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Проведено сравнительное исследование показателей липидного обмена у сеголе-
ток лосося, оставшихся после выклева около нерестовых гнезд в прибрежье главно-
го русла реки Варзуги (у порогов-перекатов) и мигрировавших в притоки Ареньга, 
Пятка и Фалалей. Выбор местообитания сеголетками лосося после выклева и рас-
селения сказывается на количественных характеристиках липидов и жирных кислот 
и обеспечивается адаптационными системами организма, включающими вариа-
ции соотношений их отдельных классов в физиологических пределах. Выявленные 
биохимические различия между мигрировавшими в притоки и оставшимися в при-
брежье сеголетками лосося могут являться основой для формирования в после-
дующем развитии (в возрасте 1+, 2+) устойчивой дифференциации рыб на группы 
с разным липидным статусом и размерно-весовыми показателями. Такая диффе-
ренциация молоди атлантического лосося на стадии сеголеток (0+) может являть-
ся началом внутрипопуляционной разнокачественности и влиять в дальнейшем на 
жизненную стратегию рыб.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: липиды; жирные кислоты; сеголетки; атлантический лосось; 
река Варзуга.

Z. A. Nefedova, S. A. Murzina, S. N. Pekkoeva, A. E. Veselov, 
N. N. Nemova. THE EFFECT OF THE LIPID AND FATTY ACID STATUS OF 
ATLANTIC SALMON, SALMO SALAR L., FINGERLINGS ON THEIR PRIMARY 
DISPERSAL AND FORMATION OF PHENOTYPIC GROUPS

A comparative study of the lipid metabolism in Atlantic salmon fingerlings staying after 
hatching near their spawning redds along the banks of the Varzuga River main channel 
(at rapids and riffles) and those who had migrated to tributaries – the Arenga, the Pjatka 
and the Falaley. The choice of habitats by fingerlings after hatching and dispersal affects 
the quantitative characteristics of lipids and fatty acids, and is supported by the organ-
ism’s adaptive systems, including variations in the ratios of individual lipid and fatty acid 
classes within physiological limits. Fingerlings from the Pjatka had higher length-weight 
values, the energy/structural lipids ratio (TAG+ECHOL/PL+CHOL), and the ratio of es-
sential fatty acids 18:3ω-3/18:2ω-6 as compared to fish from other studied biotopes. The 
combination of ecological and trophic conditions (temperature, water flow rate, depth, 
riverbed particle size composition and fouling, species composition and amount of food 
items, and their availability) in the Pjatka are more favorable for the growth and develop-
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Введение

Река Варзуга является одним из самых 
больших нерестово-выростных водоемов на 
Кольском полуострове, в котором воспроизво-
дится крупнейшая в России популяция атлан-
тического лосося. Часть сеголеток (возраста 
0+) лосося одной генерации (имеющих общее 
происхождение) после выклева в июне остает-
ся недалеко от нерестовых гнезд в прибрежье 
главного русла р. Варзуга (в порогах-перекатах 
устья), а другая часть мигрирует в притоки Пят-
ка, Фалалей и Ареньга. Эти притоки различают-
ся по гидрологическому режиму, температуре, 
трофике и, как правило, обладают лучшими 
условиями для развития молоди по сравнению 
с главным руслом и тем самым расширяют об-
ласть обитания рыб [Шустов, 1995]. Заселе-
ние сеголетками малых притоков и прибрежья 
р. Варзуга происходит в первой половине июня 
после завершения паводка и подъема темпе-
ратуры воды выше 10 °С [Веселов, Калюжин, 
2001]. Образуются фенотипические группы, 
достоверно различающиеся к концу лета раз-
мерами и массой. Ранее было высказано пред-
положение о том, что наличие фенотипических 
групп именно у сеголеток лосося, по-видимо-
му, играет значительную роль в дальнейшей 
дифференциации молоди, и эта стадия разви-
тия может рассматриваться как одна из ключе-
вых [Павлов и др., 2008].

Процессы детерминированности миграци-
онного поведения молоди лососевых рыб оп-
ределяются различными механизмами, в том 
числе биохимическими, которые позволяют вы-
явить адаптационный клеточный метаболизм, 
позволяющий выбрать стратегию поведения 
и развития молоди. Важную роль в развитии 
биохимических адаптаций выполняют липиды, 
обеспечивающие структурные и энергетичес-
кие преобразования в клетке, направленные 
на поддержание необходимого гомеостаза ор-
ганизма. Учитывая вышесказанное, в данной 
работе провели сравнительное исследование 
липидного статуса сеголеток (0+) атлантичес-
кого лосося, расселившегося после выхода из 
нерестовых гнезд основного русла р. Варзуга 
в разные притоки.

материалы и методы

Следует отметить, что в притоках Фалалей 
и Пятка (ширина русла 3–5 и 4,5–6,0 м соот-
ветственно) нет условий для зимовки молоди, 
и она в конце лета возвращается на зимовку 
в главное русло реки Варзуги. Приток Ареньга 
значительно крупнее (ширина русла 15–20 м), 
и гидрологические условия позволяют молоди 
оставаться в нем на зимовку. В главном русле 
скорость потока на местах обитания в среднем 
составляла 0,7 м/с, в притоках 0,9 м/с. В прито-
ках разница дневных и ночных температур (ос-
цилляция) составляла 5–7 °С, а в главном рус-
ле – 3–5 °С [Веселов, Калюжин, 2001] (табл. 1).

Отлов сеголеток лосося осуществляли 
в июне и июле, после завершения их рассе-
ления из нерестовых гнезд, в главном рус-
ле р. Варзуга и ее притоках Пятка, Фалалей, 
Ареньга. Гнезда располагались в главном 
русле, часть мальков из них расселялась в ус-
тье притоков (рис.), а другая – в прибрежные 
участки главного русла. Мальков отлавливали 
с помощью аппарата электролова для научных 
исследований FA-2 производства Норвегии, 
затем для снятия последствий кратковремен-
ного электрошока выдерживали их в течение 
суток в русловых садках.

Мальков взвешивали, измеряли их длину 
и раздельно фиксировали 98%-м этанолом. 
Липидный статус оценивали по содержанию 
общих липидов (ОЛ), фосфолипидов (ФЛ), 
триацилглицеринов (ТАГ), холестерина (ХС), 
эфиров холестерина (ЭХС), фосфолипидов 
(ФЛ), а также жирных кислот (ЖК) общих липи-
дов. Методы количественного анализа липидов 
и жирных кислот, а также статистическая обра-
ботка данных описаны в опубликованных ранее 
работах [Нефедова и др., 2007; Мурзина и др., 
2009]. Работа проведена на базе лаборатории 
экологической биохимии с использованием 
оборудования ЦКП НО ИБ КарНЦ РАН.

результаты и обсуждение

Проведено сравнительное исследование 
показателей липидного обмена у сеголеток 
лосося, мигрировавших в июне из нерестовых 

ment of fingerlings. The identified biochemical differences between the fingerlings that 
had migrated to the tributaries and those remaining along the main channel banks may 
be the basis for the formation of steady fish differentiation into groups with different lipid 
status and length-weight indices during further development (in fish aged 1+ and 2+). 
This differentiation in 0+ Atlantic salmon can be considered as a start of intrapopulation 
heterogeneity, affecting further choices on the fish life strategy.

K e y w o r d s: lipids; fatty acids; fingerlings; Atlantic salmon; the Varzuga River.
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гнезд в главном русле р. Варзуга в притоки 
Ареньга, Пятка и Фалалей и оставшихся после 
выклева около нерестовых гнезд в прибрежье 
главного русла реки Варзуги (у одноименных 
порогов-перекатов Ареньга, Пятка и Фалалей).

Сеголетки из притока Ареньга отличались 
от таковых из прибрежного биотопа пони-
женным уровнем общих липидов, в том чис-
ле ТАГ  и ФЛ, однако повышенной у них была 
доля ЭХС и ХС, показателей соотношений ХС/
ФЛ и суммы запасных липидов к структур-
ным ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС. Различия статистиче-
ски достоверны (табл. 2). Прибрежные маль-
ки по сравнению с таковыми из притока име-
ли более высокий уровень эссенциальных 
18:2ω-6 и 18:3ω-3 кислот, но пониженный – 
22:6ω-3 кислоты и показатель 18:3ω-3/18:2ω-6. 
Несмотря на то что прибрежные мальки от-
личались более высоким уровнем общих ли-
пидов (за счет ФЛ и ТАГ) и эссенциальных 
18:2ω-6, 18:3ω-3 кислот, показатели соотноше-
ний ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС и 18:3ω-3/18:2ω-6 были 
выше у сеголеток из притока Ареньга, что кор-
релировало с повышенными размерно-весо-
выми характеристиками исследуемой молоди 
(табл. 1, 2).

Сеголетки, мигрировавшие из главного 
русла реки в приток Пятка, достоверно не от-
личались уровнем общих липидов от тако-
вых, оставшихся в прибрежье, однако уровень 

запасных ТАГ был достоверно выше у особей 
из притока, а доля ФЛ преобладала у мальков 
из прибрежья. При этом показатели соотно-
шений ХС/ФЛ и ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС были выше 
у молоди из притока Пятка по сравнению с при-
брежными особями (табл. 2). Более высокие 
показатели соотношений у сеголеток из при-
тока коррелировали с их бо`льшими размер-
но-весовыми характеристиками по сравнению 
с молодью из прибрежья. Были отмечены ва-
риации в уровне эссенциальных ЖК у особей 
из разных биотопов: у прибрежных сеголе-
ток по сравнению с таковыми из притока доля 
ω-6 ПНЖК (за счет18:2ω-6, 20:4ω-6 кислот) 
была выше; сеголетки из притока отличались 
повышенным уровнем суммы ω-3 ПНЖК за 
счет 18:3ω-3 и 20:5ω-3 кислот, а также пока-
зателя 18:3ω-3/18:2ω-6 (табл. 2). Сеголетки 
из притока Пятка по сравнению с таковыми 
из других биотопов отличались повышенным 
содержанием незаменимой 18:3ω-3 кислоты 
и показателем 18:3ω-3/18:2ω-6 ЖК. В иссле-
дованиях Ю. А. Шустова с сотрудниками [2012] 
было отмечено максимальное потребление 
молодью лосося личинок хирономид (Chirono-
mids) по сравнению с другими видами беспоз-
воночных в притоке Пятка. Показано [Descroix 
et al., 2010], что в личинках хирономид содер-
жание 18:3ω-3 кислоты составляло до 17,12 % 
от суммы ЖК. Таким образом, сеголетки (0+), 

Таблица 1. Характеристика биотопов и размерно-весовые показатели сеголеток атлантического лосося 
(Salmo salar L.)

Показатели Места отлова сеголеток лосося
Ареньга Пятка Фалалей

приток русло приток русло приток русло
Дата, месяц, 
год

02.07.2003 27.07.2004 26.06.2003

Тип биотопа порог порог-перекат порог порог-перекат порог порог-перекат
Ширина, м 15–17 230–250 4,5–6,0 110 1,8–3,5 150–160
Глубина, м 0,20–0,45 0,30–0,65 0,15–0,45 0,30–0,60 0,15–0,35 0,35–0,60
Скорость 
течения, м/с

0,6–0,8 0,7–1,1 0,8–1,1 0,5–0,7 0,7–0,9 0,5–0,7

Тип грунта, %* П5/Г25/Вм50/
ВС15/ВК5 (мел-

ковалунный) 

П5/г35/Вм35/
ВС20/ВК5 (га-

лечно-мелкова-
лунный) 

П5/Г25/Вм45/
ВС20/ВК5 (мел-

ковалунный) 

П5/г45/ВМ35/
ВС10/ВК5 
(галечный) 

П5/г55/
ВМ35/ВС25 
(галечный) 

П5/Г35/Вм45/
ВС15/ВК5 (мел-

ковалунный) 

Температура 
воды, °С

17,3 17,9 16,5 17,3 16,2 17,5

Обрастание 
грунта

слабое (мох 
фонтиналис) 

сильное 
(макрофиты) 

слабое (мох 
фонтиналис) 

сильное 
(нитчатые 
зеленые 

водоросли) 

нет сильное 
(макрофиты) 

Длина рыб, см 2,82 ± 0,27 2,53 ± 0,17 3,03 ± 0,20 3,00 ± 0,20 2,21 ± 0,11 2,28 ± 0,03
Масса рыб, г 0,24 ± 0,03 0,19 ± 0,03 0,63 ± 0,03 0,43 ± 0,03 0,19 ± 0,08 0,26 ± 0,05

Примечание. * П – песок, Г – галька (0,5–5 см), ВМ – валун мелкий (6–10 см), ВС – валун средний (11–25 см), 
ВК – валун крупный (26–70 см).
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мигрировавшие в приток Пятка, отличались 
от таковых, оставшихся в прибрежье главно-
го русла реки Варзуги, повышенными уров-
нем запасных ТАГ, показателями соотношений 
ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС, 18:3ω-3/18:2ω-6 и более вы-
сокими размерно-весовыми характеристиками 
(табл. 1, 2).

Сеголетки из притока Фалалей отличались 
от прибрежной молоди более высоким содер-
жанием общих липидов за счет запасных ТАГ, 
структурных ФЛ и ХС. Однако показатели со-
отношений ХС/ФЛ, а также ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС 
были выше у сеголеток из прибрежья. При этом 
более высокие показатели соотношения у пос-
ледних коррелируют с их повышенными раз-
мерно-весовыми характеристиками (табл. 1). 
Прибрежные мальки по сравнению с таковыми 
из притока имели также более высокий уровень 
эссенциальных линолевой 18:2ω-6, линолено-
вой 18:3ω-3 кислот и повышенный показатель 
соотношения 18:3ω-3/18:2ω-6. При этом содер-
жание докозагексаеновой 22:6ω-3 кислоты – 
продукта метаболизма 18:3ω-3 кислоты было 
выше у мальков из притока Фалалей по сравне-
нию с прибрежными, так же как и суммы ПНЖК 
семейства ω-3 (42,0 и 37,8 % от суммы ЖК со-
ответственно). Прибрежные сеголетки (0+) по 
сравнению с таковыми из притока Фалалей 
отличались повышенным уровнем эссенциаль-
ных 18:2ω-6 и 18:3ω-3, более высокими показа-
телями соотношений 18:3ω-3/18:2ω-6, ХС/ФЛ, 
ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС и размерно-весовыми харак-
теристиками (табл. 1, 2).

Таким образом, у сеголеток, мигрировав-
ших после выклева в притоки Фалалей, Ареньга 
и Пятка, по сравнению с таковыми, оставши-
мися около нерестовых гнезд в прибрежье 
(у одноименных порогов-перекатов) русла реки 
Варзуги, было установлено более высокое со-
держание запасных липидов (ТАГ – у особей из 
притоков Фалалей и Пятка, ЭХС – у особей из 
притока Ареньга). При этом показатель соот-
ношения суммы запасных липидов к структур-
ным (ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС) был выше у сеголеток 
из притоков (Ареньга и Пятка) по сравнению 
с прибрежными, причем наибольшие разли-
чия (в два раза) установлены у молоди из био-
топов приток Пятка и прибрежье. Исключение 
составили мальки из прибрежного биотопа 
у порога-переката Фалалей, у которых показа-
тель ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС был значительно выше 
по сравнению с таковыми из притока Фалалей. 
Известно, что особое значение имеет не столь-
ко абсолютное содержание отдельных липид-
ных и ЖК классов, сколько сохранение стабиль-
ности в количественных соотношениях между 
ними [Карагезян, 1972; Сергеева, Варфоломе-
ева, 2006]. Причины количественных различий 
липидов, в том числе ЖК, у одновозрастной 
молоди лосося из разных мест обитания (при-
ток и русло) связаны, возможно, с разными 
условиями питания (видовым составом, до-
ступностью корма), неодинаковой тратой энер-
гии при разных скоростях течения в притоках 
и русле. При этом личинки, мигрирующие по-
сле выклева в притоки, плывут против течения, 

Таблица 2. Содержание липидных (% сухой массы) и жирнокислотных компонентов (% суммы ЖК) 
у сеголеток (0+) атлантического лосося Salmo salar L. из разных биотопов р. Варзуга

Липиды 
и жирные 
кислоты

Места отлова сеголеток лосося
Ареньга Пятка Фалалей

приток прибрежье 
главного русла

приток прибрежье 
главного русла

приток прибрежье 
главного русла

ОЛ  9,94 ± 0,26 10,69 ± 0,40* 13,59 ± 0,60 14,52 ± 0,70 17,39 ± 2,50   9,09 ± 2,10*
ФЛ  4,59 ± 0,20  5,32 ± 0,21*  4,39 ± 0,80   6,67 ± 0,90*  5,11 ± 1,10   1,96 ± 0,17*
ТАГ  1,69 ± 0,13  2,02 ± 0,16*  5,09 ± 0,80   3,25 ± 0,70*  6,12 ± 1,20   3,55 ± 0,80*
ХС  3,21 ± 0,20  3,15 ± 0,19*  3,36 ± 0,30   3,87 ± 0,40  5,67 ± 1,00   3,05 ± 0,70*

ЭХС  0,46 ± 0,05  0,22 ± 0,03*  0,74 ± 0,10   0,73 ± 0,20  0,51 ± 0,10  0,53 ± 0,08
ХС/ФЛ 0,70 0,60* 0,76   0,58* 1,11 1,56

ТАГ+ЭХС/
ФЛ+ХС 0,28 0,27 0,75   0,38* 0,62 0,81

18:2ω -6  3,60 ± 0,60  5,01 ± 1,3* 5,62 ± 0,8   7,00 ± 0,40*  1,52 ± 0,20   3,12 ± 0,50*
20:4ω -6  0,20 ± 0,10  0,21 ± 0,10 1,73 ± 0,5  2,11 ± 0,70  1,32 ± 0,20   3,01 ± 0,40*
18:3ω -3  2,20 ± 0,50  2,70 ± 0,9* 9,21 ± 0,8   7,92 ± 0,60*  0,71 ± 0,10   2,91 ± 0,20*
22:6ω -3 13,30 ± 1,90 11,90 ± 1,6* 7,61 ± 1,2  8,93 ± 1,50 24,91 ± 3,50  20,6 ± 3,80
18:3ω-3/
18:2ω-6 0,61 0,57 1,58 1,13 0,46 0,94

Примечание. Значения представлены в виде M ± m. ОЛ – общие липиды, ФЛ – фосфолипиды, ТАГ – триацил-
глицерины, ХС – холестерин, ЭХС – эфиры холестерина; *различия достоверны (p ≤ 0,05) между сеголетками 
в притоках и сеголетками из прибрежья р. Варзуга.
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что выполнимо только при высоких физичес-
ких возможностях [Шустов, 1995; Veselov et al., 
1998], которые обеспечиваются в том числе 
и за счет повышенного уровня энергетических 
липидов. В исследовании нами выявлено срав-
нительно более высокое значение показателей 
ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС и 18:3ω-3/18:2ω-6 ЖК у маль-
ков из притоков Ареньга и Пятка, а также при-
брежья у порога-переката Фалалей, что прямо 
коррелирует с их повышенными размерно-ве-
совыми характеристиками. Для роста и раз-
вития рыб в данных биотопах складываются 
наиболее благоприятные совокупные эколо-
гические и трофические условия (температур-
ный режим, скорость течения, глубина, мел-
ковалунный тип грунта и степень его обраста-
ния, вид и массовость кормовых объектов, их 
доступность) (табл. 1). При этом естественная 
осцилляция температурного режима в прито-
ках в период активного откорма способствует 
быстрому росту молоди и более ранней смол-
тификации. Доступность пищи в 97 % случаев 
определяет вариабельность темпа роста мо-
лоди атлантического лосося [Grade, Letcher, 
2006]. Малые притоки по сравнению с глав-
ным руслом в основном характеризуются луч-
шим кормовым режимом для растущей моло-
ди: в них бентос беспозвоночных организмов 
(хирономиды, ручейники, поденки, веснянки 
и др.) более мелкий и многочисленный [Шустов 
и др., 2012; Барышев, 2014], и характерная для 
личинок низкая усвояемость пищи компенси-
руется возможностью потреблять большее ее 
количество [Houde, Schekter, 1983]. При этом 
водные беспозвоночные, составляющие осно-
ву питания рыб, поставляют им незаменимые 
ПНЖК – 18:3ω-3, 18:2ω-6, 20:4ω-6, 22:6ω-3. 

Известно, что корм, в котором отсутствуют 
незаменимые ЖК или количество их незначи-
тельно, приводит к замедлению роста и низ-
кой эффективности усвоения пищи. Показано, 
что добавление в экспериментальных условиях 
18:2ω-6 и 18:3ω-3 ЖК приводило к увеличению 
скорости роста рыб, при этом 18:3ω-3 ЖК была 
более эффективна [Ackman et al., 1989]. Также 
следует учитывать оптимизацию соотношения 
ω-3/ω-6 ПНЖК ввиду конкурентных взаимоот-
ношений в процессе их метаболизма [Youdim 
et al., 2000].

Заключение

Выбор местообитания сеголетками лосо-
ся после выклева и расселения сказывается 
на количественных характеристиках липидов 
и жирных кислот и обеспечивается адаптаци-
онными системами организма, включающими 
вариации соотношений их отдельных классов 
в физиологических пределах.

Результаты исследований показали, что 
наиболее благоприятные условия для роста 
и развития складываются у сеголеток в при-
токе Пятка. У них выявлены наиболее высокие 
значения длины и массы, а также повышенные 
показатели соотношений ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС 
и 18:3ω-3/18:2ω-6 ЖК.

Показано, что уровень запасных липидов 
(ТАГ+ЭХС) как основного энергетического ре-
зерва в организме рыб и их оптимальное со-
отношение со структурными липидами могут 
быть одним из биохимических механизмов, 
способствующих распределению сеголеток 
после выклева по разным биотопам. На фоне 
активного питания и более благоприятных 

Схема сбора сеголеток лосося из разных биотопов главного русла р. Варзуга и притоков 
Пятка, Фалалей и Ареньга:
1 – место нереста лосося в главном русле, 2 – направление расселения сеголеток в прибрежье, 3 – на-
правление заселения сеголетками притоков
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условий среды молодь имеет более высокие 
размерно-весовые характеристики.

Обнаруженные биохимические различия 
между мигрировавшими в притоки и оставши-
мися в прибрежье сеголетками лосося могут 
являться основой для формирования в после-
дующем развитии (в возрасте 1+, 2+) устойчи-
вой дифференциации рыб на группы с разным 
липидным статусом и размерно-весовыми по-
казателями. Такая дифференциация молоди 
атлантического лосося на стадии сеголеток 
(0+) может являться началом внутрипопуляци-
онной разнокачественности и влиять в даль-
нейшем на жизненную стратегию рыб.

Работа выполнена при финансовой под-
держке гранта Российского научного фонда 
№ 14-24-00102.
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