формул глоточных зубов леща: (а) группа ТГ 156 dpf; (б) контроль 156 dpf; (в) контроль 70 dpf;
(г) группа ТИО 65 dpf; (д) группа ТИО 96 dpf; (e) группа ТИО 110 dpf.
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гойтрогеном привели к направленному измене�
нию дефинитивной формулы глоточных зубов.
При ускоренном онтогенезе (группа ТГ) произо�
шла редукция числа глоточных зубов до фор�
мулы 5–4, а при замедленном (группа ТИО) чис�
ло зубов увеличилось, как и доля двурядных фор�
мул. Хотя нами не исследован непосредственно
процесс развития озубления глоточных костей у
леща, подобное исследование выполнено на пло�
тве Rutilus rutilus (Болотовский, Лёвин, в печати).
В частности, показано, что развитие озубления
глоточных костей (порядок появления коронок,
их прирастание к глоточной кости и резорбция
зубов) происходило быстрее в гормональной
группе и закончилось раньше в среднем на пять
суток, чем в контроле. И, наоборот, в группе с за�
медленным онтогенезом озубление глоточных
костей отставало, в результате чего формула гло�
точных зубов достигла дефинитивного состояния
примерно на пять суток позже контроля. У плот�
вы это сказалось на дефинитивных формулах:
ускорение развития привело к снижению числа
зубов, замедление развития – к их увеличению.
Сходные изменения в дефинитивном озублении
глоточных костей у плотвы и леща позволяют
предположить, что в обоих случаях за эти измене�
ния ответствен темп онтогенеза. Более подробное
изучение развития озубления глоточных костей у
леща позволит яснее ответить на вопрос о роли
темпа развития в модификации формулы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Развитие леща в средах с трийодтиронином и
тиомочевиной идет с разным темпом. При этом
направленно изменяется формула глоточных зу�
бов: в случае ускорения развития число зубов со�
кращается, а в случае замедления увеличивается
число зубов и появляется дополнительный, ми�
норный, ряд.
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Influence of Development Pace on Pharyngeal Teeth Formula in Abramis brama (L.) 
Bream: Experimental Data
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Abstract—An experiment on acceleration and retardation of ontogenesis with thyroid manipulation has re�
vealed direct changes in definitive dentition of pharyngeal bones in Abramis brama bream. As development
pace accelerates, the number of teeth reduces to the formula 5–4. When development pace slows down, this
number increases to the formula 6–5. Moreover, an additional minor row of teeth (1.6–5.1, 2.6–5.2) is
formed. The observed changes transcend typical changes happening in nature. It is assumed that heterochro�
nies provoke changes in the number of teeth.

Keywords: thyroid hormones, goitrogen, fish, pharyngeal teeth, rate of development, Cyprinidae
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При лецитотрофном типе питания развитие
особи происходит за счет запасов желтка, остав�
шегося после вылупления. В случае, когда ис�
пользование желтка может совмещаться с пита�
нием, говорят о факультативном лецитотрофном
типе питания. Лецитотрофное и факультативное
лецитотрофное питание на первых постэмбрио�
нальных стадиях зарегистрировано у многих
представителей отряда десятиногих ракообраз�
ных: у всех видов речных раков (Holdich, 2001);
крабоидов Lithodes santolla и Paralomis granulosa
(сем. Lithodidae) (Calcagno et al., 2005); креветок
Palaemonetes argentinus (сем. Palaemonidae) (Ituarte
et al., 2005) и Lysmata spp. (сем. Hippolytidae)
(Calado et al., 2007); крабов Sesarma curacaoense и
Armases miersii (сем. Grapsidae) (Anger, 1995a, b);
Callianassa tyrrhena (сем. Callianassidae) (Thessal�
ou�Legaki et al., 2006); у симбиотического вида
крабов Tunicotheres moseri (сем. Pinnotheridae)
(Hernandez et al., 2008). Лецитотрофный и фа�
культативно лецитотрофный (смешанный с
планктонотрофным) тип питания у первых ста�
дий зоэа описан и у представителей рода Macro

brachium, в частности, у М. nipponense (Хмелева и
др., 1997), M. amazonicum (Anger, Hayd, 2009,
2010).

Гигантская пресноводная креветка Macro

brachium rosenbergii (De Man) обитает в тропиче�
ских пресноводных водоемах, однако развитие
личинок этого вида происходит в солоноватовод�
ных районах (New, Valenti, 2000). Самки с икрой
мигрируют вниз по течению в эстуарии, где про�
исходит вылупление личинок. Здесь личинки
проходят 11 стадий (зоэа I–ХI) (Uno, Kwon, 1969),
а на стадии послеличинки мигрируют вверх по те�
чению в пресную часть водоема. Крупные разме�
ры тела и высокие пищевые качества сделали

М. rosenbergii одним из популярных и ценных
объектов мировой аквакультуры (New, Valenti,
2000). После вылупления у личинок М. rosenbergii
в области головогруди имеется значительное ко�
личество желтка. В некоторых работах, содержа�
щих рекомендации по выращиванию и кормле�
нию личиночных стадий М. rosenbergii, предпола�
гается, что зоэа I не питается (Ling, 1969). Однако
специальных исследований, посвященных во�
просу наличия лецитотрофного питания у
М. rosenbergii, не проводилось. Кормление личи�
нок рекомендуют начинать на вторые сутки после
вылупления, по достижению ими второй стадии
(Aquacop, 1983), или уже в первые сутки после вы�
лупления (New, Singholka, 1985; Valenti et al.,
1998), предполагая, что продолжительность пер�
вой стадии может быть менее суток. Таким обра�
зом, наличие лецитотрофного питания у М. rosen

bergii представляется очень вероятным. В связи с
этим целью нашей работы было: получить сведе�
ния о начале питания личинок и определить, на�
сколько лецитотрофное питание на первых ста�
диях способно компенсировать задержку в начале
кормления личинок.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Личинки получены от самок, содержавшихся в
аквариальной лаборатории воспроизводства и
культивирования ракообразных ВНИРО. Для
каждого эксперимента использовались личинки,
полученные от одной самки. В выростном аква�
риуме (200 л) температура воды составляла 28–
29°С, соленость 11–12‰ (приготовлена на осно�
ве морской соли HW Marinemix Professional (Гер�
мания)), режим освещения 12 свет/12 темнота
(лампа San�Glo (Hagen, Япония)). Для проведе�
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ния экспериментов использовали пластиковые
емкости с объемом воды 50 или 100 мл, для под�
держания необходимой температуры экспери�
ментальные емкости размещались в термостати�
рующем лотке. Условия содержания в экспери�
ментальных емкостях соответствовали условиям
в выростном аквариуме. В качестве корма для ли�
чинок использовались живые науплии артемии,
являющиеся основным кормом для первых личи�
ночных стадий М. rosenbergii при ее разведении в
условиях аквакультуры (New, Valenti, 2000).

Ежедневно определяли стадии развития личи�
нок в выростном аквариуме (выборка 50–100 осо�
бей), отслеживали изменение количества желтка
в головогруди личинок, отбирали личинок для
исследования морфологии (при изучении морфо�
логии личинок использовали микроскоп Nikon
E200 (40–400х)).

Эксперимент по определению пищевой активно

сти личинок. В первые четверо суток после вы�
лупления определяли активность захвата корма
у зоэа I и II. Для этого один раз в сутки из вырост�
ного аквариума в экспериментальную емкость
(объем воды 100 мл) отсаживали 40–50 личинок.
Личинок в течение 2 часов содержали без корма
(этого времени достаточно, чтобы желудочно�ки�
шечный тракт (ЖКТ) всех личинок полностью
очистился от остатков пищи), затем в емкость
вносили корм из расчета 5–6 тыс. науплиев арте�
мии на литр. Через 20 минут все содержимое ем�
кости фиксировали формалином. Полупрозрач�
ные покровы позволяют легко увидеть остатки
науплиев в ЖКТ личинок. Используя стереомик�
роскоп МБС�10 (8–48х) определяли соотноше�
ние поевших и голодных личинок. Двадцатими�
нутная экспозиция выбрана в связи с тем, что за
это время часть корма уже может перевариваться
личинками, о чем свидетельствовало наличие
корма в кишечнике личинок и появление в экспе�
риментальной емкости фекальных пеллет.

Кроме того, ежедневно проводили визуальные
наблюдения, продолжительностью 30–60 мин, за
личинками в присутствии корма. Личинок и на�
уплии артемии помещали в чашку Петри (d =
= 5 см), наблюдения велись при помощи стерео�
микроскопа МБС�10 (8–32х).

Эксперимент по изучению влияния времени на

чала кормления на рост и выживаемость личинок.
В первые сутки после вылупления 60 зоэа I отса�
дили в индивидуальные емкости (объем воды
50 мл). На протяжении эксперимента температу�
ра воды составляла 30°С (±1°С), один раз в сутки
производили полную замену воды, что обеспечи�
вало поддержание гидрохимических показателей
в пределах допустимых. Проведено три варианта
эксперимента (по 20 личинок в каждом), отли�
чавшихся сроками начала внесения корма: нача�
ло кормления в первые сутки после вылупления;
начало кормления на вторые сутки после вылуп�
ления; начало кормления на четвертые сутки по�
сле вылупления. Фактически, такое внесение
корма соответствовало началу кормления с нача�
ла второй стадии, с середины второй стадии и с
начала третьей стадии соответственно. Корм вно�
сился один раз в сутки из расчета 200 (±20) науп�
лиев артемии на емкость. Ежедневно проводили
учет погибших особей. Продолжительность экс�
перимента составила 10 суток. По окончании экс�
перимента определены: выживаемость, стадия
развития и длина карапакса личинок.

Статистическую обработку данных проводили
в программе Statistica 6.0 (StatSoft Inc.). Определе�
ние достоверности различий в выживаемости
проводили при помощи точного критерия Фише�
ра, а при сравнении скорости роста и развития
использовали непараметрический U�критерий
Манна�Уитни.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Динамика развития личинок в выростной ем�
кости (рис. 1) соответствовала литературным дан�
ным для температуры 28–29°С (Uno, Kwon, 1969).

Полученные нами результаты об изменениях в
морфологии конечностей личинок соответство�
вали описаниям, которые выполнили Уно и Квон
(Uno, Kwon, 1969). На стадии зоэа I личинки име�
ли развитые ротовые конечности: мандибулы,
максиллы I–II, максилипеды I–III. Расположен�
ные на них щетинки по качественному и количе�
ственному составу существенно не отличались от
следующих личиночных стадий. Первые две пары
переопод зоэа I имели вид двуветвистых нерас�
члененных зачатков (рис. 2). У зоэа II появились
развитые переоподы I–II (рис. 2), состоящие из
эндоподита, участвующего в захвате пищевых
объектов и экзоподита, выполняющего вододви�
гательную функцию. Переоподы III и V имели
вид нерасчлененных зачатков. У зоэа III щетинки

100%
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4�е сутки1�е сутки 2�е сутки 3�и сутки

зоэа I зоэа II зоэа III

Рис. 1. Развитие личинок М. rosenbergii в выростном
аквариуме.
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Рис. 2. Внешний вид переопод зоэа I–III M. rosenbergii. pI–V – преоподы I–V.

на концах эндоподитов переопод I–II стали в два
раза длиннее, а переоподы III–V имели вид не�
расчлененных зачатков (рис. 2). На стадии зоэа IV
появились развитые переоподы III и V, а полно�
стью сформированные переоподы IV появились у
зоэа VI.

У зоэа I запас желтка, оставшийся после эм�
брионального развития, представлял собой круп�
ные липидные капли, заполнявшие гепатопан�
креас личинки (рис. 3). Объем и количество ли�
пидных капель в гепатопанкриасе личинок
постепенно сокращались. Окончательно крупные
липидные капли исчезали в начале стадии зоэа III
(рис. 3).

Эксперимент по определению пищевой активно

сти личинок. В эксперименте не было отмечено
питающихся зоэа I. На стадии зоэа II процент
особей с кормом в ЖКТ составлял 17, 5 и 50% на
вторые, третьи и четвертые сутки после вылупле�
ния соответственно.

В процессе наблюдения у зоэа I не было отме�
чено случаев питания или захвата корма, что под�
твердило результаты, полученные в эксперимен�
те. Пищевое поведение впервые было отмечено у
зоэа II. Однако в начале второй стадии не все осо�
би за время наблюдения потребляли корм. Актив�
ность при поиске пищи и ее потреблении заметно
увеличилась в конце второй стадии.

Эксперимент по изучению влияния времени на

чала кормления на рост и выживаемость личинок.
При начале кормления в первые сутки после вы�
лупления выживаемость в конце эксперимента

составила 100%. Средняя длина карапакса осо�
бей – 1.37 мм (SD ±0.15 мм). Стадии развития ли�
чинок: зоэа V – 2 экз.; зоэа VI – 9 экз.; зоэа VII –
9 экз. При начале кормления на вторые сутки по�
сле вылупления выживаемость в конце экспери�
мента составила 90%. Средняя длина карапакса
особей − 1.27 мм (SD ±0.15 мм). Стадии развития
личинок: зоэа V – 3 экз.; зоэа VI – 13 экз.; зоэа
VII – 3 экз. При начале кормления на четвертые
сутки после вылупления выживаемость в конце
эксперимента составила 30%, наибольшая гибель
особей произошла на 5–6 сутки эксперимента.
Средняя длина карапакса особей – 0.99 мм
(SD ±0.20 мм). Стадии развития личинок: зоэа IV –
3 экз.; зоэа V – 3 экз.

Наилучшая выживаемость, скорость роста и
развития получены при начале кормления в пер�
вые сутки. При начале кормления на четвертые
сутки выживаемость, скорость роста и развития
были достоверно ниже, чем в первых двух вариан�
тах эксперимента (для всех вариантов р < 0.01).
Сравнение результатов при начале кормления в
первые и на вторые сутки показало наличие до�
стоверных различий лишь в длине карапакса (р =
= 0.036), а различия по выживаемости и скорости
развития были не достоверны.

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты наблюдений и эксперимента по
определению активности потребления личинка�
ми корма свидетельствует, что на стадии зоэа I ли�
чинки М. rosenbergii питаются исключительно ле�
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цитотрофно. Косвенно на это указывают и боль�
шие запасы желтка в гепатопанкриасе, которые,
возможно, могли бы затруднить переваривание
пищи на этой стадии. На стадии зоэа I у личинок
отсутствуют развитые переоподы. Первая и вто�
рая пара переопод появляется на стадии зоэа II
(рис. 3). Их появление значительно расширяет
возможности личинки по захвату кормовых объек�
тов. Дальнейшее формирование переопод (увеличе�
ние длины щетинок на концах эндоподитов у
зоэа III, появление у зоэа IV развитых переопод III и
V и, наконец, у зоэа VI переопод IV), по�видимо�
му, отражает возрастающие с увеличением разме�
ров потребности личинки в средствах захвата пи�
щи и движения (экзоподиты переопод I−IV ис�
пользуются личинками при плавании). Вместе с
тем, в строении мандибул, максилл и максилли�
пед зоэа I и II не было выявлено существенных
различий. Нормальное развитие ротовых конеч�
ностей и их щетиночного вооружения у зоэа I
М. rosenbergii, может свидетельствовать о том, что
переход к лецитотрофному питанию у этого вида
произошел не так давно.

Лецитотрофное питание на стадии зоэа II яв�
ляется факультативным и совмещается с планк�
тонотрофным питанием. Активность в потребле�
нии пищи возрастает по мере уменьшения запа�
сов желтка. Запасы желтка позволили некоторой
части личинок в эксперименте выжить в течении
4 суток без пищи, и успешно пройти две линьки.

Однако отсутствие кормления на стадии зоэа II
стало причиной гибели большей части личинок, а
выжившие особи значительно уступали по разме�
ру и стадии развития особям, которые получали
корм с начала стадии зоэа II. Таким образом, не�
смотря на то, что остатки желтка могут частично
компенсировать личинкам недостаток кома, для
нормального развития им необходимо на стадии
зоэа II приступить к самостоятельному питанию.
Полученные результаты позволяют дать рекомен�
дацию при культивировании начинать кормление
сразу после появления зоэа II. Учитывая, что про�
должительность стадии зоэа I при оптимальной
температуре 27–29°С составляет около суток, на�
чинать вносить корм необходимо в конце первых
суток после вылупления личинок.

Сходный с М. rosenbergii онтогенез типа питания
описан для другого вида рода Macrobrachium –
М. amazonicum. Личинки М. amazonicum на стадии
зоэа I питаются исключительно лецитотрофно, а
на стадии зоэа II и в начале зоэа III они совмеща�
ют лецитотрофное питание с факультативным
планктонным хищничеством (Anger, Hayd, 2009,
2010). Полное или частичное лецитотрофное пи�
тание личинок многих десятиногих ракообраз�
ных рассматривается как важная преадаптация
при переходе к жизни в пресных и холодных во�
дах, а также на суше (Anger, 1995; Calcagno et al.,
2005). Онтогенетическое изменение от лецито�
трофного типа питания у зоэа I, через факульта�

1 мм

Зоэа IIIЗоэа IIЗоэа I

Рис. 3. Внешний вид и изменение количества желтка в гепатопанкреасе зоэа I–III M. rosenbergii.
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тивно лецитотрофный у зоэа II, к планктоно�
трофному у зоэа III и более поздних стадий у
М. rosenbergii и М. amazonicum представляет со�
бой очень гибкую стратегию, обеспечивающую
более высокие адаптивные качества личинок и
значительно повышающую их шансы приспосо�
биться к изменчивым условиям эстуария. За
первую лецитотрофную стадию личинки значи�
тельно совершенствуют аппарат по захвату пищи,
а на второй стадии факультативное лецитотроф�
ное питание обеспечивает им возможность посте�
пенно приспособиться к новому типу питания,
переждать кратковременную бескормицу и, при
необходимости, переместиться в более богатую
кормом часть водоема.
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Influence of Lecithotrofic Feeding on Growth and Development 
of Larvae of Freshwater Shrimp Macrobrachium rosenbergii
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Abstract—In the giant freshwater shrimp Macrobrachium rosenbergii (De Man), lecithotrofic feeding was
discovered at the zoea I stage, and facultative lecithotrofic feeding was found at the zoea II stage. Cases of the
completion of the first two stages without feeding were detected. However, a delay in feeding at the zoea II
stage caused the inhibition of the growth and development of larvae. In this connection, we recommend to
introduce food to the aquaculture of the giant freshwater shrimp on the end of the first day after hatching,
when the first zoea II larvae emerge.

Keywords: lecithotrofic feeding, zoea, giant freshwater shrimp 
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В настоящее время в юго�восточной части Бал�
тийского моря (26 подрайон ИКЕС) основной не�
рест трески привязан к Гданьской впадине (Кара�
сeва, 2006). Исследуемый период характеризуется
повышенными значениями температуры воды
глубоководной части моря, что стало следствием
изменений, которые произошли в атмосфере в
конце 80�х годов прошлого столетия (Alheit et al.,
2005). Последствия этих изменений оказались
столь значительны в динамике различных популя�
ций трески, что рассматриваются наравне с про�
мысловым воздействием (Cardinale, Svedäng, 2004;
Köster et al., 2005; Ottersen et al., 2006; MacKenzie
et al., 2007; Kraus et al., 2009).

Гидрологическая ситуация в Балтийском море и
условия воспроизводства морских видов рыб зави�
сят от объeма и частоты поступающих северомор�
ских вод. Под влиянием втока в глубоководных
впадинах на юго�востоке Балтийского моря скла�
дываются благоприятные условия для нереста
трески, которые принято характеризовать как ре�
продуктивный объeм, т.е. водные массы с солeно�
стью более 11‰ и кислородом более 2 мл/л (Plikshs
et al., 1993). Такие параметры среды необходимы
для активации сперматозоидов, выживания и
оплодотворения икры балтийской трески (Грау�
ман, 1968; Köster et al., 2005).

В прошлом объeм репродуктивного слоя суще�
ственно возрастал в весенний период в результате
поступления большого объeма североморских вод
(Plikshs et al., 1993; MacKenzie et al., 1996). Сокра�
щение водообмена с Северным морем с конца
80�х годов привело к периоду стагнации. Изогали�
на 11‰ понизилась до глубин с дефицитом кисло�
рода, что стало причиной значительной гибели ик�

ры (Plikshs et al., 1993; Карасева, 2006). С изменив�
шимися температурными условиями связывают
смещение массового нереста восточно�балтий�
ской трески с весны на середину лета, а также рез�
кое сокращение ежегодного пополнения (Wieland,
Horbowa, 1996).

Несмотря на пессимистические прогнозы, ка�
сающиеся возможности восстановления числен�
ности сильно эксплуатируемого запаса балтий�
ской трески (Jonzén, 2002; Kraus et al., 2009), в по�
следнее время в восточно�балтийской популяции
трески наметились существенные сдвиги. Появле�
ние в первом десятилетии 21 века нескольких по�
колений высокой численности (Report of … ICES
C.M. 2010/ACOM:10) можно рассматривать как
свидетельства восстановления воспроизводства в
изменившихся условиях.

В работе сделана попытка оценить репродук�
тивный потенциал и выяснить, какие внутрипопу�
ляционные процессы являются ведущими в дина�
мике численности трески восточно�балтийской
популяции в данном гидрологическом режиме
Балтийского моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Для работы использованы данные биологиче�
ских анализов 56.6 тыс. экз. трески, выполненных
на научно�исследовательских и промысловых су�
дах в 26 подрайоне ИКЕС (юго�восточная часть
Балтийского моря) с 1997 по 2009 год. Основной
объeм данных получен при проведении учeтных
траловых съeмок молоди донных видов рыб в науч�
ных экспедициях на судах ФГУП “АтлантНИРО”
в феврале–марте и октябре–ноябре, а также в ре�
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зультате работы наблюдателей на промысловых
судах в октябре–декабре. В нашем распоряжении
также имелись данные биологических анализов,
выполненных в мае 2004–2007 годов и июне
2008 года при проведении пелагических акусти�
ческих съeмок.

Для биологического анализа случайным обра�
зом отбирали выборку, включающую не менее
100 экз. трески. Если в улове было меньше 100 экз.,
то проводили анализ всех пойманных рыб. При
проведении биологического анализа измеряли
зоологическую длину с точностью до 1 см, общую
массу и массу без внутренностей с точностью до 1 г.
Пол  и стадию зрелости определяли визуально по
шестибалльной шкале, специально разработанной
для балтийской трески (Алексеев, Алексеева,
1996). В интересах данной работы на основании
определения стадий зрелости гонад их состояние
оценивали следующим образом:

– созревающие (стадии зрелости III и IV),

– нерестящиеся (стадии зрелости IV–V, V, VI–
IV–V, VI–V),

– отнерестившиеся (стадия зрелости VI),

– восстановительное состояние (стадия зрело�
сти VI−II).

Такое разделение формально совпадает со ста�
диями зрелости II, III, IV и V по шкале, принятой в
ИКЕС (Report of … ICES C.M. 2010/SSGESST:07).

За пополнение восточно�балтийской популя�
ции трески принимали рыб в возрасте 2 года. 

Численность поколений оценивали через вели�
чину индекса численности, который рассчитыва�

ли по результатам проведения учeтных траловых
съeмок в феврале–марте как количество экз. трес�
ки, выловленной за 1 час траления.

Основанием к объединению данных по всему
подрайону за каждый исследуемый год послужили
многочисленные доказательства существования
единой популяции трески к востоку от 14°30′ в.д.
(Бирюков, 1971б; Bagge et al., 1994).

Определение возраста проводили по отолитам в
соответствии с традиционной методикой (Чугуно�
ва, 1959; Токарева, 1963; Мина, Токарева, 1967).

Статистическая обработка данных заключалась
в определении доверительных интервалов для
95%�ного уровня достоверности. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Репродуктивный потенциал, или потенциаль�
ную скорость воспроизводства популяции (Мал�
кин, 1999), необходимо рассматривать на основе
следующих параметров: характер созревания осо�
бей, возрастная структура популяции, плодови�
тость, возраст наступления половой зрелости. От
изменчивости возраста наступления половой зре�
лости зависит возрастная структура половозрелой
части популяции и величина вклада каждой воз�
растной группы в популяционную плодовитость.

По нашим данным, в конце зимы–начале вес�
ны восточно�балтийская треска представлена в ос�
новном особями с незрелыми и созревающими го�
надами.

На протяжении исследуемого периода с 1997 по
2009 год в составе созревающих в феврале−марте
рыб прослеживались две основные тенденции:
увеличение доли трески, созревающей весной и
уменьшение доли трески, созревающей осенью
(рис. 1).

Осенние данные получены в основном из про�
мысловых уловов, различающихся по орудиям ло�
ва и времени ведения промысла. Поэтому мы не
считаем необходимым приводить точное значение
доли созревающих рыб в промысловых уловах, она
всегда выше, чем в уловах из донных траловых съe�
мок, проводившихся в тот же период. Это во мно�
гом связано с тем, что промысловые суда работают
на основе скоплений трески. А донные траловые
съeмки осуществляются по определенной схеме
тралений. Тем не менее, эти данные дают нам воз�
можность утверждать, что к концу периода иссле�
дования доля созревающих осенью рыб значитель�
но снизилась.

В период наблюдения в феврале–марте нере�
стящиеся рыбы встречались в крайне незначитель�
ном количестве. Исключение составили 1998 и
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Рис. 1. Доля созревающей трески восточно�балтий�
ской популяции в феврале–марте и октябре–декабре
1997–2009 годов.
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2009 годы, когда в нерестовой фазе находилось
около 1.5% рыб.

Большой интерес представляет вопрос о том,
как изменялась структура половозрелого контин�
гента в ходе нерестового сезона. Чтобы выяснить
это, состав созревающих рыб оценивали по их
средней длине. В 2003, 2005, 2006–2008 годы сред�
ние значения длины созревающих самок из осен�
них промысловых уловов получили статистиче�
ское подтверждение на основе данных из проводи�
мых в то же время донных траловых съeмок.

Как показало сравнение, в феврале–марте
2007 года средняя длина созревающих самок была
такой же, как и осенью предыдущего 2006 года.
Весной 2008 года средняя длина созревающей
трески оказалась ниже, чем осенью 2007 года. Ещe
более значительное снижение средней длины со�
зревающих самок произошло весной 2009 года, по
сравнению с осенью 2008 года. Это может свиде�
тельствовать о пополнении числа созревающих
весной рыб впервые созревающими особями, по�
тому что весной 2008 года среди созревающих рыб,
наряду с 3� и 4�годовиками, относительное коли�
чество двухгодовиков возросло до 11.0%. В конце
зимы–начале весны 2009 года доля созревающих
самок в возрасте 2 года была немного выше, чем в
феврале–марте 2008 года (11.8%).

Обобщенные данные за период до начала
70�х годов свидетельствую, что в прошлом в мар�
те на Гданьском нерестилище происходило на�
копление рыб старших возрастов, а в мае−июне
преобладала впервые созревающая и неполо�
возрелая треска. 

Проведенное нами статистическое сравнение
средней длины самок трески в феврале−марте и
мае в каждом году периода с 2004 по 2007 год пока�
зало, что средняя длина созревающих самок в фев�
рале–марте и мае достоверно не различалась
(рис. 2). Можно заключить, что в эти годы весной
контингент созревающих особей оставался сход�
ным. В июне 2008 году созревающая треска была
достоверно меньше, чем в феврале–марте за счeт
созревания более молодых самок.

Созревающие самцы весной в среднем были
мельче, чем предшествующей осенью. Самцы со�
зревают в более раннем возрасте, по сравнению с
самками (Бирюков, 1971а). Вероятно, впервые со�
зревающие самцы регулярно пополняют число со�
зревающих весной особей.

Наши данные за май 2004–2007 и июнь 2008 го�
дов позволяют уточнить сроки начала нереста в эти
годы. В 2004–2007 годах доля нерестящихся самок
изменялась от 10 до 30%, основную массу состав�
ляли созревающие самки (60–80%). В июне 2008
года доля нерестящихся рыб составляла почти

70%, а доля созревающих в это время самок сокра�
тилась до 10% рыб. На основании такого большого
значения относительного количества нерестящих�
ся самок можно утверждать, что в 2008 году массо�
вый нерест проходил в июне, т.е. в более ранние
сроки, по сравнению с другими годами первой по�
ловины периода исследования.

Анализ возрастной структуры показал, что еже�
годно в феврале–марте с 1997 по 2004 год среди со�
зревающих самок преобладали рыбы возрастной
группы 5 лет. В целом за период наблюдений с 1997
по 2009 год доля 5�летней трески, созревающей в
начале весны, скачкообразно снижалась (рис. 3).

При изучении данных за февраль–март в 1997–
2009 годах нами была обнаружена достоверная об�
ратная связь между относительным количеством
созревающих самок в возрасте 2 года и 5 лет, а так�
же в возрасте 3 года и 5 лет. Коэффициенты корре�
ляции составили в первом случае –0.78 и во втором
–0.90. Таким образом, в те годы, когда доля созре�
вающих самок в возрасте 5 лет снижалась, доля са�
мок в возрасте 2 и 3 года увеличивалась. В послед�
ние годы особенно заметно выросла доля созрева�
ющих самок в возрасте 2 года. Одновременно с
этим доля рыб в возрасте 5 лет снижалась и в
2009 году почти сравнялась с долей самок в воз�
расте 2 года.

Доля созревающих самок старше 5 лет во все го�
ды была значительно ниже. Как показывает тен�
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Рис. 2. Средняя длина созревающей трески восточно�
балтийской популяции в феврале–марте и мае 2004–
2007 годов, а также в феврале–марте и июне 2008 года;
вертикальные линии – 95%�ный доверительный ин�
тервал.
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денция, к настоящему времени в составе созрева�
ющих весной рыб относительное количество са�
мок в возрасте 6 и 7 лет также постепенно
снижается. В феврале–марте 2008 и 2009 годах до�

ля созревающих самок в возрасте 2 года превысила
долю 6–7�летних самок того же состояния, а со�
зревающих самок в возрасте 3 года оказалось боль�
ше, чем 5�летних.

Исходя из того представления, что гонады са�
мок, отмеченных в феврале−марте как созреваю�
щие, в октябре–декабре находятся в восстанови�
тельном состоянии (положительная корреляцион�
ная зависимость), было проведено сравнение их
долей весной и осенью отдельно по возрастам в
2003, 2005, 2006, 2007, 2008 годах. В выбранные го�
ды объeм осенних данных позволил провести та�
кое сравнение. Как оказалось, в эти годы осенью,
по сравнению с весной, среди самок, в гонадах ко�
торых проходили посленерестовые восстанови�
тельные процессы, было больше самок в возрасте
3 года (кроме 2008 года), а также 6 и 7 лет (кроме
2005 года).

Учeт рыб в возрасте 2 года представляет инте�
рес, поскольку по численности трески данной воз�
растной группы судят о величине пополнения, ко�
торое в следующем году должно вступить в промы�
сел (Report of … ICES C.M. 2010/ACOM:10). У
самок балтийской трески возраст 2 года было при�
нято считать нижней границей возраста наступле�
ния половой зрелости (Бирюков, 1971а).

Если отдельно рассматривать данные по созре�
ванию трески в возрасте 2 года за каждый год, то
оказывается, что наибольшее количество особей в
возрасте 2 года имеет незрелые гонады. Нараста�
ние доли созревающих самок трески этого возрас�
та происходило в те годы, когда общее количество
рыб соответствующего поколения в популяции
возрастало (рис. 4).

По нашим наблюдениям, причины, по кото�
рым в отдельные годы самки в возрасте 2 года со�
зревали или оставались с незрелыми гонадами,
были различны.

В увеличении доли рыб с незрелыми гонадами в
1997 году, вероятнее всего, сыграла роль адвекция
холодных североморских вод в 1996 году (Зезера,
2002). Поступление большого объeма северомор�
ских вод – редкое в настоящее время явление, и в
дальнейшем большого влияния на ход гидрологи�
ческих параметров не имело. В 2000, 2002, 2004 и
2007 годах снова отмечено увеличение доли рыб с
незрелыми гонадами. Как видно, это связано с по�
явлением больших по численности поколений
двухгодовиков в указанные годы. В 2004 году эта
связь с численностью поколения была наиболее
выражена у самок. В 2008 и 2009 годах, наоборот,
доля рыб с незрелыми гонадами снизилась, хотя
индексы численности трески в возрасте 2 года ока�
зались наиболее высокими. В эти годы в феврале−
марте доля самок, созревающих в 2 года, возросла
и была самой большой в исследуемый период.
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Рис. 4. Доля особей трески с незрелыми гонадами, до�
ля созревающих самок и индекс численности трески в
возрасте 2 года в 1997–2009 годах.
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Изменчивость сроков массового нереста бал�
тийской трески прослеживалась исследователями
с начала прошлого века (Bagge et al., 1994; Карасe�
ва, 2006). Было замечено, что между сроками, ко�
гда в нересте участвует наибольшее количество
рыб, и величиной пополнения существует зависи�
мость. Ранний весенний нерест сопровождается
появлением многочисленного пополнения, а при
запаздывании нереста пополнение бывает незна�
чительным (Wieland, Horbowa, 1996; Wieland et al.,
2000). Такая закономерность в первую очередь свя�
зана с величиной репродуктивного объема. Весной
он значительно больше, чем летом (MacKenzie
et al., 1996). В изучаемый нами отрезок времени
ежегодный нерест происходил летом, с пиком в
конце июля–начале августа (наши неопублико�
ванные данные за 2005 год; Карасeва, 2006; Tom�
kiewicz et al., 2009). В литературе имеется утвержде�
ние о том, что в середине 90�х годов такая ситуация
сохранялась за счeт поздних сроков рождения по�
полнения, которое, в свою очередь, созревало ле�
том (Wieland et al., 2000).

Как известно, нерест самок невозможен без
длительного периода трофоплазматического роста
ооцитов, который у трески, как у всех самок боре�
альных видов рыб, длится несколько месяцев.
Очевидно, что если треска нерестилась летом, то
она не будет готова к следующему икрометанию
весной. Степень посленерестового истощения
трески, особенно крупной, велика (Кривобок, То�
карева, 1972). С возрастом увеличивается плодови�
тость, а, значит, и затраты на генеративный обмен
(Kjesbu, 1994; Дмитриева, 2004).

В попытке объяснить причину, по которой под�
держиваются поздние летние сроки массового ик�
рометания, исследователи анализировали состав
кормовых объектов преднерестовой трески, делая
вывод, что недостаточное поступление ненасы�
щенных жирных кислот с кормовыми объектами
является причиной удлинения периода созревания
гонад (Tomkiewicz et al., 2009).

Наши данные о доле созревающих рыб весной и
осенью свидетельствуют в пользу того, что к насто�
ящему времени в популяции трески наметились
признаки постепенного смещения нереста на бо�
лее ранние весенние сроки. Наличие в июне
2008 года почти 70% самок в нерестовой фазе по�
лового цикла позволяет говорить о том, что в этот
год массовый нерест трески восточно�балтийской
популяции проходил раньше, чем в предшествую�
щий период.

В ходе работы мы обнаружили противоречие
наших данных с общепринятым положением о бо�
лее раннем подходе на нерест рыб старшего воз�
раста, а также более крупных из молодых особей

(Бирюков, 1970). Этот вывод был основан на ре�
зультатах исследований, проводившихся в 50�х–
70�х годах прошлого столетия. Более поздняя ин�
формация, подтверждающая это положение, отно�
сится к периоду с 1995 по 2004 год (Tomkiewicz,
Kraus, 2005).

Выяснилось, что весной 2008 года длина созре�
вающих самок была меньше, чем осенью 2006 и
2007 годов, а также весной 2009 года меньше, чем
осенью 2008 года. По данным за предшествующие
годы (2004–2007) в феврале–марте и мае контин�
гент созревающих рыб составляли одни и те же ры�
бы, их средний размер был аналогичным. Эти фак�
ты могут служить подтверждением тому, что к на�
стоящему времени в весеннем ходе созревания
популяции всe большее значение стали иметь ры�
бы младших возрастных групп.

Таким образом, возникает необходимость пере�
смотреть изменчивость характера распределения
рыб разного возраста в ходе созревания и нереста
как формы адаптивного ответа в условиях темпе�
ратурного стресса.

Возрастной состав популяции принято считать
важным компонентом при составлении модели за�
пас–пополнение, поскольку возрастная структура
влияет на пополнение через пространственные и
временные вариации времени начала и продолжи�
тельности нереста, плодовитость и “материнский
эффект” (Marteinsdottir, Thorarinsson, 1998).

Самки трески восточно�балтийской популяции
в возрасте 2–4 года обладают невысокой плодови�
тостью (Дмитриева, 2004). Суммарный вклад икры
в популяционную плодовитость трески этих воз�
растов обеспечивается за счeт их высокой числен�
ности. С 1997 по 2009 год отмечено постепенное
снижение в числе созревающих в феврале−марте
рыб доли самок в возрасте 5 лет. Балтийская треска
этого возраста на 100% является половозрелой (на�
ши неопубликованные данные). Вклад самок в по�
пуляционную плодовитость осуществляется за
счeт высокой численности и достаточно высокой
относительной плодовитости. Плодовитость трес�
ки в возрасте 6 и 7 лет в среднем составляет 2–
3 млн. шт., т.е. в 14 раз больше, чем средняя вели�
чина плодовитости самок в возрасте 2 года (Дмит�
риева, 2004). Суммарная доля самок более старших
возрастов в числе созревающих весной рыб крайне
незначительна. Наши данные дают основание счи�
тать, что в настоящее время восточно�балтийская
треска 5–7 лет составляет фонд, обеспечивающий
ежегодный нерест популяции и поддержание еe на
уровне, достаточном для обеспечения дальнейшего
воспроизводства. К подобному выводу пришли за�
рубежные исследователи (Vallin, Nissling, 2000). Они
обнаружили положительную зависимость между
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количеством икры, продуцируемой самками бал�
тийской трески 5 лет и старше, и пополнением.

Возможно, доля самок старше 5 лет продолжает
иметь существенное значение в общем нерестовом
запасе. Осенью среди самок с гонадами, в которых
проходят посленерестовые восстановительные
процессы, увеличивается доля рыб в возрасте 6 лет,
и, хотя менее значительно, 7�летних рыб. Это мо�
жет свидетельствовать о том, что основная масса
6� и 7�летней трески подошла в районы нереста
позже более молодых рыб и не была зарегистриро�
вана нами в числе созревающих ранней весной осо�
бей. Более позднее созревание и нерест крупных
рыб зарубежные исследователи отмечали в аркто�
норвежской (Kjesbu, 1994) и ньюфаундлендо�лаб�
радорской популяциях трески (Hutchings, Myers,
1993).

В исследуемый нами период вошли годы наи�
более низкого уровня, которого достигли биомасса
и численность трески восточно�балтийской попу�
ляции (Eero et al., 2007). Начиная с 2000 года, как
показывает индекс численности трески в возрасте
2 года, в популяции стали появляться значитель�
ные по величине пополнения. Биомасса нересто�
вого запаса стала возрастать (Report of … ICES
C.M. 2010/ACOM:10).

Балтийская треска обладает широким диапазо�
ном возможностей, исторически позволивших ей
приспособиться к воспроизводству в условиях
сильного опреснения. Растянутый нерест популя�
ции за счeт неодновременного созревания и икро�
метания рыб разного возраста даeт возможность
наиболее полно использовать нерестовые аквато�
рии с изменчивыми гидрологическими параметра�
ми. В стрессовых условиях воспроизводство трес�
ки сократилось за счeт угасания весеннего икроме�
тания. С начала периода стагнации прошло не
менее 20 лет, прежде чем наметились первые при�
знаки устойчивого воспроизводства в новых усло�
виях.

Наши данные приводят к заключению, что по�
степенное увеличение доли трески, созревающей
весной, ведeт к удлинению сроков икрометания за
счeт весеннего нереста и служит основой увеличе�
ния численности популяции. Данные о раннем не�
ресте части особей в 2009 году, подтвердившиеся
материалами за 2010 год (наши неопубликованные
данные), являются свидетельством наметившегося
сдвига.

Если в прошлые годы в течение весны проис�
ходило перераспределение группировок круп�
ных и мелких особей половозрелых рыб, то в
2004–2007 годах мы не обнаружили различий в
средних размерах созревающей трески в феврале–
марте и мае. Увеличение масштабов весеннего со�
зревания к концу первого десятилетия нового века

стало происходить за счeт рыб младших возраст�
ных групп 3–4 года. Начиная с 2008 года, в числе
созревающих весной рыб существенно выросла
доля самок в возрасте 2 года.

Обнаруженная тенденция нарастания в составе
многочисленного поколения доли созревающих
самок раннего возраста может быть объяснена тем,
что выживание большого количества рыб до по�
тенциального возраста наступления половой зре�
лости, которое у самок восточно�балтийской трес�
ки составляет 2 года, вносит в популяцию большее
сочетание генов, отвечающих за скорость наступ�
ления половой зрелости. При этом повышается
количество реализуемых возможностей ранней
зрелости.

В эксплуатируемых популяциях рыб снижение
возраста достижения половой зрелости стало
обычным явлением. Вероятность выживания
потомства от малоплодовитых особей трески
младших возрастов обеспечивается за счeт высо�
кой численности родительского стада. Нерест
впервые нерестящихся самок балтийской трески
мало результативен из�за низкой выживаемости
икры (Cardinale, Arrhenius, 2000b). Но уже при вто�
ром икрометании эти особи могут дать более жиз�
неспособное потомство (Cardinale, Arrhenius,
2000b). Согласно результатам исследования выжи�
ваемости икры от балтийской трески разного воз�
раста, разница в выживаемости между потомством
молодых и старых особей будет минимальной, ес�
ли в районах нереста концентрация кислорода, со�
леность и температура находятся на необходимом
уровне (Cardinale, Arrhenius, 2000a). Моделирова�
ние показало, что популяции, в которых рыбы со�
зревают в 2 года, как правило, уже через несколько
лет переходят на этап неуклонного увеличения
приростов численности (Малкин, 1999).

Снижение возраста достижения половой зрело�
сти повышает способность популяции к быстрому
увеличению численности, но делает еe более уяз�
вимой к негативному внешнему воздействию. По�
пуляция трески, размножающейся в юго�восточ�
ной части Балтийского моря, будет находиться в
более выигрышном положении, по сравнению с
настоящими короткоцикловыми популяциями
рыб, пока ней присутствуют особи 5 лет и старше,
которые выполняют функцию нерестового фонда.
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ВВЕДЕНИЕ

Полихета Namanereis littoralis (Grube, 1876)
(Nereididae, Namanereidinae) распространена в
верхней литорали субтропических и бореальных
морей Атлантического и Тихого океанов (Glasby,
1999). Вид N. littoralis отмечен как единственная
массовая литоральная полихета в заливе Посьета
Японского моря (Бужинская, 1971). Интересной
особенностью вида является его способность к
обитанию в амфибионтных условиях. N. littoralis
предпочитает верхние горизонты литорали и часто
образует значительные скопления в зоне заплеска,
фактически вне воды, в насыщенной водяными
парами толще штормовых выбросов морских трав.

Приливно-отливная зона морей с резкими ко-
лебаниями абиотических факторов, и, прежде все-
го, солености и температуры – нетипичное место-
обитание для полихет. Полихеты подсемейства
Namanereidinae, напротив, характерные обитатели
литоральной и супралиторальной зоны морей,
речных берегов в устьевых районах, а также встре-
чаются в некоторых пресных водоемах и в подзем-
ных водах (Glasby, 1999 ) и почти не встречаются в
типично морских условиях. Очевидно, успешное
освоение биотопов, характеризующихся неста-
бильностью условий и экстремальными значения-
ми некоторых факторов среды, требует ряда эф-
фективных репродуктивных адаптации.

Вопросы размножения и раннего онтогенети-
ческого развития не были прежде изучены в доста-

точной степени ни у одного из 35 представителей
подсемейства. Полагают, что для этой группы дол-
жен быть свойствен гермафродитизм, однако с
определенностью это указывается лишь для 3 ви-
дов. Из таксономических работ известно о нали-
чии очень крупных, богатых желтком яиц у восьми
видов рода Namanereis (Glasby, 1999), в том числе у
объекта нашего исследования (Augener, 1933).
Наиболее подробное исследование репродуктив-
ных особенностей представлено Джонсоном
(Johnson, 1908) для Namanereis qadraticeps (как Ly

castis qadraticeps) и Фойерборном (Feuerborn, 1931)
для Namalycastis ranauensis (как Lycastis ranauensis)
и Namanereis catarractarum (как Lycastopsis catarrac

tarum). Описаны некоторые аспекты гаметогенеза
и приведено единственное в научной литературе
краткое описание личинки наманереидин – нек-
тохеты N. ranauensis.

Подсем. Namanereidinae рассматривается как
примитивная группа среди нереид (Gravier, 1902).
Его представители характеризуются отсутствием
ряда морфологических признаков, используемых
обычно в систематике полихет. Недостаточность
морфологического критерия для различения ви-
дов Namanereidinae, а также запутанная система-
тика группы делают необходимостью изучение
размножения и развития отдельных видов подсе-
мейства. Цель настоящей работы – выявление
особенностей размножения и раннего развития
N. littoralis.

НЕРЕСТ И РАННИЙ ОНТОГЕНЕЗ ЛИТОРАЛЬНОЙ ПОЛИХЕТЫ 
Namanereis littoralis (Grube, 1876) (Nereididae, Namanereidinae)
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В лабораторных условиях впервые исследовано развитие полихеты Namanereis littoralis (Grube,
1876). Размножение в условиях Японского моря происходит в июле и приурочено к сезону муссон-
ных ливней. Оплодотворение наружное, нерест без эпитокных преобразований. Плодовитость низ-
кая, яйцеклетки богаты желтком, развитие непелагическое, лецитотрофное, эмбрионизированное,
характеризуется высокой скоростью – 5–8 суток и происходит в слизистых кладках до выхода бен-
тосного ювенила. Температурный и соленостный оптимумы развития составляют 22–27°С и 16–
21‰ соответственно, что характеризует вид как субтропический солоноватоводный по происхож-
дению. Отмечены архаичные черты и признаки специализации в раннем онтогенезе N. littoralis.
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ЕЖОВА

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Работа выполнена на особях из дальневосточ-
ной популяции Namanereis littoralis (Японское мо-
ре, залив Посьета), с использованием полевых
сборов, материалов экспериментов и наблюдений
1984, 1986–1988 и 1992 гг. Раннее развитие изучали
в лабораторных условиях на живых объектах. Ис-
пользовали метод искусственного осеменения.
Взрослых животных со зрелыми половыми про-
дуктами отбирали в естественном биотопе – су-
пралиторальных штормовых выбросах морской
травы, разделяя их на самцов и самок. Полихет ане-
стезировали с помощью кристаллов сернокислого
магния и получали от них половые клетки, стадию
развития гамет контролировали под микроскопом.
Предварительно смешивали гаметы от 2–4 самцов и
2–4 самок, затем производили искусственное осе-
менение яйцеклеток в иммунологических планшет-
ках с крышками, диаметр лунок 3.5 см.

В каждой лунке, в ежедневно сменяемой воде,
содержалось 50–100 развивающихся зародышей.
Развитие зародышей изучали в 10 различных соле-
ностях, при двух температурных режимах. Экспе-
риментальные среды готовили, разводя дистилли-
рованной водой естественную морскую воду из от-
крытых частей залива Посьета. Соленость
исходной морской воды была в пределах 28–30‰,
экспериментальные среды имели последовательно
уменьшающуюся соленость: 28–30‰; 25–27‰;
22–24‰; 19–21‰; 16–18‰; 13–15‰; 10–12‰;
7–9‰; 4–6‰; 1–3‰. Часть экспериментальных
повторностей выполнена при температуре 20–
22°С, другая – при 25–27°С. Все опыты поставле-
ны в четырех-семи повторностях.

Зародышей измеряли, зарисовывали и фото-
графировали через каждые 2–4 часа, до выхода
ювенилов из яйцевых капсул. Микрофотографии
эмбриональных стадий выполняли при помощи
микроскопа биологического дорожного МБД-1 и
фотонасадки МФН-10 в полевых условиях, с жи-
вых зародышей. Для уточнения деталей строения
зародышей и ювенильных червей делали также по-
стоянные препараты. Объекты фиксировали сме-
сью Кульчицкого, окрашивали борным кармином и
заключали в дамар-лак (Ромейс, 1953). Всего в экс-
периментах прослежено развитие более 1500 эмб-
рионов.

РЕЗУЛЬТАТЫ

N. littoralis – раздельнополый вид. В строении
тела половой диморфизм не выражен: копулятив-
ных органов и других наружных генеративных
структур, часто встречающихся у полихет с малы-
ми размерами, нет. Отсутствуют также какие-либо
специальные отверстия для вывода гамет. Внеш-
ним признаком, позволяющим различить зрелых
самцов и самок, является окраска тела червя − мо-

лочно-белая у самцов и желто-оранжевая у самок.
Как показал анализ гистологических препаратов и
мазков целомической жидкости (всего около
230 экземпляров червей), в целоме всегда присут-
ствуют либо мужские, либо женские половые
клетки (Ежова, 2007). Соотношение полов в попу-
ляции близко к 1 : 1. В трех выборках червей, взятых
в разные моменты вегетационного сезона (по 118,
50 и 35 случайно взятых экземпляров) отношение
числа самцов к числу самок составило 58 : 60; 26 : 24;
19 : 16 соответственно (0.97; 1.08; 1.19, среднее =
= 1.08).

Созревание и нерест. В условиях Южного При-
морья нерест N. littoralis происходит в июле. Со
второй декады июня у многих особей в целоме на-
ходятся гаметы на последних стадиях развития и
даже такие, которые визуально определяются как
зрелые. Однако опыты по искусственному осеме-
нению яйцеклеток, проведенные в последней де-
каде июня, показали, что не все яйца способны к
оплодотворению. У разных самок оплодотворя-
лось от 8 до 78% яйцеклеток и от 10 до 68% были
неспособны к этому. Таким образом, в конце
июня–начале июля в среднем не более половины
яйцеклеток у самок были зрелыми, а в средине
июля в популяции впервые появлялись 7–11 сег-
ментные ювенилы размером 1–3 мм. Вновь отрож-
денные ювенилы встречались до конца июля и не
были отмечены в другие месяцы года, что свиде-
тельствует о синхронизации нереста в популяции.

Нерестовые явления не связаны с эпитокией. У
наманереиса, в отличие от многих нереидид,
структурных модификаций перед нерестом не
происходит, гетеронереисная форма не образуется.
Ни в естественных условиях, ни в культуральных
сосудах не было также отмечено нерестового пове-
дения, известного для других нереид − быстрое
плавание в воде, ундулирующие движения самцов.
Наблюдения показали, что нерест происходит в
обычном для данного вида супралиторальном био-
топе, в зоне заплеска, где увлажнение непостоян-
но. Нерестящиеся черви образуют скопления или
клубки, обильно увлажненные слизью, и остаются
в медленном “клубящемся движении” многие ча-
сы, иногда несколько дней. Слизистые железы па-
раподий N. littoralis вырабатывают в этот период
обильный секрет, очевидно, обеспечивающий
жизнеспособность половых продуктов и успешное
оплодотворение вне водной среды и защищающий
животных и их кладки от высыхания. После опло-
дотворения зародыши развиваются в слизистых
капсулах, приклеивающихся к субстрату.

Гаметы. Зрелые яйцеклетки – бледно-желтые,
имеют правильную овальную форму, равномерно
заполнены крупными желтковыми гранулами без
зон свободной цитоплазмы, и окружены плотной
наружной оболочкой (рис. 1а). Зрелые ооциты до-
стигают 546 × 260 мкм (средние для 10 экземпляров
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N. littoralis), размеры и форма полностью зрелых
яйцеклеток N. littoralis мало варьируют. По сравне-
нию с размерами тела, яйцеклетки являются ги-
гантскими, в каждом сегменте располагаются два
яйца, по одному с каждой стороны тела, реже по
3–4 сегменте. Это одни из самых крупных яйце-
клеток, известных у нереидид. Более крупные
яйцеклетки – до 600 мкм, найдены лишь у Nean

thes caudata (Reish, 1957). В воде яйцеклетки сра-
зу оседают на дно, плавучестью не обладают.
Морфологическая полярность не проявляется,
расположение анимального и вегетативного полю-
сов можно определить после начала дробления.
Сперматозоиды примитивного типа, с округлым
ядром и развитым жгутиком.

Оплодотворение. Оплодотворенное яйцо N. lit

toralis отличается от неоплодотворенного наличи-
ем перивителлинового пространства, образование
которого выглядит как равномерное отхождение
оболочки от плазматической мембраны на 10 мкм
(рис. 1б). Через некоторое время после оплодотво-
рения поверх этой оболочки образуется еще одна,
студенистая, имеющая клейкие свойства, толщи-
ной 10–50 мкм. С ее помощью яйцевая капсула с
оплодотворенным яйцом прочно фиксируется на
субстрате.

Дробление гомоквадрантное, первые два деле-
ния внешне равномерны, бластомеры первого
квартета выглядят одинаковыми по размерам и
бластомер D неотличим от других. При температу-
ре 20°С закладка первой борозды происходит в те-
чение часа после оплодотворения, но лишь через
четыре часа первое деление заканчивается, приво-
дя к образованию двух одинаковых бластомеров
(рис. 1в). Четыре бластомера возникают в резуль-
тате второго деления, происходящего через двух-
часовой промежуток после первого (рис. 1г). Пер-
вые деления дробления происходят очень медлен-
но из-за перегруженности яйца желтком. Еще
через два часа происходит третье, резко неравно-
мерное деление, в результате которого образуется
первый квартет микромеров, по размеру клеток и
количеству желтка сильно отличающихся от мак-
ромеров. Борозда третьего деления происходит в
экваториальной плоскости, перпендикулярно бо-
роздам двух предыдущих делений. В результате, в
вегетативной области дробящегося зародыша об-
разуются четыре очень крупных макромера, запол-
ненных желтком, а в анимальной – квартет мел-
ких, почти совершенно лишенных желтка, микро-
меров. Борозды дробления не захватывают
наружную яйцевую оболочку, зародыш весь пери-
од эмбрионального развития находится в прозрач-
ной, плотной, не меняющей свою форму оболоч-
ке. В дальнейшем микромеры быстро делятся, а
крупные, наполненные желтком макромеры даже
во время гаструляции могут оставаться не разде-
лившимися. Макромеры остаются в просвете ки-
шечника даже по окончании эмбрионального раз-

вития, но нельзя с уверенностью утверждать, про-
изошли ли дальнейшие деления этих клеток. В
результате дробления через 22–25 часов после
оплодотворения образуется стерробластула без
внутренней полости, с резко отличающимися по
размерам макро- и микромерами (рис. 1д).

Гаструляция. Без сколько-нибудь заметного пе-
рерыва после дробления начинается процесс га-
струляции. Быстро делящиеся мелкие микромеры
обрастают крупные макромеры. Края обрастания
сближаются и остается незамкнутым небольшое,
четко оформленное, круглое отверстие (рис. 1е).
Через некоторое время можно видеть, что края от-
верстия утолщаются. Вероятно, это свидетельству-
ет об усиленном размножении клеток в этом райо-
не и их иммиграции внутрь. В таком случае, опи-
санное отверстие является бластопором, а гаст-
руляция смешанной, эпиболическо-иммиграци-
онной.

Начало обрастания макромеров микромерами
происходит на 25–27 часах развития, а оформлен-
ный бластопор появляется через 29–32 часа после
оплодотворения. Круглый бластопор в дальней-
шем смыкается, имеется стадия щелевидного бла-
стопора, которая мало характерна для полихет.

Дальнейшие стадии развития, которые у по-
лихет, как правило, пелагические, у N. littoralis
являются эмбрионизированными и не выходят
из яйцевых оболочек. На поверхности яйцевой
капсулы становится видна толстая студенистая
оболочка, обладающая сильными адгезивными
свойствами. Зародьш прочно приклеивается к суб-
страту примерно на 33–51 часу развития. Под по-
кровом толстой студенистой оболочки яйцевой
капсулы зародыш развивается до формирования
ювенильной особи. Во всех повторностях опыта
капсула становилась отчетливо видимой после за-
вершения гаструляции и плотно приклеивала эм-
брионы к субстрату, склеивая в единый конгломе-
рат лежащие рядом зародыши.

На 47–51 часах развития в капсуле можно ви-
деть позднюю гаструлу – овального зародыша с
неровной поверхностью. Эктодермальные клетки
по всей поверхности личинки образуют многочис-
ленные небольшие выступы, усаженные коротки-
ми и толстыми прозрачными палочковидными об-
разованиями, отходящими от поверхности экто-
дермальных клеток в направлении оболочки яйца
(рис. 1ж). Эта стадия быстро переходит в следую-
щую – зародыш становится более компактным, а
прозрачные палочковидные структуры удлиняют-
ся и становятся неодинаковыми в различных
участках тела эмбриона (рис. 1з). По последова-
тельности стадий эта эмбрионизированная личин-
ка соответствует трохофорной личинке других по-
лихет и напоминает ее по плану строения. Особен-
ностью эмбрионизированной трохофоры нама-
нереиса являются неподвижные ресничные обра-
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зования и ее собственная неподвижность внутри
яйцевой капсулы. Такое явление слияния реснич-
ных поясов отмечено у различных гидробионтов, и
как указывает В.А. Догель (1923), коррелирует с
общим высоким содержанием клейких и слизи-
стых веществ у конкретных видов.

На 60–80 часах развития (3–4 сутки после опло-
дотворения) трохофора сменяется зародышем
округлой формы без каких-либо образований на
наружной поверхности. Тонкий слой эктодермы
эмбриона светлее внутренних структур, по-прежне-
му богатых желтковыми гранулами. В клетках экто-
дермы появляются многочисленные светлые вакуо-
ли. Капсула заполнена жидкостью (рис. 1 и (1)).

Органогенез. Довольно быстро на заднем, а за-
тем и на переднем концах тела начинаются про-
цессы образования различных структур и органов.
Вначале формируются две анальные папиллы с
циррусами. Затем, в виде валика светлой эктодер-
мальной ткани, тянущегося посередине дорсаль-
ной стороны личинки, становится видна закладка
дефинитивного тела. Дифференцировка головных
структур начинается с образования вакуолизиро-
ванного разрастания эктодермальной ткани на его
переднем конце (рис. 1 и (2)). Первыми из головных
придатков появляются шарообразные пальпы.

На 5–6 сутки зародыш приобретает мышечную
активность и совершает частые сокращения тела,
которое из-за большого количества желтка напо-
минает личинок рыб, с телом, распластанным по
поверхности желточного мешка (рис. 1к). Начина-
ется процесс эктомезодермальной сегментации:
при сокращении явственно видно, что по крайней
мере в наружных слоях тела образовалось подраз-
деление на голову, четыре параподиальных сег-
мента и пигидиальный сегмент. Несколько позд-
нее можно заметить зачатки двух пар перистоми-
альных усиков, параподиальные бугорки в
количестве четырех пар (рис. 1л) и два красных
глаза бобовидной формы. Позже глаза становятся
черными и подразделяются на два глазка каждый.
В возрасте 6 суток личинки обычно имеют сфор-
мированные подвижные челюсти, шесть пар пара-
подий с ацикулами и пучками щетинок двух видов.
Вначале ацикулы и щетинки есть лишь на первых
двух парах параподии. Замечательная особенность
эмбриона на этой стадии – отчетливо двуветви-
стые параподии, каждая параподия имеет 2 разде-

ленных щетинковых узла с собственной ацикулой
(рис. 1м).

Черви непрерывно движутся внутри оболочки,
пытаясь прорвать ее. Вылупление происходит все-
гда одинаково – капсула вскрывается крышечкой
на узком конце (рис. 1н, 1о) и животное выходит
наружу, сразу же приступая к активному питанию
органическим детритом и водорослями. Хитино-
вые челюсти выглядят вполне сформированными
и способны прогрызать слоевища зеленых водо-
рослей, параподии одноветвисты. Ювенильные
черви практически не отличаются от взрослых
строением тела. Размер их – около одного милли-
метра. Таким образом, развитие завершается в
очень сжатые сроки. За период от 6 до 8 суток, в за-
висимости от соленостных и температурных усло-
вий, в жизненном цикле N. littoralis проходят ста-
дии от оплодотворения до вылупления бентосного
ювенила (рис. 1п).

Зависимость развития от температуры и соле

ности. N. littoralis является широкоэвригалинным
видом, толерантным к изменению солености в
диапазоне от 0.5 до 73‰ (Комендантов и др.,
1989). Однако, соленостный толерантный диапа-
зон изменяется в онтогенезе – гаметы и ранние
онтогенетические стадии оказались значительно
более стеногалинными, чем взрослые животные.

Активность поступательного движения сперма-
тозоидов зависит от солености среды. В интервале
соленостей от 28–30 до 7–9‰ время активности
постепенно уменьшается, в водах с меньшей соле-
ностью резко падает, способность к оплодотворе-
нию в воде 1–3‰ сохраняется менее 5 минут.
Максимальное время движения 8.75 + 0.8 ч наблю-
дается при солености 25–27‰. Яйцеклетки изуча-
емого вида обладают высокой соленостной рези-
стентностью и могут несколько суток сохранять
способность к оплодотворению в морской воде. В
диапазоне солености 1–9‰ клетки набухают и
уже через час большая часть гибнет. Соленость от
28–30 до 10–12‰ не вызывает существенного из-
менения размеров клеток. Клеточное содержимое
изотонично морской воде соленостью около 15‰ –
размеры яйцеклеток не меняются при помещении
в эту среду.

Оплодотворение и развитие оказалось возмож-
ным при солености от 28–30‰ до 7–9‰, однако
доля зародышей, успешно завершивших развитие,

Рис. 1. Стадии развития Namanereis littoralis (Grube, 1976): a – неоплодотворенная зрелая яйцеклетка; б – оплодотворен-
ная яйцеклетка; в – стадия двух бластомеров; г – стадия четырех бластомеров; д – бластула (1), видны светлые мелкие
микромеры, покрывающие макромеры; начало гаструляции (2); е – гаструла с бластопором и просвечивающей полостью
архентерона; ж – поздняя гаструла; з – эмбрионизированная трохофора; и – стадия “округлого зародыша” (1), закладка
дефинитивного тела и начало дифференцировки головных структур (2); к – дифференцировка органов и тканей – за-
кладки пигидиальных цирри (1), параподии (2), проявление мышечной активности (3); л – закладки перистомиальных
цирри (1) и пальп (2); м – стадия 4-х щетинконосных сегментов, видна двуветвистость параподии; н – сформированный
ювенил в яйцевой капсуле; о – вскрытие яйцевой капсулы; п – 7-сегментный ювенильный червь (постоянный препарат,
уксуснокислый кармин).
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и его скорость заметно отличались в разных экспе-
риментальных средах. Раньше всего каждая из от-
меченных стадий наступала в средах с соленостью
19–21‰ и 16–18‰, а процент выхода ювенилов
был близок к 100. Соленость ниже 7‰ является
критичной для мужских и женских гамет и, соот-
ветственно, для процесса оплодотворения. Подоб-
но многим другим морским эвригалинным видам,
N. littoralis может во взрослом состоянии жить в со-
лоноватой и почти пресной воде, но успешное
прохождение ранних онтогенетических стадий
требует солености выше 7‰. Для личиночного
развития N. littoralis оптимален диапазон солено-
сти 16–21‰. Поскольку большую часть года в за-
ливе Посьет преобладает соленость 33–32‰ (Гри-
горьева и др., 2002), нерест и развитие личинок
должны быть приурочены к периодам распресне-
ния вод.

Скорость эмбриогенеза N. littoralis существенно
зависит от температуры. Высокие температуры
(25–27°С) заметно увеличивают его скорость. При
температуре воды 20–22°С завершение первого де-
ления происходит через 4–4.5 часа после оплодо-
творения, требуя несколько большего времени,
5 часов, в соленостях, меньших 9‰ и больших
28‰. При температуре 25–27°С первое деление
ускоряется примерно вдвое во всех соленостях. В
оптимальных соленостях процесс гаст-руляции
при температуре 25–27°С начинается на 7 часов
раньше, на стадии ранней гаструлы разрыв состав-
ляет 13 часов. Зародыши, развивавшиеся при тем-
пературе 25–27°С, выходят из яйцевых капсул и
начинают вести активный образ жизни на 1–
1.5 суток раньше.

При обоих температурных режимах процент
вышедших из капсул ювенильных особей зависит
от солености экспериментальной среды. Наи-
меньшее количество зародышей, успешно завер-
шивших развитие, наблюдалось в соленостях ниже

7–9 и выше 28–30‰, причем при температуре 25–
27°С развитие большей части эмбрионов прекра-
щалось на 3–5 сутки после оплодотворения. Лишь
единичные зародыши завершали развитие. В
остальных экспериментальных средах развитие
протекало нормально и выход ювенилов был мас-
совым. Интервал солености, в котором скорость
клеточных делений наибольшая для обоих темпе-
ратурных режимов – от 16–18 до 22–24‰. Полу-
ченные результаты хорошо согласуются с извест-
ным правилом линейной зависимости скорости
индивидуального развития от температуры в
пределах толерантного диапазона. При темпера-
турах, близких к граничным, показатели эффек-
тивности развития особи снижаются (Винберг,
1968). Поэтому, обнаруженное нами угнетение
развития при температуре 25–27°С в крайних
соленостях позволяет считать 27°С верхней гра-
ницей температурного оптимума раннего разви-
тия N. littoralis.

Выяснение в эксперименте значений темпера-
туры и солености, оптимальных для процесса раз-
вития, позволило определить сроки размножения
N. littoralis в естественных условиях. Наиболее бла-
гоприятным для размножения исследуемого вида
должен быть период, когда поверхностные воды
распреснены до 18–20‰ и прогреты до 20°С и вы-
ше. Такие условия в прибрежной мелководной зо-
не залива Посьета складываются обычно в июле-
августе, во время муссонных ливней, когда соле-
ность поверхностных вод может падать до 12–
18‰ (Вышкварцев, 1984; Григорьева и др., 2002), а
водные массы уже значительно прогреты. Темпе-
ратура в верхних горизонтах литорали и зоне за-
плеска, где обитает наманереис, в этот период
быстро достигает 25–27°С.

Полевые наблюдения подтвердили предполо-
жение о совпадении времени нереста с указанны-
ми выше условиями. Появление молоди в возрасте
1–2 дней в 1984, 1987 и 1988 гг. отмечалось при-
мерно в середине июля и совпадало с годовым
максимумом температуры и минимумом солено-
сти (рис. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ

В литературе рассмотрены отдельные аспекты
репродуктивной биологии лишь для 3 видов под-
семейства Namanereidinae – Namanereis qadraticeps
(Johnson, 1908), Namalycastis ranauensis и Namanere

is catarractarum (Feuerborn, 1931). Все три назван-
ных вида описаны как гермафродиты. Исходя из
обитания наманереидин в биотопах с меняющейся
соленостью, вплоть до пресной воды, Джонсон и
Фойерборн полагают это редкое для полихет свой-
ство характерным для подсемейства. N. ranauensis
имеет многочисленные мелкие яйца – 160–180 шт.
в сегменте, и высокую общую плодовитость – до
18–20 тысяч яиц. Предполагается, что мужские га-
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Рис. 2. Среднемесячная температура и соленость по-
верхностных вод залива Посьета по данным ГМС “По-
сьет”, 1970–1990 гг. (по: Григорьева и др., 2002).
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меты могут развиваться в тех же сегментах тела, что
и женские, либо в других сегментах. Описанная
личинка N. ranauensis – планктонная нектохета,
типичная для нереидид.

У обоих видов наманереисов мужские клетки
развиваются в тех же сегментах, что и женские, от-
мечены необычно крупные (до 430 × 380 мкм), бо-
гатые желтком яйца, размещающиеся по одному
или несколько в сегменте и плодовитость, не пре-
вышающая нескольких десятков яиц на самку. Эти
же черты, за исключением гермафродитизма,
свойственны и для N. littoralis. Объект нашего ис-
следования во все сезоны года и во всех возрастных
группах имеет в целоме гаметоциты только одного
пола.

Поскольку созревание гамет у особей N. littoralis
в популяции происходит почти единовременно и
нерест в условиях Японского моря отмечается од-
нажды в году, процессы созревания и вступления в
нерестовый кризис должны быть синхронизирова-
ны. Известно, что нерест может быть отделен от
момента достижения полной зрелости некоторым
временным промежутком. У некоторых дальнево-
сточных двустворчатых моллюсков, он составляет
1–2 недели (Дзюба, 1971). Нерест инициируется и
синхронизируется в популяции факторами внеш-
ней среды. Значительную роль для реализации не-
реста играет температура. У некоторых видов
(Crassostrea virginica) нерест может быть индуциро-
ван резким подъемом температуры выше 20°С, у
других (Chlamis farreri nipponensis) этому способ-
ствует серия снижений и повышений температуры
(Дзюба, 1971).

Однако у некоторых дальневосточных моллюс-
ков (гребешок, мидия) колебания температуры в
широких пределах и даже за пределами оптимума,
не вызывают нереста зрелых особей. Очевидно,
температура не единственный сигнал к нересту. У
двустворок тропических морей, где изменчивость
температуры воды мала, нерест провоцируется
снижением солености в прибрежной зоне во время
ливней. По мнению Мотавкина и Вараксина
(1983), синхронный нерест в популяции провоци-
руется комплексом внешних сигналов, при кото-
ром создаются возможности для дружного оплодо-
творения и успешного образования зародышей.

Дозревание половых клеток N. littoralis, дости-
жение животными преднерестовой стадии и
вступление в нерест происходит единовременно,
примерно в середине июля. Это совпадает с суще-
ственным изменением условий в литорали в связи
с началом летних муссонных дождей и летним
прогревом воды (Григорьева и др., 2002). Именно
повышение температуры и снижение солености,
по нашему мнению, может быть факторами, запус-
кающими механизмы синхронизации созревания
половых клеток и наступления нереста.

С этой гипотезой согласуются данные разных
авторов. Во второй половине июля в Южном При-
морье начинается нерест многих морских беспо-
звоночных, особенно – видов субтропического
происхождения. Так, брюхоногий моллюск Alaba
vladivostokensis (тихоокеанский, приазиатский,
низкобореальный вид субтропического происхож-
дения) в заливе Восток Японского моря, размно-
жается в самое теплое время года (июль) при тем-
пературе воды 19–23°С. Слизистые кладки этого
моллюска на водорослях и морских травах находи-
ли со второй декады июля до конца августа, личи-
нок наблюдали в планктоне с середины июля до
середины сентября (Куликова и др., 2000). Размно-
жение брюхоногих моллюсков Lottia versicolor и
Nipponacmea moskalevi, обитающих на скалистой
литорали в заливе Восток наблюдали в начале
июля при температуре 17–19°С (Колбин, 2002). У
теплолюбивого двустворчатого моллюска корби-
кулы японской, встречающегося в устьевых райо-
нах рек в заливе Петра Великого нерест отмечали с
конца июля по конец августа, при прогреве воды
до 24°С (Пикалова, Калинина, 2002), причем, как
и N. littoralis, моллюски находятся в преднересто-
вой стадии с конца июня до середины июля.

Известно, что температура воды, оптимальная
для полового размножения, − генетически закреп-
ленный видовой признак (Голиков, Скарлато,
1972), связанный с условиями, в которых происхо-
дило формирование вида. Для Nereis japonica, име-
ющего сходное с изучаемым видом географиче-
ское распространение, температурный оптимум
раннего развития значительно более низкий –
15°С (Izuka, 1908), чем у наманереиса. Вероятно,
довольно высокий температурный оптимум разви-
тия N. littoralis подтверждает его субтропическое
происхождение.

Данные по соленостным оптимумам развития
разных онтогенетических стадий наманереиса хо-
рошо согласуются с аналогичными данными для
нереидиды Hediste atoka, но отличны от таковых
для Hediste japonica и Hediste diadroma. Все три вида
являются сестринскими и обитают в том же гео-
графическом районе и в сходных соленостных
условиях, в литоральной зоне многих японских эс-
туариев. Яйцеклетки Н. japonica и H. diadroma изо-
тоничны среде с соленостью 27.5–30‰, что вдвое
выше чем у N. littoralis, зато ооплазма Н. atoka изо-
тонична 15‰, практически совпадая со значени-
ем, полученным для N. littoralis. Соленостный оп-
тимум раннего развития очень близок у Н. japonica
и H. diadroma – 10–34‰ и 10–30‰ соответствен-
но, но значительно отличается у третьего вида, 9–
21‰ (Tosuji, Sato, 2006). Наиболее благоприятный
соленостный диапазон для развития N. littoralis –
16–21‰. Столь существенное различие в показа-
телях соленостной устойчивости гамет и зароды-
шей у близкородственных видов и почти полное
совпадение этих характеристик у видов из разных



198

ОНТОГЕНЕЗ  том 42  № 3  2011

ЕЖОВА

подсемейств, при том, что все названные полихеты
обитают в сходных экологических и климатиче-
ских условиях, не позволяет легко объяснить на-
блюдаемые факты общностью происхождения или
связать их с биологией каждого вида. Мы полага-
ем, что близкие значения тоничности ооплазмы
N. littoralis и H. atoka могут быть связаны со сход-
ством биохимических и физико-химических
свойств их яйцеклеток: у обоих видов крупные по-
лилецитальные яйцеклетки, заполнены желтко-
выми гранулами так, что не остается зон свобод-
ной цитоплазмы.

Описанное эмбриональное развитие N. littoralis
существенно отличается от типичного для нереид,
как от развития с планктонной, так и с бентосной
личинкой. Есть некоторое сходство с развитием
Neanthes caudata (Reish, 1957), однако в онтогенезе
этой нереидиды все же присутствует свободная ли-
чиночная стадия. В жизненном цикле N. littoralis
свободноподвижная стадия с провизорными орга-
нами и не вполне сформированная, отсутствует в
цикле развития. Развитие характеризуется высо-
кой степенью эмбрионизации и может быть назва-
но прямым: все фазы после оплодотворения про-
исходят внутри плотной яйцевой капсулы, при-
крепляющейся к субстрату, из яйцевой капсулы
выходит сформированный ювенил.

Морфология и последовательность стадий раз-
вития N. littoralis характеризуется как архаичными
признаками, так и чертами вторичного упрощения
и специализации. Достаточно редким явлением
для полихет является гомоквадрантное дробление.
Так же, как и отмеченное у N. littoralis образование
щелевидного бластопора с последующим смыка-
нием краев посередине и образованием дефини-
тивного рта и ануса на его концах, оно характерно
для личинок наиболее примитивных трохофорных
животных. Названные признаки более свойствен-
ны низшим многоклеточным, чем полихетам, и,
несомненно, свидетельствуют о древности груп-
пы, к которой принадлежит изучаемый вид.

В то же время, двуветвистость параподии у 6-су-
точного эмбриона N. littoralis является рекапиту-
ляцией. Аналогичную информацию приводит
Фойерборн (1931) для Namalycastis ranauensis: каж-
дая параподия личинки намаликастиса име-
ет 2 разделенных щетинковых узла с собственной
ацикулой. Поэтому одноветвистость параподии и
отсутствие нотоподиальных щетинковых узлов во
взрослом состоянии у представителей подсемей-
ства является вторичным упрощением. Черты вто-
ричного упрощения организации и модификации
жизненного цикла в филогенезе не позволяют со-
гласиться с взглядами Гравье (Gravier, 1902) о том,
что наманереидины близки к форме от которой
произошли нереиды, и, скорее, подкрепляют точ-
ку зрения Фойерборна (Feuerborn 1931): Nama-

nereidinae произошли от нереидного предка путем
редукций и утрат.

Выпадение из цикла развития подвижной рас-
селительной стадии, а также образование клейких
слизистых капсул, фиксирующих на субстрате и
защищающих зародыш от осмотического стресса,
по нашему мнению, являются чертами специали-
зации к обитанию в изменчивых условиях верхней
литорали и носят адаптивный характер. Приспо-
собления данного вида к условиям нестабильного
амфибионтного биотопа обеспечивается комплек-
сом адаптации, среди которых важнейшими явля-
ются репродуктивные:

− защита ранних онтогенетических стадий от
неблагоприятных воздействий путем перехода к
лецитотрофному непелагическому прямому раз-
витию в слизистых кладках, характеризующемуся
высокой скоростью;

− синхронизация нереста в популяции и при-
уроченность его к наиболее благоприятным соле-
ностным и температурным условиям.

ВЫВОДЫ:

1. N. littoralis – раздельнополый вид.

2. Нерест в популяции синхронизирован фак-
торами среды и происходит без эпитокии, в том же
биотопе, где обитает вид.

3. Развитие лецитотрофное, непелагическое,
полностью эмбрионизировано, характеризуется
высокой скоростью.

4. Для размножения и развития N. littoralis опти-
мален диапазон солености 16–21‰ и температура
20–27°С. Повышение температуры в пределах это-
го диапазона ускоряет процесс развития.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

Бужинская Г.Н. Новые и интересные виды многоще-
тинковых червей (Polychaeta) залива Посьета
(Японское море). Исслед. фауны морей. 1971. Т. 5
(13). С. 78–124.

Винберг В.В. Зависимость скорости развития от темпе-
ратуры // Методы определения продукции водных
животных: Метод, рук. и материалы. Минск: Вы-
шэйшая школа, 1968. С. 59–71.

Вышкварцев Д.И. Физико-географическая и гидрохи-
мическая характеристика мелководных бухт залива
Посьета // Гидробиологические исследования зали-
вов и бухт Приморья. Владивосток. 1984. С. 4–11.

Голиков А.Н., Скарлато О.А. Об определении опти-
мальных температур обитания морских пойкило-
термных животных путем анализа температурных
условий на краях их ареалов // Докл. АН СССР.
1972. Т. 203. № 5. С. 1190–1192.

Григорьева Н.И., Кучерявенко А.В., Федосеев В.Я. Гидро-
метеорологическая характеристика залива По-
сьета как района культивирования гидро-



ОНТОГЕНЕЗ  том 42  № 3  2011

НЕРЕСТ И РАННИЙ ОНТОГЕНЕЗ ЛИТОРАЛЬНОЙ ПОЛИХЕТЫ 199

бионтов // Вопросы рыболовства. 2002. Т. 3. № 4
(12). С. 578–604.

Дзюба СМ. Гаметогенез у некоторых морских двуствор-
чатых моллюсков // Моллюски. Пути, методы и
итоги их изучения. Л.: Наука, 1971. С. 51–52.

Догель В.А. Курс сравнительной анатомии беспозво-
ночных. Кожные покровы и скелет. М., Петроград:
гос. изд-во. Вып. 1. 178 с.

Ежова Е.Е. Жизненный цикл и морфофизиологиче-
ские адаптации Namanereis littoralis (Grube, 1872)
(Polychaeta, Nereididae) в заливе Посьета Японско-
го моря // Автореф. дисс. … канд. биол. наук.
С.-Петербург, 2007. 24 с.

Колбин К.Г. Размножение и развитие Lottia versicolor и
Nipponacmea moskalevi (Gastropoda, Lottidae) //
Тез. докл. V Pегиональн. конф. по актуальным про-
блемам экологии, морской биологии и биотехноло-
гии. Владивосток: изд-во ДВГУ, 2002. С. 61–62.

Комендантов А.Ю., Аладин Н.В., Ежова Е.Е. Зависи-
мость осморегуляторных способностей Lycastopsis
augeneri (Polychaeta, Nereidae) от факторов среды //
Зоол. журн. 1989. Т. 68. С. 137–14.

Куликова В.А., Омельяненко В.А., Айздайчер Н.А. Раз-
множение и личиночное развитие брюхоногого
моллюска Alaba vladivostokensis в заливе Восток
Японского моря // Биология моря. 2000. Т. 26. № 5.
С. 348–350.

Мотавкин П.А., Вараксин А.А. Гистофизиология нерв-
ной системы и регуляция размножения двуствор-
чатых моллюсков. М.: Наука, 1983. 208 с.

Пикалова О.П., Калинина Г.Г. Гаметогенез и плодови-
тость у корбикулы японской в заливе Петра Вели-
кого // Тез. докл. V Региональн. конф. по актуаль-
ным проблемам экологии, морской биологии и
биотехнологии. Владивосток: изд-во ДВГУ, 2002.
С. 81–82.

Ромейс С.Б. Микроскопическая техника. М.: Иностр.
Литература, 1953. 720 c.

Augener H. Süβwasser Polychaeten von Bonaire und
Curaçao. Zoologische Ergebnisse einer Reise nach Bo-
naire, Curaçao und Aruba im Jahre 1930 // Zoolo-
gische Jahrebucher (Systematik). 1933. V. 64. P. 351–
356.

Feuerborn H.J. Eine Rhizocephale und Zwei Polyhaeten aus
dem Susswasser von Java und Sumatra // Verhandlun-
gen der Intemaionalen Vereinigung fur theoretische
und angenandte Limnologie. 1931. Bd. 5. T. 2. S. 618–
660.

Glasby C.J. Cladistic biogeography. Part 2: The Namanere-
idinae (Polychaeta: Nereididae) // Records of the Aus-
tralian Museum, Supplemen. 1999. V. 25. P. 131–144.

Glasby C.J. Taxonomy and phytogeny. Part 1: The Nama-
nereidinae (Polychaeta: Nereididae) // Records of the
Australian Museum, Supplement. 1999. V. 25. P. 1–
129.

Gravier С. Contribution à l’e�tude des Annelides Polychètes
de la Mer Rouge. Nouv. Arch. Mus. Paris, 1902. Ser. 4,
3: 147–268.

Izuka A. On the breeding habit and development of Nereis
japonica n.sp. // Annot. Zool. Jap. 1908. V. 6. P. 295–
30.

Johnson H.P. Lycastis guadraticeps, an hermaphroditic
Nereid with gigantic ova // Biol. Bull. Woods Hole.
1908. V. 14. P. 371–386.

Reish D.J. The life history of the polychaetous annelid
Neanthes caudata (delle Chiaje), including a summary
of development in the family Nereidae // Pacific Sci-
ence. 1957. № 11. P. 216–228.

Tosuji H., Sato M. Salinity favorable for the early develop-
ment and gamete compatibility in the two sympatric es-
tuarine species of the genus Hediste (Polychaeta: Nere-
ididae) in the Ariake Sea, Japan // Marine Biology.
2006. V. 148. P. 529–539.

Spawning and Early Ontogenesis of the Littoral Polychaete Namanereis littoralis 
(Grube, 1876) (Nereididae, Namanereidinae)
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Abstract—For the first time, under laboratory conditions, development of the polychaete Namanereis littora

lis (Grube, 1876) is investigated. Under conditions of the Sea of Japan, its reproduction occurs in July and is
confined to the season of monsoon rains. Fertilization is external. Spawning manifests no epitocous transfor-
mations. Fecundity is low, ovicells are rich in yolk, and development is nonpelagic, lecithotrophic, embryon-
ized, characterized by a high rate—5–8 days—and occurs in mucous clutches up to hatching of benthic ju-
veniles. Temperature and salinity optima of development are 22–27°C and 16–21‰, respectively, character-
izing the species as subtropical brackish-water by its origin. Archaic and specialized traits are noted in the
early ontogenesis of N. littoralis.

Keywords: Namanereis littoralis, spawning, fertilization, cleavage, gastrulation, embryonization, salinity and
temperature optima of development
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Количественный учет ранних онтогенетиче�
ских стадий развития рыб, особенно пелагической
икры, в методическом отношении проще учета по�
ловозрелого компонента популяций многих мор�
ских рыб (Дехник, 1986). Оценки численности ик�
ры, которую рыбные популяции выметывают еже�
дневно и/или за весь нерестовый сезон, тради�
ционно используются как основа для последую�
щего расчета величины нерестовых запасов (Sette,
Ahlstrom, 1948; Saville, 1964; Parker, 1982). Приме�
нение этого метода, получившего название ихтио�
планктонного метода оценки нерестового запаса,
или метода оценки нерестового запаса по продук�
ции икры, может рассматриваться как альтернати�
ва оценкам посредством виртуального популяци�
онного анализа в случаях недостоверной промыс�
ловой статистики, перехода на другие орудия
промысла, изменения методики учетных траловых
и гидроакустических съемок (Дехник, 1986; Kraus
et al., 2004). Целью статьи является исследование
возможности применения данных многолетних
ихтиопланктонных съемок для расчета продукции
икры балтийской трески и анализ зависимости ее
динамики от условий среды.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Для расчета продукции икры восточно�балтий�
ской трески были использованы результаты их�
тиопланктонных исследований на четырех основ�
ных нерестилищах (Борнхольмская котловина,
Гданьская впадина, южная и центральная части
Готландской впадины) за 1957–1996 гг. Рассмотре�

ны также данные за 1997–2005 гг. по Гданьской
впадине, значительная часть которой входит в
ИЭЗ России. Оценки численности икры трески,
использованные для расчета продукции, были ос�
нованы как на базе данных АтлантНИРО, так и на
литературных источниках (Грауман, 1980; Man�
kowski, 1972; CORE, 1998; Karasiova, Voss, 2004). В
качестве орудия лова в российских, польских и
германских сборах применялись соответственно
сеть ИКС�80, сеть Гензена и планктоносборщик
Бонго�60. Сбор ихтиопланктона проводился по�
средством вертикального или, при использовании
Бонго (CORE, 1998), косого облова слоя дно–по�
верхность. Ихтиопланктонные съемки лаборатории
Балтийского моря АтлантНИРО в 1992–2005 гг.
охватывали все основные гидрологические сезоны:
зимний (февраль–март), весенний (апрель–май,
начало июня), летний (август) и осенний (октябрь).
Общее количество проб ихтиопланктона, собран�
ных лабораторией Балтийского моря на нерестили�
щах трески за этот период, составило 1070 штук. 

Для оценки годовой продукции использовалась
численность икры на первой стадии развития по
шкале Расса (Расс, 1973), соответствующей стади�
ям IА и IВ по шкале Томпсон и Рили (Thompson,
Riley, 1981). Численность икры в период массового
нереста интерполировалась на весь нерестовый се�
зон, исходя из сроков начала и конца нереста.
Продукция икры рассчитывалась как годовая
(ГПИ) в соответствии с применяемой в исследова�
ниях по Балтийскому морю терминологией
(CORE, 1998), что аналогично термину “сезонная
продукция” (Дехник, 1986). ГПИ рассчитывалась
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по формуле, основанной на литературных источ�
никах (Дехник, 1986): 

ГПИ = (N0 Si/ti – to)D, где ГПИ – годовая про�
дукция икры, N0 – средняя численность икры
(экз./м2) на стадии развития I, ti – to – продолжи�
тельность развития икры, Si – площадь распреде�
ления, км2; D – продолжительность сезонной
встречаемости икры в ихтиопланктоне. 

Значения продукции, полученные на четырех
основных нерестилищах, были объединены для
оценки суммарной ГПИ. 

Для характеристики условий среды на нерести�
лищах трески использовалась величина репродук�
тивного объема РО (км3), то есть пригодного для
размножения трески объема вод с соленостью не
менее 11‰ и содержания кислорода не менее
2 мл/л (MacKenzie et al., 2000). 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Была выявлена значительная межгодовая вари�
абельность годовой продукции икры, суммиро�
ванной по четырем нерестилищам в глубоковод�
ной части моря (рис. 1). С 1957 по 1961 гг. было от�
мечено некоторое снижение численности сум�
марной ГПИ, после чего наблюдалась тенденция к
росту, продолжавшемуся до 1970 г. Несмотря на по�
следующее снижение ГПИ в 1971–1975 гг., она
оставалась значительно выше уровня начала 60�х гг.
В 1976–1978 гг. продукция икры снова резко воз�
росла, достигнув максимума в 2410 × 1010. Затем
последовало резкое падение вплоть до минимума в
1992 г. (164 × 1010). Новый рост суммарной продук�
ции был отмечен в 1994–1995 гг., но он был значи�
тельно ниже максимума в конце 70�х гг. 

Пик продукции икры в Гданьской впадине был
отмечен в 1970–1971 гг. Таким образом, тенденция
к снижению ГПИ в Гданьской впадине началась
раньше, чем к уменьшению суммарной ГПИ в
Балтийском море. После 1980 года продукция ик�
ры от нереста трески в Гданьской впадине резко
снизилась, особенно в 1986–1990 гг. 

Доля продукции икры Гданьской впадины в
суммарной ГПИ была относительно высокой в
1958–1980 гг., составляя в среднем за этот период
13.9% и достигая максимума в 33.1% в 1971 г.
(рис. 2). После 1980 г. она значительно уменьши�
лась, составив в среднем за 1981–1996 гг. только
3.8%. 

Тем не менее, положительная корреляция меж�
ду суммарной продукции (ГПИ1) и продукцией в
Гданьской впадине (ГПИ2) сохранялась, как за
весь рассматриваемый период 1957–1996 гг., так и
за временные отрезки с высоким и низким уровня�
ми ГПИ (табл. 1)

Существование этой положительной связи, по�
видимому, могло определяться однонаправлен�
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Рис. 1. Продукция икры трески в 1957–1996 гг.: 1) сум�
марная продукция в Балтийском море, 2) продукция
икры трески в Гданьской впадине.
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Рис. 2. Доля (%) продукции икры трески в Гданьской
впадине от суммарной продукции икры трески в Бал�
тийском море в 1957–1996 гг. 

Таблица 1. Коэффициенты корреляции между суммарной годовой продукцией икры трески ГПИ1 и годовой
продукцией икры ГПИ2 в Гданьской впадине

Годы Средняя ГПИ1 × 1010 Средняя ГПИ2 × 1010 Коэффициенты корреляции, r Уровень значимости, p

1957–1996 1101.14 126.69 0.672 <0.01

1957–1980 1401.94 194.61 0.412 <0.05

1981–1996 649.95 24.82 0.651 <0.01
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ным воздействием изменений в окружающей сре�
де, которые происходили как на локальном нере�
стилище трески в Гданьской впадине, так и в мас�
штабах всего района размножения. Исполь�
зование величины репродуктивного объема РО,
как интегрального показателя условий среды
(MacKenzie et al., 2000), показало, что межгодовые
флуктуации продукции икры были положительно
связаны с многолетней динамикой РО. Об этом
свидетельствует наличие достоверного коэффици�
ента корреляции между ГПИ и РО за 1957–1996 гг.
(табл. 2) .

Для более длинного ряда наблюдений в Гдань�
ской впадине эта положительная зависимость про�
слеживалось как для периода 1957–1996 гг., так и
для других временных отрезков, включая совре�
менный период с 1991 по 2005 гг. (рис. 3). 

ДИСКУССИЯ 

Размножение восточно�балтийской трески в
период ее высокой численности происходило в че�
тырех глубоководных районах моря (Грауман,
1980). В настоящее время оценка продукции икры
опубликована только для размножающегося в
Борнхольмской впадине компонента популяции
(Kraus et al., 2002). Многолетние ихтиопланктон�
ные исследования, которые были начаты лабора�
торией Балтийского моря АтлантНИРО в основ�
ных районах нереста трески еще в 50�е гг. (Карасе�
ва, 2004), позволяют получить суммарную оценку
икры для всей репродуктивной части ареала. Од�
нако условия размножения трески различаются в
зависимости от удаленности района нереста от
Датских проливов и объема поступающих в них со�
леных и насыщенных кислородом североморских
вод (MacKenzie et al., 2000). Кроме того, балтий�
ская треска имеет весьма продолжительный пери�
од нереста, который нередко начинается в конце
зимы и заканчивается в начале осени (Грауман,
1980). 

Эти особенности могут влиять на результаты
учета численности икры трески и должны учиты�
ваться при выборе методики оценки продукции
икры. 

Произошедший в 90�е гг. сдвиг пика ее нереста
с весны на лето (Wieland et al., 2000) был выявлен
ежегодным проведением нескольких ихтиопланк�
тонных съемок, в первую очередь, в Борнхольм�
ской котловине (Kraus et al., 2002), а также в других
районах моря: в Гданьской (Карасева, 2006) и Гот�
ландской впадинах (Makarchouk, 1995). Таким об�
разом, ввиду достаточной сезонной продолжи�
тельности ихтиопланктонных исследований, фак�
тор недоучета численности икры трески в
ихтиопланктоне как следствие изменения сроков
массового размножения, по�видимому, не мог
иметь большого значения.

Однако на оценку численности икры трески
могло влиять погружение икры в придонный слой
и ее последующая элиминация, особенно в цен�
тральной части Готландской впадины с глубинами
более 200 м в связи с уменьшением солености в ре�
зультате длительного отсутствия североморских
адвекций. При этом следует учитывать, что живая
икра трески сохраняет плавучесть при солености
не менее 11‰ (Nissling et al., 1994), что позволяет в
большинстве случаев получить достоверные оцен�
ки ее численности. Однако, согласно некоторым
литературным источникам (Smayda, 1969; цитиру�
ется по Seki, 1982), погибшая икра морских рыб
может иметь более высокую скорость погружения.
Поскольку условия среды в нерестовом биотопе
трески определяются величиной репродуктивного
объема, то и смертность икры трески, видимо, за�
висит от величины этого параметра (Plikshs et al.,
1993; Koester et al., 2001). Согласно литературным
данным (Kraus et al., 2002), величина репродуктив�
ного объема может служить показателем выжив�
шей продукции икры трески в Борнхольмской
котловине (viable egg production). Таким образом,
следующим этапом расчета годовой продукции
икры трески для всех основных нерестилищ Бал�
тийского моря должно быть введение зависящего
от репродуктивного объема и показателя смертно�
сти икры с учетом его локальной изменчивости.
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Об этом свидетельствует выявленная в данном ис�
следовании положительная зависимость между
ГПИ и репродуктивным объемом, который может
рассматриваться как интегральный показатель
условий среды в нерестовом биотопе трески. 

Существование этой положительной корреля�
ции, по�видимому, является следствием адаптации
репродуктивной стратегии восточно�балтийской
трески к уникальным гидрологическим условиям
моря. Основываясь на литературных источниках,
можно говорить о целом комплексе адаптаций,
обеспечивающих наиболее успешное воспроиз�
водство трески в годы с благоприятными гидроло�
гическими условиями. Этот комплекс охватывает
самые различные связанные с размножением ас�
пекты биологии, в том числе такие, как: 1) увели�
чение подвижности сперматозоидов трески в мо�
мент нереста и, в связи с этим, доли оплодотворен�
ной икры (Westin, Nissling, 1995); 2) увеличении
выживания развивающейся икры трески (Грауман,
1989); 3) увеличение площади нерестилищ и рас�
пространение репродуктивной области ареала на
восточные районы моря, включая обширную Гот�
ландскую впадину (Plikshs, 1996); 4) более раннее
созревание трески в сезонном цикле и, соответ�
ственно, более раннее начало массового нереста,
что впоследствии обеспечивает лучшие условия
для выживания личинок трески (Karasiova et al.,
2008). Кроме того, адаптивные изменения воспро�
изводительной способности популяций рыб могут
вызываться частичной резорбцией ооцитов и про�
пуском нереста (Шатуновский, Рубан, 2010).
Адаптации, связанные с размножением, наклады�
вают отпечаток на весь онтогенез и определяют
особенности экологии, миграций и распределения
взрослых особей (Павлов, 2010). Некоторые из
этих процессов, по�видимому, могут быть просле�
жены в воспроизводстве и жизненном цикле бал�
тийской трески (Kraus et al., 2008). 

При резком сокращении частоты и интенсив�
ности североморских адвекций в конце 80�х гг. раз�
множение трески в восточных районах моря,
включая Гданьскую впадину, почти полностью
прекращалось и продолжалось только в Борн�
хольмской котловине (CORE, 1998). Мощная адвек�
ция 1993 г. привела к отмеченному в 1994 г. росту чис�
ленности икры трески в ихтиопланктоне и, соответ�
ственно, ее годовой продукции, как в Борн�
хольмском, так и в Гданьском районах. 

В целом можно констатировать, что продукция
икры, рассчитанная по ихтиопланктонным дан�
ным, адекватно отражала тенденции, наблюдав�
шиеся в воспроизводстве трески за рассматривае�
мый период. По�видимому, перспективным для
совершенствования методики оценки продукции
икры трески в Балтийском море является введение
в расчет показателя смертности икры, дифферен�
цированного по различным районам моря. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

За период 1957–1996 гг. была выявлена значи�
тельная межгодовая изменчивость суммарной го�
довой продукции икры трески на четырех основ�
ных нерестилищах. Максимальные значения про�
дукции икры трески были отмечены в конце
70�х гг., минимальные значения – в конце в конце
80�х гг. Доля продукции икры Гданьской впадины в
суммарной продукции уменьшилась с 13.9% в
1957–1980 гг. до 3.8% в 1981–1996 гг. В 1990�е–
2000�е гг. продукция икры трески в Гданьской впа�
дине увеличивалась в годы адвекций северомор�
ских вод в Балтийское море. Между межгодовыми
флуктуациями продукции икры и объемами вод с
благоприятными для размножения трески услови�
ями (репродуктивными объемами) существовала
положительная достоверная связь. 

Работа выполнена в рамках участия лаборато�
рии Балтийского моря АтлантНИРО в междуна�
родном проекте “UNCOVER”. 
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Abstract—Proceeding from long�term data on the numbers of eggs of cod in ichthyoplankton, the total an�
nual production of cod eggs at four main spawning grounds of the Baltic Sea was calculated. It was shown that
the long�term fluctuations of cod egg production were positively related to the dynamics of the volume of wa�
ters coming to the Baltic Sea in years of the North Sea advections. It is suggested that this dependence was
determined by a set of adaptations providing the extension of cod reproduction upon the improvement of the
environment.
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Экстерохеморецепция, т.е. способность вос�
принимать внешние химические сигналы, обес�
печивается у рыб обонятельной и вкусовой систе�
мами и общим химическим чувством. Хемосен�
сорные системы играют в жизни рыб большую
роль, поскольку водная среда, по сравнению с
воздушной, создает особые условия для хемоком�
муникации – отсутствие ограничений по молеку�
лярной массе для сигнальных молекул, длитель�
ное сохранение пахучего следа, представляющего
в воде своеобразный запаховый коридор, и неко�
торые другие. Именно особенности водного об�
раза жизни привели к развитию у рыб не только
ротовой (интраоральной), но и наружной (экс�
траоральной) вкусовой рецепции, которые, по
мнению многих исследователей, следует считать
самостоятельными хемосенсорными системами
(Finger, Morita, 1985; Kanwal, Finger, 1992). Значи�
тельно шире у рыб спектр функций, осуществля�
емых общим химическим чувством, которое у
других позвоночных обеспечивает, в основном,
лишь защитные реакции на высокие (повреждаю�
щие) концентрации веществ или на соединения,
оказывающие раздражающее действие на слизи�
стые оболочки (Whitear, 1992).

Структура обонятельных и вкусовых органов и
их рецепторных образований исследованы у рыб
достаточно детально (Døving, Kasumyan, 2008).
Определены основные функциональные характе�
ристики этих систем – широта и состав обоня�
тельных и вкусовых спектров, уровень чувстви�
тельности к большому числу эффективных сти�
мулов, скорость адаптации рецепторов, связь
функциональных параметров обоняния и вкуса с
образом жизни и мотивационным состоянием
рыб, с действием разнообразных внешних факто�
ров (Sorensen, Caprio, 1998). Значительно слабее
изучено общее химическое чувство рыб (Whitear,
1992). Основной массив имеющихся в литературе
сведений обо всех 3�х хемосенсорных системах
рыб касается сформировавшихся или взрослых
организмов (Døving, Kasumyan, 2008). Поскольку
применение электрофизиологических методов
ограничено из�за небольших размеров и уязвимо�
сти эмбрионов и ранней молоди большинства
рыб, в изучении развития функции хемосенсор�
ных систем основными являются разнообразные
поведенческие подходы. Косвенно судить об этих
процессах возможно по данным морфологиче�
ских исследований сроков появления и длитель�
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Рассматриваются закономерности функционального развития в онтогенезе рыб хемосенсорных си�
стем – обонятельной, вкусовой и общего химического чувства. Обонятельная система начинает
функционировать и обеспечивать реакцию молоди на химические сигналы раньше, чем вкусовая.
Неспециализированные двигательные ответы на обонятельные стимулы способны проявлять уже
эмбрионы, вышедшие из оболочки, но еще не питающиеся. Сразу после перехода к экзогенному
питанию начинает формироваться обонятельная чувствительность к сигналам, вызывающим за�
щитные и пищевые поведенческие ответы, и развиваться способность дифференцировать близкие
запахи. Рецепция ограниченного числа вкусовых стимулов возникает у личинок при переходе на эк�
зогенное питание. С возрастом происходит расширение спектра эффективных вкусовых веществ и
сокращение времени, затрачиваемого на определение молодью вкусовых качеств пищи. Функцио�
нальное развитие отдельных компонентов вкусовой системы происходит гетерохронно – раньше и
быстрее у наружной (экстраоральной) и медленнее у внутриротовой (интраоральной) форм вкусо�
вой рецепции. Сведения о функциональном развитии в онтогенезе рыб общего химического чув�
ства отсутствуют. Предполагается, что функция этой хемосенсорной системы возникает у рыб в
раннем личиночном возрасте.

Ключевые слова: хеморецепция, обоняние, вкус, общее химическое чувство, химические сигналы,
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ности формирования сенсорных органов, рецеп�
торных клеток и других структур. В настоящей
статье на основании существующих в литературе
и собственных результатов освещаются основные
закономерности и особенности функционально�
го развития в онтогенезе рыб обонятельной и вку�
совой систем и общего химического чувства. 

Обонятельная система

Орган обоняния – периферический отдел обо�
нятельной системы начинает формироваться у
рыб на ранних эмбриональных этапах развития.
Обонятельные рецепторные клетки (сенсорные
нейроны) обнаруживают уже у эмбрионов, еще
находящихся под оболочкой. У стерляди Acipenser
ruthenus и сибирского осетра A. baerii, например,
их находят на дне обонятельной ямки, образую�
щейся из эктодермальной обонятельной пла�
коды – зачатка органа обоняния, за двое суток до
вылупления, а к моменту выхода из оболочки
(36 стадия, по Детлаф и др., 1981) количество этих
клеток резко возрастает (Zeiske et al., 2003). Почти
одновременно устанавливаются связи с первич�
ными и вторичными обонятельными центрами в
мозге (Wilson et al., 1990; Whitlock, Westerfield,
1998). Присутствие в обонятельном эпителии у
эмбрионов к моменту вылупления всех типов
клеток характерно для рыб различных системати�
ческих групп (Пащенко, Касумян, 1986; Девици�
на, Кажлаев, 1992; Hansen, Zeiske, 1993). В даль�
нейшем происходит увеличение размеров органа,
появляются первые обонятельные складки, воз�
растает их число и площадь, формируется обоня�
тельная розетка, что многократно, на порядки,
увеличивает число обонятельных рецепторных
клеток (рис. 1) (Evans et al., 1982; Пащенко, Касу�
мян, 1986; Zielinski, Hara, 1988; Hansen, Zeiske,
1993; Werner, Lannoo, 1994).

Способность рыб реагировать на запаховые
стимулы возникает в онтогенезе существенно
позже появления в органе обоняния первых ре�

цепторных клеток, но раньше возникновения
других форм хемочувствительности. Как выясне�
но относительно недавно, молодь рыб в этом ран�
нем возрасте уже способна реагировать на неко�
торые типично запаховые стимулы – растворы
свободных аминокислот и пищевые экстракты.
Ответы молоди этого возраста представляют со�
бой неспециализированные поведенческие реак�
ции, заключающиеся в снижении невекторизи�
рованной двигательной активности, в сокраще�
нии протяженности и частоты дискретных
двигательных актов и скорости плавания (тюрбо
Scophthalmus maximus, атлантическая треска Gadus
morhua, данио рерио Danio rerio). Пороговые кон�
центрации растворов аминокислот, вызывающих
изменения двигательной активности, находятся
на уровне 10–4–10–5 М (Døving et al., 1994; Ka�
sumyan et al., 1998; Lindsay, Vogt, 2004). Считается,
что подобное поведение приводят к задержке мо�
лоди, которая вскоре должна перейти на внешнее
питание, в зоне запаха, создаваемого потенциаль�
ными пищевыми объектами. Адаптивный смысл
подобного поведения заключается в повышении
вероятности обнаружения добычи молодью в пе�
риод перехода на экзогенное питание, являю�
щимся критическим для многих морских рыб и от
успешного прохождения которого в значитель�
ной мере зависит численность поколения (Døving
et al., 1994; Kasumyan et al., 1998).

Специализированные реакции на обонятель�
ные стимулы появляются в поведенческом арсе�
нале только у ранних личинок рыб, т.е. вскоре по�
сле начала внешнего питания. Сроки возникно�
вения и темпы развития обонятельной чувст�
вительности к разным типам запахов, вызываю�
щих специализированные реакции, различаются
и находятся в тесном соответствии с образом жиз�
ни ранней молоди и уровнем развития других
сенсорных систем. Так, молодь многих видов кар�
повых рыб, находящаяся в самом начале личи�
ночного периода, еще на этапе смешанного пита�
ния, реагирует на естественные химические сиг�
налы опасности – феромон и кайромон тревоги
(рис. 2). Примерно в таком же возрасте чувстви�
тельность к химическим сигналам опасности
проявляют ранние личинки арктического гольца
Salvelinus fontinalis: запах подкамещика Cottus cog!
natus, истребляющего икру и молодь этих лососе�
вых рыб, стимулирует выход ранних личинок из
нерестового грунта (так называемых нерестовых
бугров), где среди гальки и мелких камней прохо�
дит эмбриональное развитие икры и где вылупив�
шаяся молодь проводит первое время (Mirza et al.,
2001). Чувствительность к этим сигналам разви�
вается медленно и достигает предельного уровня
только у сформировавшихся мальков (сеголетки)
или еще позже – у годовиков. Собственно защит�
ная поведенческая реакция на естественные хи�
мические сигналы опасности формируется мед�
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Рис. 1. Рост числа рецепторных клеток в органе обо�
няния в онтогенезе белого амура Ctenopharyngodon
idella (по данным Пащенко, 1986).
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леннее, чем способность улавливать пороговые
концентрации этих запахов (Пащенко, Касумян,
1983, 1986).

Специализированные реакции на другой тип
запахов – пищевые химические сигналы, многие
рыбы проявляют еще находясь в раннем личи�
ночном возрасте (этапы смешанного и начала
полного экзогенного питания). Поведенческие
ответы ранних личинок на запах пищи или рас�
творы аминокислот обычно слабо выражены и
лишь некоторыми своими элементами напоми�
нают реакции взрослых рыб. Такие ответы зареги�
стрированы у начинающих питаться личинок
тюрбо, солеи Solea solea, кумжи Salmo trutta
(Mearns, 1986; Knutsen, 1992), у более старших по
возрасту личинок мозамбикской тиляпии Ore!
chromis mossambicus (Iwai, 1980) и атлантического
лосося (Mearns, 1986). Выполненные сравнения
показывают, что в онтогенезе многих рыб чув�
ствительность к пищевых химическим сигналам
возникает и созревает позже, чем к запахам, вы�
зывающим оборонительные реакции. Так, ответы
на пищевые обонятельные стимулы у карповых
рыб�бентофагов (карп Сyprinus carpio) обнаружи�
ваются в середине личиночного периода, а у пела�
гических планктонофагов (данио рерио Danio re!
rio), для которых в этом возрасте ведущим кана�
лом получения информации является зрение, – в
конце личиночного периода (Касумян, Понома�
рев, 1990). Но осетровые рыбы, в пищевом поиске
которых обонятельная рецепция играет исклю�
чительно важную роль (Павлов и др., 1970; Ka�
sumyan, 1999), хорошо выраженную реакцию на
пищевые запахи демонстрируют уже в самом на�
чале личиночного периода, сразу же после пере�
хода молоди на внешнее питание (сибирский
осетр, русский осетр Acipenser gueldenstaedtii) (Ка�
сумян, Кажлаев 1993а; Касумян, Тауфик, 1993).
Сравниваемые группы рыб, карповые и осетро�
вые, значительно отличаются по используемой
стратегии пищевого поиска и имеют разное сен�
сорное оснащение, что отражается и на возрасте
достижения дефинитивного уровня чувствитель�
ности к пищевым запахам. У осетровых это про�
исходит уже к середине второго месяца жизни мо�
лоди, т.е. спустя 4–5 недель после вылупления.
Менее стремительно чувствительность к пище�
вым запахам развивается у карповых рыб�бенто�
фагов и еще медленнее у пелагических планкто�
нофагов (рис. 3) (Касумян, Кажлаев 1993а; Касу�
мян, Пономарев, 1990).

Наиболее длительное время требуется, по�ви�
димому, для того, чтобы рыбы приобрели способ�
ность различать близкие сигналы. Как было уста�
новлено на примере горчака Rhodeus sericeus ama!
rus, личинки рыб одинаково восприимчивы к
феромонам тревоги разных видов и только в воз�
расте года видовой феромон для них становится
более эффективным, а чувствительность к нему

заметно выше (рис. 4) (Касумян, Пономарев,
1986; Døving et al., 2005; Døving, Kasumyan, 2008).

Несмотря на то, что у личинок и мальков оль�
факторный рецепторный аппарат развит слабее,
чем у взрослых особей, молодь некоторых рыб
проявляет поразительно высокую чувствитель�
ность к некоторым запахам. Так, заходящие в ре�
ки во время катадромной миграции личинки ев�
ропейского угря Anguilla anguilla в лабиринте с би�
нарным выбором проявляют достоверное
предпочтение отсека, в который поступает рас�
твор таурина 10–12 М, солей желчных кислот
(деоксихолат, таурохенодеоксихолат) 10–14 М, ли�
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бо таких веществ как геосмин, пиразины или ти�
азолы в концентрации 10–9–10–13 мг/л (Sola et al.,
1993; Sola, Tosi, 1993; Sola, 1995).

В одной из немногих работ, выполненных с
применением электрофизиологической методи�
ки, у эмбрионов радужной форели обнаружены
ответы (электроольфактограмма) на растворы не�
которых аминокислот, причем пороговые кон�
центрации последовательно снижаются с 10–5 до
10–9 М в возрастном диапазоне от 18 до 29 суток
после начала развития (температура инкубации
11°C). Повышение чувствительности происходит
одновременно с увеличением плотности жгути�
ковых рецепторных клеток в обонятельном эпи�
телии, длины жгутиков этих клеток и появлением
рецепторных клеток микровиллярного типа (Zie�
linski, Hara, 1988). 

Вкусовая система

У большинства рыб морфологически зрелые
вкусовые почки появляются незадолго до перехо�
да молоди к экзогенному типу питания, обычно
через несколько суток после вылупления. Исклю�
чение составляют такие рыбы как неритические
полурылы Hemirhamphus sajori, у которых вкусо�
вые почки имеются уже у эмбрионов перед их вы�
ходом из�под оболочки, что связывают со способ�

ностью только что вылупившейся молоди полу�
рылов активно питаться и необходимостью
сенсорной оценки пищевых объектов (Kawamura
et al., 1990). У осетровых рыб первыми появляют�
ся наружные вкусовые почки на поверхности усов
и губ, и лишь затем, с некоторым запаздыванием,
вкусовые почки обнаруживают в ротовой полости
(Девицина, Кажлаев, 1992; Boglione et al., 1999). У
других рыб такая гетерохрония может не наблю�
даться или иметь противоположную направлен�
ность (Døving, Kasumyan, 2008).

Практически все сведения, касающиеся функ�
ционального развития вкусовой системы у рыб,
получены с помощью методов поведенческого те�
стирования. Эти методы позволяют установить не
только способность молоди ощущать присут�
ствие в пищевых объектах (искусственные кормо�
вые гранулы с контролируемым химическим со�
ставом) тех или иных веществ, но и определить
отношение молоди к вкусу этих веществ. Уста�
новлено, что в самом начале экзогенного питания
(этап смешанного питания) молодь рыб способна
реагировать лишь на ограниченное число вкусо�
вых веществ из числа тех, которые являются эф�
фективными для рыб старших возрастных групп.
Функциональное развитие разных компонентов
вкусовой системы происходит гетерохронно: на�

10–1

И
н

те
н

си
вн

о
ст

ь 
р

еа
к

ц
и

и
,

ба
лл

ы 2

1

10–3 10–5

Личинки, 8−10 мм

10–1

2

1

10–3 10–5

Мальки, 16−18 мм

10–1

И
н

те
н

си
вн

о
ст

ь 
р

еа
к

ц
и

и
,

ба
лл

ы

2

1

10–3 10–5

Мальки, 25−30 мм

3

4

***

10–1

2

1

10–3 10–5

Годовики, 35−40 мм

3

4

***

**

Концентрация экстракта кожи, г/л

Рис. 4. Интенсивность оборонительной реакции горчака Rhodeus sericeus amarus разных возрастных групп на экстракт
кожи конспецификов и щиповки Cobitis sp. *, **, *** – достоверность отличия от контроля соответственно p < 0.05,
0.01, 0.001.



ОНТОГЕНЕЗ  том 42  № 3  2011

ФУНКЦИОНАЛЬНОЕ РАЗВИТИЕ ХЕМОСЕНСОРНЫХ СИСТЕМ 209

ружная вкусовая рецепция по сравнению с внут�
риротовой возникает раньше и формируется бо�
лее быстрыми темпами, имеет более высокую
чувствительность и обеспечивает восприятие бо�
лее широкого круга стимулов. Эти выводы полу�
чены в результате работ, выполненных на осетро�
вых рыбах, молодь которых является удобным
модельным объектом для таких исследований.
Так, у личинок и мальков русского осетра возрас�
том 12–15 и 30–35 дней после вылупления (длина
21–25 и 60–70 мм) эффективными для наружных
вкусовых рецепторов являются 11 и 16 аминокис�
лот, а для внутриротовых рецепторов – 1 и 6 ами�
нокислот. При этом между вкусовыми аминокис�
лотными спектрами наружной и внутриротовой
рецепции у мальков наблюдается высоко досто�
верная связь, характерная и для взрослых особей,
тогда как у личинок такая связь не проявляется
(рис. 5) (Касумян и др., 1992). Для ранних личи�
нок сибирского осетра лимонная кислота являет�
ся индифферентным вкусовым стимулом, тогда
как для мальков обладает сильным детерррент�
ным (отталкивающим) вкусом (Касумян, Кажла�
ев, 1993б).

Расширение вкусовых спектров с возрастом
характерно и для других рыб. Например, северо�
американский озерный голец Salvelinus namay!
cush, обладающий, как и остальные лососевые
рыбы, только внутриротовыми вкусовыми почка�
ми, в возрасте 4 месяца (длина около 3 см) прояв�
ляет вкусовое предпочтение только к одной амино�
кислоте из 21 (L�цистеин), тогда как для годовиков
(длина 7–8 см) вкусовой привлекательностью кро�
ме L�цистеина обладают L�глутаминовая и L�аспа�
рагиновые кислоты и L�фенилаланин, а еще 3 ами�
нокислоты (L�аргинин, L�лизин и глицин) вызыва�
ют детеррентные ответы (Касумян, Сидоров, 2001). 

По мере роста и развития рыб происходит не
только расширение вкусовых спектров, но и уси�
ление вкусовой эффективности веществ (Hughes,
1991, 1993; Касумян, Сидоров, 2005), а также со�
кращение времени, затрачиваемого молодью на
распознавание вкусовых свойств пищевых объек�
тов и на проявление адекватного вкусового пове�
денческого ответа. Это выражается в снижении
числа повторных схватываний пищевых объектов
в ходе их вкусового тестирования и в уменьшении
длительности удержания объектов до заглатыва�
ния или окончательного отказа от потребления.
Так, схваченные агар�агаровые гранулы, содер�
жащие L�цистеин, потребляются личинками
(возраст 4 мес, длина около 3 см) и мальками (воз�
раст 11–12 мес, длина 7–9 см) озерного гольца в
100% случаев, но мальки затрачивают на это вре�
мени в 4 раза меньше, чем личинки. Значитель�
ное сокращение времени, требуемого для опреде�
ления вкусовых свойств гранул и реализации
принятого решения происходит в онтогенезе и у

других рыб (рис. 6) (Касумян, Сидоров, 2001,
2005). 

Общее химическое чувство

Общее химическое чувство остается крайне
слабо изученным у рыб несмотря на почти 100 лет,
прошедших с того времени, когда было предло�
жено считать эту форму химической чувствитель�
ности самостоятельной сенсорной системой
(Parker, 1912). Рецепторными образованиями об�
щего химического чувства являются многочис�
ленные свободные нервные окончания тройнич�
ного (V), лицевого (VII) и спинальных нервов, ко�
торые вплотную подходят к внешней поверх�
ности тела рыб, но не выходят на его поверхность.
К этой системе относят также вторичночувствую�
щие одиночные хемосенсорные клетки, эктодер�
мальные по своему происхождению. В отличие от
других позвоночных, общее химическое чувство у
рыб может обеспечивать восприятие более широ�
кого круга химических сигналов. Установлено, в
частности, что благодаря этому чувству рыбы мо�
гут реагировать на пищевые запахи (экстракты
кормовых организмов, свободные аминокисло�
ты) и проявлять к ним высокую чувствительность
(Silver, Finger, 1984). Обнаружена также способ�
ность рыб с помощью специализированной си�
стемы одиночных хемосенсорных клеток улавли�
вать химические сигналы, регулирующие внутри�
и межвидовые отношения (Kotrschal, 1995; Kotr�
schal et al., 1996). 

Относительно формирования общего химиче�
ского чувства в онтогенезе рыб известно лишь то,
что первые одиночные хемосенсорные клетки по�
являются у эмбрионов непосредственно перед
вылуплением, примерно в то же время, когда воз�
никают первые вкусовые почки. У данио рерио
средняя плотность клеток в первые дни после вы�
лупления составляет несколько сотен на 1 мм2, но
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Рис. 5. Коэффициент корреляции Спирмена между
вкусовыми аминокислотными спектрами, опосреду�
емыми внутриротовой и наружной вкусовой рецеп�
цией у личинок (длина тела 21–25 мм) и мальков
(длина тела 60–70 мм) русского осетра Acipenser
gueldenstaedtii. **, *** – уровень значимости соответ�
ственно <0.01 и <0.001.
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через 25 дней возрастает до 4000 на 1 мм2. Плот�
ность клеток на голове молоди растет быстрее,
чем на туловище. К половозрелому состоянию,
наступающему у данио рерио в возрасте около
6 месяцев, общее число одиночных хемосенсор�
ных клеток на теле данио рерио превышает
1300000 штук. Клетки равномерно распределены
по всей поверхности тела и образуют так называ�
емую генерализованную систему одиночных хе�
мосенсорных клеток (Kotrschal et al., 1997). Пред�
назначение и функциональные характеристики
этой системы неизвестны. Предполагается, что
она может нести функциональную нагрузку, на�
чиная с раннего личиночного возраста рыб, когда
на голове и туловище молоди появляется большое
число сформированных одиночных хемосенсор�
ных клеток, несущих на своей внешней поверх�
ности один или несколько сенсорных микровил�
лярных отростков (Kotrschal et al., 1997).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Настоящий обзор показывает, что благодаря
исследованиям, проведенным в последние годы,
знания о хемосенсорных возможностях ранней
молоди рыб стали существенно глубже и полнее.
Наибольший прогресс достигнут в отношении
вкусовой системы, исследования которой в онто�
генетическом аспекте, за исключением морфоло�
гических, ранее не проводились. На этом фоне
выделяется общее химическое чувство, функцио�

нальные характеристики которого не изучены не
только у молоди, но и у взрослых рыб. Сравнение
хемосенсорных систем показывает очевидное
опережение темпов развития обонятельной си�
стемы, причем и функционального и структурно�
го. Невыясненной остается функциональная на�
грузка, которую могут нести в раннем возрасте,
еще задолго до выхода эмбрионов из оболочки,
обонятельные рецепторные клетки, первично�
чувствующие по своему происхождению. Рецеп�
торные образования вкусовой системы и общего
химического чувства, представляющие собой
преобразованные неспециализированные эпи�
дермальные клетки (клетки вкусовой почки и
одиночные хемосенсорные клетки), возникают
позже, также как и их функция. 

Общим свойством для обоняния, вкуса, обще�
го химического чувства и других сенсорных си�
стем является постоянное увеличение числа ре�
цепторных клеток, происходящее на фоне линей�
ного роста рыб на протяжении практически всего
онтогенеза. Функциональное развитие хемосен�
сорных систем, по крайней мере, усиление чув�
ствительности – одной из их важнейших функци�
ональных характеристик, судя по имеющимся
данным, имеет иную динамику: быстро повыша�
ясь в личиночном и раннем мальковом возрасте,
рост чувствительности постепенно замедляется и
затем полностью прекращается после достиже�
ния определенного уровня. Предполагается, что
продолжающееся наращивание общего пула ре�
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Рис. 6. Вкусовая привлекательность и особенности поведения тестирования молодью хариуса Thymallus thymallus воз�
растом 2–3 месяца (длина тела 5–6 см) (темные столбики) и возрастом 5–6 месяцев (длина тела 8–10 см) (светлые
столбики) агар�агаровых гранул с глутаровой кислотой 0.1 М (1), α�кето�глутаровой кислотой 0.1 М (2) и лимонной
кислотой 0.1 М (3).
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цепторных клеток после достижения хемосенсор�
ными системами предельной чувствительности
связано с поддержанием структурной избыточно�
сти, необходимой для обеспечения надежности
функционирования систем – важного канала по�
лучения животными разносторонней информа�
ции о событиях и изменениях, происходящих в
окружающей их среде (Пащенко, Касумян, 1984;
Kasumyan, 2002).

Работа выполнена при финансовой поддержке
РФФИ (проект № 10�04�00349) и Программы
“Ведущие научные школы” № НШ�3231.2010.4 и
ФЦП “Научные и научно�педагогические кадры
инновационной России на 2009−2013 годы” (Гос�
контракт № 02.740.11.0280).
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Functional Development of Chemosensory Systems in the Ontogeny of Fish
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Abstract—Regularities of the functional development of chemosensory systems in the ontogeny of fish has
been studied, i.e., the olfactory system, the taste system, and the common chemical sense. The olfactory sys�
tem begins to function and provides response of juveniles to chemical signals before the taste system. Embryos
that have hatched from coating but that do not yet feed exhibit nonspecialized motor responses to olfactory
stimuli already. Immediately after the transition to exogenous nutrition, olfactory sensitivity to signals which
elicit defensive and feeding behavioral responses begins to form and the ability to differentiate between similar
odors develops. The reception of a limited number of taste stimuli occurs in the larvae during the transition
to exogenous nutrition. With age, the spectrum of effective taste substances expands and the time spent on the
definition of palatability by juvenile fishes reduces. Functional development of individual components of the
taste system arises heterochronously, i.e., the outer (extraoral) form of taste reception arises earlier and more
rapidly, and the buccal (intraoral) form of taste reception arises slower. No information is available about the
functional development of the common chemical sense in the ontogeny of fish. It is assumed that the function
of the chemosensory system arises in fish in early larval instar.
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Гормонам принадлежит важнейшая роль регу�
ляторов и интеграторов метаболизма и самых раз�
ных функций в организме – от молекулярного
уровня до уровня сложных органных систем. Эн�
докринные железы и продуцируемые ими гормо�
ны находятся в тесном взаимодействии с нервной
системой, образуя общий интеграционный меха�
низм регуляции (Баранов, 1979; Таппермен, Тап�
пермен, 1989; Розен, 1994).

Явление нейросекреции описано у моллюсков
достаточно подробно. Наиболее полно изучены на
сегодняшний день морфология и функции нейро�
секреторных структур у брюхоногих моллюсков.
Установлено, что гормоны, вырабатываемые ней�
росекреторными центрами, осуществляют широ�
кое регулирующее действие, контролируя такие
важные стороны онтогенеза как рост, созревание,
половое размножение и обмен веществ (Joosse,
1976; Dogteron et al., 1985; Pokora, 1989; Khan, 1990,
Muccai, 1991; Nagabhushanam, 1991; Boer et al.,
1994).

Наряду с нейрогормонами, у моллюсков пока�
зано наличие целого комплекса гормональных со�
единений стероидной природы, включающего как

половые, так и гормоны группы глюкокортикои�
дов. Установлена идентичность их структуры гор�
монам позвоночных (Никитина и др., 1977; Ники�
тина, 1982; Никитина, Кудикина, 1987; Кудикина,
1995, 2007). В различных органах и тканях выявле�
ны отдельные системы синтеза и метаболизма сте�
роидов, а также системы их ферментного обеспече�
ния (Gottfried, Lusis, 1966; Gottfried et al., 1967; Gott�
fried, Dorfman, 1970; Carean, Drosdowsky, 1977). Ана�
лиз количественного распределения стероидных
гормонов у представителей разных групп моллюс�
ков, в том числе и брюхоногих, на разных стадиях
жизненного цикла позволил установить ряд прин�
ципиально важных фактов, свидетельствующих о
видовых, половых и возрастных особенностях в
содержании гормонов у разных представителей
типа моллюсков. Большой интерес представляют
и данные об участии стероидов всех классов в ак�
тивации процессов размножения моллюсков. Осо�
бенно важна роль стероидов на начальных этапах
дифференцировки и созревания гонад (Никитина,
1982; Кудикина, 1995, 2007, 2009).

Все имеющиеся в настоящее время данные о
функциональной активности гормонов разной
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Описан характер влияния препаратов пептидной (питуитрин и окситоцин) и стероидной природы
(прогестерон и гидрокортизон) на ход эмбрионального развития пресноводного брюхоногого мол�
люска Lymnaea stagnalis (Mollusca, Gastropoda, Pulmonata). Использованные гормональные препа�
раты, различающиеся по своей химической природе и физиологической активности, способны раз�
нонаправлено воздействовать на характер эмбриогенеза исследованного моллюска. Из нейрогор�
монов наиболее заметное и в основном стимулирующее действие оказал питуитрин. Окситоцин
включался в регуляторные процессы гораздо позднее, и его влияние на скорость прохождения от�
дельных стадий в большей степени зависело от качества происходящих изменений. На завершаю�
щих этапах развития этот гормон главным образом ингибировал рост и развитие зародышей. Жен�
ский половой гормон прогестерон оказывал выраженное стимулирующее действие, особенно за�
метное на поздних стадиях развития эмбрионов. Гормон гидрокортизон стимулировал прохождение
начальных стадий эмбриогенеза, а на завершающих этапах его влияние было практически не выра�
жено. Обнаруженные различия, по�видимому, связаны как с функциональной специфичностью ис�
следуемых соединений, так и с особенностями механизмов реализации их эффектов. Сформулиро�
вана гипотеза: у брюхоногих моллюсков, как и у позвоночных, гормоны играют роль системных эм�
бриональных и постнатальных индукторов дифференцировочных процессов.
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природы в организме моллюсков, представителей
разных таксономических групп, получены при
изучении постэмбриональных стадий развития.

Цель данной работы – изучение влияния ком�
плекса экзогенных гормональных препаратов пеп�
тидной и стероидной природы на ход эмбриогене�
за прудовика L. stagnalis, кладки которого служат
стандартным тест�объектом для проведения тако�
го рода исследований (Астауров, 1975).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материалом для данной работы послужили
380 особей брюхоногих моллюсков L. stagnalis, со�
бранные в июне−июле 2005–2007 гг. в озерах г. Ка�
лининград. В этот период основная часть особей
находится в женской фазе и активно формирует
кладки (Астауров, 1975). Условия содержания жи�
вотных соответствовали общепринятым (Астау�
ров, 1975). В экспериментах участвовали однораз�
мерные особи (по 30 штук в контрольной и экспе�
риментальных группах) с высотой раковины 35–
40 мм.

В природе прудовики часто служат промежу�
точными хозяевами различных трематод. Для ис�
ключения возможности заражения эксперимен�
тальных моллюсков рассаживали поодиночке в
стеклянные банки со 100–150 мл чистой воды. В
случае заражения через 2–3 дня в воде появлялись
церкарии паразитов в виде мелких, белых, по�
движных точек. Таких моллюсков в экспериментах
не использовали (Астауров, 1975).

Изучали действие четырех медицинских препа�
ратов: двух пептидных (окситоцин и питуитрин) и
двух стероидных гормонов (прогестерон и гидро�
кортизон). Препараты вводили в ткань ноги внут�
римышечно. Во избежание разрушения педально�
го ганглия, инъекции осуществляли в переднюю
треть подошвы, на глубину не более 0.3 мм. Доза
вводимых препаратов и их концентрация опреде�
лялись в ходе предварительных экспериментов.
Моллюскам инъецировали по 0.2 мл стандартного
раствора питуитрина, окситоцина и прогестерона.
Кристаллический гидрокортизон предварительно
доводили до концентрации 0.03 мкг/мл и вводили
в мышцу ноги в том же количестве. В эксперимен�
те были использованы стандартные медицинские
препараты, структура и функции которых доста�
точно подробно описаны (Арнаутов, 1978).

Полученные кладки (синкапсулы) содержали в
чашках Петри. В эксперименте использовали по
30 кладок от инъецированных и контрольных жи�
вотных, которые получали “холостой” укол. Это
было необходимо для нивелирования стрессового
воздействия внедрения иглы в подошву моллюс�
ков, как это происходит в случае введения им пре�
парата. Эксперимент проводили в двух повторно�
стях. Определение стадий (далее – ст.) развития

эмбрионов вели по таблице нормального развития
Мещерякова (Астауров, 1975). Учитывали общее
время эмбрионального развития и сроки прохож�
дения отдельных стадий. Контроль за ходом эм�
бриогенеза осуществлялся при использовании
микроскопа Micros ACHRO МС�20 при увеличе�
нии 7 × 10 на ранних стадиях дробления (1–3 ста�
дии) каждые 15 минут, далее до стадии образова�
ния поздней бластулы (4–15 стадия) каждый час, а
в период до формирования поздней трохофоры
(16–21 стадии) – каждые 2 часа. На завершающем
этапе развития зародыша вплоть до стадии вылуп�
ления (22–28 стадии) интервал между съемками
составлял 6–12 часов.

Полученные результаты обрабатывались стан�
дартными статистическими методами с использо�
ванием коэффициента Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Нейрогипофизарные гормоны 

Введение моллюскам питуитрина сказалось
уже на самых ранних этапах эмбрионального раз�
вития. Начальные этапы дробления и, особенно,
стадии, связанные с первичной дифференциров�
кой нервных элементов (обособление клеток кре�
ста и розетки, 2 ст.), протекали намного быстрее,
чем в контрольной группе (контроль – 140.6 ±
± 3.2 мин, опыт – 114.6 ± 3.2 мин). Далее, до 13 ста�
дии интенсивность стимулирующего воздействия
препарата постепенно снижалась. Начиная со ста�
дии средней бластулы (14 ст.), действие гормона
приобретало противоположный характер: питуит�
рин заметно тормозил прохождение зародышем тех
стадий, у которых закладка нервной системы осо�
бенно быстро активизируется (15–16 ст.): конт�
роль – 1829.0 ± 10.2 мин, опыт – 1914.0 ± 7.2 мин).
Ингибирующее действие гормона сохранялось в
течение всего периода гаструляции (рис. 1). Для
удобства восприятия на рисунках показана сте�
пень отклонения показателей времени прохожде�
ния отдельных стадий эмбрионального развития
от контроля, а в тексте приведены точные данные
в минутах и часах.

Питуитрин оказывал только стимулирующее
действие на ход эмбрионального развития, начи�
ная с ранней трохофоры, и на протяжении всех по�
следующих стадий. У зародышей заметно ускорял�
ся органогенез пищеварительной и выделительной
систем, характерный для ранней и средней трохо�
форы (19–20 ст.). Время прохождения этих стадий
сократилось почти на 7 часов (контроль – 4135.6 ±
± 13.0 мин, опыт – 3727.6 ± 7.9 мин). Процесс за�
кладки церебральных ганглиев и формирование
глаз (поздняя трохофора – 21 стадия) протекал на
3 часа быстрее, чем в контроле (контроль – 4994.0 ±
± 11.8 мин, опыт – 4805 ± 2.9 мин).
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Под стимулирующим влиянием питуитрина
находились и все три стадии формирования вели�
гера (22–24 ст.). Интенсивность воздействия пре�
парата нарастала по мере образования свойствен�
ных ему элементов ЦНС – педальных, буккальных
и осфрадиальных ганглиев (24 ст. – контроль –
8422.0 ± 5.8 мин, опыт – 7351.3 ± 7.4 мин) Доста�
точно активно проходило в экспериментальной
группе развитие великонха и переход зародышей на
ножное движение (26–27 ст.): 27 ст. – контроль –
1304.3 ± 4.7 мин, опыт – 12047 ± 8.1 мин). Быстрее,
чем в контрольной группе, завершался и переход к
стадии вылупления. Это позволяет говорить о вы�
раженном стимулирующим эффекте препарата в
отношении этапов органогенеза, связанных с фор�
мированием половой, пищеварительной и выде�
лительной систем, а также органов чувств.

Средняя продолжительность эмбрионального
развития в экспериментальных кладках сократи�
лась по сравнению с контролем почти на 30 часов:
контроль – 280.0 ± 22.8 ч, опыт – 252.4 ± 2.5 ч.

В кладках “окситоциновой группы” бластоге�
нез и гаструляция не зависели от введенного гор�
мона. На начальных этапах формирования трохо�
форы (19 ст.) проявился ингибирующий эффект
препарата.

Стимулирующее действие было обнаружено на
стадии среднего велигера (23 ст.) – при образова�
нии легочной полости, осфрадия и формировании
буккальных ганглиев. На завершающем этапе этой
стадии (поздний велигер, 24 ст.) действие гормона
вновь заметно тормозило ход необходимых пере�
строек (появление коннективов и осфрадиального
ганглия, а также возникновение зачатков дефини�
тивной печени).

Исследуемый препарат существенно менял ди�
намику прохождения стадий, связанных с перехо�
дом зародышей на ножное движение (26–27 ст.).

Направленность в характере его воздействия зави�
села от качества происходящих в них изменений. В
чтности, окситоцин стимулировал начало разви�
тия гермафродитной железы (26 ст.) и угнетал ко�
нечный этап формирования этого органа (27 ст.).

Стимулирующий эффект окситоцина был
вновь отмечен в момент формирования дисталь�
ных отделов репродуктивной и пищеварительной
систем (28–29 ст.). Эмбрионы экспериментальной
группы завершали все необходимые перестройки в
течение суток, по сравнению с двумя в контроле.
Средняя продолжительность эмбрионального раз�
вития составила: контроль – 336.0 ± 5.7 ч, опыт –
312 ± 8.9 ч (рис. 1).

Стероидые гормоны 

Из двух стероидов наиболее активным индук�
тором начальных стадий бластогенеза был гидро�
кортизон (4 ст. – контроль – 284.0 ± 6.9 мин,
опыт – 198.6 ± 4.5 мин). Положительное воздей�
ствие на активность дробления характерно и для
прогестерона, однако степень влияния этого пре�
парата, несмотря на более раннее включение в
процессы регуляции, намного ниже. В момент ис�
чезновения полости дробления (5–7 ст.) действие
гормонов было противоположным – гидрокорти�
зон заметно сокращал время прохождения этих
стадий (контроль – 476.0 ± 9.8 мин, опыт – 504.0 ±
± 3.1 мин), а половой гормон ингибировал дробле�
ние бластомеров: контроль – 391.6 ± 0.1 мин,
опыт – 371.6 ± 9.3 мин). Последние стадии фор�
мирования бластулы (9–15 ст.) находились под
выраженным стимулирующим действием гидро�
кортизона (контроль – 1625.3 ± 5.4 мин, опыт –
1462.3 ± 4.3 мин), в то время как прогестерон лишь
слегка ускорял их (контроль – 1588.3 ± 10.1 мин,
опыт – 1535.6 ± 6.4 мин).
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Рис. 1. Влияние окситоцина и питуитрона на ход эмбриогенеза прудовика.
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Начиная с этапа гаструляции (16–18 ст.), для
прогестерона характерно нарастание стимулирую�
щего эффекта (контроль – 2921.6 ± 10.1 мин,
опыт – 2607.9 ± 7.9 мин) Особенно же сильно вли�
яние препарата проявлялось при формировании
трохофоры на 19–21 ст. (контроль – 5528.0 ±
± 11.7 мин, опыт – 4407.0 ± 7.6 мин) и велигера на
22–24 ст., когда идет образование основных цен�
тров ЦНС (церебральных, педальных и буккаль�
ных ганглиев) и органогенез различных отделов
пищеварительного тракта (контроль – 6982.5 ±
± 13.4 мин, опыт – 5661.0 ± 12.6 мин). К концу раз�
вития зародыша (на стадиях 25–29) степень воз�
действия гормона несколько снижалась, хотя он
по прежнему ускорял развитие эмбрионов. В це�
лом, общая продолжительность эмбриогенеза в
экспериментальной группе уменьшилась по срав�
нению с контролем почти на сутки: контроль –
267.7 ± 2.7 ч, опыт – 246.2 ± 2.6 ч (рис. 2).

Характер воздействия гидрокортизона на ход
развития эмбрионов был не столь однозначен, и в
большей степени зависел от конкретной стадии.
Так, стимулируя начало гаструляции (16 ст.), свя�
занное с выходом мезобластов внутрь бластоцеля
(контроль – 2008.0 ± 4.4 мин, опыт – 1869.6 ±
± 5.5 мин), гормон резко тормозил дальнейшее
развитие этого процесса на 17–18 ст. (контроль –
2133.6 ± 6.3 мин, опыт – 2620.3 ± 2.6 мин). Завер�
шение формирования гаструлы вновь протекало
под стимулирующим воздействием препарата. В
дальнейшем ингибирующий эффект гидрокортизо�
на обнаруживался при формировании начальных
отделов пищеварительной системы (19 ст.) в ходе
образования трохофоры (контроль – 3319.3 ±
±3.4 мин, опыт – 3250.6 ± 2.9 мин) и в момент за�
кладки педальных ганглиев на 22 ст. (контроль –

5952.0 ± 6.3 мин, опыт – 5852.6 ± 7.1 мин). После
этого действие гормона менялось на противопо�
ложное – он заметно ускорял формирование вели�
гера и переход его к великонху на 24–25 ст. (кон�
троль – 10933.6 ± 6.2 мин, опыт – 10515 ±
± 10.4 мин). На завершающих стадиях эмбриоге�
неза исследуемый препарат практически не влиял
на развитие зародышей. Общее время, необходи�
мое для развития готовых к выходу из капсул заро�
дышей, сократилось на 9 часов: контроль – 277.0 ±
± 2.4 ч, опыт – 268.6 ± 2.4 ч (рис. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ

Использованные гормональные препараты,
различающиеся по своей химической природе и
физиологической активности, способны разнона�
правлено воздействовать на ход эмбрионального
развития исследуемого вида. Так, питуитрин, со�
держащий два основных действующих вещества –
окситоцин и вазопрессин, – в основном стимули�
ровал скорость развития зародышей. Наиболее
выраженное действие он оказывал на ранние ста�
дии дробления. Гормон заметно увеличивал ско�
рость прохождения последовательных стадий раз�
вития, начиная с этапа развития трохофоры, и до
момента вылупления моллюсков. Окситоцин го�
раздо позднее включался в регуляторные процес�
сы. Характер его влияния на скорость прохожде�
ния отдельных стадий в большей степени зависел
от качества происходящих там изменений. На за�
вершающем этапе развития этот гормон главным
образом ингибировал рост и развитие зародышей.

Обнаруженный нами стимулирующий эффект
питуитрина по всей видимости определяется его
вазопрессиновой составляющей. В литературе нет
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Рис. 2. Влияние гидрокортизона и прогестерона на ход эмбриогенеза прудовика.
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данных, свидетельствующих о наличии эндоген�
ных гормонов вазопрессин�окситоцинового ряда в
эмбрионах моллюсков. Однако у взрослых особей
L. stagnalis обнаружен предшественник вазопрес�
сина про�лиз�конопрессин. Два типа рецепторов к
этому гормону найдены в ЦНС и репродуктивной
системе прудовиков (Kesteren et al., 1995, 1996).
Избирательная чувствительность к гипофизарным
гормонам подтверждается различиями в особен�
ностях их воздействия на целый спектр репродук�
тивных характеристик этого вида. Общий характер
этих процессов соответствует нашим данным: пи�
туитрин стимулирует, а окситоцин – угнетает ре�
продуктивную деятельность моллюсков (Кудики�
на, 2007).

В доступной нам научной литературе отсутству�
ет информация о способности гормонов влиять на
ход эмбрионального развития моллюсков. Интер�
претировать полученные результаты сложно, так
как физиологические механизмы такого воздей�
ствия тоже не изучены. Тем не менее, на основа�
нии полученных и литературных данных можно
сформулировать следующую рабочую гипотезу.

Возможно, одной из причин активного влия�
ния питуитрина на ход эмбрионального развития
прудовика может быть стимуляция увеличения
скорости пролиферации клеток, содержащимся
там вазопрессином. В исследованиях, проведен�
ных Шейманом (Шейман и др., 1989), было описа�
но стимулирующее действие чистого вазопрессина
на регенерационный процесс у планарии Dugesia
tigrina. Совокупный препарат питуитрин тоже за�
метно ускорял скорость роста бластемы у декапи�
тированных Dugesia lugubris (Кудикина, 2007). Для
нашего случая эти данные важны, поскольку про�
цессы регенерации и эмбриогенеза реализуются
по сходному принципу (Лиознер, 1975).

Окситоцин�родственные белки у прудовика об�
наружены не были, хотя авторы этих исследований
признают возможность наличия их молекул у не�
которых моллюсков и кольчатых червей (Kesteren
et al., 1995, 1996). У легочного моллюска Achatina
fulica были выявлены соединения окситоцинового
ряда, а у A. giant доказана принципиальная воз�
можность участия окситоцина в регуляторных
процессах. У этого вида была показана активность
этого гормона в отношении гигантских нейронов,
расположенных в подпищевом ганглии, который,
наряду с церебральным, осуществляет контроль
полового развития. Наличие окситоцин�подобно�
го вещества цефалотоцина было показано и у од�
ного из видов головоногих моллюсков (Пономаре�
ва, 1999).

На завершающих этапах восстановительного
процесса у планарий было обнаружено ингибиру�
ющее действие окситоцина на процесс восстанов�
ления нервной системы (Кудикина, 2007). Этим в
какой�то степени можно объяснить выраженное

снижение им скорости протекания поздних стадий
эмбрионального развития, связанных с формиро�
ванием различных групп ганглиев.

Косвенным подтверждением выявленных осо�
бенностей воздействия исследованных препаратов
на конкретные стадии эмбриогенеза могут слу�
жить различия, обнаруженные в расположении ре�
цепторов конопрессина в мозгу и репродуктивной
системе взрослых прудовиков (Kesteren et al., 1995,
1996). Известно, что для развития ответа клеток на
гормоны необходимо их взаимодействие с рецеп�
торами. Характер этих взаимодействий и механиз�
мы реализации гормонального сигнала для пеп�
тидных гормонов осуществляются у моллюсков,
так же, как и у позвоночных, через АЦ (аденилат�
циклазную) систему. Отдельные ее элементы фор�
мируются у них уже на ранних этапах эмбриональ�
ного развития (Перцева, 1989).

Из двух гормонов стероидной природы жен�
ский половой гормон прогестерон оказывал выра�
женное стимулирующее действие, особенно за�
метное на поздних стадиях развития эмбрионов.
Ранние стадии бластогенеза находились под менее
выраженным действием препарата. Основная
часть бластогенеза и начало гаструляции не зави�
сели от введенного препарата. Далее и до конца
эмбриогенеза прогестерон увеличивал скорость
прохождения последовательных стадий. Наличие
эндогенного прогестерона и общее стимулирую�
щее действие этого гормона на репродуктивную
активность подтверждается данными, полученны�
ми на других брюхоногих моллюсках (Никитина,
1982; Parivar, 1987).

Важными эмбриональными индукторами у по�
звоночных служат гормоны двух других групп по�
ловых стероидов – андрогены и эстрогены. Их
синтез и секреция начинаются на ранних этапах
органогенеза. У прудовика тоже обнаружено выра�
женное влияние этих гормонов на характер про�
хождения разных эмбриональных стадий. Полу�
ченные нами данные позволяют предположить,
что его влияние связано с усилением и торможени�
ем синтеза специфических белков, как это выявле�
но для стреоидных гормонов – регуляторов про�
цессов полового развития у позвоночных (Розен,
1994).

Глюкокортикоиды у позвоночных животных
принимают активное участие в процессах коорди�
нации общего развития организма, его дифферен�
цировки с локальным разнонаправленным эффек�
том на формирование целого ряда тканей (Ро�
зен,1994). Обнаруженная в данном исследовании
специфическая активность этого гормона на этапе
эмбрионального развития L. stagnalis вполне соот�
ветствуют имеющимся этими данным о роли глю�
кокортикоидов в развитии позвоночных (Розен,
1994), а также наличию у прудовиков эндогенного
гидрокортизона, способного регулировать их по�
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ловую активность и обмен веществ (Kulkarni, 1981;
Никитина, 1982). В отличие от прогестерона осо�
бенно резко гидрокортизон увеличивал скорость
дробления бластомеров и соответствующую этому
этапу дифференцировку клеток на ранних этапах
развития. На поздних этапах морфогенеза дей�
ствие гормона нивелировалось естественными ин�
дукторами дифференцировки клеток.

Следовательно, выявлены существенные раз�
личия в характере воздействия на ход отдельных
стадий эмбриогенеза прудовика каждого из ис�
пользованных в данной работе препаратов. Сте�
пень и качество их влияния зависели от конкрет�
ного этапа развития зародыша и различались меж�
ду собой.

Имеющаяся информация о структуре эндо�
кринной системы у всех многоклеточных живот�
ных позволяет утверждать о сходстве их основных
интегративных механизмов. По крайней мере, у
высокоорганизованных групп беспозвоночных
(моллюски, ракообразные, насекомые) имеются
все структурно�функциональные элементы, при�
сущие эндокринной системе позвоночных. Так, у
моллюсков, как и у позвоночных, выделены два
основных типа составляющих ее тканей. Первый
тип представлен нейросекреторной системой, а
другой – специализированными эпителиальными
железами, продуцирующими стероидные гормоны
(Никитина, 1982; Розен, 1994; Fingerman et al.,
1993; Henry, Boucaud�Camou, 1994; Кудикина,
1995, 2002, 2007). Учитывая большое сходство ос�
новных механизмов регуляции у самых разных
групп животных и, в первую очередь, эндокрин�
ной системы, можно предположить, что обнару�
женные нами различия связаны как с функцио�
нальной специфичностью исследуемых соедине�
ний, так и с особенностями механизмов реа�
лизации их эффектов. Не исключено, что у брюхо�
ногих моллюсков, как и у позвоночных, гормоны
играют роль системных эмбриональных и постна�
тальных индукторов дифференцировочных про�
цессов.

В заключение приношу глубокую благодар�
ность Р.Н. Буруковскому и Ч.М. Нигматуллину –
за консультации, обсуждение результатов и под�
держку.
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Effect of Hormonal Compounds on Embryogenesis
of the Pond Snail Lymnaea stagnalis (L., 1758)

         N. P. Kudikina
      Russian State University, ul. A. Nevskogo 4, Kaliningrad, 326000 Russia

      e�mail: knatpost@mail.ru

Abstract—Effect of preparations of a peptide nature (pituitrin and oxytocin) and of a steroid nature (proges�
terone and hydrocortisone) on embryonic development of freshwater gastropod Lymnaea stagnalis (Mollus�
ca, Gastropoda, Pulmonata) is described. The hormonal preparations used, which differed in chemical na�
ture and physiological activity, may render diverse effects on embryogenesis of the studied mollusk. Of neu�
rohormones, pituitrin rendered the most noticeable and principally stimulating effect. Oxytocin was
incorporated in regulatory processes much later and its effect on the rate of realization of particular stages de�
pended more on the quality of occurring changes. In final stages of development, this hormone principally
inhibited growth and development of embryos. The female sex hormone progesterone rendered an expressed
stimulatory effect, especially notable in later developmental stages of embryos. The hormone hydrocortisone
stimulated initial stages of embryogenesis. Its effect was almost not expressed in the final stages. The discov�
ered differences seem to be related both to the functional specificity of the investigated compounds and to
specific traits of mechanisms of realization of their effects. A hypothesis is formulated: in gastropods, simi�
larly to vertebrates, the hormones are systemic embryonic and postnatal inducers of differentiation processes.

Keywords: embryogenesis, neurohormones, steroid hormones, gastropods
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Чешуи у рыб наряду с другими дермальными
образованиями (костными щитками, жучками, лу�
чами плавниками) формируют посткраниальный
дермальный скелет (postcranial dermal skeleton).
Покрывая тело рыб, чешуи совместно со слизью
выполняют важную защитную функцию, как ме�
ханическую, так и иммунную, улучшают парамет�
ры локомоции, а также служат в качестве депо
кальция (Бурдак, 1979; Flik et al., 1986). Чешуя
представляет также значительный интерес как ре�
гистрирующая и диагностическая структура
(Дгебуадзе, Чернова, 2009). Существует множество
работ, посвященных онтогенезу отдельных чешуи
и развитию чешуйного покрова в целом, гистоло�
гии чешуи, эпидермально�дермальным взаимо�
действиям, происхождению и эволюции посткра�
ниального дермального скелета костных рыб (Park,
Lee, 1988; Sire, Arnulf, 1990; Sire et al., 1997, 2009;
Sire, Akimenko, 2004; Able et al., 2008). Намного
меньше работ связано с выяснением механизмов
изменчивости числа чешуи. Чешуйный покров
представлен отдельными дискретными элемента�
ми (чешуями) и легко поддается описанию путем
подсчета этих элементов. Счетные признаки че�

шуйного покрова (число чешуи в боковой линии,
вокруг хвостового стебля, число предорсальных,
преанальных чешуи и др.) издавна используются
при морфологических описаниях и прочно вошли
в число признаков, применяемых в таксономии и
филогении рыб. Различия в числе чешуи между ис�
следуемыми выборками служат определенным
маркером для признания этих выборок относящи�
мися к разным популяциям, подвидам или видам в
зависимости от масштаба различий.

В литературе накоплен значительный объем
данных по вариабельности числа чешуи в боковой
линии, “главного” счетного признака, используе�
мого в ихтиологических описаниях. Прежде всего,
это относится к пределам внутривидовой измен�
чивости на ареале. Говоря об изменчивости числа
чешуи, следует выделять два компонента этой из�
менчивости. Никто не сомневается в том, что раз�
личия в числе чешуи могут иметь генетическую
причину, по крайней мере, у разных видов. Есть
данные о наследовании числа чешуи на внутриви�
довом уровне (Villwock, 1963; Ненашев, 1966; Кир�
пичников, 1979). Однако имеется также ряд работ,
свидетельствующих о том, что в варьировании

ОБ ОНТОГЕНЕТИЧЕСКИХ ПРИЧИНАХ И МЕХАНИЗМА 
ФОРМИРОВАНИЯ РАЗЛИЧИЙ В ЧИСЛЕ ЧЕШУИ У РЫБ
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Чешуйный покров у рыб формируется довольно поздно в онтогенезе. В связи с этим на его характе�
ристики (число чешуи) значительное влияние оказывают условия развития. В настоящей статье
рассмотрено влияние факторов внешней среды и внутренних факторов на варьирование числа че�
шуи. Влияние данных факторов на число чешуи опосредовано изменением общего темпа развития,
который и приводит к изменению в числе чешуи у рыб. При ускорении развития число чешуи со�
кращается, а при замедлении развития – увеличивается. В экспериментах по регуляции тиреоидно�
го статуса рыб показано, что конкретный механизм изменения числа чешуи связан с гетерохрония�
ми – смещением сроков закладки чешуйного покрова. При ускоренном развитии очешуение начи�
налось раньше и при меньшей длине тела, при замедлении развития, наоборот, очешуение
начиналось позднее и при большей длине тела. Приводятся сведения в пользу гетерохронии как
возможного объяснения различий в числе чешуи у близкородственных видов рыб. Между тем, дру�
гим механизмом изменений числа чешуи у рыб (особенно филетически далеких видов) могут быть
изменения дистанции между закладывающимися чешуями (морфогенетический счет). Выдвигается
гипотеза об участии посткраниальной сейсмосенсорной системы в разметке чешуйного покрова.

Ключевые слова: онтогенез, чешуйный покров, число чешуи в боковой линии, гетерохронии, рыбы
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числа чешуи могут сказаться и условия развития,
изменяющие темп онтогенеза (Hubbs, 1922, 1926,
1927; Mottley, 1934; Татарко, 1968; Смирнов и др.,
2006; Levin, 2010). Роль условий онтогенетическо�
го развития в формировании вариабельности чис�
ла чешуи предстает более значительной в свете до�
вольно поздней закладки и формирования чешуй�
ного покрова в онтогенезе (Sire, Akimenko, 2004).
Цель настоящей статьи – оценить роль онтогене�
тического фактора в формировании различий в
числе чешуи у рыб, опираясь на ряд литературных
и собственных данных.

Факторы, влияющие на формирование числа
чешуи через изменение параметров развития,
можно условно подразделить на две группы: фак�
торы внешней среды и внутренние факторы. Рас�
смотрим их влияние по отдельности.

Роль факторов внешней среды 

Температура. Из факторов внешней среды тем�
пература в наибольшей степени сказывается на
продолжительности развития (Павлов, 2007). Од�
ним из первых на связь числа чешуи в боковой ли�
нии с температурой, проанализировав природные
ситуации, указал Хаббс (Hubbs, 1922). Им показа�
но, что у нотрописа Notropis atherinoides (сем. Cyp�
rinidae) и у синежаберного солнечника Lepomis
macrochirus (сем. Centrarchidae) при развитии раз�
ных генераций при разных температурах впослед�
ствии число чешуи оказалось различным. При по�
вышенных температурах число чешуи было мень�
ше, а при пониженных – больше. Хаббс (1926)
связывал влияние температуры (и других факто�
ров) на число гомодинамных элементов счетных
признаков с регуляцией темпа развития рыб, уско�
рением и замедлением развития. В дальнейшем,
влияние температуры на число чешуи было под�
тверждено рядом экспериментальных работ. Так,
отмечена обратная зависимость числа чешуи от
температуры воды у микижи Oncorhynchus mykiss
(Mottley, 1931, 1934) и у карпа Cyprinus carpio
(Татарко, 1968), хотя в последнем случае не все
опыты показали достоверные различия. Обратная
зависимость числа чешуи от температуры воды
проявляется в клинальнои широтной изменчиво�
сти в умеренных широтах у широкоареальных ви�
дов. Например, в пределах ареала леща Abramis bra-
ma число чешуи в боковой линии достоверно уве�
личивается в ряду выборок, расположенных с юга
на север (Кожара, Изюмов, 1991).

В литературе имеются данные, что при повы�
шении температуры воды у микижи Oncorhynchus
mykiss увеличивается утилизации тироксина, уси�
ливается его конверсия в трийодтиронин (более
активную форму), что приводит в целом к повыше�
нию тиреоидного статуса рыб (Eales et al., 1982). О
влиянии тиреоидных гормонов на темп развития и
состояние морфологических признаков см. ниже.

Соленость. Подмечена зависимость числа эле�
ментов некоторых счетных признаков от степени
миренализации воды (см. обзор у Павлова, 2007).
Согласно данным Мироновского (1985, 1988)
средние значения счетных признаков, в числе ко�
торых и число чешуи в боковой линии, в популя�
циях карповых видов рыб, нагуливающихся в со�
леных водах Северного Каспия, существенно от�
личаются от таковых у близкорасположенных
пресноводных популяций тех же видов. Характер�
но, что изменение числа чешуи в популяциях, оби�
тающих в соленых и солоноватоводных водоемах,
если и отмечается, то идет в сторону их сокраще�
ния. Есть экспериментальные данные, что у самок
тиляпии Oreochromis niloticus при содержании в со�
лоноватой воде (10‰) повышается уровень трий�
одтиронина (Fontaínhas�Fernandez et al., 2000), от�
ветственного за скорость морфогенеза (см. ниже).
А при избытке тиреоидного гормона темп онтоге�
неза ускоряется, что приводит к закладке меньше�
го числа чешуи (Смирнов и др., 2006; Levin, 2010).

Индустриальное загрязнение водоемов – ком�
плексный фактор, воздействующий на целый ряд
морфологических, физиологических, репродук�
тивных показателей. Как показано Яковлевым
(1992) у плотвы Rutilus rutilus, обитающей в загряз�
ненных водоемах г. Москвы, существенно измени�
лись счетные признаки, имеющие важное таксо�
номическое значение. При этом средние значения
числа чешуи в боковой линии были ниже, чем в
выборках вне города и на всем ареале данного ви�
да. У исследованных особей не было паразитов в
мышцах и кишечнике, а содержание тяжелых ме�
таллов в печени и мышцах было на порядок ниже,
чем в контрольных выборках при обратном соот�
ношении в пробах воды и грунта. Яковлевым
(1992) предполагается морфологическая диверген�
ция популяции плотвы из р. Москвы вследствие
отбора в условиях повышенного загрязнения
(предложен термин “индустриальная раса”). По�
видимому, загрязнение вызывает изменения в чис�
ле элементов счетных структур опосредованно че�
рез изменения/нарушения в эндокринной систе�
ме, контролирующей морфогенетические процес�
сы, например работы щитовидной железы (thyroid
disfunction). Подобные нарушения отмечались в
популяциях пресноводных рыб, обитающих в
сильно загрязненных водоемах (Leatherland, 1993;
Jobling, Tyler, 2003; Theodorakis et al., 2006). О роли
тиреоидных гормонов в морфогенезе чешуйного
покрова см. ниже.

Роль внутренних факторов

Нам известны два основных внутренних факто�
ра, влияющих через изменение темпа онтогенеза
на число чешуи:

Паразитизм – Хаббс (Hubbs, 1927) подметил
эффект замедления развития у карповой рыбы
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Platygobio gracilis, сильно пораженной нескольки�
ми видами паразитов, преимущественно тремато�
дами. Зараженная молодь сильно отличалась от не
зараженной также экстерьером и показателями
счетных признаков. Пораженные экземпляры, в
отличие от нормальных, имели экстремально
больше число чешуи в поперечном ряду (в среднем
54.3 vs. 44.7 соответственно). Хаббс (op. cit.) пред�
положил в качестве причины изменения в числе
чешуи у пораженной молоди задержку (сдвиг) за�
кладки чешуи, которая наступает позднее и при
большем размере тела, а поскольку, по его мне�
нию, расстояние между закладывающимися чешу�
ями не изменилось, то число чешуи, соответствен�
но, увеличилось. Есть данные, что паразитизм вы�
зывает нарушения в работе эндокринных желез
(endocrine disruption). Например, Ligula intestinalis
воздействует на гипоталамус, вызывая снижение
концентрации гормонов, таких как гонадотропин,
а также половые стероидные гормоны (Kerr, 1948;
Carter et al., 2005; Trubirohaa et al., 2010). Гипотала�
мус вырабатывает также тиреотропный гормон,
который стимулирует выработку тиреоидных гор�
монов в щитовидной железе (MacKenzie et al.,
2009).

Изменение уровня тиреоидных гормонов. Тирео�
идные гормоны (ТГ) – важные регуляторы морфо�
генеза у рыб. Довольно давно известно, что при из�
бытке ТГ темп развития рыб ускоряется, а при де�
фиците, наоборот, замедляется (Pickford, Atz, 1957;
Brown, 1997; de Jesus et al., 1998). При гормональ�
ной регуляции темпа онтогенеза (hormonal manip�
ulation) получены сильные различия в числе чешуи
в боковой линии у африканского усача Labeobarbus
intermedius, плотвы обыкновенной Rutilus rutilus и
леща Abramis brama (Смирнов и др., 2006; Levin,

2010; Лёвин и др., 2010). Полученные различия вы�
ходили за пределы известной видовой “нормы ре�
акции”, а отдельные экспериментальные группы
различались между собой по числу чешуи со зна�
чительным хиатусом. Экспериментальные рыбы
различались по темпу развития: особи группы ТГ
(с добавлением экзогенного гормона) развивались
быстрее контрольных, а особи группы ТИО (с до�
бавлением гойтрогена тиомочевины, блокирую�
щей активность щитовидной железы и вызываю�
щей дефицит ТГ) – медленнее контрольных. При
этом морфогенез чешуйного покрова при избытке
ТГ начинался раньше, чем в контроле. В то же вре�
мя при дефиците ТГ морфогенез был отсрочен, и
первые чешуи появились значительно позже, чем в
контроле. У всех трех видов карповых рыб, участ�
вовавших в эксперименте, в “ускоренной” группе
чешуй было меньше, а в “замедленной” группе –
больше. Какова же причина различий в числе че�
шуй? Почему при ускорении развития чешуй ста�
новится меньше, а при замедлении – больше?
Прав ли Хаббс (1927), выдвинувший гипотезу о
смещении сроков закладки чешуйного покрова
(гетерохронии) на более поздний срок как изменя�
ющий число чешуй фактор при замедлении разви�
тия?

Как показало наше исследование на плотве
(Levin, 2010), морфогенез чешуйного покрова, ко�
торый оценивали по появлению первых чешуй на
теле, начинался раньше в ускоренной группе плот�
вы при меньшей длине тела, а в замедленной груп�
пе – позднее и при большей длине тела, соответ�
ственно. При этом отмечена очень строгая зависи�
мость, корреляция среднего числа чешуй в
экспериментальных группах с длиной тела, при
которой появлялись первые чешуйки (рисунок). У
этой зависимости есть два следствия. Первое: на
число чешуй влияют гетерохронии – разновремен�
ная закладка чешуй, однако при условии, что за�
кладка происходит также и на разноразмерном те�
ле. Второе: дистанция между закладывающимися
чешуями – одна и та же в разных эксперименталь�
ных группах, иначе коэффициент корреляции не
был бы близок к единице. То есть разметка дистан�
ции между закладывающимися чешуями не зави�
сит от внешних и эндогенных факторов, а число
откладываемых элементов, в данном случае че�
шуй, зависит от размера тела, на котором осу�
ществляется инициация и закладка счетных эле�
ментов.

Таким образом, негенетическую внутривидо�
вую часть изменчивости в числе чешуи можно объ�
яснить вариабельностью размеров тела, на кото�
ром происходит разметка чешуи и идет очешуение.
Сир с соавт. (Sire et al., 1997) исследовали развитие
чешуйного покрова у полосатого данио Danio rerio
и показали, что появление чешуй приурочено к
определенному интервалу длины тела (8.1–9.6 мм
SL). Однако наряду с этим было подмечено, что
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Зависимость среднего числа чешуи в боковой линии в
экспериментальных группах плотвы Rutilus rutilus от
средней длины тела, при которой появляются первые
чешуи: ТГ – ускоренная группа, К – контроль, ТИО –
замедленная группа, ТИO1 – еще более замедленная
группа (из: Levin, 2010, с изменениями).
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некоторое влияние на появление чешуй оказывал
и возраст. В самых молодых группах (20 dpf) оче�
шуение начиналось при большей длине тела (8.7–
9.6 SL), в то время как у более старших по возрасту,
оно начиналось при меньшей длине (8.1–9.0 SL в
группе возрастом 25 dpf и 8.1–8.6 SL в группе
30 dpf). Авторы (Sire et al., 1997) объясняют это тем,
что если быстрый рост и способствует быстрому
увеличению в длину (т.е. осевого скелета), он не
способствует непосредственно быстрому разви�
тию чешуи в коже. Отсутствие чешуи у крупных,
но молодых данио рерио позволяет полагать, что
нечто отсутствует в коже и чешуи не могут развить�
ся, хотя рыбы достигли адекватного размера. По�
явление чешуи у маленьких, но “старых” особей
также указывает и на то, что процессы, приводящие
к образованию чешуи, продолжают происходить,
хотя рыбы имеют меньший темп роста. Результаты
Сира с соавт. (1997) указывают на то, что рост в дли�
ну и развитие чешуи напрямую не скоррелированы.
По всей видимости, именно в интервале соотноше�
ния рост/морфогенез и осуществляется внутриви�
довая вариабельность по числу чешуй.

Эволюционные заключения

Причиной различий в числе чешуи между близ�
кородственными видами вполне могут быть гете�
рохронии закладки чешуй. Например, у леща Abra-
mis brama первые чешуйки отмечаются на теле при
длине 19–20 мм TL (наши данные), а пределы ко�
лебания числа чешуи в боковой линии – 49–60
(Атлас пресноводных рыб, 2003). В то время как у
синца A. ballerus чешуя закладывается на большем
по размеру теле, в частности первые чешуйки от�
мечены при длине без хвоста 21.3 мм (l) (Маврин,
1988). Если же эту длину реконструировать до аб�
солютной (TL), то она достигнет 25 и > мм, число
чешуй у синца при этом 63–75 (Атлас пресновод�
ных рыб, 2003). Подобные примеры различий в
числе чешуй и в размере тела, при котором отмеча�
ются первые чешуи можно найти и в других родах,
например Rutilus. С другой стороны, сомнительно
сводить все разнообразие в числе чешуй, наблюда�
емое между разными видами (особенно филетиче�
ски не очень близкими), лишь к гетерохрониям в
сроках закладки чешуй. Действительно, у плотвы и
леща первые чешуи на теле появляются при одном
и том же размере (ок. 20 мм TL – Levin, 2010; наши
неопубликованные данные), а число чешуй значи�
тельно различается (41–48 у плотвы vs. 49–60 у ле�
ща – Атлас пресноводных рыб, 2003). Данное на�
блюдение можно объяснить следующим: 1) ди�
станция между закладывающимися чешуями
может быть разной у различных видов; 2) если ди�
станция одна и та же, то разметка чешуи и само по�
явление чешуи могут быть разнесены во времени
по�разному у различных видов. Не исключено, что
возможны оба варианта событий.

Обсуждение гипотез о разметке 
(предетерминации) числа чешуи 

Несмотря на наличие довольно подробных ги�
стологических сведений о морфогенезе чешуйного
покрова, в особенности эласмоидного типа чешуй
(Sire, Arnulf, 1990; Sire et al., 1997, 2009; Sire, Aki�
menko, 2004), до сих пор нет ответа на вопрос, чем
объясняется разметка чешуйного покрова, какие
факторы (вещества) предопределяют (ответствен�
ны) за формирование ровного расположения чис�
ла чешуи в шахматном порядке (паттерн очешуе�
ния). Ясно лишь, что кожа “размечена” (pre�pat�
terned) еще перед началом морфогенеза чешуи, то
есть перед первыми, видимыми на гистологиче�
ском уровне изменениями (подробнее см. у Sire,
Akimenko, 2004). Выяснено также, что в инициа�
ции и морфогенезе чешуи участвуют такие морфо�
гены как apolipoprotein E, sonic hedgehog и ectodyspla-
sin A (Monnot et al., 1999; Kondo et al., 2001; Sire,
Akimenko, 2004; Harris et al., 2008). Тиреоидные
гормоны, также признаваемые за первичные мор�
фогены (Opitz, Kloas, 2010), как показывают не�
давние результаты, прямо или (скорее) опосредо�
ванно принимают участие в морфогенезе чешуй�
ного покрова (Смирнов и др., 2006; Levin, 2010).

Рабочей гипотезой о механизме преиницииру�
ющей разметки предполагается, что в разметке мо�
гут принимать участие сухожилия миосептов, со�
стоящие из коллагеновых тяжей, которые, види�
мо, являются проводниками каких�то сигнальных
молекул дальнего действия (Sire, Akimenko, 2004).
Вертикальные коллагеновые тяжи, которые фор�
мируются в первичной дермальной строме задолго
до инициации чешуй, могут быть связаны с заяко�
риванием сухожилий миосептов и, таким образом,
участвовать в разметке кожи. Но мы предполагаем,
что разметка числа чешуй вероятнее связана с раз�
меткой сейсмосенсорной системы. Данное пред�
положение основано на том, что в экспериментах
по ускорению и замедлению темпа онтогенеза при
манипулировании тиреоидным статусом измене�
ния в числе чешуи были скоррелированы с изме�
нением в числе отверстий сейсмосенсорной систе�
мы боковой линии. При уменьшении или увеличе�
нии числа чешуй каждая чешуя была нормально
прободена как и в контроле. Число невромастов в
боковой линии, таким образом, коррелирует с
числом заложившихся чешуй. Известно, что си�
стема невромастов на теле Danio rerio в основном
уже сформирована к моменту появления чешуи
(Nuñez et al., 2009). Характерно также, что в боль�
шинстве случаев первые чешуи появляются как
раз в области боковой линии (Neave, 1936;
Маврин, 1988; Sire, Akimenko, 2004; наши данные),
что, говорит о возможном влиянии нервной систе�
мы на инициацию чешуи.

Таким образом, главным онтогенетическим ме�
ханизмом изменения числа чешуи являются гете�



224

ОНТОГЕНЕЗ  том 42  № 3  2011

 ЛЁВИН 

рохронии – смещение сроков закладки. Причем
на внутривидовом уровне это смещение неболь�
шое, его пределы ограничиваются соотнесением
темпа роста и темпа созревания кожи, в которой
эпидермально�дермальные взаимодействия кон�
тролируют развитие чешуй. Возможно, что разли�
чия в числе чешуй у близкородственных видов
объясняются гетерохронной закладкой чешуйного
покрова, в то время как на различия между видами
филетически более далекими могут влиять и изме�
нения в морфогенетическом счете (размер дистан�
ции между закладывающимися чешуями). Любые
факторы внешней и внутренней среды, изменяю�
щие темп развития, могут приводить к изменению
в числе чешуи. Наибольшее влияние, по всей ви�
димости, имеет уровень тиреоидных гормонов. Не
исключено, что другие факторы (температура, со�
леность, паразитизм) изменяют темп развития не
непосредственно, а через изменение гормонально�
го статуса. Имеются наблюдения, на основе кото�
рых нами выдвигается гипотеза о предетермина�
ции числа чешуи постериальной сейсмосенсорной
системой.
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Abstract—Fish scale cover forms in late ontogenesis. Therefore, the conditions of development significantly
affect its characteristics (number of scales). This study is aimed at considering the influence of external and
internal factors on variation of the number of scales in fish. Acceleration of development results in decrease
of the number of scales, while it increases with deceleration. Experiments on regulation of thyroid status of
fish showed that the certain mechanism of alteration of the number of scales is related with heterochrony,
such as a shift of the laying period of scale cover. Accelerated development is caused by early scale develop�
ment at smaller body length, while decelerated development is characterized with later scale development
and greater body length. Data considering heterochrony as the possible reason for deviations in the number
of scales in related fish species are represented. Moreover, alterations of the distance between scales (morpho�
genetic calculation) can serve as another alteration mechanism of the number of scales in fish (especially
phyletically far species).
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На ранних стадиях онтогенеза большинства
рыб едва ли не единственной доступной по разме�
рам пищей является зоопланктон, максимальный
размер которого составляет около 0.3 длины са�
мого хищника (Тимонин, Цейтлин, 1976). Нали�
чие же доступного корма в раннем онтогенезе
оказывает существенное влияние на выживае�
мость личинок рыб, что является одним из факто�
ров, определяющих динамику численности мно�
гих видов рыб (Никольский, 1974; Дехник и др.,
1985). Основу промысловых уловов в Куршском
заливе составляет лещ (Abramis brama L.). Его до�
быча достигает 1–2 тыс.т в год, это около 30% об�
щего вылова рыбы в водоеме (Голубкова, 2004).
Учитывая значение леща в промысле, весьма ак�
туальным является выявление факторов, оказы�
вающих воздействие на динамику его численно�
сти. На формирование численности поколений
рыб оказывают влияние множество факторов,
среди которых приоритетное значение имеет
обеспеченность рыб пищей в раннем онтогенезе
(Hjort, 1914, 1926; May, 1974; Никольский, 1974;
Дехник, Синюкова, 1976). Однако до настоящего
времени нет единого принципа оценки обеспе�
ченности пищей (Farris, 1960; Ивлев, Зонов, 1964;
Желтенкова, 1964; Аксенова, Михман, 1980).

Несмотря на многообразие подходов, все ис�
следования свидетельствуют о том, что обеспе�

ченность пищей – это сложный комплексный
фактор, зависящий не только от количества и ка�
чества доступного корма, но и от физиологиче�
ского состояния потребителя. Этот фактор нахо�
дит свое отражение в комплексе биологических
показателей консумента: темпе роста, упитанно�
сти, жирности, численности поколений, плодо�
витости и др.; и во многих случаях определяет
численность поколений рыб (Синюкова, 1969;
Половкова, Пермитин, 1981; Шевцова, 1983;
Crowder et al., 1987; Dabrowski et al., 1988; Boisсlair,
Leggett, 1989а, б; Липская, 1989).

Цель работы – исследование влияния обеспе�
ченности пищей молоди леща в раннем онтогене�
зе на скорость ее роста и величину пополнения.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материалом для данной работы послужили
пробы зоопланктона и ихтиопланктона, собран�
ные в прибрежной части юга Куршского залива
Балтийского моря. Сбор зоопланктона и ихтио�
планктона осуществлялся вблизи крупного нере�
стилища леща. Объем собранного и обработанного
материала составил 470 проб зоопланктона и био�
логический анализ около 9 тыс. экз. молоди рыб.

Пробы зоопланктона собирались путем проце�
живания 50 л воды через газ с ячеей 0.015 мм. Пе�
риодичность отбора проб определялась температу�
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рой воды и составляла в вегетационный период
(с мая по сентябрь) – 1 раз в 7–10 дней. Пробы от�
бирались в 12 часов. Фиксацию проб зоопланктона
производили 4%�ным раствором формалина и са�
харозы, ихтиопланктона – 4%�ным раствором
формалина. 

Для оценки величины использования продук�
ции зоопланктона молодью рыб необходимы све�
дения об их рационах и численности. Наиболее
сложно определение численности молоди рыб в
прибрежной части водоема. Возможные ошибки
могут превышать 100% (Умнов, 1986б). К пробле�
ме оценки численности личинок рыб существует
множество подходов, но все они, тем не менее, не
обладают достаточной точностью. Плотность мо�
лоди рыб в литорали Куршского залива определя�
лась с учетом степени облова стаи мальков сачком
и количества стай на единице площади. Как и
другие оценки численности, этот метод не лишен
определенных погрешностей, но все же дает
представление о количестве молоди, откармлива�
ющейся в прибрежной части водоема в межгодо�
вом аспекте.

Камеральную обработку проб зоопланктона
осуществляли по общепринятой методике счет�
ным методом Гензена (Салазкин и др., 1984).
Идентификацию зоопланктона проводили по
определителям (Мануйлова, 1964; Кутикова,
1970, 2005; Смирнов, 1976; Dussart, 1967, 1969),
ихтиопланктона – по монографии А.Ф. Коблиц�
кой (1981). Расчет массы организмов зоопланкто�
на производили по зависимостям массы тела от
длины (Балушкина, Винберг, 1979а, б; Салазкин
и др., 1984). Продукция зоопланктона рассчиты�
валась по оригинальной программе, составлен�
ной автором. Биологический анализ молоди рыб
включал измерение длины тела до конца чешуй�
ного покрова, определение массы тела и этапа
развития. Личинок промеряли и взвешивали со�
гласно общепринятых методик (Мельничук,
1982; Липская, 1985). Стадию развития личинок
определяли по В.В. Васнецову (Васнецов, 1953).
Удельную скорость роста массы сеголетков леща
рассчитывали по уравнению Шмальгаузена−Бро�
ди (Алимов, 1989): 

(1)

где CW – суточная удельная скорость роста массы,
сут–1, W1 и W2 – масса особей в моменты вре�
мени t1 и t2.

Удельная скорость роста массы рассчитыва�
лась у личинок, проходивших этапы развития
С2 –F, с учетом длительности прохождения эта�
пов (Панасенко, 1972).

Продукцию, выходящую за пределы сообще�
ства зоопланктона и доступную рыбам, т.е. “ре�

CW
W2ln W1ln–( )

t2 t1–( )
������������������������������,=

альную” продукцию общепринято рассчитывать
по формуле (Иванова, Крылов, 1983, 1986; Али�
мов, 1989): 

(2)

где Рр – “реальная” продукция; Рм и Рх – продук�
ция мирного и хищного зоопланктона; Сх – раци�
он хищного зоопланктона.

Большую сложность представляет определе�
ние составляющих этого равенства, так как деле�
ние сообщества зоопланктона на два трофиче�
ских уровня носит формальный характер. Кроме
того, большинство планктонных хищников
склонно к полифагии, имеет широкие спектры
питания и употребляет кроме животной пищи
растительную и детрит (Крылов, 1989; Монаков,
1998). Недоучет этого момента часто приводит к
отрицательным значениям “реальной” продук�
ции и требует введения дополнительных допуще�
ний: включать в рацион хищников простейших;
деление зоопланктона на трофические уровни
производить более детализировано с учетом спе�
цифики водоема и др. (Иванова, Крылов, 1983,
1986; Авинский, 1985). Детальные исследования
потребления беспозвоночными хищниками про�
дукции зоопланктона свидетельствуют о том, что
ими потребляется незначительная часть продук�
ции мирного зоопланктона. В Куршском заливе в
рационе хищных беспозвоночных значительную
роль играют фитопланктон и детрит (Крылова,
1985). В фитопланктоне доминируют крупные
колонии сине�зеленых водорослей, которые
практически недоступны для прямого потребле�
ния. Вопрос о возможности дробления колоний
сине�зеленых водорослей зоопланктоном и непо�
средственного их потребления в настоящее время
однозначно не решен (Гутельмахер, 1986; Крюч�
кова, 1989). Использование первичной продук�
ции на втором трофическом уровне после про�
хождения ею детритной фазы характерно для
многих водоемов (Умнов, 1986б). Пищевая цен�
ность детрита сопоставима с таковой других кор�
мовых объектов (Павлютин, 1987). Учитывая вы�
шеизложенное, а также допуская, что рыбы име�
ют преимущество в охоте перед хищными
беспозвоночными, “реальная” продукция при�
нималась равной сумме продукции мирного и
хищного зоопланктона с учетом доступных раз�
меров жертв. Личинки леща в Куршском заливе
начинают питаться в мае. В этот период они по�
требляют как коловраток, так и ракообразных. В
дальнейшем доля коловраток в питании снижает�
ся, а ракообразных − увеличивается. Данное об�
стоятельство позволило включить в “реальную”
продукцию в мае и начале июня продукцию коло�
враток, а также кладоцер и копепод, в конце июня
и июле – только продукцию ракообразных. Ли�
чики леща переходят на внешнее питание при
длине 7–8 мм. Максимальный размер жертв при

Pp Pм Px Cx,–+=
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такой длине личинок составляет 2.3–2.6 мм, т.е.
личинкам доступны практически все размерные
классы зоопланктона. 

Рационы личинок леща определяли с помо�
щью уравнения регрессии, полученного в резуль�
тате экспериментальных работ (Науменко, 2007):

С = (0.191 ± 0.023)W + (0.089 ± 0.025)Вк – 1.300. (3)

С – рацион личинок леща, кал; W – масса личи�
нок, мг; Вк – биомасса зоопланктона, мг/м3.

Уравнение определено для личинок массой от
2.4 до 64.3 мг, биомассы зоопланктона от 0.4 до
39.0 мг/л. Критерий Фишера 56.05, степень ап�
проксимации 2.66, коэффициент детерминации
(R2) 0.28 ± 0.04, обеспеченность 90% (Р = 0.95). 

Использовали также балансовый метод, при�
нимая активный обмен равным 1.5 от величины
трат на обмен (Мельничук, 1982).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Расчет “реальной” продукции зоопланктона,
доступной молоди леща, производился как поде�
кадно, так и в целом за сезон (табл. 1). Количество
продукции зоопланктона, доступной молоди рыб
в литорали Куршского залива, наибольшим было
в 1986 г. (14.6 ккал/м3), наименьшим – в 1985 г.
(5.1 ккал/м3).

Подекадный расчет рационов и сопоставление
их с величиной “реальной” продукции показал,
что в 1984 г. молодью леща использовалось от 30
до 56% продукции. Рацион, рассчитанный балан�
совым методом, ни разу не превысил величину
“реальной” продукции. В среднем за период с мая
по июль молодью леща потреблялось до 45% до�
ступной продукции зоопланктона (табл. 2). 

Иная ситуация сложилась в 1985 г. Рационы
личинок, рассчитанные балансовым методом,
значительно превзошли величину “реальной”
продукции (табл. 2). Рационы мальков, получен�
ные исходя из наблюденной кормовой базы по
уравнению регрессии, полученному на основа�
нии экспериментальных работ (уравнение 3), бы�
ли ниже трат на обмен, что свидетельствовало о
наличии пищевого лимитирования личинок. В
1985 г. у молоди леща отмечена низкая удельная
скорость роста, значительно ниже, чем в 1984 г.
Если учесть, что без ущерба для кормовой базы

Таблица 1. Средняя биомасса (В, г/м3) и “реальная” про�
дукция (Рр, кал/м3) зоопланктона в прибрежной части
Куршского залива

Год Число, 
месяц В Рр, 

сут–1 Рр

Среднее 
за вегетационный 

сезон (Рр)

1984 03.05 0.52 28.3 6708

29.05 0.54 32.0 783.9

12.06 1.38 209.0 1566.8

21.06 0.78 113.2 1449.9

02.07 1.69 198.9 1705.6

11.07 0.41 70.2 1201.9

24.07 0.17 28.9 664.2

1985 23.05 1.73 160.5 5134

28.05 1.30 269.4 1074.8

07.06 0.32 43.2 1406.7

20.06 0.44 37.8 526.5

25.06 0.44 50.8 221.5

01.07 0.43 72.6 370.2

18.07 0.34 122.4 682.5

31.07 0.14 19.5 851.4

1986 14.05 1.27 198.2 14655

21.05 0.87 82.9 983.8

28.05 2.69 151.8 821.4

04.06 2.08 86.5 834.0

11.06 4.04 212.7 1178.4

18.06 4.43 543.1 2776.6

25.06 1.54 198.6 2596.0

02.07 4.13 212.7 1604.8

09.07 1.96 99.0 1439.6

16.07 1.98 280.8 1090.9

23.07 0.95 126.7 1329.3

Таблица 2. Интегральная “реальная” продукция зоо�
планктона (Рр, кал/м3) и рацион личинок леща  (С,
кал/м3) в прибрежной части Куршского залива (числи�
тель – рацион, рассчитанный по экспериментальным
данным, знаменатель – по балансовому равенству)

Год Период Рр за период С С/Рр, %

1984 03.05–29.05 783.9 236.6 30.0

29.05–12.06 1566.8 720.8 46.0

12.06–21.06 1449.9 585.9 40.4

21.06–02.07 1705.6 806.8 47.3

02.07–11.07 1201.9 675.4 56.4

Всего 6708.1 3025.5 45.0

1985 23.05–28.05 1074.8 159.0/693.5 14.8/64.5

28.05–07.06 1406.7 454.0/3328.8 32.3/236

07.06–20.06 526.5 1488.5/7623.2 283/1449

20.06–25.06 221.5 436.2/1686.8 197/763

25.06–01.07 370.2 214.5/1112.4 58/300

01.07–18.07 682.5 290.5/1570.5 43/230

18.07–31.07 851.4 764.2/4217.7 90/496

Всего 5133.6 3806.9/20232.3 74/394
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может выедаться до 60% продукции, то в 1985 г.
только 15% рациона личинки леща могли по�
крыть за счет продукции зоопланктона. Таким об�
разом, в этом году должна была наблюдаться их
повышенная естественная смертность. Это пред�
положение подтверждено визуальными наблюде�
ниями автора, когда после шторма в зарослях рас�
тительности были обнаружены в большом коли�
честве мертвые личинки рыб. Такое явление в
другие годы исследований не отмечалось. Раци�
он молоди леща, рассчитанный с учетом величи�
ны кормовой базы, составил в 1985 г. 74% от “ре�
альной” продукции зоопланктона в среднем за
период.

Изучение влияния обеспеченности пищей на
скорость роста массы молоди леща на ранних ста�
диях развития показало, что кривая роста имела
один подъем на этапах D2–Е и два провала на эта�
пах С2–D1 и Е–F, причем эта тенденция носила
устойчивый характер и не зависела от сроков вы�
клева личинок (рис. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Годы исследований автора в прибрежной части
различались по урожайности основных промыс�
ловых рыб залива, т.е. по количеству молоди рыб,
откармливавшейся в прибрежной части водоема,
в основном это была молодь леща, окуня и плот�
вы. В период исследований температурный ре�
жим был сходным. По оценкам ихтиологов (не�
опубликованные данные сотрудников Атлант�
НИРО канд. биол. наук О.И. Крыловой и
канд. биол. наук Л.К. Самохваловой), поколения
леща, плотвы и окуня 1984 г. рождения оценены
как средние по урожайности. В 1985 г. на фоне
средних по урожайности поколений окуня и
плотвы появилось высокоурожайное поколение
леща. Индекс численности его по данным учет�
ных съемок молоди составил 2.2 ед. против 0.8 ед.
в 1984 г. Поколение леща 1986 г. рождения также
было оценено как высокоурожайное, но его вы�
сокая численность (2.0 ед.) связывалась не с эф�
фективным нерестом, а с высокой выживаемо�
стью личинок (Тэн, 1998). Таким образом, коли�
чество молоди, находившейся в прибрежной
части залива, было наиболее высоким в 1985 г. В
настоящее время эти поколения вышли из про�
мысла, и их численность соответствовала оцен�
кам по численности молоди. 

Превышение суммарного рациона рыб вели�
чины интегральной продукции кормовых орга�
низмов отмечается исследователями довольно ча�
сто. Особенно это имеет место при подекадном
определении пищевых потребностей рыб. В це�
лом же за вегетационный сезон величина суммар�
ного рациона рыб обычно не превышала инте�
гральной продукции кормовых организмов. По�
грешности определения рационов рыб и

кормовой базы подробно рассмотрены А.А. Ум�
новым (1986а) на примере ихтиоценоза оз. Щу�
чье. Большое значение имеет точность определе�
ния численности рыб и их суммарного рациона.
Однако в случаях, когда наблюдается действи�
тельное несоответствие рациона рыб и кормовой
базы, возможно увеличение естественной смерт�
ности рыб и снижение скорости роста отдельных
особей. Оптимальным изъятием, по�видимому,
следует считать не более 60% продукции кормо�
вой базы. При такой величине элиминации зоо�
планктона в литорали Куршского залива наблю�
далась низкая смертность молоди леща и высокая
удельная скорость их роста.

Увеличение скорости роста массы личинок на
этапах D2–Е и ее снижение на этапах С2–D1 и
Е–F отмечено у ряда рыб на ранних стадиях (Ка�
уфман, 1966; Шевцова, 1983 и др). По мнению
Т.М. Шевцовой (1983), наличие провалов в ходе
кривой роста личинок леща связано с изменени�
ем характера их питания: на этапе С1 – переход
на внешнее питание, на этапах Е–F – переход на
потребление крупного зоопланктона и мелкого
бентоса. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Полученные результаты дают возможность
сделать вывод о том, что скорость роста молоди
леща в прибрежной части Куршского залива име�
ет прямую зависимость от величины кормовой
базы и обратную − от их плотности.

Наблюдения за ростом молоди леща на ранних
стадиях онтогенеза и динамикой зоопланктона в
прибрежной части показали принципиальную
возможность прогнозирования величины попол�
нения. Это представляется важным с точки зре�
ния рационального использования запасов этой
ценной промысловой рыбы, так как позволяет
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Рис. 1. Удельная скорость роста массы (Cw, сут–1) мо�
лоди леща в прибрежной части Куршского залива.
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выявить флюктуации урожайности поколений до
того, как они проявят себя в учетных траловых
уловах в возрасте 4+ и 5+ лет. Однако эта пробле�
ма требует дальнейшего изучения и накопления
данных.
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Effect of Food Availability in Early Ontogenesis on the Rate of Growth 
and Numbers of Bream Abramis brama L. (Cypriniformes, Cyprinidae)
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Abstract—On the basis of studies of zooplankton and ichthyoplankton in the coastal zone of Kursh Bay of
the Baltic Sea, zooplankton production accessible for juveniles of bream Abramis brama L. at early stages of
ontogenesis, degree of removal of food resources, and food availability of juveniles of the bream that was re�
flected in the rate of growth were calculated. It is concluded that the removal of more than 60% of production
of food zooplankton by bream juveniles leads to an increase of their mortality at early stages and a decrease
in the rate of increase in the body weight.
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Наиболее изученными стероидными гормона�
ми у ракообразных и насекомых являются экдизо�
ны (Hoffman, Porcher, 1984). Значительно менее
исследованы остальные группы стероидов. Неко�
торыми исследователями (De Loof, 1984; Ollevier,
et al., 1986), установлено присутствие у беспозво�
ночных животных стероидных гормонов позво�
ночных, в том числе и глюкокортикоидов, изучен
их метаболизм. Показано, что активный стероидо�
генез наблюдается в гонадах и гепатопанкреасе ра�
кообразных (Teshima, Kanazawa, 1971; Sandor, 1979).

Анализ динамики глюкокортикоидов у пер�
спективных для аквакультуры беспозвоночных
может быть востребован при разработке биотехни�
ки их культивирования. Отсутствие в литературе
данных о содержании их в жизненном цикле выс�
ших ракообразных определило цель исследования:
изучение динамики глюкокортикоидов в онтоге�
незе длиннопалого речного рака (Astacus leptodacty

lus Esch).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА ИССЛЕДОВАНИЙ 

Материалом для исследования служили икря�
ные самки, их икра и рачки длиннопалого рака,
отловленные в реке Преголя Калининградской
области.

Для изучения динамики стероидов в эмбрио�
нальный и постэмбриональный периоды 15 самок

и 5 самцов этого вида содержались в аквариумных
условиях с постоянным протоком воды, подкарм�
ливались водорослями, рыбой и мясом. Молодь
подращивалась до стадии сеголетка (корм – водо�
росли, хирономиды и дафнии). Стадии эмбрио�
нального и постэмбрионального развития опреде�
лялись по классификации Я.М. Цукерзиса (1970).

Стадии эмбриогенеза:
I – яйцо без признаков оплодотворения; II –

формирование энтомезодермы; III – начало га�
струляции; IV – кольцеобразная гаструла; V – на�
уплиальная; VI – формирование зародыша с пуль�
сирующим сердцем; VII – пигментация глаз;
VIII – пигментация покровов зародыша; IX – вы�
клюнувшийся зародыш.

Стадии постэмбрионального развития:
I – молодые рачки, называемые в этом периоде

личинкой I стадии, через 2–3 дня после вылу�
пливания, остаются в подвешенном состоянии,
прикрепленными к самке; II – рачки после первой
линьки (5–8 день после вылупливания), переходят
к активному питанию; III – рачки после второй
линьки (18–20 день после вылупливания), перехо�
дят к самостоятельному питанию; IV – рачки по�
сле третьей линьки (32–38 день после вылуплива�
ния).

Пробы на биохимическое определение брались
в соответствии со стадиями развития икры (Мажи�
лис, 1979). Контроль за развитием рачков осу�
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ществлялся визуально на икре, предварительно за�
фиксированной в жидкости Буэна.

Определение количественного содержания
гидрокортизона и кортикостерона проводили в го�
надах, икре и рачках длиннопалого рака. Стероиды
из гомогенизированных тканей экстрагировали
ацетоном, а затем эфиром. Препаративная очистка
и разделение стероидов осуществлялись методом
тонкослойной хроматографии.

Гидрокортизон и кортикостерон определяли
флюорометрически после образования соответ�
ствующих производных в смеси концентрирован�
ной серной кислоты с этанолом (3 : 1). Определе�
ние проводили на спектрофлюориметре марки
“Hitachi” по отношению к стандартным образцам.

В работе использовано 20 особей половозрелых
раков и 238 экземпляров молоди. На основе со�
бранного материала (195 проб) было проведено
390 количественных определений стероидов.

Проведена стандартная статистическая обра�
ботка полученных данных. Результаты считались
достоверными при Р ≤ 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные результата исследования показа�
ли, что наибольшие концентрации глюкокорти�
коидов обнаружены у выклюнувшихся рачков,
снятых с плеопод самок в начале июня, которые
составили 505 пмоль/г гидрокортизона и
3835 пмоль/г кортикостерона. Самые низкие – в
яйцах без признаков оплодотворения (по
22 пмоль/г гидрокортизона и кортикостерона).

Результаты сравнительных исследований вы�
явили сходную направленность изменений кон�
центраций гидрокортизона и кортикостерона в
период эмбриогенеза и на ранних стадиях пост�
эмбрионального развития длиннопалого рака
(рис. 1).

В течение длительного времени (около 4 меся�
цев) развитие зародышей длиннопалого рака про�
исходит при низких температурах (1–3°С), когда
происходит выход ядер на поверхность желтка, об�
разование бластодермы и формирование первич�
ных пирамид желтка. Затем происходит формиро�
вание зачатка энтомезодермы, головных лопастей
и туловища. Концентрация гидрокортизона в этот
момент составила 163, а кортикостерона –
111 пмоль/г. Максимальные концентрации стеро�
идов во время эмбриогенеза изучаемого рака уста�
новлены на стадии развития “начало гаструляции”
в период усиленной пролиферации клеток. Далее
уровень накопления глюкокортикоидов снижает�
ся и в течение последующих двух стадий раз�
вития – науплиальной и формирования зародыша
с пульсирующим сердцем – практически не меня�
ется. Вторичное повышение концентраций гидро�
кортизона и кортикостерона с достижением макси�
мума на стадии выклюнувшегося зародыша наблю�

дается, начиная со стадии развития “пигментация
глаз” и “пигментация покровов зародыша”.

Период постэмбрионального развития связан с
быстрым ростом молоди раков. В течение первого
лета жизни молодь линяет обычно около пяти раз.
По данным Г.И. Мацкявичене (1979) в период
постэмбрионального развития речного рака вы�
сокое содержание влаги, золы, ионов натрия и
кальция отмечено в организме рачков, прошед�
ших первую линьку.

Между содержанием минеральных веществ и
уровнем накопления протеина в организме рачков
в период постэмбрионального развития установ�
лена обратная зависимость: так, снижение накоп�
ления протеина после первой линьки рачков соот�
ветствовало повышенному содержанию мине�
ральных веществ.

Количество кортикостерона и гидрокортизона
у молоди I–IV стадии развития уменьшается в те�
чение всего периода постэмбрионального разви�
тия речного рака (рис. 2).

Максимальное количество стероидов обнару�
жено у молоди I стадии развития. После первой
линьки (II стадия развития) отмечено снижение
уровня гидрокортизона на 23.52% (Р < 0.05) и кор�
тикостерона на 24.14% (Р < 0.05). Концентрация
гидрокортизона в теле рачков III стадии развития в
3.5 раза выше, чем кортикостерона. Уровень стеро�
идов достигает минимальных значений на IV ста�
дии развития. У животных, достигших возраста од�
ного года, концентрации глюкокортикоидов в теле
равны 1.62–1.43 пмоль/г. По достижении двухлет�
него возраста уровень гормонов несколько снижа�
ется, а у особей в возрасте 2–4 лет становится рав�
ным 0.62 пмоль/г тела гидрокортизона и
0.47 пмоль/г тела кортикостерона, что ниже та�
кового у молоди I стадии развития на 83.18%
(Р < 0.05) для гидрокортизона и 92.32% (Р < 0.05)
для кортикостерона.

Рис. 1. Концентрация гидрокортизона и кортикосте�
рона в период эмбриогенеза длиннопалого рака.
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 НИКИТИНА, ЧИБИСОВА

Таким образом, в ходе постэмбрионального
развития наблюдается уменьшение уровня глюко�
кортикоидов, что, возможно, связано со стабили�
зацией роста молоди и достижением величин сте�
роидов, характерных для взрослых особей.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенные исследования показали, что в он�
тогенезе речного рака происходит изменение кон�
центрации гидрокортизона и кортикостерона, с
активизацией процесса накопления гормонов в
период гаструляции и перехода к самостоятельно�
му образу жизни. В дальнейшем происходит

уменьшение уровня стероидов в ходе роста и поло�
вого созревания животных.

Взаимосвязь уровня глюкокортикоидов с фи�
зиолого�биохимическими изменениями, происхо�
дящими на отдельных этапах онтогенеза, указыва�
ет на включение этих стероидов в регуляцию про�
цессов жизнедеятельности длиннопалого речного
рака.
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Dynamics of Glucocorticoids in the Ontogenesis of Freshwater Crawfish 
Astacus leptodactylus Esch

          S. M. Nikitinaa and N. V. Chibisovaa,b

aImmanuel Kant State University of Russia, Nevskogo str. 14, Kaliningrad, 236041 Russia
      e
mail: swetmih@gmail.com

b Shirshov Institute of Oceanology, Atlantic Branch, Russian Academy of Sciences (AB IO RAS), pr. Mira 1, Kaliningrad, 
236000 Russia

      e
mail: chibisovanv@mail.ru

Abstract—Dynamics of changes in glucocorticoid (hydrocortisone and corticosterone) levels was studied in
the ontogenesis of freshwater crawfish Astacus Leptodactylus Esch. It was shown that steroid concentrations
increase during the embryogenesis period. Decrease in the glucocorticoid levels during postembryonic devel�
opment is most probably related to the stabilization of young fish growth and the attainment of hormone lev�
els typical for adult individuals. The correlation of glucocorticoid levels with physiological�biochemical changes
at different stages of ontogenesis indicates that these steroids play an essential role in the regulation of freshwater
crawfish vital functions.
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Рис. 2. Концентрация глюкокортикоидов в теле рачков
длиннопалого рака на ранних стадиях постэмбрио�
нального развития.
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ДИНАМИКА ИНТЕНСИВНОСТИ 
ПОТРЕБЛЕНИЯ КИСЛОРОДА НА РАННИХ 
ЭТАПАХ ИНДИВИДУАЛЬНОГО РАЗВИТИЯ

Интегральной характеристикой энергетиче)
ского обмена развивающегося организма служит
уровень интенсивности потребления кислорода
на разных этапах онтогенеза. Этот показатель су)
щественно отличается в те или иные периоды ин)
дивидуального развития. Особый интерес пред)
ставляют ранние стадии онтогенеза. В этот пери)
од (эмбриональное и личиночное развитие)
происходит формирование различных систем и
органов, в том числе дыхательной и кровеносной
систем, связанных с энергетическим метаболиз)
мом, интенсивность потребления кислорода за)
метно возрастает, тогда как на более поздних эта)
пах (период роста) данный показатель существен)
но снижается по мере увеличения массы тела.
Данная закономерность наиболее детально изу)
чена на рыбах (Винберг, 1957; Devenport, Lonning,
1980; Озернюк, 1985, 2000, 2003; Озернюк, Леля)
нова, 1985; Радзинская и др., 2003). Следует отме)
тить, что впервые данная зависимость была отме)
чена в работе Г.Г. Винберга и Л.Е. Хартовой
(1953), посвященной интенсивности потребле)
ния кислорода у мальков карпа. Эта закономер)
ность была установлена также для моллюсков
(Радзинская и др. 2003), амфибий (Владимирова
и др., 2000), млекопитающих (Корниенко, 1979).
Подъем интенсивности потребления кислорода
показан и во время зародышевого развития насе)

комых (Gromadska, 1968; Радзинская и др. 2003;
Бызова, 2009). Таким образом, увеличение интен)
сивности потребления кислорода на ранних эта)
пах индивидуального развития животных и по)
следующее снижение на более поздних стадиях
можно считать общей закономерностью.

Механизм увеличения интенсивности дыха)
ния (О2/масса тела) на ранних стадиях онтогенеза
был  изучен нами на примере развития данио
Danio rerio. Было установлено, что это увеличение
объясняется разными темпами прироста скоро)
сти потребления кислорода (О2/особь) и массы
тела в ходе развития. В период эмбрионального и
личиночного развития скорость потребления
кислорода увеличивается более быстрыми темпа)
ми по сравнению с приростом массы тела, что
приводит к увеличению интенсивности дыхания.
На более поздних стадиях (период роста), напро)
тив, темп прироста массы тела превышает темп
прироста скорости потребления кислорода, след)
ствием чего является снижение интенсивности
дыхания на данных стадиях онтогенеза. Процесс
снижения интенсивности дыхания по мере уве)
личения массы тела у рыб продолжается на всех
последующих этапах индивидуального развития
(Винберг, 1957, 1966, 1976; Zotin, 1972; Зотин,
1974, 1988; Озернюк, 1985, 2000, 2003; Озернюк,
Лелянова, 1985; Шмидт)Ниельсен, 1987; Зотин,
Зотина, 1993).

Направленность динамики интенсивности по)
требления кислорода у всех изученных видов рыб
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Приведен обзор данных о характере изменения интенсивности потребления кислорода во время
раннего онтогенеза различных видов рыб (радужной форели, вьюна, данио, карпа, белого амура)
носит сходный характер: этот показатель увеличивается в период эмбрионального и личиночного
развития, а после перехода личинок на активное питание начинает постепенно снижаться. Данная
динамика обусловлена особенностями прироста скорости потребления кислорода и массы тела в
ходе ранних этапов онтогенеза рыб. Для определения оптимальных температурных условий разви)
тия был предложен метод суммарного (за определенную стадию развития) потребления кислорода,
который дает возможность определить минимальные энерготраты, необходимые для протекания
той или иной стадии эмбриогенеза. Анализ температурной зависимости кинетических свойств фер)
ментов на примере константы Михаэлиса (Км) для лактатдегидрогеназы показал, что минимум Км,
соответствующий максимальной фермент)субстратной аффинности, для зародышей разных видов
рыб отличается в соответствии с различиями температурных условий развития этих видов в приро)
де. Для зародышей одного вида, развивающихся при меняющихся температурных условиях (лосо)
севые), этот показатель меняется в соответствии с дрейфом температуры в природе. 
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(радужная форель, вьюн, данио, карп, белого
амура) происходит на одном и том же этапе раз)
вития: при переходе личинок от эндогенного на
внешнее питание (Озернюк, 1985, 2000). Переход
на внешнее питание связан с быстрым увеличе)
нием массы тела, который опережает темп воз)
растания скорости потребления кислорода расту)
щими рыбами. 

На внутриклеточном уровне концентрация
митохондрий в скелетных мышцах, составляю)
щих основную массу тела у рыб (на примере ра)
дужной форели и данио), имеет наиболее высо)
кие значения также на стадии перехода личинок
от эндогенного к внешнему питанию (Озернюк,
Лелянова, 1985). Сходная зависимость была полу)
чена также для шпорцевой лягушки (Озернюк,
Лелянова, 1985). Таким образом, концентрация
митохондрий в тканях служит одним из основных
регуляторов интенсивности потребления кисло)
рода в организме. 

ОСНОВНЫЕ МЕХАНИЗМЫ 
ТЕМПЕРАТУРНЫХ АДАПТАЦИЙ

И ОНТОГЕНЕТИЧЕСКИЕ ПРОЦЕССЫ

Температура среды, в которой развиваются
пойкилотермные животные, часто меняется. Эти
изменения могут быть регулярными или случай)
ными, продолжительными или кратковременны)
ми, существенными или незначительными. Тем)
пературные изменения среды любого характера
вызывают адаптивные ответы в организме пойки)
лотермных организмов прежде всего на метабо)
лическом уровне. Для изучения этих вопросов
особый интерес представляют ранние этапы он)
тогенеза, когда разные стадии развития тех или
иных видов протекают при разных температурах
среды.

В период раннего онтогенеза рыб, когда проте)
кают процессы дифференцировки и морфогенеза
различных тканей и органов, происходит станов)
ление адаптационных механизмов, обеспечиваю)

щих взаимодействие развивающегося организма
со средой. Наиболее детально эта проблема изу)
чена на примере температурных адаптаций. Эво)
люционные (генотипические) и онтогенетиче)
ские (фенотипические) адаптации обеспечивают
реакции организма на долговременные и относи)
тельно кратковременные (например, сезонные)
изменения температуры среды (Озернюк, 1992,
2000а, б, 2003, 2006). 

Очевидно, что границы температур, в которых
рыбы могут развиваться и проявлять биологиче)
скую активность, определяется эффективностью
температурных адаптаций. Эти адаптации фор)
мируются на различных уровнях организации: ге)
нетическом, метаболическом, клеточном, ткане)
вом, физиологическом, организменном (Хочач)
ка, Сомеро, 1988; Hochachka, Somero, 2002;
Озернюк, 2000а, б, 2003). В частности, при адап)
тациях к низким температурам происходят мута)
ции, меняющие гибкость молекул белков, меня)
ется состав мембранных липидов влияющий на
их вязкость, синтезируются биологические анти)
фризы, происходят изменения энергетического
обмена. Все эти изменения носят обычно ком)
пенсаторный характер и направлены на сниже)
ние неблагоприятного действия пониженных
температур на метаболизм пойкилотермных жи)
вотных (таблица).

Очевидно, что перечисленные механизмы
адаптаций обеспечивают выживание и нормаль)
ное развитие всех животных, сталкивающихся с
изменением температурных условий. В частно)
сти, в процессе развития рыб в природных усло)
виях организм сталкивается как с долговремен)
ными, так и с кратковременными изменениями
температуры, а адаптационные механизмы поз)
воляют им выживать и размножаться в достаточ)
но широком температурном диапазоне. 

Нами был проведен анализ температурной за)
висимости различных показателей энергетиче)
ского обмена (интенсивности потребления кис)
лорода, содержания митохондрий, активности

Основные механизмы биохимических адаптаций к низким и высоким температурам у пойкилотермных живот)
ных (Озернюк, 2000а, 2003)

Низкие температуры Замены аминокислот, приводящие к уменьшению жесткости молекул белков 
Уменьшение вязкости мембранных липидов за счет изменения их состава
Биологические антифризы 
Низкая энергия активации ферментов (Еа)
Синтез белков холодового шока 
Удаление внутриклеточной воды 
Увеличение внутриклеточной концентрации глицерина 
Компенсация уровня дыхания и массы митохондрий

Высокие температуры Замены аминокислот, приводящие к увеличению жесткости молекул белков
Увеличение вязкости мембранных липидов за счет изменения их состава
Синтез белков теплового шока
Защита аппарата синтеза белков полиаминами
Увеличение ГЦ)пар и тРНК
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некоторых ферментов) как интегральной харак)
теристики метаболизма рыб, развивающихся в
разных температурных условиях: карпа, вьюна,
данио, золотой рыбки, белого амура, мозамбик)
ской тиляпии, радужной форели, атлантического
лосося, сибирской корюшки, байкальского ому)
ля, сибирского осетра и белуги (Озернюк, 1985,
1993, 2000а, б, 2003, 2006).

ОПТИМАЛЬНЫЕ ТЕМПЕРАТУРЫ И 
ТЕМПЕРАТУРНЫЙ ГОМЕОСТАЗ РАЗВИТИЯ

Для пойкилотермных организмов, температу)
ра тела которых меняется вслед за изменением
температуры среды, существенное значение име)
ет вопрос о температурном оптимуме. Речь идет
не только о методах измерения температурного
оптимума, но и об изучении метаболических и
физиологических процессов в области оптималь)
ных, субоптимальных и неоптимальных темпера)
турных условий. Особый интерес эти вопросы
приобретают для видов, развитие которых проте)
кает в меняющихся температурных условиях.

Суммарное потребление кислорода – критерий 
оптимальных температур развития

Для определения оптимальных температур на
разных стадиях развития рыб нами был разрабо)
тан метод расчета суммарного потребления кис)
лорода (Зотин, Озернюк, 1966; Озернюк, 1985;
Алексеева, 1985; Алексеева, Озернюк, 1987). В ос)
нове данного метода лежит расчет скорости по)
требления кислорода за время, равное продолжи)
тельности той или иной стадии зародышевого
развития (τ), которая зависит от температуры сре)
ды. Это может быть продолжительность одного
деления дробления (τ0), гаструляции, органогене)
за или продолжительность всего периода эмбрио)
генеза. Данная величина получила название сум)
марного (за определенную стадию) потребления
кислорода (О2/τ). Поскольку продолжительность
развития зависит от температурных условий, то
температура, при которой отмечено минималь)
ное суммарное потребление кислорода, рассмат)
ривается в качестве оптимальной. Зависимость
суммарного потребления кислорода от темпера)
туры имеет параболический характер, а вершина
параболы соответствует минимальному суммар)
ному потреблению кислорода, т.е. оптимальной
температуре с точки зрения эффективности энер)
готрат. При более низких и более высоких темпе)
ратурах энерготраты зародыша существенно воз)
растают. Положение минимума суммарного по)
требления кислорода совпадает с максимумом
выживаемости зародышей и зоной нерестовых
температур для того или иного вида рыб. 

Зависимость суммарного потребления кисло)
рода от температуры была продемонстрирована

для зародышей (на стадии делений дробления яиц)
нескольких видов рыб, развивающихся в разных
температурных условиях: белуги (Huso huso), ра)
дужной форели (Oncorhynchus mykiss), кеты (Onco"
rhynchus keta), вьюна (Misgurnus fossilis) (Зотин,
Озернюк, 1966; Озернюк, 1985; Алексеева, 1987;
Алексеева, Озернюк, 1987; Зиничев, Зотин,
1988а, б). Минимум суммарного потребления
кислорода для белуги, начало развития которой
протекает при относительно низких температу)
рах, расположен в районе 8–10°С, а у радужной
форели и кеты – в области 4–6 и 7–9°С соответ)
ственно, тогда как у вьюна – в районе 14–16°С.
Минимум суммарного потребления кислорода
для зародышей разных видов рыб совпадают с оп)
тимальными температурами, установленными
другими методами.

Поскольку развитие многих видов рыб в при)
роде протекает при меняющихся температурах
среды, температурный оптимум должен меняться
на разных стадиях их онтогенеза. Для изучения
этой проблемы удобной моделью служат рыбы,
эмбриональное развитие которых протекает дли)
тельное время. К этой категории относятся лосо)
севые рыбы, эмбриогенез которых в природных
условиях продолжается в течение нескольких ме)
сяцев при изменяющихся температурах. Напри)
мер, начальные этапы эмбрионального развития
радужной форели начинаются в природе при низ)
ких температурах, а заключительные – при более
высоких. В начале эмбриогенеза (на стадии деле)
ний дробления) минимум суммарного потребле)
ния кислорода отмечен при 5.6°С, а на завершаю)
щей стадии (вылупление зародышей) данный по)
казатель смещается в сторону более высоких
температур (10.5°С). Направленность этого сме)
щения коррелирует с соответствующим увеличе)
нием температуры, при которой происходит эм)
бриональное развитие радужной форели в при)
родных условиях. 

Сходная корреляция получена также для кеты,
эмбриогенез которой, в отличие от радужной фо)
рели, протекает в природе при понижающихся
температурах среды. Если в начале развития (ста)
дия делений дробления) минимум суммарного
потребления кислорода отмечен при 8.3°С, то пе)
ред вылуплением зародышей из оболочек он сни)
жается до 5.3°С. Таким образом, данный крите)
рий оптимальности, основанный на определении
минимальных энерготрат при разных температу)
рах развития зародышей, позволяет выявлять оп)
тимальные условия, при которых метаболические
процессы протекают при минимальных затратах
энергии.

Следует отметить, что в зоне температурного
оптимума большинство метаболических и физио)
логических процессов у пойкилотермных живот)
ных должны протекать наиболее эффективно.
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Примером параметра, эффективность которого
зависит от температуры среды, служит константа
Михаэлиса (Км), отражающая в конечном счете
степень фермент)субстратного сродства. Показа)
на взаимосвязь величины Км для ряда ферментов
и температуры обитания некоторых видов рыб и
беспозвоночных: в зоне оптимальных темпера)
тур величина Км имеет минимальное значение
(Хочачка, Сомеро, 1988; Hochachka, Somero,
2002). 

Температурная зависимость кинетических 
свойств ферментов развивающихся рыб

В наших работах была изучена также темпера)
турная зависимость кинетических свойств фер)
ментов на примере константы Михаэлиса (Км)
для лактатдегидрогеназы (ЛДГ) зародышей (ста)
дия гаструляции) рыб, развивающихся в природе
в разных температурных условиях (Клячко, Озер)
нюк, 1991, 1995; Озернюк, 1993, 2000; Klyachko,
Ozernyuk, 1994, 1998). Было показано, что мини)
мальная величина Км для ЛДГ, соответствующая
максимальному сродству фермента и субстрата
(пирувата), для зародышей холодолюбивых рыб
(атлантический лосось, радужная форель, бай)
кальский омуль, сибирская ряпушка) находится в
области низких температур (5–8°С), тогда как для
зародышей теплолюбивых видов (карп, золотая
рыбка, данио) этот показатель расположен в зоне
высоких температур (25–28°С), а для зародышей
рыб, развивающиеся при умеренных температу)
рах (белуга, сибирский осетр, вьюн), минимум Км
находится в районе средних температур (13–
16°С). 

Данные различия определяются генотипиче)
скими адаптациями ЛДГ, что отражается на осо)
бенностях первичной структуры этого фермента,
адаптированной к температуре развития данных
видов рыб. Это вывод подтверждается данными
филогенетической реконструкции, выполненной
совместно с Н.С. Мюге на основе анализа пер)
вичной структуры фермента ЛДГ)М4 из скелет)
ных мышц различных видов рыб, обитающих в
разных температурных условиях. Показано, что
при филогенетической реконструкции на основе
сходства первичной структуры этот фермент у хо)
лодолюбивых и теплолюбивых рыб формирует
отдельные кластеры. 

Следует отметить, что положение температур)
ного минимума Км для этого фермента коррели)
рует с оптимальными температурами развития
изученных видов рыб (Клячко, Озернюк, 1991,
1995; Klyachko, Ozernyuk, 1994; Озернюк, 2000),
прежде всего, нерестовыми температурами. Дан)
ная корреляция свидетельствует о том, что темпе)
ратурная зависимость кинетических характери)
стик характеризует состояние оптимальности
ферментативных реакций.

Было показано также, что положение темпера)
турного минимума Км для ЛДГ, свидетельствую)
щее об оптимальных температурных условиях,
меняется в ходе зародышевого и личиночного
развития  рыб (Клячко, Озернюк, 1991, 1995;
Klyachko, Ozernyuk, 1994). На примере радужной
форели установлено, что на ранних стадиях раз)
вития (начало гаструляции) минимум Км нахо)
дится при 5–7°С, тогда как на более поздних эта)
пах эмбриогенеза, предшествующих вылуплению
зародышей из оболочек, он сдвигается в сторону
более высоких температур (9–11°С), а в скелет)
ных мышцах личинок после перехода на внешнее
питание это показатель еще больше смещается в
сторону высоких температур (10–14°С). Следует
отметить, что сдвиг температурного минимума Км
для ЛДГ в процессе раннего онтогенеза этого ви)
да рыб совпадает с направлением сезонного изме)
нения температуры, при которой протекает раз)
витие радужной форели (Озернюк, Клячко,
1991). 

При анализе механизмов, определяющих при)
роду изменения кинетических свойств этого фер)
мента в ходе развития было показано, что при вы)
ращивании данного вида рыб в лабораторных
условиях при постоянной температуре (5°С) по)
ложение температурного минимума Км для ЛДГ
на ранних (начало гаструляции) и на поздних (пе)
ред вылуплением зародышей) стадиях развития
практически не менялось. Это означает, что про)
цессы, обеспечивающие смещение температур)
ного оптимума в период эмбриогенеза форели,
имеют фенотипическую природу, принципиаль)
но отличаясь от межвидовых различий, формиру)
ющихся на генотипическом уровне (Клячко,
Озернюк, 1991; Klyachko, Ozernyuk, 1994). 

Изменение положения температурного опти)
мума в течение эмбрионального и личиночного
развития рыб может быть связано со многими
процессами, характер которых значительно ме)
няется в ходе ранних этапов онтогенеза. Речь идет
об изменении особенностей метаболических про)
цессов во время развития, дифференцировке тка)
ней и органов, приводящей к принципиальному
усложнению строения развивающегося организ)
ма, изменении компартментализации внутрикле)
точных процессов, следствием которой может
быть изменение характера распределения ве)
ществ, участвующих в регуляции различных био)
химических и физиологических реакций и др.
(Gilbert, 1997; Озернюк, 2000). 

Относительно ЛДГ следует отметить, что в хо)
де дифференцировки различных тканей и орга)
нов происходит экспрессия специфических изо)
форм этого фермента: мышечной и сердечной, а
также изоформы, синтезирующейся в сетчатке и
гонадах. В частности, во время развития данио
происходит замена сердечной изоформы ЛДГ)Н4,
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синтезирующейся в неоплодотворенных яйце)
клетках и зародышах на ранних этапах эмбриоге)
неза (стадия бластулы, на мышечную изоформу
ЛДГ)М4 (в качестве минорного компонента
ЛДГ)Н3М1), характерную для скелетных мышц
половозрелых рыб, а мышцы личинок содержат
смешанные формы ЛДГ, т.е. и Н4 и М4 (Ozernyuk
et al., 1996, Озернюк, 2000). Было показано, что эти
изоформы, будучи продуктами разных генов, от)
личаются по своим структурным (температура
инактивации Т50°С) и функциональным особен)
ностям, в том числе и кинетическим свойствам (Км
для пирувата и энергия активации Аррениуса Еа). 

Таким образом, метаболизм развивающихся
зародышей разных видов рыб, отличающихся
температурными условиями развития и обита)
ния, адаптирован к данному фактору среды. Тем)
пературные адаптации метаболизма развиваю)
щихся зародышей носят комплексный характер,
и включают как фенотипические, так и генотипи)
ческие механизмы.
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Adaptive Specific Features of Energy Metabolism in Fish Ontogenesis
      N. D. Ozernyuk
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      e"mail: ozernyuk@mail.ru

Abstract—A review of data on the pattern of change of the intensity of oxygen consumption during early on)
togenesis of different fish species (rainbow trout, loach, zebrafish, carp, and grass carp) is provided. It has a
similar pattern: this index increases in the period of embryonic and larval development and, after passing of
larvae to an active feeding, it begins to gradually decline. This dynamics is determined by specific features of
an increase in the rate of oxygen uptake and body weight in the course of early stages of fish ontogenesis. For
determining optimal temperature conditions of development, a method of total (for a definite stage of devel)
opment) oxygen uptake was suggested, which makes it possible to determine minimal energy expenditures
necessary for the process of a particular stage of embryogenesis to take place. Analysis of temperature depen)
dence of kinetic properties of enzymes with reference to the Michaelis constant (Km) for lactate dehydroge)
nase demonstrated that minimal Km, corresponding to maximal enzyme)substrate affinity, for embryos of
different fish species differs in correspondence with differences in temperature conditions of development of
these species in nature. For embryos of one species developing at changing temperature conditions (salmo)
nids), this index changes in accordance with a temperature drift in nature. 
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