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ХараКТерисТиКа ВидоВыХ и ВоЗрасТныХ 
осоБенносТей лаКТаТдегидрогенаЗной сисТемы 
В ТКанЯХ грыЗуноВ (MAMMALIA: RODENTIA)

е. П. антонова, с. н. сергина, В. а. илюха, а. е. Якимова
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Исследованы видовые особенности и возрастные изменения активности лактат-
дегидрогеназы (лдг, нФ 1.1.1.27) и распределение ее изоферментов в некоторых 
тканях у трех видов грызунов (Rodentia), различающихся по экологическим особен-
ностям – зимоспящей лесной мышовки Sicista betulina (Pallas, 1779), ныряющей во-
дяной полевки Arvicola amphibius (L., 1758) и наземной полевки-экономки Microtus 
oeconomus (Pallas, 1776). у полевки-экономки по сравнению с лесной мышовкой 
и водяной полевкой отмечено более высокое содержание М-субъединиц и фрак-
ции лдг-5 в печени и скелетных мышцах, а также лдг-1 и н-субъединиц в почках 
и сердечной ткани. в изоферментном спектре почек и сердца лесной мышовки 
преобладали гибридные фракции (лдг-2, лдг-3 и лдг-4). Кроме того, у этого вида 
активность лдг в печени и почках была выше, чем у полевки-экономки. Печень ис-
следованных мелких грызунов характеризовалась анаэробным образованием атФ 
в различной степени – у способной к нырянию водяной полевки содержание лдг-
2, лдг-3, лдг-4 и н-субъединиц было выше, чем у полевки-экономки. в ходе онто-
генеза лесной мышовки и водяной полевки было обнаружено увеличение содержа-
ния изофермента лдг-5 в почках. отмечено увеличение активности лдг в сердце 
водяной полевки с возрастом. обнаруженные межвидовые различия обсуждаются 
в связи с адаптацией грызунов к условиям обитания – гибернации и полуводному 
образу жизни.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: лактатдегидрогеназа; изоферменты; адаптация; ныряние; 
гибернация; онтогенез.

E. P. Antonova, S. N. Sergina, V. A. Ilyukha, A. E. Yakimova. 
SPECIES- AND AGE-SPECIFIC CHARACTERISTICS OF THE LACTATE 
DEHYDROGENASE SYSTEM IN TISSUES OF RODENTS (MAMMALIA: 
RODENTIA)

The aim of this study was to analyze the species-specific features and age-related chan-
ges in the total lactate dehydrogenase activity (LDh, EC 1.1.1.27) and LDh patterns 
in some tissues in three species of rodents (Rodentia) with different ecological charac-
teristics – the northern birch mouse Sicista betulina (Pallas, 1779), the European wa-
ter vole Arvicola amphibius (L., 1758) and the tundra vole Microtus oeconomus (Pallas, 
1776). Compared to the European water vole and the northern birch mouse, the tundra 
vole had a higher content of M-subunits and the amount of LDh-5 isoenzyme in the liv-
er and skeletal muscles, higher contents of aerobic LDh-1 isoenzymes and, respec-
tively, of h-subunits in kidneys and heart. In the heart and kidneys, the hybrid fractions 
(LDh-2, LDh-3, LDh-4) dominated over LDh-1 and LDh-5 in the northern birch mouse. 
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лактатдегидрогеназа (лдг) широко ис-
пользуется в качестве модельного фермента 
при изучении биохимических адаптаций [arai 
et al., 1988; hochachka, Somero, 2002; Burns 
et al., 2010; Sun et al., 2013; Sergina et al., 2015; 
Storey, 2016]. Этот фермент, участвуя в ко-
нечном этапе гликолиза, представляет собой 
тетрамер, состоящий из двух типов субъеди-
ниц – h (от англ. heart – сердце) и M (от англ. 
muscle – мышца), комбинация которых в раз-
ных вариантах дает пять изоферментов: лдг-1 
(h4), лдг-2 (h3M1), лдг-3 (h2M2), лдг-4 
(h1M3) и лдг-5 (M4) [hochachka, Somero, 2002; 
Rossignol et al., 2003]. у млекопитающих М-изо-
мер преобладает в гликолитических скелетных 
мышцах и в анаэробных условиях, катализи-
руя превращение пирувата в лактат, тогда как 
h-изомер характерен преимущественно для 
миокарда и функционирует в основном в аэ-
робных условиях, конвертируя лактат в пиру-
ват [arai et al., 1988; hochachka, Somero, 2002; 
Washington et al., 2014]. таким образом, коли-
чество h-субъединиц отражает аэробную мощ-
ность ткани, а преобладание M-субъединиц 
означает, что синтез энергии тканью осущест-
вляется в относительно анаэробных условиях 
[hochachka, Somero, 2002]. Природно-адап-
тированные к дефициту кислорода млекопи-
тающие (зимоспящие и ныряющие животные) 
могут служить удобной моделью для изучения 
процессов гипоксии-реоксигенации [Burns 
et al., 2010; Sun et al., 2013; Storey, 2016; hoff 
et al., 2016] – состояний, когда условия недо-
статка кислорода чередуются с резким увели-
чением поступления о2 в ткани.

выделяют две качественно различающиеся 
стратегии физиолого-биохимических адапта-
ций – резистентную и толерантную. Примером 
последней является гибернация, при которой 
наблюдается снижение температуры тела, 
уровня метаболизма и потребления кисло-
рода [hochachka, Somero, 2002]. длительные 
периоды оцепенения у гибернантов регуляр-
но перемежаются короткими периодами разо-

грева, когда температура тела восстанавлива-
ется до нормального эутермического уровня 
[heldmaier et al., 2004], и это тесно связано 
с серьезными колебаниями уровня кислорода. 
Ранее проведенные исследования [Burlington, 
Sampson, 1968; Moon, 1978] свидетельствуют 
о том, что во время зимней спячки у млекопита-
ющих – тринадцатиполосного суслика (Citellus 
tridecemlineatus Mitchill, 1821) и малой бурой 
ночницы (Myotis lucifugus Le Conte, 1831) – на-
блюдаются метаболические сдвиги, в частно-
сти изменение активности лдг и распределе-
ния ее изоферментов.

не менее интересной, с точки зрения изу-
чения механизмов, является адаптация к ги-
поксии, связанной с нырянием [hochachka, 
Somero, 2002; Burns et al., 2010; hoff et al., 
2016]. Переход млекопитающих из наземной 
среды обитания в водную сопровождается мно-
гочисленными морфологическими, физиологи-
ческими и биохимическими компенсаторными 
изменениями: увеличение сродства гемогло-
бина к кислороду, запасов кислорода в орга-
низме и активности гликолитических фермен-
тов [галанцев и др., 1994; Macarthur et al., 2001; 
hochachka, Somero, 2002; Wihelm Filho et al., 
2002; Zenteno-Savin et al., 2002; Noren et al., 
2008; hoff et al., 2016]. вместе с тем такие ис-
следования выполнены в основном на крупных 
морских млекопитающих, в то время как сведе-
ния об адаптациях полуводных ныряльщиков, 
также испытывающих гипоксию-реоксигена-
цию, крайне малочисленны и фрагментарны.

в процессе онтогенеза наблюдается изме-
нение метаболизма и становление функций 
ряда физиологических систем, в том числе 
лактатдегидрогеназной [Marieze et al., 1994; 
hochachka, Somero, 2002; Burns et al., 2010]. 
среди проблем экологической физиологии 
несомненный интерес представляет и воз-
растной аспект исследования функциональ-
ных реакций этой системы. однако исследова-
ния онтогенетических изменений ферментных 
систем энергообеспечения у мелких полувод-

The total LDh activity in the liver and kidneys of the northern birch mouse was higher 
than in the tundra vole. The extent of anaerobic aTP production in the liver of small ro-
dents varied – the liver of the diving European water vole contained more LDh-2, LDh-
3, LDh-4 and h-subunits than the corresponding tissue in the non-diving tundra vole. 
In kidneys of the northern birch mouse and European water vole, the content of the LDh-
5 isoenzyme increased through the ontogeny. The LDh activity was higher in the heart 
of European water vole adults compared to young animals. Species-specific differences 
in LDh isoenzyme spectra and total LDh activity in the studied mammals reflect their 
adaptation to the semi-aquatic and hibernating lifestyles.

K e y w o r d s: lactate dehydrogenase; isoenzymes; adaptation; diving; hibernation; on-
togeny.
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ных и зимоспящих млекопитающих крайне  
редки.

в связи с этим целью нашего исследования 
явилось изучение видовых особенностей и воз-
растных изменений активности лдг и распре-
деления ее изоферментов в некоторых тканях 
(печень, почки, сердце, легкие и скелетная 
мышца) грызунов (Rodentia), различающихся 
по экологическим особенностям.

материалы и методы

лабораторные исследования выполнены 
на научном оборудовании Центра коллектив-
ного пользования Федерального исследова-
тельского центра «Карельский научный центр 
Российской академии наук» с соблюдением 
международных принципов хельсинкской де-
кларации о гуманном отношении к животным 
и правил проведения работ с использованием 
экспериментальных животных [Этическая эк-
спертиза…, 2005]. объектами исследования 
служили отловленные в августе в Республи-
ке Карелия представители отряда Rodentia: 
половозрелые и неполовозрелые особи лес-
ной мышовки (Sicista betulina (Pallas, 1779)) 
(гибернирующий вид) и водяной полевки 
(Arvicola amphibius (L., 1758)) (ныряющий вид). 
для сравнения использовались отловленные 
в то же время половозрелые особи наземной 
полевки-экономки (Microtus oeconomus (Pallas, 
1776)). Половой и возрастной состав приведен 
в таблице 1. в настоящем исследовании не вы-
явлено достоверных различий по изученным 
показателям между самками и самцами, поэто-
му результаты для обоих полов были объедине-
ны для последующего анализа.

в образцах печени, почек, легких, сердеч-
ной и скелетной мышц были проанализированы 
активность лдг и распределение ее изофер-
ментов.

общую активность лдг в тканях определя-
ли количественно путем измерения скорости 
лактатзависимого снижения над+ при 340 нм 
[Karlsson et al., 1974]. За 1 усл. ед. активно-
сти фермента принимали количество фер-
мента, которое катализирует восстановление 
1 мкмоль над+ в минуту. Результаты выражали 
в мкмоль в минуту на 1 г сырой ткани.

Разделение изоферментов лдг произво-
дили методом горизонтального энзимэлект-
рофореза на пластинках агарового геля с по-
следующим окрашиванием и сканировани-
ем фореграмм [Wieme, 1959]. содержание 
M-субъединиц (в %) рассчитывали по формуле:  
M = лдг-5 + 0,75 * лдг-4 + 0,5 * лдг-3 + 0,25 * лдг-2,  

тогда как содержание в-субъединиц – по фор-
муле: h = 100 % – M.

Результаты исследований были обработа-
ны с применением пакетов программ MS Excel 
и Statgraphics. в таблицах приведены сред-
ние значения и их стандартные ошибки (М±m). 
сравнение проводили с применением непара-
метрического критерия (U) вилкоксона – Ман-
на – уитни. статистически значимыми считали 
различия при p < 0,05.

результаты исследования

Видоспецифичность активности ЛДГ 
и распределения ее изоферментов 
в органах изученных мелких 
млекопитающих

среди исследованных видов грызунов в пе-
чени максимальная активность лдг обнаруже-
на у лесной мышовки (достоверно выше, чем 
у полевки-экономки) (рис.). в почках у полев-
ки-экономки активность лдг была значительно 
ниже по сравнению с половозрелыми особями 
лесной мышовки и водяной полевки (р < 0,05). 
активность лдг в сердечной и легочной тканях 
изученных грызунов достоверно не различа-
лась. в скелетных мышцах, так же как в печени 
и почках, наименьшая среди изученных грызу-
нов активность лдг была выявлена у полевки-
экономки.

При исследовании распределения изофер-
ментов лдг в органах мелких млекопитающих 
также были обнаружены межвидовые разли-
чия. Печень водяной полевки отличалась наи-
большим среди изученных видов грызунов со-
держанием фракций лдг-2, лдг-3, лдг-4 и н-
субъединиц фермента (р < 0,05) (табл. 1, 2). 
в почках лесной мышовки выявлено преобла-
дание гибридных фракций лдг (лдг-2, лдг-3, 
лдг-4) и почти равное соотношение н- и М-
субъединиц, при этом содержание последних 
было значительно выше, чем у водяной полевки 
и полевки-экономки (р < 0,05) (табл. 1). наи-
большее среди изученных видов содержание 
лдг-1, лдг-2 и н-субъединиц в почках было 
обнаружено у полевки-экономки. в сердце, 
так же как и в почках, наибольшее содержание 
М-субъединиц и фракции лдг-5 наблюдалось 
у лесной мышовки (табл. 1, 2). По сравнению 
с полевкой-экономкой легкие лесной мышовки 
и водяной полевки отличались высоким содер-
жанием гибридной фракции лдг-3. также в ле-
гочной и скелетной тканях полевки-экономки 
было выявлено максимальное среди изученных 
грызунов содержание фракции лдг-5 (табл. 1).
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Возрастные изменения активности ЛДГ 
и распределения ее изоферментов 
в органах изученных грызунов

с возрастом в печени и почках лесной мы-
шовки и водяной полевки достоверных воз-
растных изменений активности лдг не обнару-
жено. в сердце половозрелых особей лесной 
мышовки активность лдг была ниже, чем у мо-
лодых животных (рис.). напротив, у водяной 
полевки выявлено увеличение активности лдг 
в сердечной ткани (р < 0,05). в легких и ске-
летных мышцах исследованных видов досто-
верных возрастных изменений активности лдг 
не наблюдалось.

в печени и скелетной мышце, отличающихся 
преимущественно анаэробным способом полу-
чения энергии, достоверных изменений распре-
деления изозимов и соотношения н- и М-субъ-
единиц лдг с возрастом не установлено (табл. 1 
и 2). в почках у молодых особей лесной мышов-
ки и водяной полевки обнаружено более низкое 
содержание изофермента лдг-5 по сравнению 
с половозрелыми особями (р < 0,05) (табл. 1). 
у лесной мышовки в сердце с возрастом до-
стоверно увеличилось содержание гибридной 
фракции лдг-3. в легочной ткани достоверные 
различия выявлены только между неполовозре-
лыми и половозрелыми особями водяной по-
левки – у последних содержание фракций лдг-4 
и лдг-5, а также М-субъединиц было достовер-
но выше, чем у молодых животных (табл. 1, 2).

обсуждение

Использование для приспособления к усло-
виям среды различных наборов изоферментов 
является одной из стратегий биохимической 
адаптации [arai et al., 1988; hochachka, Somero, 
2002; hoff et al., 2016; Wang et al., 2016]. Мно-
жественные молекулярные формы ферментов, 
участвующих в процессах приспособления ор-
ганизма, обеспечивают специфический об-
мен для каждого типа тканей [Райдер, тейлор, 
1983]. хорошо известно, что уровень энерге-
тического обмена и тип обмена тканей зави-
сят от экологических особенностей вида [Sun 
et al., 2013; hoff et al., 2016; Wang et al., 2016]. 
Изоферменты лдг, поддерживая определен-
ный для цитоплазмы клеток уровень восста-
новительных эквивалентов, сопряжены с про-
цессами углеводного, жирового и белкового 
обмена в клетках и в общем играют важную 
роль в адаптивных реакциях целого организма 
[hochachka, Somero, 2002].

в результате исследования нами была вы-
явлена видоспецифичность активности лдг 

и распределения ее изоферментов в органах 
изученных видов млекопитающих. в большин-

активность лдг в печени (а), почках (б), сердце (в), 
легких (г) и скелетной мышце (д) у грызунов. Здесь 
и далее: Juv – неполовозрелые особи, ad – взрослые 
животные; * – различия достоверны по сравнению 
с молодыми животными у одного вида, ◊ – различия 
достоверны по сравнению с взрослыми животными 
Sicista betulina, ♦ – различия достоверны по сравне-
нию с взрослыми животными Arvicola amphibius в той 
же ткани, p < 0,05
LDh activity in the liver (a), kidneys (б), heart (B), lungs 
(г), and skeletal muscle (D) of rodents. here and here-
inafter: Juv – immature individuals, ad – adult animals. 
* – the differences are significant in comparison with 
young animals of one species, ◊ – the differences are 
significant in comparison with adult animals Sicista betu‑
lina, ♦  – the differences are significant in comparison 
with adult animals Arvicola amphibius in the same tissue, 
p < 0.05
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стве исследованных органов полевки-эконом-
ки (печень, почки и скелетная мышца) актив-
ность лдг была ниже, чем у водяной полевки 
и лесной мышовки. Изоферментные спектры 
лдг печени, почек, сердца и скелетной мыш-
цы у наземной полевки-экономки были схо-
жи с таковыми у лабораторной крысы [Sergina 
et al., 2015], но отличались от спектров водяной 
полевки и мышовки. так, в печени и скелет-
ных мышцах полевки-экономки выявлено наи-
большее среди изученных видов содержание 
М-субъединиц и фракции лдг-5 (табл. 1, 2). 
напротив, в почках и сердечной ткани у данно-
го вида было обнаружено максимальное среди 

исследованных грызунов содержание н-субъ-
единиц и фракции лдг-1.

Известно, что большое значение в форми-
ровании изоферментного спектра лдг имеет 
наличие кислорода [hochachka, Somero, 2002; 
Rossignol et al., 2003]. обнаруженные ранее ме-
таболические перестройки лактатдегидрогена-
зной системы во время гибернации [Burlington, 
Sampson, 1968; Moon, 1978] и в процессе адап-
тации млекопитающих к гипоксии при ныря-
нии [hochachka, Somero, 2002; hoff et al., 2016] 
в большей степени связаны с недостатком 
кислорода. было показано, что как при выходе 
из спячки, так и после ныряния в крови млеко-

Таблица 1. Распределение изоферментных спектров лдг (в % от общего содержания) в тканях у грызунов
Table 1. LDh spectra (% total) in the rodents’ tissues
Изоферменты лдг

Isozymes of LDh
Sicista betulina Arvicola amphibius Microtus 

oeconomus

Juv (3♀/5♂) ad (2♀/3♂) Juv (3♀/4♂) ad (7♀/3♂) ad (4♀/4♂) 
Печень

Liver
1 (h4) 0,79 ± 0,20 1,33 ± 0,72 0,0 ± 0,0 3,58 ± 1,87 3,11 ± 1,22

2 (h3M1) 4,11 ± 1,11 3,45 ± 1,77 6,10 ± 1,20 10,04 ± 1,91◊ 2,08 ± 0,63♦
3 (h2M2) 9,06 ± 1,50 7,07 ± 1,79 13,59 ± 1,75 17,98 ± 2,01◊ 6,87 ± 1,22♦
4 (h1M3) 9,18 ± 1,23 9,73 ± 1,67 25,92 ± 3,27 19,70 ± 2,98◊ 6,80 ± 1,42♦

5 (M4) 76,86 ± 2,39 78,42 ± 3,60 54,39 ± 5,12 48,69 ± 5,46◊ 81,14 ± 3,30
Почки

Kidneys
1 (h4) 9,50 ± 1,08 9,27 ± 1,05 34,93 ± 1,25 34,24 ± 1,09◊ 38,54 ± 1,43◊♦

2 (h3M1) 24,07 ± 1,59 21,28 ± 0,91 34,94 ± 0,94 33,01 ± 0,74◊ 39,69 ± 0,89◊♦
3 (h2M2) 35,08 ± 1,40 31,86 ± 0,79 22,61 ± 1,17 22,78 ± 0,61◊ 18,65 ± 1,60◊
4 (h1M3) 20,58 ± 2,40 20,06 ± 2,01 7,44 ± 1,34 8,77 ± 0,95◊ 2,41 ± 0,67◊♦

5 (M4) 10,77 ± 1,81 17,53 ± 2,91* 0,07 ± 0,05 1,20 ± 0,48*◊ 0,71 ± 0,26◊
сердце

heart
1 (h4) 46,84 ± 2,82 40,08 ± 1,56 42,29 ± 2,24 43,78 ± 2,71 59,22 ± 0,98◊♦

2 (h3M1) 29,25 ± 1,12 28,56 ± 2,91 37,65 ± 1,71 37,28 ± 0,59◊ 36,89 ± 0,82◊
3 (h2M2) 13,91 ± 1,31 20,32 ± 0,08* 18,51 ± 1,63 17,87 ± 2,47 3,75 ± 0,36◊♦
4 (h1M3) 2,26 ±,07 2,71 ± 1,30 1,04 ± 0,57 0,82 ± 0,57 0,0 ± 0,0

5 (M4) 7,75 ± 1,33 8,33 ± 0,21 0,52 ± 0,23 0,26 ± 0,14◊ 0,14 ± 0,03◊
легкие
Lungs

1 (h4) 4,06 ± 2,41 3,36 ± 0,89 13,00 ± 1,82 12,71 ± 1,33 18,20 ± 1,82
2 (h3M1) 5,11 ± 0,56 7,13 ± 2,17 18,64 ± 12,31 13,51 ± 3,25 13,16 ± 2,83
3 (h2M2) 41,00 ± 3,70 35,99 ± 7,92 58,99 ± 16,42 38,60 ± 1,68 12,70 ± 2,67
4 (h1M3) 21,56 ± 5,20 26,99 ± 11,59 9,37 ± 5,92 18,69 ± 1,33* 12,18 ± 1,26

5 (M4) 28,27 ± 3,93 26,53 ± 4,95 0,0 ± 0,0 16,49 ± 2,27 43,76 ± 2,38
скелетная мышца

Skeletal muscle
1 (h4) 3,66 ± 0,68 4,63 ± 1,49 5,27 ± 0,61 3,25 ± 0,50 7,76 ± 1,55

2 (h3M1) 14,91 ± 0,94 15,28 ± 1,70 10,36 ± 1,10 6,31 ± 1,10 7,01 ± 1,51◊
3 (h2M2) 22,15 ± 1,18 21,46 ± 0,55 25,23 ± 5,00 13,14 ± 2,54 9,08 ± 2,15◊
4 (h1M3) 24,41 ± 1,01 23,53 ± 1,47 32,93 ± 1,59 40,23 ± 1,15 7,92 ± 1,87◊♦

5 (M4) 34,86 ± 2,58 35,10 ± 3,26 26,21 ± 7,12 37,07 ± 5,29 68,22 ± 5,30◊
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питающих наблюдается увеличение концентра-
ции лактата [галанцев и др., 1994; hochachka, 
Somero, 2002; Lee et al., 2002]. в нашем ис-
следовании показано, что у лесной мышовки, 
впадающей зимой в спячку, в печени и почках 
общая активность лдг была выше, чем у по-
левки-экономки. у летучих мышей во время 
гибернации, несмотря на низкий уровень ме-
таболизма, активность лдг в печени и почках 
также была достоверно выше, чем у негибер-
нирующих видов, схожих по размеру тела [ан-
тонова и др., 2017]. необходимо отметить, что 
в летний и осенний периоды зимоспящие мле-
копитающие запасают жир. Поскольку из пи-
рувата образуется ацетил-Коа, необходимый 
для синтеза жирных кислот, можно предполо-
жить, что перестройки изоферментного спект-
ра и высокая активность лдг могут быть связа-
ны не только со способом получения энергии, 
но и с необходимостью синтеза липидов.

в изоферментных спектрах сердца и по-
чек лесной мышовки преобладали гибрид-
ные фракции. схожая картина распределе-
ния изоферментов лдг в почках наблюдалась 
у рукокрылых во время гибернации [антонова 
и др., 2018]. в тех тканях, в которых периоди-
чески создаются как аэробные, так и анаэроб-
ные условия, совместное присутствие обоих 
изоферментов н- и М-типа является наиболее 
выгодным, поскольку в этом случае большая 

часть молекул лдг будет относиться к гибрид-
ному типу [hochachka, Somero, 2002; Storey, 
2016]. Известно, что изоферменты лдг, обла-
дая почти одинаковой ферментативной актив-
ностью, отличаются по сродству к субстратам 
и кофакторам. возможно, изменение качест-
венного состава субъединиц необходимо из-за 
того, что во время спячки энзиматическая ак-
тивность снижается, при этом кинетические 
различия субъединиц позволяют организму 
адаптироваться к различным условиям среды.

Ранее было продемонстрировано, что уси-
ленная утилизация циркулирующего лактата, 
как адаптация в период восстановления после 
ныряния, достигается либо за счет увеличения 
активности лдг, как это наблюдается в тка-
нях ныряющей ондатры (Ondatra zibethicus L., 
1766), либо за счет преобладания н-субъеди-
ниц лдг в большинстве исследованных орга-
нов (сердца, почек, легких и селезенки), как это 
отмечено у бобра (Castor fiber L., 1758) [Sergina 
et al., 2015]. в данном исследовании, соглас-
но распределению изоферментов лдг и соот-
ношению h- и М-субъединиц, почки, сердце 
и легкие водяной полевки характеризовались 
главным образом преобладанием аэробных 
метаболических путей. более того, в пече-
ни у ныряющей водяной полевки содержание 
н-субъединиц лдг было выше, чем у полевки-
экономки. скелетные мышцы водяной полевки 

Таблица 2. содержание (в %) субъединиц лдг в тканях у грызунов
Table 2. Percentages of h and M subunits of LDh in the rodents’ tissues

субъединицы лдг
Subunits of LDh

Sicista betulina Arvicola amphibius Microtus 
oeconomus

Juv (n=8) ad (n=5) Juv (n=7) ad (n=10) ad (n=8) 
Печень

Liver
н 10,70 ± 1,52 9,88 ± 2,53 17,85 ± 2,08 25,03 ± 3,44◊ 9,80 ± 2,11
М 89,30 ± 1,52 90,12 ± 2,53 82,15 ± 2,08 74,97 ± 3,44◊ 90,20 ± 2,11

Почки
Kidneys

н 50,24 ± 2,11 46,18 ± 1,75 74,31 ± 1,07 72,58 ± 1,05◊ 78,24 ± 1,06◊♦
М 49,76 ± 2,11 53,82 ± 1,75 25,69 ± 1,07 27,42 ± 1,05◊ 21,76 ± 1,06◊♦

сердце
heart

н 76,30 ± 1,65 72,34 ± 0,54 80,04 ± 1,22 80,88 ± 1,60◊ 88,76 ± 0,32◊♦
М 23,70 ± 1,65 27,66 ± 0,54 19,96 ± 1,22 19,12 ± 1,60◊ 11,24 ± 0,32◊♦

легкие
Lungs

н 33,78 ± 3,51 33,45 ± 0,32 58,82 ± 0,69 46,81 ± 1,62* 37,47 ± 1,29
М 66,22 ± 3,51 66,55 ± 0,32 41,18 ± 0,69 53,19 ± 1,62* 62,53 ± 1,29

скелетная мышца
Skeletal muscle

н 32,02 ± 1,66 32,70 ± 2,69 33,89 ± 3,25 24,61 ± 2,88 19,54 ± 2,78◊
М 67,98 ± 1,66 67,30 ± 2,69 66,11 ± 3,25 75,39 ± 2,88 80,46 ± 2,78◊
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содержали больше н-субъединиц по сравне-
нию с той же тканью у полевки-экономки и кры-
сы [Sergina et al., 2015], что согласуется с ранее 
полученными результатами – скелетные мыш-
цы полуводных бобра и ондатры имели больше 
h-субъединиц по сравнению с крысой [Sergina 
et al., 2015], и связано это, вероятно, с более 
высокими запасами кислорода в скелетных 
мышцах ныряльщиков [hochachka, Somero, 
2002; hoff et al., 2016]. учитывая высокое со-
держание h-субъединиц и общую активность 
лдг, можно предположить, что в скелетной 
мышце у водяной полевки аэробная способ-
ность была выше, чем у  полевки-экономки.

анализ онтогенетических изменений актив-
ности лдг и распределения ее изоферментов 
выявил некоторое сходство между водяной 
полевкой и лесной мышовкой: с возрастом 
в печени и почках лесной мышовки и водяной 
полевки было обнаружено незначительное сни-
жение активности лдг (рис.). При этом в пече-
ни, отличающейся преимущественно анаэроб-
ным способом получения энергии, не наблюда-
лось достоверных различий в распределении 
изоферментов лдг между молодыми и взрос-
лыми животными у обоих видов. однако в поч-
ках у лесной мышовки и водяной полевки с воз-
растом происходило достоверное увеличение 
содержания изофермента лдг-5 (табл. 1), что 
свидетельствует о смещении реакции гликоли-
за в сторону образования лактата. в скелетных 
мышцах исследованных видов не наблюдалось 
достоверных возрастных изменений как актив-
ности лдг, так и распределения изозимов и со-
отношения н- и М-субъединиц.

Помимо сходств у исследованных видов 
грызунов были обнаружены и различия в ста-
новлении системы лдг. так, например, у лес-
ной мышовки в сердце с возрастом достоверно 
увеличилось содержание гибридной фракции 
лдг-3, а общая активность лдг снижалась. 
напротив, у водяной полевки выявлено до-
стоверное увеличение активности лдг в сер-
дечной ткани с возрастом (рис.). аналогич-
ные данные были получены в исследовании 
на тюленях (Cystophora cristata (Erxleben, 1777) 
и Pagophilus groenlandicus (Erxleben, 1777)) – 
в ходе онтогенеза животных активность лдг 
в сердце увеличивалась у обоих изученных ви-
дов [Burns et al., 2010]. для сердца млекопитаю-
щих лактат является более предпочтительным, 
чем глюкоза, в качестве энергетического суб-
страта [hochachka, Somero, 2002]. Экспрессия 
гена LDh-a чувствительна к гипоксии [Semenza 
et al., 1994; Rossignol et al., 2003]. установлено 
[Daneshrad et al., 2003], что при гипоксии изме-
нение изоферментного спектра и активности 

лдг в сердце зависит от возраста животных. 
хроническая гипоксия у взрослых крыс инду-
цирует повышение специфической активности 
M-субъединиц как в левом, так и в правом же-
лудочке сердца, в то время как у молодых жи-
вотных, подвергающихся гипоксии, удельная 
активность М-изомера не отличалась, а актив-
ность h-субъединиц была значительно ниже, 
чем у контрольных животных. Поэтому авторы 
[Daneshrad et al., 2003] предполагают, что у мо-
лодых животных постнатальное созревание 
изоферментного спектра лдг может ингибиро-
ваться гипоксией, а обнаруженные адаптивные 
изменения могут быть связаны с активацией 
индуцированных гипоксией факторов транс-
крипции (hIF-1). таким образом, наблюдае-
мая картина распределения изоферментов 
лдг и ее активности предполагает, что серд-
це половозрелой водяной полевки обладает 
большей способностью к окислению лактата, 
тем самым препятствуя его накоплению. в ле-
гочной ткани водяной полевки, отличающейся 
максимальным среди изученных грызунов со-
держанием н-субъединиц лдг, с возрастом 
содержание фракций лдг-4 и лдг-5 и М-субъ-
единиц достоверно увеличивалось. Изозимы 
лдг-1 и лдг-2 имеют более высокую долю 
н-субъединиц и поэтому более чувствительны 
к ингибированию увеличением концентрации 
пирувата, чем изоферменты лдг-4 и лдг-5 
[hochachka, Somero, 2002]. водяная полевка 
относится к ныряющим видам, поэтому вполне 
вероятно, что становление у нее в онтогенезе 
изоферментного профиля лдг и ее активности 
в тканях сердца и легких может быть связано 
с продолжительностью ныряния. так, напри-
мер, у ондатр было установлено, что с возрас-
том их способность к длительным погружениям 
под воду возрастает [hindle et al., 2006]. Кроме 
того, молодые ондатры отличаются более низ-
ким уровнем гемоглобина, насыщения крови 
кислородом и миоглобина в скелетной муску-
латуре [Macarthur et al., 2001, 2003].

Заключение

лактатдегидрогеназа, участвуя в процес-
сах приспособления к факторам внешней сре-
ды, обеспечивает специфический обмен, ха-
рактерный для каждого вида животных и типа 
тканей [Burns et al., 2010; Sun et al., 2013; hoff 
et al., 2016; Wang et al., 2016], а изофермент-
ные спектры данного фермента отражают 
направленность способа получения энер-
гии [hochachka, Somero, 2002]. основываясь 
на полученных результатах, можно заключить, 
что видоспецифичность активности лдг и рас-
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пределения ее изоферментов связана с эко-
логическими особенностями изученных видов. 
высокая активность лдг у лесной мышовки 
(в печени и почках) и водяной полевки (почки 
и скелетная мышца) по сравнению с наземной 
полевкой-экономкой свидетельствует о высо-
ком уровне циркулирующего лактата. Кроме 
того, у лесной мышовки, которая зимой впа-
дает в спячку, в изоферментном спектре почек 
и сердца преобладали фракции лдг-2, лдг-3 
и лдг-4. возрастные изменения системы лдг 
у природно-адаптированных к гипоксии-реок-
сигенации видов (лесная мышовка и водяная 
полевка) можно рассматривать как адаптивные 
механизмы, обеспечивающие функционирова-
ние организма в условиях периодически возни-
кающего дефицита кислорода.

Финансовое обеспечение исследования 
осуществлялось из средств федерально‑
го бюджета на выполнение государственно‑
го задания КарНЦ РАН (темы 0221‑2017‑0052 
и 0221‑2017‑0046), а также при финан‑
совой поддержке гранта РФФИ (проект 
№ 16‑34‑00283 мол_а).
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лечение и восстановление поврежденного слоя гиалинового хряща на сегодняш-
ний день является важной и актуальной задачей, которая, несмотря на большое 
количество применяемых в клинической практике методик, до сих пор не реше-
на в полном объеме. Перспективным направлением в решении данной проблемы 
может быть трансплантация клеточно-инженерной конструкции (КИК), состоящей 
из культуры клеток и биодеградируемого каркаса (мембраны). в эксперимен-
тальной работе на крысах была использована мембрана на основе полилактида 
и культуры мезенхимальных мультипотентных стволовых клеток (ММсК), а мо-
дель повреждения гиалинового слоя коленного сустава создавалась с помощью 
стоматологического бора. Клеточную культуру предварительно модифицирова-
ли с помощью белкового фактора роста TGF-β-3 для увеличения синтеза белков 
внеклеточного матрикса (вКМ), в результате чего экспрессия генов Acan и col2a1, 
ответственных за синтез вКМ, увеличилась в 4 раза по сравнению с контрольным 
образцом. При анализе области повреждения на длительных сроках наблюдения 
(до 90 суток) с помощью методики сканирующей электронной микроскопии (сЭМ) 
удалось выявить уменьшение диаметра повреждения при трансплантации КИК, 
в то время как в контрольной группе, без применения КИК, диаметр повреждения 
увеличивался более чем в 2,5 раза. таким образом, использование клеточно-ин-
женерных конструкций является перспективным методом для восстановления 
поврежденного слоя гиалинового хряща, однако требуется проведение дополни-
тельных исследований, направленных на увеличение эффективности модифика-
ции клеточной культуры, разработку методов совмещения ее с биодеградируемым 
каркасом, а также выбор способа фиксации КИК в области повреждения.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: гиалиновый хрящ; дефект; клеточно-инженерная конструк-
ция; восстановление; ММсК.

M. S. Bozhokin, S. A. Bozhkova, G. I. Netyl’ko, D. G. Nakonechnyj, 
M. I. Blinova, Yu. A. Nashchekina. EXPERIMENTAL RESULTS OF RAT 
HYALINE CARTILAGE SURFACE DEFECT REPLACEMENT WITH A CELL 
ENGINEERING STRUCTURE

Nowadays, hyaline cartilage damage therapy and repair is one of the most topical re-
search fields in regenerative medicine. however, in spite of a large number of methods 
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Введение

лечение повреждений гиалинового хряща 
на сегодняшний день является актуальной за-
дачей [божокин и др., 2016]. несмотря на от-
носительную простоту биохимической и кле-
точной организации гиалинового хряща, его 
регенерационные способности крайне ограни-
чены [божокин и др., 2017]. в настоящее вре-
мя в клинической практике хирурги применяют 
широкий набор методов по восстановлению 
поврежденной поверхности гиалинового хряща 
(артроскопическая туннелизация, микрофрак-
турирование, мозаичная аутохондропластика, 
пересадка собственной культуры хондроцитов) 
[григорян и др., 2010; волова и др., 2012; но-
вочадов, 2013; Bekkers et al., 2013], разрабаты-
вают гидрогелевые имплантаты для замещения 
дефектов хряща [божкова и др., 2016], однако 
эффективного метода лечения данной пато-
логии в настоящее время не существует. Пер-
спективным направлением является исполь-
зование клеточно-инженерных конструкций 
(КИК) на основе биодеградируемого матрикса 
и культуры клеток, предварительно обработан-
ной белковым фактором роста TGF-β-3 [Dah-
lin et al., 2014; Gonzalez-Fernandez et al., 2016]. 
анализ процессов, происходящих на поверх-
ности гиалинового хряща при его повреждении 
и последующей трансплантации КИК, может 
помочь исследователям в дальнейшей разра-
ботке перспективных клеточных конструкций 
для его восстановления.

Цель данной работы заключалась в оценке 
перифокальных реакций при замещении по-
верхностного дефекта гиалинового хряща кры-
сы клеточно-инженерной конструкцией.

материалы и методы

Экспериментальная работа прошла этичес-
кую экспертизу и соответствовала междуна-
родным рекомендациям по проведению ме-
дико-биологических исследований с исполь-
зованием животных. Клетки костного мозга 
выделяли из бедренных костей половозрелых 
крыс и культивировали в среде DMEM (биолот, 
Россия) с добавлением 15% эмбриональной 
телячьей сыворотки (биолот, Россия) и смеси 
антибиотиков пенициллина и стрептомицина 
в концентрации 50 мкг/мл (Gibco, великобри-
тания) до третьего пассажа (37 °с, 5 % сO2). 
Подтверждение фенотипа ММсК в полученной 
культуре проводили на проточном цитофлуо-
риметре BD FaCS aria III (BD Biosciences, сШа) 
с использованием моноклональных антител 
CD45 и сD90. Флуоресцентную окраску для 
подтверждения заселения КИК проводили кра-
сителями родамин-фаллоидином (Invitrogen, 
сШа) и DaPI (Sigma-aldrich, сШа) согласно 
протоколу производителя. для направленной 
дифференцировки клеток применяли бел-
ковый фактор роста TGF-β-3 (Sigma-aldrich, 
сШа) в концентрации 0,01 нг/мл, который до-
бавлялся при каждой замене среды. уровень 
экспрессии генов коллагена II типа и аггрека-
на определяли методом полимеразной цеп-
ной реакции в реальном времени на ампли-
фикаторе сFX96 (Biorad, сШа) с праймерами: 
Col2a1F-aTCaCCTaCCaCTGTaaGaa; Col2a1R-
CCCTCaTCTCCaCaTCaT; acanF-GaGaa CCGT-
CTa CCTCTaCC; acanR-TaCCTCGGaa GCa GaaGG. 
биодеградируемые матрицы для культивиро-
вания готовили методом выщелачивания из по-
лилактида. для получения КИК культуру ММсК 

used in clinical practice, this problem has not been fully solved yet. a promising approach 
in dealing with this problem may be a transplantation of a cell engineering structure (CES), 
made up of cell culture and biodegradable scaffold (membrane). In our experiments with 
animal models we used a membrane made of polylactide and multipotent mesenchymal 
stem cells (MSC) culture, and the damage of the knee joint hyaline layer was simulated 
by dental boron. The cell culture was pre-modified by TGF-β-3 growth factor to promote 
the synthesis of extracellular matrix proteins (ECM). as a result, we observed a four-
fold increase in Acan and col2a1 expression compared to the control. Damaged areas 
were analyzed by scanning electron microscopy (SEM) over long observation periods 
(up to 90 days), and the diameter of the damaged area was found to decrease after CES 
transplantation, while the damage area in the control group, without CES, increased more 
than 2.5-fold in diameter. Thus, application of cell engineering structures is a promising 
method of repairing the damaged layer of hyaline cartilage. however, further studies are 
needed to enhance the effectiveness of the cell culture modification, develop methods 
for combining it with biodegradable scaffold, and select the method of fixing the CES 
in the damaged area.

K e y w o r d s: hyaline cartilage; defect; сell engineering structure; recovery; MSс.
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совмещали с полилактидной матрицей стати-
ческим методом. Заселение матрицы на всю 
глубину было подтверждено методом флюо-
росцентной микроскопии.

Исследование выполнено на 18 половозре-
лых самках крыс линии Wistar весом 200–250 г 
в возрасте 6 месяцев. всем опытным живот-
ным формировали дефект гиалинового хря-
ща коленного сустава глубиной 0,5 мм бо-
ром диаметром 1,0 мм с частотой вращения 
40 об/с. наружным парапателлярным доступом 
вскрывали суставную сумку, отодвигали надко-
ленник, обнажали мыщелки бедра и в положе-
нии сгибания коленного сустава формировали 
дефект хрящевой поверхности в нагружаемой 
зоне. средний диаметр сформированных де-
фектов составил 1,21 ± 0,01 мм. все животные 
были разделены на три группы: в контрольной 

группе (n=6) создавали дефект без последу-
ющей трансплантации КИК, животным опыт-
ной группы 1 (n=6) в область дефекта транс-
плантировали КИК со стандартной культурой 
ММсК, животным опытной группы 2 (n=6) 
трансплантировали КИК с дифференцирован-
ной культурой ММсК. далее коленный сустав 
разгибали, надколенник фиксировали на мес-
те рассасывающейся нитью 3/0, суставную 
сумку и окружающие ткани послойно ушивали, 
на кожу накладывали швы по хостеду. Живот-
ных помещали в стандартные условия содер-
жания. Крыс содержали в клетках по 5 особей 
в условиях искусственного освещения (по 12 
часов темного и светлого времени), принуди-
тельной 12-кратной в час вентиляции, при тем-
пературе 18–26 °C и относительной влажности 
30–70 %.

Рис. 2. Микрофотография препарата области дефекта на 14-е (а), 30-е (б) и 90-е (в) сутки (контрольная 
группа). сЭМ. Контрольный штрих указан на рисунке
Fig. 2. area of the defect after 14 days (a), 30 days (б) and 90 days (B) (control group). SEM microscopy. The control 
stroke is shown on the figure

Рис. 1. Микрофотография культуры ММсК. срок 12 суток. световая микроскопия. ув. 40 х. 
а – культура клеток без добавления фактора TGF-β-3, в – опытная культура, культивируемая 
в присутствии фактора TGF-β-3. стрелками отмечены области формирования хондросфер
Fig. 1. MSC cell culture, 12 days growth. Light microscopy. Scale x40. а – cell culture without 
TGF-β-3 treatment, в – MSC cell culture treated with TGF-β-3. areas of chondrosphere formation 
are shown by arrows
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на 14-е, 30-е и 90-е сутки проводили эвта-
назию экспериментальных животных передо-
зировкой раствора тиопентала натрия. область 
поврежденной суставной поверхности выделя-
ли единым блоком 6×6×3 мм и обезвоживали 
в спиртах восходящей концентрации для де-
гидратации. Исследования проводили мето-
дом сканирующей электронной микроскопии 
(сЭМ), контролем служила хрящевая поверх-
ность интактного коленного сустава контрлате-
ральной конечности. сЭМ-исследования про-
водили на комплексе Jeol JSM 6390La (япония) 
совместно с Фгбун «ботанический институт 
им. в. л. Комарова». Полученные образцы ко-
ленного сустава крысы предварительно обез-
воживали в этиловых спиртах восходящей кре-
пости, после чего подготовленные препараты 
помещали в вакуумную среду, где на поверх-
ность напыляли частицы золота и палладия. 
Под действием электрического поля до 30 кв 
пучок электронов, направленный на образцы, 
отклонялся, детектировался, и происходила 
пространственная (объемная) визуализация 
(до 0,4 нанометра) деструктивных изменений 
поверхности сустава. Методика позволила 
провести сравнительную визуальную оценку 
приповерхностных слоев хряща коленного сус-
тава крысы.

анализ статистической значимости разли-
чий показателей (диаметр дефекта и увеличе-
ние экспрессии генов) между группами не вы-
полняли из-за малого количества наблюдений.

результаты

установлено, что культивирование in vitro 
ММсК в присутствии фактора TGF-β-3 приво-
дило к хондрогенной дифференцировке, что 
выражалось в клеточной агрегации начиная 

с 3-х суток, которая приводила к образованию 
хондросфер на 9-е сутки (рис. 1). Методом по-
лимеразной цепной реакции в реальном вре-
мени было показано увеличение экспрессии 
генов col2a1 и Acan в среднем в 4,0 ± 0,2 раза 
по сравнению с контрольным образцом на 21-е 
сутки наблюдения.

За время проведения эксперимента in vivo 
летальных исходов и воспалительных реакций 
у опытных животных не зафиксировано, нару-
шений функции оперированного сустава отме-
чено не было. в контрольной группе на 14-е сут-
ки после вмешательства был отмечен явный 
симметричный дефект суставной поверхности 
со средним размером 1,2 мм, что соответству-
ет диаметру исходного повреждения (рис. 2, а). 
Краевая зона визуализировалась явно, по всей 
окружности. По границам повреждения отмеча-
лось незначительное образование деградаци-
онных поверхностных трещин. дефект был пок-
рыт новообразованным регенератом с незначи-
тельным присутствием нерегулярных структур, 
состав которых установить методикой сЭМ 
не представляется возможным.

К 30-м суткам в контрольной группе повре-
ждение принимало несимметричную форму, 
со средним размером 2,26 мм, что превышало 
диаметр исходного дефекта на 84 % (рис. 2, б). 
Краевая зона визуализировалась явно по всей 
окружности, за исключением тех мест, где де-
градация гиалинового хряща распространи-
лась до границы мыщелка. По границам по-
вреждения отмечались явные деструктивные 
изменения, связанные со значительным уве-
личением размера дефекта, как в глубину, так 
и в диаметре. наличие вновь синтезированного 
внеклеточного матрикса не выявлено. Поверх-
ность дефекта была несимметричной формы 
с визуально рыхлым содержимым, отмечалось 

Рис 3. Микрофотография препарата области дефекта на 14-е (а), 30-е (б) и 90-е (в) сутки (дефект + мембра-
на + ММсК, опытная группа 1). сЭМ. Контрольный штрих указан на рисунке
Fig. 3. area of the defect after 14 days (a), 30 days (б) and 90 days (B) (the defect + membrane + MSC, experimental 
group 1). SEM microscopy, MSC without TGF-β-3. The control stroke is shown on the figure
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незначительное присутствие нерегулярных 
структур, а также зафиксирована деградация 
верхнего клеточного слоя.

на 90-е сутки наблюдалось повреждение 
суставной поверхности значительной части 
мыщелка (рис. 2, в). Краевая зона визуализи-
ровалась неявно, часть мыщелка полностью 
деградировала, глубина дефекта увеличилась 
до субхондрального слоя, поперечный размер 
повреждения в 2 раза превышал диаметр ис-
ходного дефекта.

В опытной группе 1 на 14-е сутки после 
трансплантации КИК определялось симмет-
ричное повреждение суставной поверхности, 
со средним размером 0,93 мм, что на 24 % 
меньше исходно сформированного дефекта 
(рис. 3, а). Краевая зона определялась явно, 
по всей окружности, как и в контрольной группе. 
По границам повреждения отмечались краевые 
трещины, в глубине которых частично визуали-
зировалась КИК. Радиальных трещин и явных 
деструктивных изменений определено не было, 
в отличие от контрольной группы.

на 30-е сутки повреждение суставной по-
верхности сохраняло округлую форму со сред-
ним размером 1,04 мм, что меньше исходного 
на 15 % (рис. 3, б). Краевая зона и краевые 
трещины на границе повреждения визуализи-
ровались явно, местами просматривалась по-
ристая структура КИК, деструктивных измене-
ний обнаружено не было. Поверхность дефекта 
вдавлена, несимметричной формы с рыхлым 
содержимым, с присутствием нерегулярных 
структур.

на 90-е сутки повреждение суставной по-
верхности сохраняло округлую форму, попе-
речный размер соответствовал исходному 
(1,23 мм) (рис. 3, в). Краевая зона визуали-
зировалась практически по всей окружности. 
По границе повреждения отмечались единич-

ные неглубокие краевые трещины, а также зна-
чительные радиальные трещины. биодегради-
руемая мембрана, по-видимому, была покрыта 
вновь образовавшимся регенератом, вслед-
ствие чего не визуализировалась. Поверхность 
дефекта неровная с плотным содержимым, 
с присутствием нерегулярных структур.

В опытной группе 2 на 14-е сутки сформи-
рованный дефект также сохранял симметрич-
ную форму, средний размер составил 1,00 мм, 
что меньше исходного размера сформирован-
ного дефекта на 18 % (рис. 4, а). Краевая зона 
визуализировалась явно, но не по всей окруж-
ности. По границе КИК-хрящ определялась 
единичная краевая трещина, в которой визу-
ализировалась биодеградируемая мембрана, 
радиальных трещин и явных деструктивных из-
менений обнаружено не было. в центральной 
части дефекта отмечалась предположительно 
активная клеточная пролиферация. Размер 
клеточных элементов составлял 10 мкм, форма 
клеток была сферическая с тенденцией к рас-
пластыванию. отмечалась миграция клеток 
из зоны дефекта на интактный неповрежден-
ный хрящ. Поверхность дефекта симметричной 
формы с рыхлым содержанием без нерегуляр-
ных структур.

на 30-е сутки в опытной группе 2 дефект 
сохранял округлую форму, его средний раз-
мер составил 1,00 мм, что меньше исходного 
размера дефекта (1,21 мм) на 18 % (рис. 4, б). 
Краевая зона визуализировалась явно за счет 
краевых трещин, количество которых увели-
чилось по сравнению со сроком наблюдения 
14 суток в этой группе. Радиальных трещин 
и выраженных деструктивных изменений визу-
ализировано не было. в центральной части де-
фекта отмечались предположительно клеточ-
ные элементы, с размером примерно 15 мкм 
и миграцией из зоны дефекта на незаполнен-

Рис 4. Микрофотография препарата области дефекта на 14-е (а), 30-е (б) и 90-е (в) сутки. опытная группа 2 
(дефект + мембрана + дифференцированная культура ММсК). сЭМ. Контрольный штрих указан на рисунке
Fig. 4. area of the defect after 14 days (a), 30 days (б) and 90 days (B). Experimental group 2 (the defect + mem-
brane + MSC). SEM microscopy, MSC with TGF-β-3. The control stroke is shown on the figure
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ные участки поврежденной суставной поверх-
ности. Поверхность дефекта была вдавленная 
с клеточным содержимым на поверхности КИК.

на 90-е сутки в опытной группе 2 на месте 
сформированного дефекта отмечалось неявное 
округлой формы неглубокое вдавление сустав-
ной поверхности со сглаженными краями сред-
ним размером 1,06 мм, который на 13 % мень-
ше исходного (рис. 4, в). По границе поврежде-
ния отмечались неглубокие сглаженные тонкие 
борозды – возможно, следы бывших краевых 
трещин; радиальных трещин и каких-либо де-
структивных изменений не визуализирова-
но. трансплантированная КИК поверхностно 
не визуализировалась. Форму клеток в центре 
повреждения и по его краям установить не уда-
лось, так как клеточные структуры были покры-
ты большим слоем предположительно вновь 
образованного внеклеточного матрикса, что го-
ворит об увеличенном синтезе последнего. По-
верхность дефекта гладкая, визуально схожая 
с интактным неповрежденным хрящом.

По результатам исследования при сроке на-
блюдения 14 суток во всех группах отмечалось 
незначительное уменьшение размера повреж-
дения. данный факт связан с образованием 
временного регенерата в области поврежде-
ния, следствием которого было уменьшение 
диаметра дефекта. на 30-е сутки в контроль-
ной группе данный регенерат подвергался де-
градации с увеличением размера повреждения 
на 84 %, в опытных группах размер поврежде-
ния остался прежним. на 90-е сутки наблю-
дения данная тенденция сохранялась, в кон-
трольной группе размер дефекта увеличился 
на 126 % и достиг границ мыщелка, в опытных 
группах диаметр повреждения практически 

не изменился. на основании полученных дан-
ных можно составить диаграмму зависимости 
диаметра повреждения от срока наблюдения 
и типа группы (рис. 5).

обсуждение

Применение модифицированной культуры 
клеток в составе КИК для восстановления пов-
режденной поверхности гиалинового хряща 
является перспективным и динамично разви-
вающимся направлением экспериментальной 
медицины, которое, однако, недостаточно изу-
чено отечественными исследователями. в име-
ющихся публикациях исследователи в первую 
очередь изучают биосовместимость изучаемых 
экспериментальных КИК [севастьянов и др., 
2017]. в нашей работе изучалась безопасность 
исследуемых КИК на основе полилактидных 
матриц-носителей, и не было получено данных 
о тканевых реакциях воспалительного характе-
ра или признаков отторжения инородного ма-
териала, что свидетельствует о биосовмести-
мости исследуемой матрицы.

в ходе экспериментов удалось получить 
четырехкратное увеличение уровня экспрес-
сии основных генов вКМ гиалинового хряща, 
тем не менее полученные результаты в группе 
с применением КИК с культурой дифференци-
рованных хондробластов не позволили полно-
стью заместить сформированный дефект сус-
тавного хряща. вероятно, это свидетельствует 
о необходимости еще большего увеличения 
синтеза белков вКМ, что может потребовать 
разработки способа не просто стимуляции 
дифференцировки, а модификации культуры 
клеток. одним из таких, на наш взгляд, пер-

Рис. 5. диаметр повреждения в разных группах наблюдения
Fig. 5. Diameter of the defect according to observation date and experimental group
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спективных способов является генетическая 
модификация с помощью последовательнос-
тей TGF-β-3 и (или) BMP2, при которой процесс 
трансфекции проходил in vivo в области транс-
плантации альгинатного гидрогеля, содержа-
щего соответствующие плазмиды [Gonzalez-
Fernandez et al., 2016].

Изучение перифокальных изменений в об-
ласти созданного повреждения на разных сро-
ках наблюдения и разных группах позволило 
выявить некоторые общие закономерности. во 
всех исследуемых группах на поздних сроках 
наблюдалось «проседание» эксперименталь-
ных КИК и признаки краевой деградации гиа-
линового хряща, наиболее выраженные в кон-
трольной группе и наименее – при использо-
вании КИК с дифференцированной культурой 
хондробластов (рис. 6), что проявлялось в пер-
вую очередь увеличением диаметра поврежде-
ния при увеличении срока наблюдения в конт-
рольной группе и опытной группе 1.

аналогичные результаты были получены 
в работе Dai с соавт. [2014], где при моделиро-
вании дефектов гиалинового хряща у кроликов 
при использовании ММсК и биодеградируемо-
го носителя авторы отмечали восстановление 
поверхностного слоя хрящевой поверхности 
на длительных сроках наблюдения. с учетом 
имеющихся данных об отсутствии восстановле-
ния поверхностного слоя хрящевой поверхно-
сти вне зависимости от размера первоначаль-
ного повреждения гиалинового хряща крысы 
[божокин и др., 2017] применение технологии 
восстановления хряща с трансплантацией КИК 
представляется перспективным.

следует отметить существенное различие 
поверхностного строения регенерата на боль-
ших сроках наблюдения в наших исследова-
ниях, где по краям повреждения наблюдались 
отдельные радиальные деградационные тре-

щины, и в работе, проведенной л. т. воловой 
с соавт., которые отмечали формирование 
органотипичной гиалиновой хрящевой ткани 
по всей поверхности повреждения в экспери-
ментах на кроликах с применением диминера-
лизованной спонгиозы и культуры аллогенных 
клеток [волова и др., 2012].

данное исследование выявило ряд недо-
статков, требующих устранения в последующих 
экспериментах. в обеих опытных группах отме-
чены краевые трещины по окружности повреж-
дения. По-видимому, это следствие недоста-
точной фиксации КИК к краям дефекта и малого 
объема КИК, проседание которой наблюдалось 
с увеличением сроков эксперимента. При дей-
ствии нагрузки на поверхность сустава часть ее 
распределяется на трансплантированную КИК, 
что приводит к ее уплощению и проседанию 
на дно дефекта, вызывая при этом разрыв реге-
нерата на границе неповрежденный хрящ – КИК. 
в опытной группе 2 на 90-е сутки была отмечена 
единичная краевая трещина, в отличие от опыт-
ной группы 1, где они присутствовали по всей ок-
ружности повреждения. данный факт свидетель-
ствует о том, что модифицированная КИК менее 
подвержена деформации с течением времени, 
чем КИК без клеточной модификации. для полу-
чения более точных результатов в дальнейшей 
работе мы планируем проведение морфологиче-
ских исследований. тем не менее для получения 
первичной информации, динамики протекания 
процессов и внешней визуализации поверхност-
ных изменений на первом этапе исследований 
сЭМ-методика является эффективной.

наше исследование имеет ряд ограничений: 
малое количество наблюдений на каждый срок 
исследования, отсутствие морфологического 
исследования, которое позволило бы дать до-
стоверный ответ о природе, строении и соста-
ве той или иной структуры.

Рис. 6. схематичное изображение созданного повреждения и КИК: сразу после создания повреждения 
и трансплантации КИК (а); в отдаленные сроки (в)
Fig. 6. Schema of created damage and CES: immediately after damage creation and CES transplantation (a); 
and in the long-term observations (B)
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Заключение

Использованная в данном исследовании 
методика культивирования и разработанный 
протокол направленной дифференциров-
ки с применением белкового фактора роста 
TGF-β-3 позволил существенно увеличить уро-
вень экспрессии основных генов вКМ гиали-
нового хряща и достичь дифференцировки 
ММсК в хондробласты in vitro. При замещении 
дефектов суставной поверхности КИК наиболь-
шую эффективность продемонстрировало ис-
пользование клеточно-инженерной конструк-
ции с дифференцированной культурой ММсК, 
применение которой способствовало замед-
лению деградационных процессов и уменьше-
нию размера повреждения на отдаленных сро-
ках наблюдения. одновременно с этим данное 
исследование выявило некоторые недостатки 
использования экспериментальной КИК, что 
определило необходимость в будущих иссле-
дованиях увеличить объем используемой мат-
рицы и обеспечить тщательную адгезию КИК 
к неповрежденным участками суставной по-
верхности.
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соВременнаЯ сТруКТура и динамиКа сооБЩесТВ рыБ 
ПриБреЖной Зоны Юго-ЗаПадного Крыма  
на Примере БуХТы КаЗачьЯ

а. р. Болтачев, е. П. Карпова
Институт морских биологических исследований им. А. О. Ковалевского РАН,  
Севастополь, Россия

Представлены результаты многолетних ихтиологических исследований в бухте 
Казачья, являющейся одной из самых крупных на юго-западном побережье Крыма. 
Ихтиофауна бухты включает 83 вида рыб, принадлежащих 59 родам из 41 семейст-
ва, и по этому показателю она занимает первое место среди бухт севастополя. 
анализируется эколого-фаунистический состав рыбного населения. По разнообра-
зию доминируют морские по происхождению рыбы, их доля составляет около 90 % 
всего количества видов, остальная часть приходится на реликтовые понто-каспий-
ские проходные и солоноватоводные виды. За период исследований прослежено 
вселение восьми чужеродных восточноатлантических и средиземноморских видов 
и одного целенаправленно интродуцированного в азово-черноморский бассейн 
дальневосточного эндемика пиленгаса. отмечен заметный рост численности ви-
дов-вселенцев, что, возможно, связано с увеличением температуры воды. основу 
ихтиофауны б. Казачья составляют оседлые рыбы, относящиеся к донным и при-
донным экологическим группам. Подчеркивается важность бухты как нерестилища 
и места нагула рыб различных экологических групп. Из всех зарегистрированных 
в бухте видов 48 являются промысловыми или объектами любительского рыбо-
ловства, 9 включены в Красную книгу г. севастополя. Приводятся сведения о про-
странственном положении, приуроченности к биотопам и видовом разнообразии 
пяти ихтиоценов бухты. делается вывод о продолжающемся процессе «медитерра-
низации» ихтиофауны прибрежной зоны юго-западного побережья Крымского по-
луострова, за счет которого увеличивается ее разнообразие. одновременно про-
исходит сокращение численности аборигенных понто-каспийских проходных и со-
лоноватоводных рыб, и этот процесс в целом характерен для всего черного моря. 
Предлагается организовать природоохранные участки в акватории б. Казачья.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: ихтиофауна; ихтиоцен; экологическая структура; чужерод-
ный вид; Крым; черное море.

A. R. Boltachev, E. P. Karpova. CONTEMPORARY STRUCTURE AND 
DYNAMICS OF FISH COMMUNITIES IN THE COASTAL ZONE OF SOUTH-
WESTERN CRIMEA, EXAMPLE OF KAZACH’YA BAY

The results of long-term ichthyological research in one of the largest bays on the south-
western coast of the Crimea, Kazach’ya Bay, are presented. The fish fauna includes 83 
species belonging to 59 genera in 41 families, and according to this parameter it ranks top 
among bays of Sevastopol. The ecological and faunal composition of the fish population is 
analyzed. Marine fishes dominate in terms of diversity, contributing about 90 % to the total 
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Введение

Изучение проблем трансформации сооб-
ществ гидробионтов на разных уровнях органи-
зации под воздействием природных и антропо-
генных факторов является основой для оценки 
сложившейся экологической ситуации, выяв-
ления причин происходящих процессов и раз-
работки адекватных мер по рациональному ис-
пользованию и охране водных биологических 
ресурсов. одним из уникальных участков при-
брежной зоны черного моря, выделяющимся 
своими абиотическими факторами и биологи-
ческим разнообразием, является юго-западное 
побережье Крымского полуострова, простира-
ющееся от м. толстый, расположенного к севе-
ру от входа в севастопольскую бухту, до м. айя, 
находящегося примерно в 8 км к юго-востоку 
от балаклавской бухты, и территориально от-
носящееся к севастопольскому региону (рис.), 
что позволяет выделить его в самостоятельный 
естественно-исторический район прибрежной 
зоны Крыма [болтачев, Карпова, 2012]. на этом 
сравнительно небольшом участке побережья 
протяженностью менее 45 км сосредоточены 
разнообразные биотопы, приуроченные как 
к открытому взморью, так и к многочисленным 
(около 40) бухтам, отличающимся своими мор-
фологическими и биоценотическими особен-
ностями, таким образом, общая протяженность 
береговой линии с учетом бухт составляет око-
ло 103 км.

гидрологические условия прибрежной зоны 
юго-западного района относятся к морскому 
типу, характерному для большей части аквато-
рии черного моря. сезонные колебания тем-
пературы воды в среднем составляют от 6 °с 
зимой до 26 °с летом, а соленость достаточно 

стабильна – около 18‰, но в бухтах условия 
отличаются более значительными внутригодо-
выми колебаниями температуры (от 0 до 28, 
иногда до 30 °с), в некоторых из них имеются 
локальные квазистационарные значительно 
опресненные участки, образованные за счет 
поступления речных и субмаринных пресных 
вод. немаловажное значение имеет геогра-
фическое положение Крымского полуострова, 
простирающегося в южном направлении почти 
до середины моря. самая южная точка – м. са-
рыч – находится всего в 258 км от анатолий-
ского полуострова, и именно на этом участке 
наблюдается сезонное поверхностное тече-
ние, направленное от турецкого побережья 
к Крыму, которое при подходе к полуострову 
отклоняется в западном направлении и далее 
следует вдоль его юго-западного побережья 
[гидрометеорология…, 1991]. с водами этого 
течения возможно проникновение некоторых 
средиземноморских видов в район исследо-
ваний. наличие значительного числа убежищ 
и участков, благоприятных для нереста и нагу-
ла, способствует развитию видового разнооб-
разия ихтиофауны, в первую очередь морских 
оседлых видов донно-придонного комплекса. 
Подходы активных пелагических мигрантов 
наблюдаются преимущественно во время ве-
сенних нерестово-нагульных и осенних зимо-
вальных миграций, традиционно пролегающих 
вдоль юго-западной оконечности Крыма. в теп-
лые зимы некоторые из этих рыб концентри-
руются в прибрежной зоне, а нередко и в бух-
тах. наряду с собственно морскими видами 
на зимовку сюда подходят проходные осетро-
вые рыбы из северо-западной части черного 
и азовского морей [Зернов, 1913; водяницкий, 
1949]. такое уникальное сочетание разнообра-

number of species, while the rest are relict Ponto-Caspian migratory and brackish-water 
species. During the study period, the invasion of 8 alien East atlantic and Mediterranean 
species and one intentional introduction of a Far East endemic (so-iuy mullet) into 
the azov-Black Sea drainage basin were monitored. The abundance of the alien spe-
cies has increased noticeably, possibly owing to a rise in water temperature. The bulk 
of the fish fauna in Kazach’ya Bay is resident fish belonging to the demersal ecological 
group. The importance of the bay as spawning grounds and feeding grounds for fish 
of various ecological groups is emphasized. among the species registered in the bay, 48 
are objects of commercial or amateur fishing, 9 species are included in the Red Data 
Book of the City of Sevastopol. Data on the spatial distribution, habitat preferences 
and species diversity of the five ichthyocenes of the bay are reported. It is concluded that 
the diversity of the fish fauna of the south-western coastal zone of the Crimean Peninsula 
is continuing to grow due to ‘mediterranization’, but at the same time there is a decrease 
in the abundance of native Ponto-Caspian migratory and brackish-water fish, and this 
process is typical for the Black Sea at large. It is proposed to set up nature protection 
areas in the waters of Kazach’ya Bay.

K e y w o r d s: fish fauna; ichthyocene; ecological structure; alien species; mediterraniza-
tion; space-time variability; Crimea; Black Sea.
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зия косной и живой природы прибрежья юго-
западного Крыма уже более 200 лет, с самого 
начала исследований черного моря и по на-
стоящее время, привлекает внимание ученых 
различных направлений океанологии к этому  
району.

Первые работы, посвященные морской их-
тиофауне полуострова, связаны с именами 
таких выдающихся ученых, как К. И. габлиц, 
П. с. Паллас, а. фон нордманн, и ряда других. 
в организации планомерных комплексных гид-
робиологических работ чрезвычайно важным 
событием было создание в 1871 г. севасто-
польской биологической станции (ныне Ин-
ститут морских биологических исследований 
Ран) – одного из старейших морских биоло-
гических научных учреждений в мире. уже во 
второй половине XIX века начали публиковать-
ся обобщающие списки видов гидробионтов, 
включая рыб, бухт и прибрежья севастополя 
из которых наиболее значимой ихтиологичес-
кой работой явилась монография К. Ф. Кес-
слера [1877]. в этом труде на основе всех по-
лученных к тому времени литературных и соб-
ственных данных только для описываемого 
района автором указывался 71 вид рыб. Ито-
говая ихтиофаунистическая сводка для чер-
ного моря на начало хх века, составленная 
по литературным данным, была подготовлена 
в. К. совинским [1904], и для акватории сева-
стополя в ней упоминалось 75 видов. в начале 
хх века с. а. Зерновым выполнялись круглого-
дичные исследования рыб в бухтах и прибреж-

ной зоне севастополя, автор тщательно изучал 
не только их видовой состав, но и особенности 
миграций, сроки образования промысловых 
скоплений, особенности биологии и экологии 
[Зернов, 1913]. всего за этот период исследо-
ваний было зарегистрировано 56 видов рыб, 
и меньшее видовое богатство связано с вклю-
чением в список только достоверно опреде-
ленных им видов. в течение хх и текущего века 
опубликованы десятки статей, посвященных 
ихтиофаунистическим исследованиям, выпол-
ненным в бухтах и прибрежной зоне севасто-
поля. на основании их анализа с привлечени-
ем собственных данных в 2012 г. нами была 
подготовлена обобщающая статья, в которой 
приведены списки рыб для шести наиболее 
крупных бухт, а также прибрежной зоны сева-
стополя от м. толстый до м. айя, и в целом для 
этого района указывается 120 видов [болтачев, 
Карпова, 2012]. Как оказалось, степень изу-
ченности бухт существенно различалась, и ми-
нимальное количество сведений приходилось 
на бухту Казачья, вторую по величине после се-
вастопольской. Это связано с тем, что до срав-
нительно недавнего времени на берегах бухты 
располагались воинские части и большая часть 
ее акватории была закрыта для научных работ. 
лишь в период с 1970 по 1972 г. на отдельных 
участках бухты проводился сбор ихтиопланкто-
на и облов взрослых рыб, результаты которого 
положены в основу работ а. д. гординой [1976] 
о зарослевых биоценозах некоторых севасто-
польских бухт, прибрежных зон Крыма и Кавка-

схема расположения бухты Казачья
Location of the Kazach’ya Bay
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за, но отдельно видовой состав рыб б. Казачья 
автором не рассматривался.

Цель исследования – оценить современное 
состояние ихтиофауны бухт и прибрежной зоны 
юго-западного Крыма и происходящих в ней 
изменений, связанных с различными фактора-
ми природного и антропогенного характера, 
на примере бухты Казачья.

материалы и методы

Ихтиологический материал собран в период 
с 1996 по 2017 г. на всей акватории бухты Каза-
чья (рис.).

лов рыбы проводили круглогодично, в диа-
пазоне глубин от 1 до 10 м, жаберными сетями 
с размером ячеи от 10 до 200 мм и крючьевы-
ми снастями. в теплое время года с помощью 
ручного сачка диаметром 25–30 см (ячея 2 мм) 
отлавливали мелких донных рыб на глубинах 
до 5 м. в верховьях бухты осуществляли также 
обловы зарослевых биоценозов буксируемым 
саком, имеющим входное отверстие полукруг-
лой формы размером 1,6×0,8 м, площадью 
1 м2, оснащенным хамсеросом с размером 
ячеи 6,5 мм. Периодически анализировали уло-
вы промыслового гундерного ставного невода, 
установленного на входе в бухту, а также рыбу, 
пойманную рыболовами-любителями и под-
водными охотниками. Регулярно проводили 
подводные визуальные наблюдения, фото- 
и видеосъемку рыб. всего видовому анализу 
подвергли 1644 экземпляра рыб. чужеродные 
впервые обнаруженные и редкие рыбы после 
проведения видовой идентификации фиксиро-
вались 4%-м формальдегидом, этикетирова-
лись и передавались на хранение в ЦКП «Кол-
лекция гидробионтов Мирового океана» Фгбун 
ИМбИ.

результаты и обсуждение

Краткая характеристика бухты Казачья. 
бухта расположена в северо-западной части 
гераклейского полуострова, примерно в 2 км 
к востоку от м. херсонес и ориентирована в ме-
ридиональном направлении с юга на север, 
в холодное время года подвержена воздейст-
вию преобладающих в этот период ветров 
северных румбов (рис.). длина бухты состав-
ляет 3,3 км, наибольшая ширина 1,1 км, глу-
бина на выходе до 20,5 м, в центральной час-
ти – 10–12 м. в верхней части она разделена 
мысом на две мелководных бухты с глубинами 
0,2–0,5 м. б. Казачья отличается разнообрази-
ем донных ландшафтных комплексов. на малых 
глубинах вдоль берегов между выходами из-

вестняковых скальных пород, покрытых зарос-
лями водорослей с преобладанием бурой во-
доросли цистозиры Cystoseira barbata, залега-
ют пески и грубообломочные грунты [болтачев, 
Карпова, 2012]. на глубинах 4–6 м происходит 
замещение твердых грунтов на мягкие песча-
ные и илисто-песчаные с отдельными участка-
ми ракушечника, а глубже 8 м находятся илис-
тые грунты. в верхней части бухты преобладает 
в различной степени заиленный песок с приме-
сью ракуши, местами покрытый густыми зарос-
лями морских трав – зостеры Zostera marina, 
руппии Ruppia sp. естественный прибрежный 
рельеф в незначительной степени преобразо-
ван гидротехническими сооружениями, кото-
рые занимают малую часть береговой линии.

в нижней части бухты сезонные колебания 
температуры воды составляют от 6,9 °C зимой 
до 26,8 °с летом, солености – 16,90–18,24‰ 
соответственно и во многом аналогичны с мор-
ской прибрежной зоной. в суровые зимы 
большая или меньшая площадь зеркала по-
верхности может покрываться льдом. летом 
на мелководьях вода прогревается до 30 °с, 
а в отдельные годы даже до 32 °с.

в бухте имеется большинство типов биото-
пов, характерных для юго-западного Крыма, 
а разнообразие условий позволяет рассматри-
вать этот водоем в качестве модельного поли-
гона для ихтиофаунистических исследований 
и выявления динамики показателей видового 
разнообразия.

до недавнего времени б. Казачья счита-
лась одной из самых чистых бухт севастополя 
по содержанию нефтепродуктов, тяжелых ме-
таллов и других поллютантов [Миронов и др., 
2003; Марикультура…, 2007], но в последние 
примерно 10 лет осуществляется интенсив-
ное строительство жилых домов и коттеджей 
в непосредственной близости от уреза воды, 
в связи с чем резко возросло эвтрофирова-
ние, которое в летние месяцы вызывает мас-
совое развитие зеленой водоросли кладофоры 
Cladophora sericea, приводящее к существен-
ному ухудшению условий обитания гидробион-
тов, включая рыб, вплоть до их гибели.

ихтиофауна бухты Казачья. За весь пе-
риод исследований в б. Казачья зарегистри-
ровано 83 вида рыб, принадлежащих 59 родам 
из 41 семейства (табл.), что составляет при-
мерно 2/3 от общего списка рыб, отмеченных 
в районе юго-западного Крыма, и по этому 
показателю она занимает первое место среди 
бухт севастополя. анализ списка видов пока-
зывает, что наибольшим видовым разнообра-
зием отличается семейство Gobiidae (17 ви-
дов), далее следуют семейства Blenniidae (7), 
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Syngnathidae, Sparidae и Labridae (по 5), Mugi-
lidae (4) и acipenseridae (3). семейства atherini-
dae, Gobiesocidae и Callionymidae насчитывают 
по 2 вида, остальные 31 представлены одним 
видом каждое. таксономическая структура 
в целом является характерной для региона.

в ихтиофауне бухты обнаружено 9 чужерод-
ных новых для прибрежной зоны Крыма либо 
в целом для черного моря видов, один из ко-
торых – дальневосточный эндемик пиленгас – 
был целенаправленно интродуцирован в азо-
во-черноморский бассейн и довольно быстро 
образовал самовоспроизводящиеся популяции 
в этих морях. Проникновение прочих видов свя-
зано с перманентным естественным процессом 
«медитерранизации», в ходе которого морские 
рыбы из средиземного моря самостоятельно 
проникают в черное и часть из них формируют 
независимые популяции. За период наших ис-
следований образовали стабильные популяции 
и значительно увеличили численность такие 
виды-вселенцы, как лысун бата, бычок Кауча, 
красноротый бычок, зеленая собачка и сальпа, 
наблюдается рост частоты встречаемости ат-
лантического землероя. в 2015 г. в б. Казачья 
впервые были зарегистрированы два доволь-
но редких малоизученных средиземноморских 
криптобентических вида – бычок-зебра и четы-
рехполосый хромогобиус, причем первый вид 
в черном море был известен по единичной по-
имке возле побережья турции у м. ясон [бол-
тачев, Карпова, 2017]. За три года эти виды 
стали довольно обычными в бухте, и, очевидно, 
происходит процесс их натурализации. Значи-
тельно чаще стал отмечаться представитель 
теплолюбивого семейства барракудовых – ев-
ропейская сфирена, известная в черном море 
по единичным находкам. возле берегов юго-
западного Крыма в хх веке было отмечено все-
го две поимки этого вида – в 1905 г. в балаклав-
ской бухте и в 1950 г. в прибрежной зоне, а на-
чиная с 2007 г. пять экземпляров европейской 
сфирены было зарегистрировано в бухтах се-
вастополя – Казачьей, стрелецкой и балаклав-
ской [световидов, 1964; болтачев, Карпова, 
2017]. Появление чужеродных морских субтро-
пических и тропических видов и натурализа-
ция некоторых из них в б. Казачья, прибрежной 
зоне юго-западного Крыма и большей части 
черного моря, очевидно, связано с процессом 
повышения температуры воды, наблюдаемым 
с начала текущего столетия.

Эколого-фаунистический состав рыб 
бухты Казачья. в целом ихтиофауна черного 
моря не отличается разнообразием и к насто-
ящему времени насчитывает 263 вида, но при 
этом в ней присутствует несколько групп рыб, 

отличающихся по своему происхождению 
и особенностям экологии, что является следст-
вием бурной истории этого водоема, который 
то соединялся проливами со средиземным 
морем, то существовал как значительно опрес-
ненное озеро-море, при этом в каждом из пе-
риодов формировалась специфическая фло-
ра и фауна [Зайцев, 1998; болтачев, Карпова, 
2017].

в настоящее время основу видового богат-
ства рыб в черном море составляют аллохтон-
ные морские по своему происхождению рыбы 
(67,3 %), процесс вселения которых начался 
после очередного воссоединения новоэвксин-
ского озера-моря со средиземным (примерно 
7–8 тыс. лет тому назад) и продолжается по на-
стоящее время, т. е. происходит перманентный 
процесс «медитерранизации» его ихтиофауны 
[болтачев, 2017]. Подавляющее большинство 
морских рыб относятся к восточноатлантиче-
ско-средиземноморской зоогеографической 
группе, некоторые имеют более широкое рас-
пространение в Мировом океане, например, 
лобан, катран. некоторые из морских рыб об-
разовали черноморские подвиды: ставрида, 
сарган, атерина, барабуля, калкан и др., что 
в настоящее время оспаривается рядом уче-
ных, не признающих существование подвидов 
[световидов, 1964; васильева, 2007]. среди 
морских рыб выделяются пять чужеродных ви-
дов, нативные ареалы которых охватывают раз-
личные районы Индийского и тихого океанов, 
а их проникновение непосредственно связано 
с деятельностью человека, причем все эти эк-
зотические виды были отмечены у берегов юго-
западного Крыма [болтачев, 2017; болтачев, 
Карпова, 2017].

автохтонные понто-каспийские эндемики, 
представленные солоноватоводными и про-
ходными рыбами, составляют соответствен-
но 8 и 5,7 % от всего списка видов; доля пре-
сноводных рыб сравнительно высока – 19 %, 
но они в основном придерживаются эстуарных 
зон рек.

в б. Казачьей видовое разнообразие рыб 
вышеуказанных групп было иным, а именно до-
минировали морские по происхождению рыбы, 
составлявшие 89,2 % от всего количества ви-
дов, причем только один их них – пиленгас – яв-
ляется дальневосточным эндемиком, который 
был целенаправленно интродуцирован в азово-
черноморский бассейн, к настоящему времени 
полностью натурализовался, и в рассматрива-
емой бухте его молодь весьма многочисленна. 
Проходные рыбы были представлены пятью 
видами (6 %), солоноватоводные – четырьмя 
(4,8 %), пресноводные отсутствовали (табл.). 
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список видов и эколого-фаунистический состав рыб бухты Казачья
List of the species and the ecological and faunal composition of fish of the Kazach’ya Bay

семейство, вид
Family, species

Экологическая группа  
Ecological group

1 2 3 4 5 6
Катрановые – Squalidae

1 Squalus acanthias L., 1758 – акула-катран (picked dogfish) I М П яЖ
скатовые – Rajidae

2 Raja clavata L., 1758 – морская лисица (thornback ray) I М Пд яК
Хвостоколовые – Dasyatidae

3 Dasyatis pastinaca (L., 1758) – скат-хвостокол (common stingray) I М Пд яЖ
осетровые – Acipenseridae

4 *Acipenser gueldenstaedtii Brandt et Ratzeburg, 1833 – русский осетр 
(Russian sturgeon) III М Пд лФ

5 *Acipenser stellatus Pallas, 1771 – севрюга (stellate sturgeon) III М Пд лФ
6 *Huso huso (L., 1758) – белуга (beluga) III М Пд лФ

анчоусовые – Engraulidae
7 Engraulis encrasicolus (L., 1758) – европейский анчоус (European 

anchovy) I М П ПФ

сельдевые – Clupeidae
8 Alosa immaculata Bennett, 1835 – черноморско-азовская проходная 

сельдь (Pontic shad) III М П ПФ

семейство лососёвые – Salmonidae
9 *Salmo labrax Pallas, 1814 – черноморская кумжа (Black Sea trout) III М П лФ

нитепёрые налимы – Phycidae
10 Gaidropsarus mediterraneus (L., 1758) – трехусый средиземномор-

ский налим (shore rockling) I о д ПФ

Тресковые – Gadidae
11 Merlangius merlangus euxinus (Nordmann, 1840) – черноморский 

мерланг (Balck Sea whiting) I М Пд ПФ

ошибневые – Ophidiidae
12 Ophidion rochei Muller, 1845 – ошибень (cusk-eel) I о д ПФ

Кефалевые – Mugilidae
13 Liza aurata (Risso, 1810) – сингиль (golden grey mullet) I М П ПФ
14 Liza haematocheila (Temminck et Schlegel, 1845) – пиленгас (so-iuy 

mullet) I М П ПФ

15 Liza saliens (Risso, 1810) – остронос (leaping mullet) I М П ПФ
16 Mugil cephalus L., 1758 – лобан (striped mullet) I М П ПФ

атериновые – Atherinidae
17 Atherina hepsetus L., 1758 – средиземноморская атерина 

(Mediterranean sand smelt) I о П ФФ

18 Atherina pontica (Eichwald, 1831) – черноморская атерина (Black Sea 
sand smelt) I о П ФФ

саргановые – Belonidae
19 Belone belone euxini Gunther, 1866 – черноморский сарган (garfish) I М П ФФ

Колюшковые – Gasterosteidae
20 Gasterosteus aculeatus L., 1758 – трехиглая колюшка (three-spined 

stickleback) I о Пд гн

игловые – Syngnathidae
21 *Hippocampus hippocampus (L., 1758) – морской конек (short-

snouted seahorse) I о Пд вн

22 Syngnathus abaster Risso, 1827 – морская игла пухлощекая (black-
striped pipefish) I о Пд вн

23 Syngnathus schmidti Popov, 1927 – морская игла пелагическая 
(pelagic pipefish) I о П вн

24 *Syngnathus typhle L., 1758 – морская игла длиннорылая (broadnosed 
pipefish) I о Пд вн
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25 *Syngnathus variegatus Pallas, 1814 – толсторылая рыба-игла (thickly 

snouted pipefish) I о Пд вн

скорпеновые – Scorpaenidae
26 Scorpaena porcus L., 1758 – скорпена (black scorpionfish) I о д ПФ

Тригловые – Triglidae
27 *Chelidonichthys lucerna L., 1758 – морской петух (tub gurnard) I о д ПФ

лавраковые – Moronidae
28 Dicentrarchus labrax (L., 1758) – лаврак (sea bass) I М П ПФ

серрановые – Serranidae
29 Serranus scriba (L., 1758) – каменный окунь-зебра (painted comber) I о Пд ПФ

луфаревые – Pomatomidae
30 Pomatomus saltatrix (L., 1766) – луфарь (bluefish) I М П ПФ

ставридовые – Carangidae
31 Trachurus mediteraneus ponticus aleev, 1956 – черноморская 

ставрида (horse mackerel) I М П ПФ

спаровые – Sparidae
32 Boops boops (L., 1758) – бопс (bogue) I о Пд ПФ
33 Diplodus annularis (L., 1758) – ласкирь (annular seabream) I о Пд ПФ
34 Diplodus puntazzo (Cetti, 1777) – зубарик (sharpsnout seabream) I о Пд ПФ
35 Lithognathus mormyrus (L., 1758) – атлантический землерой (striped 

seabream) I о Пд ПФ

36 Sarpa salpa (L., 1758) – сальпа (goldline sea bream) I о Пд ПФ
смаридовые – Centracanthidae

37 Spicara flexuosa Rafinesque, 1810 – спикара (spicara) I о П гн
горбылёвые – Sciaenidae

38 Sciaena umbra L., 1758 – темный горбыль (brown meagre) I о Пд ПФ
султанковые – Mullidae

39 Mullus barbatus ponticus Essipov, 1927 – черноморская барабуля (red 
mullet) I о д ПФ

Помацентровые – Pomacentridae
40 Chromis chromis (L., 1758) – морская ласточка (damselfish) I о Пд гн

губановые – Labridae
41 Symphodus cinereus (Bonnatterre, 1788) – рябчик (grey wrasse) I о Пд гн
42 Symphodus ocellatus (Forsskål, 1775) – глазчатый губан (ocellated 

wrasse) I о Пд гн

43 Symphodus roissali (Risso, 1810) – перепелка (five-spotted wrasse) I о Пд гн
44 Symphodus scina (Forsskal, 1775) – носатый губан (pointed-snout 

wrasse) I о Пд гн

45 Symphodus tinca (L., 1758) – рулена (East atlantic peacock wrasse) I о Пд гн
Песчанковые – Ammodytidae

46 Gymnammodytes cicerellus (Rafinesque, 1810) – песчанка 
(Mediterranean sand eel) I о Пд Пс

драконовые – Trachinidae
47 Trachinus draco L., 1758 – морской дракон (greater weever) I о д ПФ

Звездочётовые – Uranoscopidae
48 Uranoscopus scaber L., 1758 – европейский звездочёт (stargazer) I о д ПФ

Троепёровые – Tripterygiidae
49 Tripterygion tripteronotus (Risso, 1810) – черноголовый троепёр (red-

black triplefin) I о д гн

собачковые – Blenniidae
50 Aidablennius sphynx (Valenciennes, 1836) – морская собачка-сфинкс 

(sphynx blenny) I о д гн

51 Coryphoblennius galerita (L., 1758) – хохлатая морская собачка 
(Montagu's Blenny) I о д гн

Продолжение табл.
Table (continued)
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52 Parablennius incognitus (Bath, 1968) – зеленая морская собачка 

(mystery blenny) I о д гн

53 Parablennius sanguinolentus (Pallas, 1814) – обыкновенная морская 
собачка (rusty blenny) I о д гн

54 Parablennius tentacularis (Brünnich, 1768) – длиннощупальцевая 
морская собачка (tentacled blenny) I о д гн

55 Parablennius zvonimiri (Kolombatovič, 1892) – морская собачка 
Звонимира (Zvonimir's blenny) I о д гн

56 Salaria pavo (Risso, 1810) – морская собачка-павлин (peacock 
blenny) I о д гн

Присосковые – Gobiesocidae
57 Diplecogaster bimaculatus (Bonnaterre, 1788) – пятнистая присоска 

(two-spotted clingfish) I о д гн

58 Lepadogaster candollii Risso, 1810 – толсторылая присоска 
(Connemara clingfish) I о д гн

лировые – Callionymidae
59 Callionymus pusillus Delaroche, 1809 – бурая пескарка (Sailfin 

dragonet) I о д ПФ

60 Callionymus risso Lesueur, 1814 – серая пескарка (Risso’s dragonet) I о д ПФ

Бычковые – Gobiidae
61 Aphia minuta (Risso, 1810) – бланкет (transparent goby) I М П ФФ

62 *Chromogobius quadrivittatus (Steindachner, 1863) – четырехполосый 
хромогобиус (Chestnut goby) I о д гн

63 Gobius bucchichi Steindachner, 1870 – бычок-рысь (Bucchich's goby) I о д гн

64 Gobius cobitis Pallas, 1814 – бычок-кругляш (giant goby) I о д гн

65 Gobius couchi Miller & El-Tawil, 1974 – бычок Кауча (Couch's goby) I о д гн

66 Gobius cruentatus Gmelin, 1789 – красноротый бычок (red-mouthed 
goby) I о д гн

67 Gobius niger L., 1758 – черный бычок (black goby) I о д гн

68 Gobius paganellus L., 1758 – бычок-паганель (rock goby) I о д гн

69 Gobius xanthocephalus heymer et Zander, 1992 – златоглавый бычок 
(golden goby) I о д гн

70 Mesogobius batrachocephalus (Pallas, 1814) – мартовик (knout goby) II о д гн

71 Neogobius eurycephalus (Kessler, 1874) – бычок-рыжик (mushroom 
goby) II о д гн

72 Neogobius melanostomus (Pallas, 1814) – бычок-кругляк (round goby) II о д гн

73 Pomatoschistus bathi Miller, 1982 – лысун бата (Bath's goby) I о д гн

74 Pomatoschistus marmoratus (Risso, 1810) – леопардовый лысун 
(marbled goby) I о д гн

75 Proterorhinus marmoratus (Pallas, 1814) – бычок-цуцик (tubenose 
goby) II о д гн

76 Zebrus zebrus (Risso, 1827) – бычок-зебра (zebra goby) I о д гн

77 Zosterisessor ophiocephalus (Pallas, 1814) – травяник (grass goby) I о д гн

Барракудовые – Sphyraenidae
78 Sphyraena sphyraena (L., 1758) – европейская сфирена (European 

barracuda) I М П ПФ

скумбриевые – Scombridae
79 Sarda sarda (Bloch, 1793) – пеламида (bonito) I М П ПФ

семейство ромбовые – Scophthalmidae
80 Scophthalmus maeoticus (Pallas, 1814) – черноморский калкан (Black 

Sea turbot) I о д ПФ

Камбаловые – Pleuronectidae
81 Platichthysflesus luscus (Pallas, 1814) – глосса (hatchery-reared 

flounder) I о д ПФ

Продолжение табл.
Table (continued)
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Ботусовые – Bothidae

82 Arnoglossus kessleri Schmidt, 1915 – арноглосс Кесслера (scaldback) I о д ПФ

солевые – Solеidae
83 Pegusa lascaris (Risso, 1810) – морской язык (sand sole) I о д ПФ

Примечание. условные обозначения эколого-фаунистических групп рыб: I – морские, II – солоноватоводные, III – проход-
ные, М – мигранты, о – оседлые, д – донные, Пд – придонные, П – пелагические, ПФ – пелагофил, лФ – литофил, ФФ – 
фитофил, Пс – псаммофил, гн – строящиe гнезда, яЖ – яйцеживородящие, яК – яйцекладущие, вн – вынашивающие икру 
и личинок. * виды, внесенные в Красную книгу города севастополя.

Note. Legend of ecological and faunal groups of fish: I – marine, II – brackish-water, III – anadromous. M – migrants, O – nonmigra-
tory, д – bottom, Пд – near-bottom, П – pelagic. ПФ – pelagophilous, лФ – lithophilous, ФФ – phytophilous, Пс – psammophilous, 
гн – building nests, яЖ – ovoviviparous, яК – oviparous, вн – bearing eggs and larvae. *Species included in the Red Data Book 
of Sevastopol.

Окончание табл.
Table (continued)

такое соотношение характерно для большей 
части черноморской прибрежной зоны, за ис-
ключением северо-западного района – места 
впадения таких крупных рек, как дунай, днепр, 
днестр, Южный буг, в эстуарных зонах которых 
концентрируются солоноватоводные и прес-
новодные рыбы. следует отметить, что энде-
мичным видам бычков в б. Казачьей жесткую 
пищевую и территориальную конкуренцию 
составляют средиземноморские вселенцы, 
преимущественно бычки и некоторые другие 
донные рыбы, разнообразие которых только 
за период наших исследований увеличилось 
на 8 видов. Защищенность б. Казачьей от силь-
ных штормов и наличие разнообразных биото-
пов создают благоприятные условия для обита-
ния рыб, ведущих преимущественно оседлый 
образ жизни либо совершающих ограниченные 
по протяженности сезонные миграции для зи-
мовки на больших глубинах (62 вида). они поч-
ти в 3 раза превышают количество видов, явля-
ющихся активными мигрантами (табл.). таким 
образом, основу ихтиофауны б. Казачья со-
ставляют рыбы, относящиеся к донно-придон-
ному комплексу, из пелагических мигрантов 
ее постоянными обитателями в теплый сезон 
являются все 4 вида кефалей, черноморская 
ставрида, европейская хамса, молодь луфа-
ря, черноморский сарган, средиземноморская 
атерина, а также не совершающая значитель-
ных миграций черноморская атерина.

По способу размножения среди оседлых рыб 
в б. Казачья выделяются виды, откладывающие 
донную икру в специально подготовленные 
гнезда или норки, в расщелины скал и камней, 
на подводные предметы – 34 вида, причем сам-
цы этой экологической группы охраняют клад-
ки икры. типичными представителями группы 
являются рыбы семейств бычковых (за исклю-
чением бланкета), собачковых, присосковых, 

губановых и некоторых других (табл.). также 
проявляют заботу о потомстве все 5 видов се-
мейства игловых, самцы которых вынашивают 
икру и личинок в специальных выводковых ка-
мерах. Рыбы, использующие в качестве нерес-
тового субстрата подводную растительность 
(фитофилы), насчитывают 4 вида – это оба 
вида атерин, черноморский сарган и бланкет, 
и только один вид – песчанка – откладывает 
икру в песок (псаммофил). Рыбы, имеющие пе-
лагическую икру, насчитывают 32 вида (табл.). 
высокое видовое разнообразие рыб, отклады-
вающих донную икру непосредственно в бухте, 
и присутствие мальков пелагических рыб под-
черкивает важность района как нерестилища 
и места нагула молоди, а также взрослых рыб 
различных экологических групп, хозяйственной 
и природоохранной  значимости.

Из всех зарегистрированных в бухте видов 
48 являются промысловыми или объектами 
любительского рыболовства. непосредствен-
но к первой группе рыб, включенных в рыбо-
промысловые сводки, относятся около 25 ви-
дов – это катран, скаты, европейский анчоус, 
все сельдевые, кефалевые, мерланг, сарган, 
барабуля, луфарь, ставрида, пеламида, мор-
ские караси, некоторые бычки, калкан и глосса. 
Из встреченных в б. Казачья рыб к видам, вклю-
ченным в Красную книгу Российской Федера-
ции и список особо охраняемых, относятся все 
осетровые и черноморская кумжа, а в регио-
нальную книгу севастополя – 9 видов (табл.) 
[Красная книга, 2001; Постановление…, 2013; 
болтачев, Карпова, 2016].

ихтиоцены бухты Казачья. в бухте распо-
лагается несколько биотопов, различающихся 
по структуре донных ландшафтных комплексов, 
занимаемой площади, батиметрическому по-
ложению, условиям среды и, соответственно, 
по составу населяющих их донных и придонных 
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рыб. Здесь сконцентрировано большинство 
типов рыбных сообществ, приуроченных к при-
брежной зоне Крымского полуострова.

Ихтиоцен скальных и скально-каменистых 
ландшафтов является поясным и простирает-
ся вдоль побережья местами от уреза воды до 
глубины, в среднем 3–5 м в нижней и частично 
средней части бухты. Здесь наблюдается са-
мое высокое видовое разнообразие рыб дон-
но-придонного комплекса, и его основу состав-
ляют представители семейства губановых, наи-
более массовыми из которых являются рулена, 
перепелка и глазчатый губан, здесь же отме-
чены единичные особи носатого губана. возле 
крупных скальных обломков и стенок гидротех-
нических сооружений преимущественно на глу-
бинах от 3 м концентрируются стаи морской 
ласточки. в этом биотопе обитают все виды 
семейства собачковых, среди них по обилию 
выделяются морские собачки сфинкс и обык-
новенная, обычны морские собачки Звонимира 
и зеленая, отсутствующие в других частях бух-
ты, а также близкий к ним по экологии черно-
головый троепер. Из бычковых наиболее час-
то встречаются бычки: кругляш, красноротый, 
паганель, златоглавый, первые три из которых 
обычно скрываются под камнями, а златогла-
вого бычка нередко можно видеть «парящим» 
возле стенок крупных валунов, в расщелинах 
которых он скрывается в случае опасности. 
спаровые здесь представлены ласкирем и зу-
бариком, причем последний, как и некоторые 
виды других семейств – темный горбыль, ка-
менный окунь-зебра, скорпена, – ведет скрыт-
ный образ жизни.

в средней и частично нижней части бух-
ты от уреза воды до глубин 0,5–3,0 м донный 
ландшафт представлен россыпями камней, 
отдельными пористыми известняковыми ва-
лунами, песчаными и галечными участками, 
перемежающимися зарослями водорослей 
и морских трав. сообщество рыб этого биото-
па сформировано за счет представителей се-
мейств бычковых (бычки: рыжик, паганель, Ка-
уча, кругляш, златоглавый и рысь, для послед-
него вида характерно нахождение на песчаных 
полянках, граничащих с пористыми известня-
ковыми валунами, являющимися убежищами), 
присосковых (толсторылая присоска), собачко-
вых (морские собачки: обыкновенная, павлин, 
сфинкс, длиннощупальцевая), губановых (глаз-
чатый губан, перепелка, рулена) и некоторых  
других.

Ихтиоцен песчаных грунтов (песка, илис-
того песка, песчано-ракушечного) по про-
странственному положению также является 
поясным, но располагается обычно глубже 

нижней границы скально-каменистого, а на ло-
кальном участке между верхней и средней 
частями бухты песчаный биотоп начинается 
непосредственно от уреза воды. Преоблада-
ющими в этом ихтиоцене являются донные 
виды – черноморская барабуля, бычки: черный 
и кругляк, лысуны: мраморный, бата, только 
в нем зарегистрированы оба представителя 
семейства лировых – серая и бурая пескар-
ки, а также арноглосс Кесслера, встречаются 
здесь морской дракон, европейский звездочет, 
морской язык. над песчаным грунтом в толще 
воды образует скопление песчанка, которая 
в случае опасности быстро опускается на дно 
и зарывается в песок. на отдельных участках 
ракушечника, сформированного преимущест-
венно створками устриц, отмечена пятнистая  
присоска.

в ихтиоцене илистых грунтов, расположен-
ных на глубинах более 8–10 м, можно встретить 
скатов – хвостокола и морскую лисицу, глоссу, 
черноморского калкана, морского петуха, быч-
ка-мартовика и крайне редко осетровых – бе-
лугу, севрюгу и русского осетра.

Зарослевый ихтиоцен морских трав приуро-
чен преимущественно к мелководным защи-
щенным от волнения илисто-песчаным участ-
кам верхней части бухты. определяющими раз-
нообразие являются представители семейств 
игловых – морские иглы: пухлощекая, толсто-
рылая, длиннорылая, изредка морской конек 
и бычки: кругляк, черный, цуцик, взрослые осо-
би последнего в основном обитают на границе 
зарослей морских трав и камней на мелково-
дье, из губановых многочислен рябчик.

Распределение пелагических видов в ос-
новном определяется особенностями их эко-
логии и гидрометеорологическими условиями, 
сезоном года и слабо связано с наличием тех 
или иных биотопов. За исключением самых 
холодных месяцев (январь – первая половина 
марта) в бухте наиболее массовыми являются 
все представители семейств кефалевых, ате-
риновых, европейский анчоус, спикара, весной 
и осенью в бухту заходят черноморская ставри-
да, луфарь и черноморский сарган.

большинство из зарегистрированных в бух-
те Казачьей видов обитают в ее средней и ниж-
ней части.

Заключение

Ихтиофауна б. Казачья отличается зна-
чительным разнообразием, в ее состав вхо-
дят рыбы, имеющие природоохранный ста-
тус в Красных книгах Российской Федерации 
и г. севастополя, более половины зарегистри-
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рованных видов относятся к объектам промыш-
ленного и любительского рыболовства. Жиз-
ненные циклы 62 видов донных и придонных 
рыб непосредственно связаны с бухтой, здесь 
также происходит нерест и (или) нагул пелаги-
ческих видов. в целом ихтиофауна бухты отно-
сится к морскому типу, сформированному за 
счет аллохтонных преимущественно восточно-
атлантических и средиземноморских иммиг-
рантов, составляющих около 90 % видового ее 
разнообразия. Понто-каспийские проходные 
виды, за исключением азово-черноморской 
сельди, встречаются крайне редко, а числен-
ность солоноватоводных реликтовых бычков 
неуклонно снижается. За период исследований 
в бухте зарегистрировано 9 чужеродных новых 
для прибрежной морской зоны Крыма либо 
в целом для черного моря видов рыб, 8 из ко-
торых проникли в результате естественного 
процесса «медитерранизации» и один был ис-
кусственно вселен в азово-черноморский бас-
сейн. отмечено формирование самовоспроиз-
водящихся популяций по меньшей мере 7 ви-
дов-вселенцев и увеличение их численности, 
что, вероятно, связано с повышением темпера-
туры воды, которое наблюдается в последние 
два десятилетия. За счет всех этих процессов 
можно ожидать увеличения богатства черно-
морской ихтиофауны при одновременном со-
кращении численности и в конечном счете – 
разнообразия эндемичных понто-каспийских 
проходных и солоноватоводных рыб.

высокое видовое разнообразие ихтиофа-
уны, наличие значительного количества охра-
няемых видов, натурализация малоизученных 
видов-вселенцев, важность этого водоема как 
места нереста и нагула значительного чис-
ла видов рыб являются вескими аргументами 
в пользу придания акватории б. Казачья либо 
ее наименее урбанизированной западной час-
ти природоохранного статуса. особую актуаль-
ность это предложение приобретает в насто-
ящее время в связи с возрастающим прессом 
на гидробиоценозы бухты.
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неКоТорые осоБенносТи  
ВЗаимодейсТВиЯ симБионТоВ и ХоЗЯеВ  
на Примере морсКиХ ЗВеЗд CULCITA NOVAEGUINEAE 
и БрЮХоногиХ моллЮсКоВ STILIFER VARIABILIS

П. Ю. дгебуадзе, е. с. мехова
Институт проблем экологии и эволюции им. А. Н. Северцова РАН,  
Москва, Россия

в ходе наблюдений за иглокожими в естественных условиях обитания (Южно-
Китайское море, залив нячанг) обнаружено необычное явление отторжения сим-
биотических брюхоногих моллюсков тканями хозяина – морской звезды. в даль-
нейшем были поставлены лабораторные эксперименты в аквариумах с целью вы-
явить причину такого явления. Морские звезды Culcita novaeguineae, заселенные 
брюхоногими моллюсками Stilifer variabilis, содержались в течение 10 дней в ак-
вариумах с отсутствием аэрации и постепенным повышением температуры воды. 
в результате выявлено необычное поведение галлообразующих симбиотических 
брюхоногих моллюсков: макушка раковины начинала сильнее торчать на поверх-
ности тела хозяина, в некоторых случаях отмечено внезапное выметывание яйце-
вых капсул симбионтами. однако, в отличие от естественных условий среды, мол-
люски-симбионты не погибали и не отторгались тканями хозяина. в дальнейшем 
планируется продолжить лабораторные эксперименты в аквариумах с большей 
выборкой морских звезд и их симбионтов, а также анализируя различные абиоти-
ческие факторы среды (помимо температурного режима и содержания кислорода  
в воде).

К л ю ч е в ы е  с л о в а: коралловые рифы; симбиотические ассоциации; брюхоно-
гие моллюски; морские звезды; Eulimidae; лабораторные эксперименты.

P. Yu. Dgebuadze, E. S. Mekhova. SOME FEATURES IN INTERACTIONS 
BETWEEN SYMBIONTS AND THEIR HOSTS AS EXEMPLIFIED BY STARFISH 
CULCITA NOVAEGUINEAE AND GASTROPODS STILIFER VARIABILIS

During the observations of echinoderms in the natural conditions (South China Sea, 
Nha Trang Bay), a peculiar phenomenon of the rejection of symbiotic gastropods by 
host-starfish tissues was discovered. Later on, laboratory experiments were carried out 
in aquariums in order to find the cause of this phenomenon. Starfish Culcita novaeguin‑
eae bearing gastropods Stilifer variabilis were kept for 10 days in aquariums with no aera-
tion and a gradual increase in water temperature. as a result, an unusual behavior of gall-
forming symbiotic gastropods was revealed: the apex of the shell began to stick more out 
of the surface of the host’s body, and in some cases sudden ejection of egg capsules by 
the symbionts was noted. In contract to the natural conditions, however, the symbionts 
neither died nor were totally rejected by the host’s tissues. There are plans to continue 
aquarium-based laboratory experiments with a larger selection of starfish and their sym-
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Введение

Eulimidae – одно из самых крупных семейств 
брюхоногих моллюсков [Warén, 1983]. все эу-
лимиды ассоциированы с иглокожими, однако 
разные виды связаны со своим хозяином в раз-
ной степени. Моллюски из рода Stilifer заселяют 
морские звезды и обитают в галлах, сформиро-
ванных тканями стенки тела хозяина. Предста-
вители вида Stilifer variabilis O. Boettger, 1893 
являются одними из наиболее обычных пара-
зитов тропических морских звезд Culcita novae‑
guineae Müller & Troschel, 1842 (рис. 1). однако, 
несмотря на детально изученную морфологию 
этого вида, до сих пор нет данных о его жиз-
ненном цикле, влиянии и особенностях взаи-
модействия с хозяином. большинство авторов 
не предполагает возможности открепления 
от хозяев этих животных, но нет и информации 
об обнаружении мертвых раковин в тканях иг-
локожих [Иванов, 1945; грузов, 1965].

с другой стороны, сам способ обитания мол-
люска в тканях хозяина, очевидно, должен при-
чинять ущерб морской звезде. у большинства 

видов-хозяев имеются различные защитные 
механизмы (физиологические и поведенчес-
кие), позволяющие избавляться от паразитов. 
в случае же заражения морских звезд моллюс-
ками из рода Stilifer представляется, что хозяин 
не в состоянии освободиться от симбионтов. 
однако в 2014 году в ходе экспедиции от Рос-
сийско-вьетнамского тропического центра 
при сборе материала в Южно-Китайском море 
(Южный вьетнам) были обнаружены две мор-
ские звезды Culcita novaeguineae с крупными 
моллюсками Stilifer variabilis, не погруженными 
в ткани, а лежавшими полностью открыто на по-
верхности хозяина, не прикрепившись к нему. 
По данным наручного водолазного компьютера 
была отмечена довольно высокая температура 
воды (29 °с). содержание растворенного кисло-
рода в воде, а также другие абиотические фак-
торы не регистрировались ввиду отсутствия со-
ответствующих приборов. Предполагалось, что 
повышение температуры могло спровоцировать 
гибель моллюсков и отторжение их тканями хо-
зяина. чтобы проверить это, была смоделирова-
на такая ситуация в условиях аквариума.

bionts, and to analyze various abiotic environmental factors (not only the temperature re-
gime and the oxygen content in the water).

K e y w o r d s: coral reefs; symbiotic associations; gastropods; echinoderms; Eulimidae; 
laboratory experiments.

Рис. 1. брюхоногие моллюски Stilifer variabilis в галлах, сформированных в тканях морских звезд Culcita no‑
vaeguineae
Fig. 1. Gastropods Stilifer variabilis in galls formed in tissues of the starfish Culcita novaeguineae
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материалы и методы

лабораторные эксперименты выполнены 
на базе Приморского отделения Российско-
вьетнамского тропического центра. наблюде-
ния проводились за моллюсками Stilifer varia‑
bilis, ассоциированными с морскими звездами 
Culcita novaeguineae.

Морские звезды, заселенные эулимида-
ми, собраны с помощью легкого водолазного 
снаряжения в заливе нячанг (Южно-Китайское 
море) на глубинах 5–15 м (рис. 2). во время 
сборов по показаниям наручного водолазного 
компьютера зафиксирована температура воды 
26–27 °с. далее животные были транспортиро-
ваны в лабораторию и помещены в индивиду-
альные аквариумы (размеры аквариумов слег-
ка варьировали: 27×27×27 см, 34×26×26 см, 
27×27×25 см). средний размер морских звезд 
составил 11,6 см (измерялось расстояние 
от края луча до ротового отверстия морской 
звезды (R)). в каждом аквариуме присутство-
вала аэрация. температура воды измерялась 
термометром. другие абиотические факторы 
не фиксировались.

После суток акклиматизации подача возду-
ха была снижена, чтобы спровоцировать по-
вышение температуры и вызвать недостаток 
кислорода. температура воды в эксперимен-
тальных аквариумах составляла 28–29 °C. вода 
заменялась один раз в два дня для снижения 
концентрации в ней продуктов обмена и для 
повышения содержания кислорода. в ходе экс-
перимента два раза в сутки (утром и вечером) 
фиксировалось состояние морских звезд и их 
симбионтов. Продолжительность эксперимен-
тов составила 10 дней. После эксперимента 
морские звезды были возвращены в естес-
твенные условия. всего в работе участвова-
ли три морские звезды Culcita novaeguineae 
(рис. 3).

При наблюдениях наиболее важными были 
следующие предположения, которые требова-
лось проверить:
1) повышение температуры сильнее сказыва-

ется на симбионтах, чем на хозяевах;
2) после гибели моллюска происходит его от-

торжение тканями хозяина (то есть галл от-
крывается, и раковина моллюска выпадает 
во внешнюю среду);

Рис. 2. Карта-схема места сбора материала для лабораторных наблюдений
Fig. 2. Schematic map of the sampling site for laboratory observations
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3) все эти процессы не приводят к гибели са-
мого хозяина.

результаты и обсуждение

в ходе аквариумных наблюдений на 2-е сут-
ки эксперимента один из симбиотических мол-
люсков из морской звезды № 3 массово выме-
тал яйцевые капсулы, окруженные большими 
тяжами слизи, отходящими от отверстия галла. 
При этом никаких механизмов, позволяющих 
им задержаться на поверхности тела хозяина, 

отмечено не было. симбионты других морских 
звезд (№ 1 и № 2) стали лишь сильнее торчать 
из стенок тела хозяев, но не отторгались ими 
и полностью сохраняли жизнеспособность 
(рис. 4).

на 4–5-е сутки от недостатка кислорода 
морские звезды стали чаще подниматься к уре-
зу воды и выделять значительное количество 
слизи на поверхности тела. все моллюски ос-
тавались в галлах, однако у некоторых из них 
отверстия становились шире, а симбионты де-
лались более заметными – из отверстия пока-

Рис. 3. Морская звезда Culcita novaeguineae в естественных условиях обитания и экспериментальные мор-
ские звезды в аквариумах
Fig. 3. Starfish Culcita novaeguineae in natural conditions and experimental starfish in aquariums
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зывалась не только макушка раковины, но и не-
сколько последующих оборотов. При любом 
механическом воздействии раковины моллюс-
ков втягивались внутрь галла.

вероятно, такое поведение паразитов свя-
зано с уменьшением количества кислорода 
(падение растворимости при повышении тем-
пературы) в воде. большее раскрытие галла 
увеличивает водообмен с внешней средой, 
однако делает при этом паразита более уязви-
мым.

на 9–10-е сутки (к моменту завершения экс-
перимента) лишь один из симбионтов (из мор-
ской звезды № 3) полностью показался на по-
верхности тела хозяина, но не погиб и не от-
торгся тканями морской звезды. все другие 
симбиотические моллюски были по-прежнему 
относительно плотно погружены в мягкие ткани 
своих хозяев. активное выделение слизи на по-
верхности тела морских звезд продолжалось 
до самого конца экспериментальных наблюде-
ний. температура воды в аквариумах составля-
ла 29 °C.

Заключение

таким образом, в ходе лабораторных экс-
периментов мы не выявили гибели симбиоти-
ческих брюхоногих моллюсков Stilifer variabilis 
и полного их отторжения из тканей хозяина. 
однако проявленное поведение – макушка ра-
ковины начинала сильнее торчать на поверх-
ности тела хозяина при изменении условий 

окружающей среды, в некоторых случаях было 
отмечено внезапное выметывание яйцевых 
капсул симбионтами – в целом вписывается 
в предположения. в отличие от полевых наблю-
дений, в аквариумах моллюски-симбионты со-
храняли свою жизнеспособность до конца экс-
перимента. возможно, гибель симбионта про-
исходит при более длительном воздействии 
повышенной температуры (и связанным с этим 
обеднением воды растворенным кислородом). 
Полученные в ходе наблюдений данные поз-
воляют допустить, что температурный режим 
дает возможность контролировать численность 
паразитических моллюсков. Кроме того, мож-
но предполагать у зараженных морских звезд 
предпочтение мест обитания с повышенной 
температурой для избавления от части пара-
зитов. однако эти соображения требуют более 
детальной проверки как в естественных услови-
ях, так и в условиях аквариумных эксперимен-
тов с учетом анализа различных абиотических  
факторов.

Авторы выражают благодарность дирекци‑
ям и сотрудникам Приморского отделения Рос‑
сийско‑Вьетнамского Тропического центра за 
предоставленную возможность провести ис‑
следование по данной теме; д. б. н. Т. А. Бри‑
таеву, д. б. н. Ю. И. Кантору, а также всем кол‑
легам за помощь и интересную совместную ра‑
боту в море и лаборатории.

Работа выполнена при поддержке гранта 
РФФИ № 16‑04‑00340 а.

Рис. 4. Моллюск Stilifer variabilis, сильно торчащий из галла на поверхности тела хозяина, и выметанные яй-
цевые капсулы
Fig. 4. Mollusk Stilifer variabilis strongly protruding from the gall on the host surface and swept egg capsules
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ПиТание БеломорсКой ТреХиглой КолЮШКи  
GASTEROSTEUS ACULEATUS (LINNAEUS, 1758) 
на нересТилиЩаХ

а. с. демчук, м. В. иванов, Т. с. иванова, н. В. Полякова, 
П. В. головин, д. л. лайус
Санкт‑Петербургский государственный университет, кафедра ихтиологии  
и гидробиологии, Россия

Приведены результаты исследования питания в течение всего нерестового пери-
ода (конец мая – начало июля 2016 г.) половозрелых особей трехиглой колюшки 
Gasterosteus aculeatus L., отловленных в губе чупа Кандалакшского залива белого 
моря на трех нерестилищах. определен полный спектр кормовых объектов, обна-
руженных в желудках рыб, отдельно для самцов и самок. Показан преимущественно 
бентосный характер питания производителей в прибрежье. основными кормовы-
ми объектами на нерестилищах являются собственная икра (до половины спектра 
питания), куколки и личинки Chironomidae, Polychaeta и amphipoda, а также имаго 
Diptera. выявлены половые, временные и пространственные различия в пищевом 
спектре. самки по сравнению с самцами имеют более широкий спектр питания 
(20 пищевых компонентов против 13 у самцов) и более выраженную его динами-
ку в течение нереста. в отличие от самцов они не связаны заботой о потомстве, 
что позволяет им переключаться на более доступный и энергетически выгодный 
в данный момент корм. самки заканчивают нерест раньше и начинают интенсив-
ный посленерестовый откорм, в то время пока большая часть самцов еще охраняют 
потомство и питаются менее интенсивно. на нерестилищах с высокой плотностью 
нерестящихся рыб значение собственной икры в питании было выше по сравнению 
с нерестилищем с низкой плотностью производителей. также в течение нереста 
у рыб обоих полов наблюдается снижение упитанности.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: трехиглая колюшка; Gasterosteus aculeatus; спектр питания; 
интенсивность питания; коэффициент упитанности; нерест; белое море.

A. S. Demchuk, M. V. Ivanov, T. S. Ivanova, N. V. Polyakova, 
P. V. Golovin, D. L. Lajus. FEEDING OF THE THREESPINE STICKLEBACK 
GASTEROSTEUS ACULEATUS (LINNAEUS, 1758) IN SPAWNING GROUNDS

The feeding of mature threespine stickleback Gasterosteus aculeatus L. was studied dur-
ing the entire spawning period (late May – early July) in 2016 at three locations in the mouth 
of Chupa Inlet, Gulf of Kandalaksha, White Sea. The fish mostly feed on benthos: stick-
leback eggs (up to a half of stomach content), pupae and larvae of Chironomidae, 
Polychaeta and amphipoda, as well as imagoes of Diptera. In good spawning grounds 
with a high density of spawners, the proportion of stickleback eggs in the diet is higher. 
The effects of sex, spawning stage and location were determined. Females, in comparison 
with males, have a more diverse diet (20 food items versus 13) and show greater changes 
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Введение

трехиглая колюшка Gasterosteus aculeatus 
(Linnaeus, 1758) – один из наиболее распро-
страненных видов рыб, обитающих как в прес-
ных водах, так и в морях [берг, 1949; Wootton, 
1984; Решетников, 2002)]. она часто является 
доминирующим видом в ряде пресноводных 
и прибрежно-морских экосистем и определя-
ет их облик, будучи связана разнообразными 
зависимостями с рядом других видов [гурвич, 
1938; Зюганов, 1991; Ljunggren et al., 2010; 
Sieben et al., 2011; Bergström et al., 2015; Bys-
tröm et al., 2015; Jakubavičiūtė et al., 2017a]. 
на данный момент колюшка – самая много-
численная пелагическая рыба в ихтиоценозе 
белого моря [лайус и др., 2011, 2013a, б; Iva-
nova et al., 2016]. в белом море колюшки ме-
чут икру в мелководных районах, предпочитая 
заросли подводной растительности [Ivanova 
et al., 2016]. Кандалакшский залив белого моря 
с чрезвычайно изрезанной береговой линией 
и отличающийся обилием заросших водной 
растительностью (в первую очередь морской 
травой Zostera marina L.) мелководных заливов 
и многочисленных литоральных луж с илистым 
грунтом создает благоприятные условия для 
нереста этого вида рыб [Зюганов, 1991; Ivano-
va et al., 2016]. Икра развивается в гнезде под 
охраной самца. Кроме того, самец вентилиру-
ет икру в гнезде и убирает неоплодотворенные 
и погибшие икринки. самки, отложив икру, не-
которое время остаются в прибрежной зоне, 
где усиленно питаются. часто самки нападают 
на гнезда и, если удается, поедают икру и мо-
лодь собственного вида [Мухомедияров, 1966]. 
Мальки колюшки после вылупления держатся 
у берега, предпочитая заросли морской травы 
зостеры и, в меньшей степени, заросли фуку-
совых водорослей [Rybkina et al., 2017].

Приходя на нерест из пелагиали в прибреж-
ные биотопы, колюшка играет важную роль в пи-
тании многих прибрежных хищных рыб в белом 
[ершов, 2010a, б; Bakhvalova et al., 2016] и бал-
тийском [hansson et al., 2001; almqvist et al., 

2010] морях. в свою очередь, весьма велика 
роль колюшки в прибрежных биотопах и как 
потребителя пищи. современных сведений 
о питании взрослой колюшки на нерестилищах 
немного. большинство авторов описывают пи-
тание пресноводной формы взрослой колюшки 
[hynes, 1950; Walkey, 1967; Wootton, 1984; Зю-
ганов, 1991]. достаточно много работ сделано 
по сильно опресненному балтийскому морю 
[Костричкина, 1970; Peltonen et al., 2004; Lankov 
et al., 2010; Ojaveer et al., 2017; Jakubavičiūtė 
et al., 2017a], где в большей степени описыва-
ется питание колюшки в открытых частях во-
доема. литературы о питании именно морской 
колюшки на нерестилищах, включая более 
ранние исследования на белом море, относи-
тельно мало [абдель-Малек, 1963; Мухомеди-
яров, 1966; Blegwad, 1971; Sanchez-Gonzales 
et al., 2001]. есть достаточно подробные дан-
ные о питании сеголетков трехиглой колюшки 
в местах нагула во второй половине лета до их 
отхода от берега [Demchuk et al., 2015] и связи 
питания мальков с зараженностью паразитами 
[Rybkina et al., 2016].

Целью данной работы является изучение 
особенностей питания взрослой беломорской 
трехиглой колюшки во время нереста в разных 
прибрежных биотопах.

материалы и методы

Материал собирали в 2016 г. на трех станци-
ях в районе учебно-научной базы (унб) сПбгу 
«беломорская» в Керетском архипелаге Канда-
лакшского залива белого моря (рис. 1). Коор-
динаты станций и даты сбора приведены в таб-
лице. сбор проб привязывали к началу, сере-
дине и концу нерестового периода.

отлов производителей колюшки осущест-
вляли с помощью равнокрылого малькового 
невода длиной 7 м, невод заводили на 30 м 
от берега. Исходя из предварительных иссле-
дований, при оценке плотности рыб площадь 
облова принимали 120 м2, коэффициент уло-
вистости 0,6, погрешность повторности 10 %.

during the spawning season, in particular, they consume energetically richer food items. 
This is likely because the more territorial males, occupied with guarding the progeny, are 
more limited in their diet modification possibilities. Differences between the sexes are es-
pecially high by the end of the spawning period. Females begin intensive post-spawning 
feeding earlier than males, who have to guard the nests. We also observed a decrease 
of the condition factor during the spawning period, which is probably associated with high 
energetic costs of spawning.

K e y w o r d s: threespine stickleback; Gasterosteus aculeatus; feeding spectrum; feed-
ing intensity; condition factor; spawning; White Sea.
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на каждой станции из невода случайным об-
разом отбирали:

1. 7 самцов и 7 самок для изучения питания.
2. Пробу объемом 0,5 литра (примерно 

100 рыб) для оценки популяционных харак-
теристик (численность, соотношение полов). 
После оценки популяционных характеристик 
из этих рыб случайным образом отбирали 15 
самцов и 15 самок для анализа индивидуаль-
ной массы и возраста.

у всех отобранных особей измеряли длину 
тела, общую массу. у рыб, взятых для анализа 
питания, желудок и пищевод фиксировали 4% 
формалином. в дальнейшем пищевод и желуд-

ки вскрывали и под бинокулярным микроско-
пом просматривали их содержимое в камере 
богорова. найденные организмы определяли 
до наименьшего возможного ранга и подсчи-
тывали их численность. у части наиболее хоро-
шо сохранившихся экземпляров каждой груп-
пы (до 10 шт.) с помощью окуляр-микрометра 
измеряли линейные размеры с точностью до 
0,03 мм. далее, зная линейные размеры иден-
тифицированных организмов, восстанавливали 
их массу. для большинства планктонных орга-
низмов бралась уже ранее известная стандарт-
ная масса [Перцова, 1967]. для некоторых бен-
тосных организмов использовали опубликован-

Рис. 1. Карта-схема расположения станций пробоотбора:
1 – губа сельдяная, 2 – лагуна Колюшковая, 3 – пролив сухая салма

Fig. 1. Sampling locations:
1 – Seldianaia Inlet, 2 – Koliushkovaia Lagoon, 3 – Sukhaia Salma Strait



45

ные аллометрические уравнения зависимости 
длины от массы тела [численко, 1968; балуш-
кина, 1987]. у всех особей путем суммирования 
восстановленных биомасс идентифицирован-
ных организмов также определяли массу пище-
вого комка с точностью до 0,05 мг и рассчиты-
вали индекс наполнения желудка (отношение 
массы пищевого комка к общей массе рыбы 
[Методическое пособие…, 1974]). Роль отдель-
ных кормовых объектов в питании молоди опре-
деляли, используя их частоту встречаемости 
и долю в пищевом комке [hyslop, 1980].

Коэффициент упитанности рыб рассчитыва-
ли по формуле Кларка:

 ,

где Q – коэффициент упитанности, W – масса 
рыбы без внутренностей (в г), L – стандартная 
длина тела (в см).

для комплексного анализа спектров пита-
ния использовали анализы PCa и aNOSIM. для 
анализа отдельных показателей, таких как ко-
эффициент упитанности и индекс наполнения, 
использовали анализы GLM и aNOVa с post hoc 
анализом. для анализа связи длины и массы 
тела рыб (без внутренностей) использовали 
регрессионный анализ. статистическую об-
работку данных проводили с использованием 
программ MS Excel 2010 и Past 3.18.

Краткое географическое и физико-
химическое описание исследованных 
нерестилищ колюшки

Расположение станций пробоотбора пока-
зано на карте (рис. 1). основные характеристи-
ки станций приведены в таблице.

губа сельдяная. треугольная губа с широ-
ким входом (максимальная глубина около 4 м), 
вершина мелководная, с очень небольшим пре-
сноводным стоком. Интенсивный водообмен за 
счет приливов. грунт илистый. очень густые 
заросли морской травы Zostera marina в цент-
ральной и кутовой части губы. одно из наибо-
лее продуктивных нерестилищ колюшки.

лагуна Колюшковая. Полузамкнутая аква-
тория (площадь поверхности – 0,07 км2), свя-
занная с морем через мелководный пролив. 
вода заходит во время приливов, в основном 
сизигийных. в остальное время вода стекает 
в море в виде небольшого ручья. амплитуда 
колебаний уровня в сизигий – 0,4 м. средняя 
глубина около 1,5 м, максимальная – 4 м. Пло-
щадь мелководий (<1,5 м) занимает примерно 
половину акватории. температура воды летом 
приблизительно на 2 градуса выше, чем в при-

легающей морской акватории. грунт илистый 
в основной части лагуны и каменисто-илистый 
в проливе. Как нерестилище лагуна явно при-
влекательна для колюшек, в том числе и из-за 
отсутствия хищных рыб.

Пролив сухая салма. типичное илис-
то-песчаное прибрежье, характерное как для 
района исследований, так и для Кандалакшско-
го залива в целом. Расположено в акватории, 
закрытой для сильного волнового воздействия. 
сильно разреженные заросли фукоидов и зос-
теры. Интенсивный водообмен за счет при-
ливов. Место сбора проб расположено в 50 м 
от пролива в лагуну Колюшковая. в качестве 
нерестилища акватория имеет среднюю при-
влекательность для колюшек.

более подробно характеристики указанных 
станций приведены доргамом c соавторами 
[2018].

динамика численности производителей 
колюшки в течение нереста

анализ численности производителей колюш-
ки позволяет разделить изученные нерестилища 
на условно «хорошие», где количество произво-
дителей исчисляется десятками особей на квад-
ратный метр, и «плохие», где оно исчисляется 
единицами (рис. 2). К первой группе относят-
ся нерестилища в губе сельдяная и лагуне Ко-
люшковая, ко второй – в проливе сухая салма. 
на «хороших» нерестилищах больше всего сам-
цов наблюдается в начале нерестового пери-
ода, а самок – либо в начале, либо в середине. 
на «плохом» нерестилище численность и самок, 
и самцов максимальна в середине нерестового 
периода. К концу нереста численность и самцов, 
и самок резко снижается на всех нерестилищах.

характеристики станций. температура и соленость 
приведены на день пробоотбора
Characteristics of sampling locations. Temperature 
and salinity are provided for the time of sampling
Cтанция
Location

дата сбора
Date 

of sampling

температура, 
°с

Temperature,
°с

соленость, 
‰

Salinity,
‰

сельдяная
Seldianaia
66,338066°N
33,622516°E

29.05.2016
15.06.2016
07.07.2016

15
12
20

12
20
24

Колюшковая
Koliushkovaia
66,313262°N
33,645953°E

30.05.2016
17.06.2016
09.07.2016

16
14
22

15
15
20

сухая салма
Sukhaia Salma
66,311696°N
33,647370°E

28.05.2016
16.06.2016
08.07.2016

12
12
20

16
17
19
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все исследованные рыбы имели возраст 2 
или 3 года.

динамика показателей состояния 
производителей на нерестилищах

связь длины с массой. в начале и середи-
не нереста и самки, и самцы колюшки имеют 
высокие коэффициенты детерминации линей-
но-весовых уравнений, а к концу нереста коэф-
фициенты детерминации снижаются (рис. 3). 
то есть при одинаковой длине тела разброс 
веса увеличивается, в основном за счет повы-
шения доли истощенных, худых рыб. у самок 
этот эффект выражен слабее, а у самцов раз-
брос значений массы становится настолько 
высоким, что связь длины и массы становится 
статистически недостоверной.

индекс упитанности. для оценки влияния 
разных факторов на коэффициент упитаннос-
ти (Q) провели трехфакторный дисперсионный 
анализ (aNOVa). Показано достоверное и неза-
висимое друг от друга влияние всех трех фак-
торов (aNOVa, этап нереста – F (2, 253) = 25,2, 
р < 0,0001, станция – F (2, 253) = 12,2, 
р < 0,0001; пол – F (1, 253) = 86,6, р < 0,0001). 
динамика коэффициента упитанности про-
изводителей обоих полов в течение нересто-
вого периода на трех станциях представлена 
на рис. 4.

более подробный анализ влияния отдель-
ных факторов при сравнении упитанности по-
казал следующее.

Между самками и самцами. на всех станци-
ях и во все сроки нереста упитанность у самок 
в среднем всегда достоверно ниже, чем у сам-
цов (post hoc, все р < 0,05).

Между станциями. в начале и середине не-
реста между станциями нет достоверных от-
личий по упитанности ни у самцов, ни у самок. 
в конце нерестового периода самцы в проливе 
сухая салма имеют достоверно более низкий 
коэффициент упитанности, чем самцы в губе 
сельдяная (post hoc, р = 0,02). также в конце 
нереста самки из губы сельдяная были досто-
верно более упитаны, чем самки из двух других 
акваторий (post hoc, р<0,001 в обоих случаях).

На разных этапах нерестового периода. 
в течение нереста упитанность самцов сни-
жается во всех акваториях. есть достоверные 
отличия в коэффициенте упитанности между 
началом и концом нереста (post hoc, губа сель-
дяная, р = 0,015; лагуна Колюшковая, р = 0,005; 
пролив сухая салма, р = 0,004). в середине 
нереста коэффициент упитанности имеет про-
межуточные значения, достоверно не отлича-
ясь от начала и конца нереста. у самок коэф-
фициент упитанности не меняется до середины 
нереста. К концу нереста на станциях в лагуне 
Колюшковая и проливе сухая салма этот пока-
затель снижается, и его значения достоверно 
отличаются от начала и середины нереста (post 
hoc, p < 0,001 во всех случаях). на станции 
в губе сельдяная в конце нереста упитанность 
самок остается на прежнем уровне.

интенсивность питания. Индекс напол-
нения желудка характеризует интенсивность 
питания рыб в течение нерестового перио-
да (рис. 5). часть рыб (в среднем 20 %) были 
с пустым желудком. Эта цифра не различа-
лась достоверно ни между самцами и самками, 
ни между станциями, ни по этапам нереста.

для выявления факторов, влияющих на ин-
тенсивность питания производителей колюш-

Рис. 2. динамика численности самок и самцов колюшки на нерестилищах
Fig. 2. Dynamics of the abundance of stickleback females and males on spawning grounds
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ки на нерестилищах, провели анализ GLM. 
Из четырех исследованных факторов – стан-
дартная длина тела, этап нерестового пе-
риода, станция и пол – достоверно влияет 
на индекс наполнения только этап нереста  
(р = 0,025).

также достоверно совместное влияние эта-
па нереста и станции (р = 0,003), этапа нереста 
и пола (р = 0,001). Исходя из post hoc анализа, 
различия выражаются в следующем.

В начале нереста по интенсивности пита-
ния нет достоверных различий между самцами 
и самками на всех станциях.

В середине нереста выделяется станция 
в сухой салме, где рыба питается достовер-
но более интенсивно, чем в губе сельдяная 
(р = 0,005) и в лагуне Колюшковая (р = 0,024). 

При этом достоверных различий в питании 
самцов и самок не наблюдается.

В конце нереста наблюдается достоверно 
более высокая интенсивность питания самок 
по сравнению с самцами в сельдяной и Ко-
люшковой (р = 0,007 и 0,027 соответственно). 
самки из сельдяной питаются наиболее ин-
тенсивно, достоверно превосходя в этом самок 
и самцов из сухой салмы и самцов из Колюш-
ковой лагуны (р = 0,025; р = 0,0002; р = 0,0004 
соответственно).

спектр питания производителей колюшки 
во время нереста

всего в желудках исследованных особей 
трехиглой колюшки были обнаружены организ-

Рис. 3. связь длины с массой у нерестящихся колюшек в начале, середине и конце нерестового 
периода. R2 – коэффициент детерминации уравнения зависимости массы от длины
Fig. 3. The relationship of body length to mass in spawning stickleback at the beginning, in the middle, 
and at the end of the spawning period. R2 is the coefficient of determination for the equation of the de-
pendence of mass on length
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мы, принадлежащие к 22 таксонам различного 
ранга. Из них 14 относились к зообентосу, 2 
к микрофитобентосу, 3 к зоопланктону и 1 к фи-
топланктону, а также имаго Diptera, икра и ли-
чинки трехиглой колюшки.

для формализованной оценки гетероген-
ности спектра питания самцов и самок колю-
шек на разных станциях в течение нереста мы 
использовали PCa по доле массы объектов пи-
тания в желудках рыб (рис. 6 и 7).

Первая и вторая компоненты (25 и 19 % 
общей дисперсии) обусловлены в основном 
различиями станций (рис. 6). отдельно лежит 
облако точек, образуемое пробами из проли-
ва сухая салма. облака точек губы сельдяной 
и лагуны Колюшковой практически полностью 
перекрываются, но при этом облако Колюш-
ковой гораздо сильнее вытянуто, особенно 
по первой компоненте за счет самок в конце 
нерестового периода. отличия колюшек су-
хой салмы в начале и середине нереста обус-
ловлены питанием различными амфипода-
ми и большим разнообразием относительно 
немногочисленных бентосных и планктонных 
организмов (на рис. 6 – «Прочие»), в конце не-
реста – питанием имаго Diptera и различными 
полихетами. особенностью питания колюшек 
в лагуне Колюшковая является потребление 
большого количества личинок и куколок Chiron-
omidae, а также в значимых количествах планк-
тонных рачков Acartia longiremis (Lilljeborg, 
1853).

третья и четвертая компоненты (14 и 12 % 
общей дисперсии) в основном связаны с раз-

личиями питания самцов и самок (рис. 7). 
у самцов питание мало меняется в течение 
нереста и более сходно на разных станциях 
(три небольших перекрывающихся треуголь-
ника в центре). у самок выражена как динамика 
спектра питания от начала к концу нерестово-
го периода (практически не перекрывающиеся 
облака), так и отличия на разных станциях.

основными компонентами спектра питания 
(больше 80 % от массы в желудке) в течение 
всего нереста были: икра трехиглой колюшки, 
имаго Diptera, куколки и личинки Chironomidae, 
Polychaeta и amphipoda (рис. 8). в целом у са-
мок спектр питания более разнообразный (20 
компонентов), чем у самцов (13 компонентов).

Использование двухфакторного анализа 
aNOSIM (факторы – этап нерестового периода 
и станция) по доле компонентов в спектре пи-
тания показало, что на питание и самцов, и са-
мок колюшки достоверно влияют оба фактора 
(для самок: стадия нереста R = 0,11, p = 0,0048, 
станция R = 0,13, p = 0,001; для самцов: ста-
дия нереста R = 0,089, p = 0,0255, станция 
R = 0,169, p = 0,0004). Рассмотрим эти разли-
чия более подробно.

В губе Сельдяная в начале нерестового пе-
риода у самок в спектре питания отсутствует 
собственная икра, тогда как у самцов она со-
ставляет более половины пищи. в остальном 
спектры похожи (имаго Diptera, куколки и ли-
чинки Chironomidae, harpacticoida). в дальней-
шем в течение нереста спектр питания самцов 
изменялся незначительно, тогда как самки 
к середине нереста перешли на питание поч-

Рис. 4. динамика коэффициента упитанности самцов и самок в течение нерестового 
периода на трех нерестилищах
Fig. 4. Dynamics of Fulton’s condition factor of stickleback males and females during 
spawning period on three spawning grounds
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ти исключительно своей икрой (больше 85 %), 
а к концу нереста снизили долю икры до 30 % 
и включили в рацион ранее практически не от-
меченных amphipoda, Gastropoda и Podon 
leuckarti (Sars, 1862).

В лагуне Колюшковая в начале нерестового 
периода и у самцов и у самок в пищевом спект-
ре примерно половину составляла собственная 
икра, а вторая половина спектра у самцов была 
значительно беднее – только имаго Diptera, 
тогда как у самок кроме вышеперечисленного 
значимо присутствовали куколки и личинки Chi-
ronomidae, Gastropoda, Polychaeta. К середине 
нереста значимость икры в питании всех рыб 

снизилась до 10–20 %. самцы более чем напо-
ловину питались имаго Diptera, также были зна-
чимы amphipoda – около 20 %. у самок имаго 
Diptera практически не было отмечено в пита-
нии, его основой были amphipoda и harpacticoi-
da (приблизительно по 35 %). К концу нереста 
самцы примерно поровну (20–30 %) питались 
икрой и куколками Chironomidae, amphipoda. 
самки же перешли на питание практически од-
ними Chironomidae (больше 85 %).

В проливе Сухая Салма практически весь 
нерестовый период в питании колюшек поч-
ти отсутствовала икра, исключение составили 
самцы в конце нереста с очень высокой долей 

Рис. 5. динамика индекса наполнения желудка самок и самцов колюш-
ки
Fig. 5. Dynamics of the stomach fullness index of stickleback females and 
males



50

икры в желудке (больше 60 %). в начале не-
реста основой питания и самцов и самок были 
имаго Diptera и amphipoda. К середине нереста 
все рыбы питались в основном amphipoda (бо-
лее 75 %), второй значимой группой у самцов 
были Polychaeta. в конце нереста, как отмечено 
выше, самцы ели много икры, а самки пример-
но столько же имаго Diptera. второй значимой 
группой (больше 30 %) у всех рыб были Poly-
chaeta.

обсуждение

в белом море, исходя из численности про-
изводителей, легко выделяются биотопы, кото-
рые можно назвать хорошими нерестилищами 
для трехиглой колюшки [лайус и др., 2013а, б; 
Ivanova et al., 2016]. вероятно, основная часть 
рыб сначала занимает хорошие нерестилища, 
но так как их емкость ограничена, то в даль-

нейшем колюшки используют и условно плохие 
нерестилища, представляющие собой типич-
ные прибрежные биотопы и расположенные 
на большей части прибрежья. Именно поэтому 
мы наблюдали максимальную численность ко-
люшек на таких нерестилищах ближе к сере-
дине нерестового периода (более подробно 
об этом см. в работе [доргам и др., 2018]).

в течение нереста начинают проявляться 
различия и в интенсивности питания колюшек. 
в начале нерестового периода таких различий 
нет, поскольку все рыбы, по-видимому, до-
вольно быстро перемещаются в прибрежной 
зоне в поисках подходящего места для нерес-
та и различия в нерестовом поведении самцов 
и самок еще не успели оказать влияние на ха-
рактер их питания. в середине нерестового пе-
риода особенности нерестилищ влияют на ин-
тенсивность питания. на условно «плохом» не-
рестилище пролив сухая салма интенсивность 

Рис. 6. PCa по долям биомассы объектов питания в желудках колюшек. Плоскость первой и вто-
рой компонент
Fig. 6. Share of various food components by weight in the stickleback stomachs along the PC1 and PC2 
axes
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питания увеличивается. Это может быть свя-
зано с тем, что немногочисленные рыбы здесь 
успевают отнереститься раньше (в «первую 
волну») и начинают посленерестовый откорм 
или сюда могут приходить на откорм после не-
реста самки с более благоприятных нерести-
лищ, т. к. здесь меньше пищевая конкуренция. 
в конце нерестового периода на интенсивность 
питания наиболее сильно начинают влиять раз-
личия в нерестовом поведении самок и самцов. 
Практически все самки отнерестились и начали 
посленерестовый откорм, тогда как большая 
часть самцов еще охраняет гнезда или вылупив-
шихся личинок и питается менее интенсивно. 
в литературе есть сведения, что интенсивность 
питания колюшек увеличивается с началом не-
реста [hynes, 1950]. в нашем исследовании 
мы не сравнивали питание колюшек до нерес-
та и во время нереста, но в его ходе досто-
верное увеличение интенсивности питания 
наблюдается только в конце нерестового пе-

риода, когда отнерестившиеся рыбы начинают  
откорм.

анализ литературы показывает, что пище-
вые спектры колюшек, нерестящихся в при-
брежной зоне, значительно отличаются от та-
ковых у колюшек, находящихся в открытых 
участках моря. в пелагических районах моря, 
где трехиглая колюшка проводит большую 
часть своей жизни, она питается преимущест-
венно планктонными организмами Copepoda 
и Cladocera [Peltonen et al., 2004; Lankov et al., 
2010; Jakubavičiūtė et al., 2017b]. однако в при-
брежье основными компонентами питания 
становятся куколки и личинки Chironomidae 
и amphipoda [Костричкина, 1970; Ojaveer et al., 
1997; Candolin et al., 2016]. общая тенденция – 
переход с планктонного питания на бентосное. 
наше исследование питания беломорской ко-
люшки на нерестилищах целиком подтвержда-
ет эти данные. Интересно, что в пресноводных 
водоемах колюшка одновременно питается 

Рис. 7. PCa по долям биомассы объектов питания в желудках колюшек. Плоскость третьей и чет-
вертой компонент
Fig. 7. Share of various food components by weight in the stickleback stomachs along the PC3 and PC4 
axes
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как планктоном, так и бентосом [hynes, 1950; 
Walkey, 1967; Frande, 1993]. одновременное 
питание планктоном и бентосом наблюдается 
и у молоди колюшки в белом море [Demchuk 
et al., 2015].

спектр питания взрослой колюшки весь-
ма широк: от фито- и зоопланктона до бенто-
са, в питании присутствуют также воздушные 
насекомые, икра, личинки и даже мальки рыб, 
поедает она и собственную икру и молодь [Зю-
ганов, 1991; Решетников, 2002]. в нашем ис-
следовании основными доминирующими вида-
ми в желудках взрослых рыб обоих полов были: 
собственная икра, имаго Diptera, куколки и ли-
чинки Chironomidae, Polychaeta и amphipoda. 
Подобный набор бентосных кормовых объектов 
весьма характерен для взрослой колюшки, на-
ходящейся на нерестилищах белого и балтий-
ского морей [Мухомедияров, 1966; Кострички-
на, 1970; Golubkov, 2018]. для морских колю-
шек (trachurus) на побережье дании, собранных 
среди зарослей зостеры, также было отмечено 
питание Gammaridae, amphipoda, Isopoda, ли-
чинками насекомых, упавшими в воду взрос-
лыми насекомыми [Blegward, 1971]. однако 
есть данные, что в некоторых случаях доля 
планктонных ракообразных в питании колюшки 
на нерестилищах может быть достаточно высо-
ка [Sanchez-Gonzales et al., 2001]. например, 
в спектре питания колюшки Финского залива 
доля планктонных рачков Eurytemora sp. со-
ставляла около 20 %, правда, остальное при-

ходилось на бентосные организмы (amphipoda 
и Chironomidae) [Golubkov, 2018].

очень большую роль в питании и самцов, 
и самок трехиглой колюшки играет собствен-
ная икра (до половины спектра), причем пита-
ние икрой начинается с самых первых этапов 
нереста. Питание колюшки собственной икрой 
не раз было отмечено в литературе, в том чис-
ле и для белого моря. абдель-Малек [1963] пи-
сал, что в период нереста основным объектом 
питания колюшки является своя икра (48,23 %). 
согласно данным Мухомедиярова [1966] ос-
новными компонентами пищи в береговой зоне 
Кандалакшского залива белого моря в первую 
очередь являлись собственная икра, личин-
ки насекомых, молодь рыб, в том числе и соб-
ственная, а планктонные рачки (Copepoda 
и Cladocera) не вносили значимого вклада в пи-
тание.

скорее всего, побудительные мотивы по-
едания икры у самок и самцов разные. самки 
образуют «рейдерские» группы до несколь-
ких десятков и нападают на гнездо, охраняе-
мое самцом, отвлекая его и поедая всю икру 
[Мухомедияров, 1966; FitzGerald, van havre, 
1987; наши наблюдения]. самцы, охраняющие 
кладку, постоянно вентилируют, проверяют 
икру и выедают умершие, неоплодотворенные 
и плохо развивающиеся икринки [Мухомеди-
яров, 1966]. так как икра в кладке представ-
ляет собой довольно плотно слипшийся комок 
(наши наблюдения), то при этом самцы могут 

Рис. 8. спектры питания (доля пищевых компонентов по массе) трехиглых колюшек в течение нерестового 
периода
Fig. 8. Feeding spectra (proportion of food components by weight) of threespine sticklebacks during the spawning 
period
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захватывать и соседние здоровые икринки. 
в любом случае это более выгодно, чем, напри-
мер, гибель всей кладки от бактериальной или 
грибковой инфекции, развивающейся в пер-
вую очередь на мертвой икре. также возможен 
вариант, что самец, который не может далеко 
отойти от гнезда, в случае долгого недоедания 
съедает часть кладки, чтобы поддержать силы 
и вырастить оставшуюся икру [Mehlis et al., 
2009]. в пользу последнего говорит и поч-
ти вдвое более узкий спектр питания самцов, 
и его относительное постоянство в течение 
всего нереста. Их спектр питания меньше за-
висит от кормовой базы конкретного нерести-
лища, к тому же у самцов раньше проявляется 
и дольше прослеживается питание икрой. Эти 
заключения, несомненно, требуют дальней-
шего исследования и проверки. в сравнении 
с самцами, как уже говорилось, самки ведут 
гораздо более подвижный образ жизни [Му-
хомедияров, 1966; Van den assem, 1967], им 
значительно легче переключаться на более до-
ступный и энергетически выгодный в данный 
момент корм. у самок, особенно на хороших 
нерестилищах, более разнообразный и, глав-
ное, более изменчивый спектр питания на про-
тяжении нерестового периода.

некоторые авторы отмечали, что в белом 
море важную роль в питании трехиглой колюш-
ки может играть икра и других рыб, например 
сельди [вильсон, 1957; Мухомедияров, 1966]. 
надо заметить, что в нашем исследовании мы 
обнаружили в желудках колюшек только их 
собственную икру. возможно, потому, что изу-
чали питание колюшек только на нерестили-
щах.

в течение нерестового периода у обоих 
полов в целом отмечается снижение упитан-
ности. однако доля похудевших особей к кон-
цу нереста у самцов увеличивается сильнее, 
чем у самок. также у самцов к концу нереста 
наблюдается более сильная гетерогенность 
веса рыб сходного размера. Это может озна-
чать, что часть самцов, которые не участво-
вали в нересте, сохранили высокую упитан- 
ность.

что касается сходства в питании сам-
цов и самок, можно отметить, что на условно 
«плохом» нерестилище – проливе сухая сал-
ма – питание самцов и самок наиболее сход-
но. возможно, это связано с более обширным 
и гомогенным биотопом. отсутствие икры в пи-
тании рыб обоих полов подтверждает гипотезу 
о меньшей привлекательности данного места 
как нерестилища. внезапное появление в кон-
це нереста самцов с большой долей икры в же-
лудках может быть связано с усилением миг-

рационной активности колюшек в этот пери-
од времени, так как с середины июля в белом 
море колюшка начинает постепенно отходить 
в море [доброволов, 1962; Мухомедияров, 
1966; Bakhvalova et al., 2016]. таким образом, 
эти рыбы могли прийти в сухую салму с более 
привлекательных нерестилищ.

Заключение

Исходя из полученных данных, колюшку бе-
лого моря можно считать типичным эврифагом. 
она питается бентосом, икрой и молодью рыб, 
воздушными насекомыми, планктоном и расти-
тельными объектами. летом во время нереста 
трехиглая колюшка демонстрирует ярко выра-
женное бентосное питание. Пищевой спектр 
колюшки сильно зависит от благоприятности 
прибрежного биотопа как нерестилища. на ус-
ловно «хороших» нерестилищах первостепен-
ное значение в питании приобретает собст-
венная икра. в течение нерестового периода, 
по-видимому, в связи с изменением кормовой 
базы изменяется и пищевой спектр колюшки, 
а к концу нереста увеличивается интенсивность 
питания. Эти изменения в большей степени 
выражены у самок, чем у самцов. несмотря 
на широкий спектр питания колюшки и его из-
менчивость в течение нерестового периода, 
единовременно в пище рыб доминируют обыч-
но 2–3 компонента, составляющие основу ее 
текущего рациона.

Данная работа поддержана грантом СПбГУ 
по модернизации материально‑технической 
базы фундаментальных научных исследований 
№ 1.40.529.2017 «Трехиглая колюшка как важ‑
нейший компонент экосистемы Белого моря»; 
грантом РФФИ № 18‑04‑01052 А «Трехиглая 
колюшка Gasterosteus aculeatus как связующее 
звено между сообществами открытого моря 
и прибрежья Белого моря».

Авторы благодарят администрацию УНБ 
СПбГУ «Беломорская» за возможность кругло‑
годичной научной работы на Белом море.
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геТерогенносТь морФологичесКиХ ПриЗнаКоВ  
ТреХиглой КолЮШКи GASTEROSTEUS ACULEATUS 
на раЗныХ ЭТаПаХ нересТа

а. с. доргам1,2, П. В. головин1, Т. с. иванова1, м. В. иванов1, 
П. д. савельев3, д. л. лайус1

1 Санкт‑Петербургский государственный университет, кафедра ихтиологии 
 и гидробиологии, Россия 
2 Центральная лаборатория по исследованию аквакультуры (CLAR), 
 Аббасса, Эш‑Шаркия, Египет 
3 Российский государственный педагогический университет, Санкт‑Петербург, Россия

Проведен морфологический анализ с целью изучения распределения и состояния 
особей трехиглой колюшки Gasterosteus aculeatus на разных этапах нереста. для 
этого в 2016 году на трех нерестилищах Керетского архипелага (белое море) было 
отловлено 270 особей данного вида. Пробы собирались в начале (28–30 мая), се-
редине (15–17 июня) и в конце (7–9 июля) нереста. с помощью штангенциркуля 
и по отсканированным изображениям на каждой особи было измерено 9 морфо-
логических признаков, описывающих форму тела: 1) общая длина, 2) стандартная 
длина, 3) длина головы, 4) длина верхней челюсти, 5) расстояние от рыла до грудных 
плавников, 6) высота тела, 7) толщина тела, 8) толщина головы, 9) длина хвостового 
плавника. в анализе использованы отношения значений признаков 3–9 к стандарт-
ной длине. с использованием анализа главных компонент выделены группы при-
знаков, описывающие переднюю часть тела (признаки 3–5), объем тела (признаки 
6–8) и длину хвостового плавника (признак 9). Разделение по группам оказалось 
сходным для обоих полов. существенные изменения по ходу нереста отмечены 
для всех групп признаков. в начале нереста пространственная гетерогенность вы-
борок была низкой, что указывает на отсутствие популяционной структурирован-
ности во время зимовки. в середине нерестового сезона отмечена максимальная 
гетерогенность. самые крупные самцы и самки с крупной передней частью тела 
были наиболее многочисленными на «хороших» нерестилищах, характеризую-
щихся высокой плотностью зарослей зостеры и колюшки. видимо, наблюдаемая 
ситуация обусловлена конкурентным преимуществом крупных самцов в борьбе 
за ограниченные гнездовые территории. в конце нереста пространственная гете-
рогенность не была отмечена, так как большинство рыб к этому времени уже по-
кинули нерестилища и конкуренция за места не наблюдалась. у самок выявлена 
более низкая пространственная гетерогенность, чем у самцов. однако в отдельных 
случаях и у самок наблюдались достоверные различия по используемым призна-
кам. Значения признаков, характеризующих объем тела, снизились к окончанию 
нереста в результате вымета икры самками, а также значительных энергозатрат 
(в большей степени выраженных у самцов из-за заботы о потомстве). Полученные 
результаты свидетельствуют о том, что конкуренция за гнездовые участки, икроме-
тание, трата энергетических ресурсов и миграции приводят к сложной и динамич-
ной картине морфологической изменчивости трехиглой колюшки в ходе нереста.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: морфометрия; колюшка; популяция; изменчивость; нерес-
товый сезон; условия среды.
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Введение

трехиглая колюшка Gasterosteus aculeatus 
(Linnaeus, 1758) является обычной рыбой мор-
ских, солоноватых и пресных вод северной 
части атлантического и тихого океанов [Berg, 
1949; Wootton, 1976]. беломорская трехиглая 
колюшка в больших количествах подходит к бе-
регам из открытых частей моря для нереста, 
который начинается в конце мая – начале июня. 
Процессы, происходящие в период нереста 
колюшки, важны для понимания популяцион-
ной динамики этого вида, но информация о них 
весьма ограничена. в белом море в настоящее 
время колюшка имеет очень высокую числен-
ность [Ivanova et al., 2016], которая увеличи-
лась, вероятнее всего, в связи с потеплением 
в этом регионе [лайус и др., 2013].

Климат может влиять на численность по-
пуляций колюшки как напрямую, путем изме-
нения физиологических параметров особей, 

так и опосредованно, расширяя экологиче-
ские ниши обитания или изменяя численность 
и доступность пищевых организмов [Lefebure 
et al., 2011]. Поскольку колюшка сейчас яв-
ляется самым многочисленным видом рыб 
белого моря [Ivanova et al., 2016], активно по-
требляет разнообразные пищевые организ-
мы [Demchuk et al., 2015; демчук и др., 2018], 
сама играет важную роль в питании массовых 
хищных рыб [Bakhvalova et al., 2016] и является 
важным звеном в паразитарных цепях [Rybkina 
et al., 2016], изучение популяционной биоло-
гии трехиглой колюшки в белом море может 
не только помочь оценить последствия измене-
ний окружающей среды для этого вида, но луч-
ше понять механизмы влияния климата на всю  
экосистему.

одним из подходов популяционного анали-
за является изучение признаков, описывающих 
форму тела. Изменчивость формы тела может 
отражать, с одной стороны, популяционную 

A. S. Dorgham, P. V. Golovin, T. S. Ivanova, M. V. Ivanov, P. D. Save-
liev, D. L. Lajus. MORPHOLOGICAL VARIATION OF THREESPINE STICK-
LEBACK (GASTEROSTEUS ACULEATUS) ON DIFFERENT STAGES OF 
SPAWNING PERIOD

This study uses morphometric analysis for better understanding processes occurring 
during the spawning period in the population of threespine stickleback Gasterosteus 
aculeatus. Totally, 270 specimens were sampled in 2016 in the Keret archipelago (White 
Sea) from three spawning grounds of different quality in the beginning (28–30 May), mid-
dle (15–17 June) and end (7–9 July) of spawning period. Nine characters describing fish 
body shape were measured on each specimen using scanned image and caliper: 1) Total 
Length, 2) Standard Length, 3) head Length, 4) Maxilla Length, 5) Distance Between 
head and Pectoral Fin, 6) Body Depth, 7) Body Thickness, 8) head Thickness, 9) Caudal 
Length. For analyses, we used ratio of characters 3–9 to Standard Length. Principal 
Component analysis has separated several groups of characters, describing the upper 
part of the body (Characters 3–5), body volume (Characters 6–8), and Caudal Length 
(9). Separation of the groups was similar in both sexes. all groups of characters showed 
notable changes during the spawning period. In the beginning, the spatial heterogeneity 
of samples was low, meaning that in wintering locations the population is not structured. 
In the middle of spawning season, the highest heterogeneity was observed. Males char-
acterized by larger upper part of the body and larger size, were numerous in high qual-
ity spawning grounds (characterized by high density of sea grass and stickleback). This 
probably results from a competition between territorial males for higher quality spawning 
grounds. In the end of spawning period no spatial heterogeneity was observed, probably, 
because most of stickleback left the spawning grounds and no competition for higher 
quality spawning grounds took place. Spatial heterogeneity was somewhat lower in fe-
males, but also statistically significant in several cases. Group of characters describing 
body volume, in general, showed the decline during the spawning period, reflecting re-
lease of eggs in females and loss of energy associated with spawning (more pronounced 
in males guarding their progeny). Superimposition of several processes, such as com-
petition for fish for better spawning grounds, release of eggs and loss of energy associ-
ated with spawning, and inshore and offshore migrations, results in a dynamic and com-
plicated picture of morphological heterogeneity occurring during the spawning season 
of the threespine stickleback.

K e y w o r d s: morphometry; stickleback; population; heterogeneity; spawning; environ-
mental conditions.
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структурированность вида, т. е. наличие внут-
ривидовых и внутрипопуляционных группиро-
вок, а с другой – изменение особей в течение 
нерестового сезона, в первую очередь в связи 
с выметыванием половых продуктов и значи-
тельными энергетическими тратами. трехиг-
лая колюшка проявляет очень высокий уровень 
фенотипической изменчивости, в том числе 
и в отношении морфологических признаков 
[Zanella et al., 2015]. Поэтому данный вид часто 
используется в качестве модельного при изу-
чении локальных адаптаций [Bell et al., 1993; 
hendry et al., 2002; Spence et al., 2013]. Пока-
зано также, что самцы и самки колюшки имеют 
значительные морфологические отличия [Kita-
no et al., 2007].

Морфометрические методы широко исполь-
зуются для характеристики популяционной 
структурированности рыб [Dorgham et al., 2012; 
Chaklader et al., 2015; Siddik et al., 2016]. они 
также могут отражать репродуктивный успех, 
зависящий от эффективности питания, защиты 
территории, избегания хищников и привлече-
ния противоположного пола.

Цель настоящего исследования – описать 
пространственные и временные изменения 
морфологических характеристик трехиглой ко-
люшки в период нереста для лучшего понима-
ния процессов, происходящих в этот период.

материалы и методы

Выборки

Исследование проведено в 2016 г. в начале 
(28–30 мая), середине (15–17 июня) и в конце 
(7–9 июля) нерестового периода. Рыб отлавли-
вали равнокрылым закидным неводом длиной 
7,5 м и с ячеей от 5 до 1 мм (в крыльях и кут-
ке соответственно). Площадь тони составля-
ла 120 м2, уловистость орудия лова принима-
лась равной 0,6 [Иванова т. с., Иванов М. в., 
лайус д. л., неопубликованные данные). для 
сбора проб были выбраны три станции (табл. 1):
– губа сельдяная, представляющая собой вы-

сокопродуктивное нерестилище колюшки 
с плотными зарослями морской травы зос-
теры, высокой численностью производите-
лей и впоследствии молоди колюшки [Ryb-
kina et al., 2016];

– лагуна Колюшковая, закрытая илистая ла-
гуна с плотными зарослями нитчатки и пят-
ном из зарослей зостеры в районе пролива, 
расположенная на расстоянии нескольких 
километров от губы сельдяная. численность 
производителей колюшки сопоставима с та-
ковой в губе сельдяная;

– пролив сухая салма, местообитание с бед-
ными зарослями зостеры, расположенное 
около соединения лагуны с морем, где на-
блюдается более низкая, в сравнении с дру-
гими станциями, численность производите-
лей колюшки. соленость здесь сильно ме-
няется в зависимости от стока реки Кереть 
и фазы прилива.
температурный режим местообитаний от-

личается – это видно при анализе наших мно-
голетних данных, но может слабо проявляться 
при единовременных измерениях. в летний пе-
риод средняя температура выше всего в силь-
но изолированной лагуне, несколько ниже 
в мелководной губе и еще ниже – в проливе 
с высокой проточностью.

всего было собрано 9 проб. Каждая проба 
состояла из 15 самцов и 15 самок, отобранных 
случайно. на основании наших наблюдений 
в районе нереста мы полагаем, что в 2016 г. 
колюшка подошла на нерестилища около  
20 мая.

Морфометрические измерения

После поимки рыб пробы для морфологи-
ческого анализа замораживались и хранились 
при температуре –18 °с. единовременно раз-
мораживались и обрабатывались по пять сам-
цов и самок из одной пробы, причем, для того 
чтобы избежать возможных артефактов, эти 
подвыборки брались из разных проб в случай-
ном порядке. у рыб была отсканирована левая 
сторона тела с разрешением 1200 dpi на ска-
нере Epson Perfection Photo 4490. Кроме того, 
у них определяли несколько признаков толщи-
ны тела с помощью электронного штангенцир-
куля Kendo с точностью 0,03 мм.

всего на каждом экземпляре колюшки было 
сделано девять морфометрических промеров 
в соответствии с несколько модифицирован-
ным набором признаков, описанным ранее 
[Bell, Foster, 1994; hermida et al., 2005]. скани-
рованные изображения анализировались с по-
мощью программы ImageJ, и все измерения 
были переведены в сантиметры.

Измерялись следующие параметры (рис. 1):
1) общая длина тела (TL)
2) стандартная длина тела (SL)
3) длина головы (hL)
4) длина верхней челюсти (ML)
5) Расстояние от рыла до грудных плавников 

(MP)
6) высота тела (BD)
7) толщина тела (BT)
8) толщина головы (hT)
9) длина хвоста (CL).
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Таблица 1. характеристика мест сбора проб трехиглой колюшки в районе Керетского архипелага в 2016 г.
Table 1. Characteristics of sampling locations of threespine stickleback in the Keret archipelago in 2016

характеристика
Characteristics

губа сельдяная
Seldianaia Inlet

лагуна Колюшковая
Koliushkovaia Lagoon

Пролив сухая салма
Sukhaia Salma Strait

географические координаты
Geographical coordinates

66°33ʹ80.66ʺ N, 
33°62ʹ25.16ʺ E

66°31ʹ32.62ʺ N, 
33°64ʹ59.53ʺ E

66°31ʹ16.96ʺ N, 
33°64ʹ73.70ʺ E

общая характеристика
General description

треугольная губа с широким 
входом и мелководной вер-
шиной. Максимальная глу-
бина около 3 м
Triangular bay with the wide in-
let and shallow top. Maximum 
depth is about 3 m

Площадь поверхности 
0,064 км2. соединена с мо-
рем только в полную воду. 
Максимальная глубина до 
4 м, средняя глубина 1,5 м
Surface area is 0,064 km2. 
It has the connection with 
the sea only during high water. 
Maximum depth is 4 m, the av-
erage one is 1,5 m

типичный для района иссле-
дований прибрежный биотоп 
с уклоном дна 6–8 см/м
Coastal biotope with 6–8 cm/m 
incline typical of the studied 
area

амплитуда прилива, м
Flow amplitude, m

до 2,5
Up to 2,5

до 0,3
Up to 0,3

до 2,5
Up to 2,5

Поверхностная температура 
воды в момент взятия пробы, 
°с
Surface temperature of water 
during sampling, °с

Май – 15
Июнь – 12
Июль – 20

May – 15
June – 12
July – 20

Май – 16
Июнь – 14
Июль – 22

May – 16
June – 14
July – 22

Май – 12
Июнь – 12
Июль – 20

May – 12
June – 12
July – 20

Прогреваемость 
(относительная)
Degree of warmth (relative)

средняя
average

высокая
high

слабая
Low

соленость в момент взятия 
проб, ‰
Salinity during sampling, ‰

Май – 23
Июнь – 24
Июль – 24

May – 23
June – 24
July – 24

Май – 15
Июнь – 20
Июль – 20

May – 15
June – 20
July – 20

Май – 21
Июнь – 19
Июль – 19

May – 21
June – 19
July – 19

соленостный режим
Salinity regime

Распреснение практически 
отсутствует
almost no freshening

слабое распреснение (за 
счет изоляции и атмосфер-
ных осадков)
Weak freshening due to isola-
tion and atmospheric precipi-
tation

среднее распреснение 
(влияние стока р. Кереть)
average freshening (due 
to the impact of the Keret river 
flow) 

грунты
Ground

Каменистая литораль, 
илистая сублитораль
Stony littoral zone, uliginous 
sublittoral zone

Илистое дно, в некоторых 
местах очень топкое
Uliginous bottom, very marshy 
in some places

Каменистая литораль, или-
сто-песчаная сублитораль
Stony littoral zone, uliginous 
and sandy sublittoral zone

водная растительность
[М. в. Иванов, 
неопубликованные данные]
Water vegetation
[Ivanov M. V., unpublished 
data] 

Фукоиды на литорали, очень 
густая зостера на большей 
части акватории.
биомасса зостеры до 1 кг 
сухого вещества на м2 и про-
ективное покрытие до 100 %
Fucoids in the littoral zone, 
very dense Zostera throughout 
most of the water area
Zostera biomass is up to 1 kg 
of dry matter per m2 and pro-
jective cover – up to 100 %

нитчатые водоросли и 
в районе пролива – зостера 
(биомасса до 100 г сухого 
вещества на м2 и проектив-
ное покрытие от 0 до 30 %)
Filamentous algae and
in the vicinity of the strait – 
Zostera (the biomass is up 
to 100 g of dry matter per m2 
and projective cover – from 0 
to 30 %)

Фукоиды на литорали, глуб-
же – разреженная зостера 
(1–3 побега на м2 и биомасса 
до 3 г сухого вещества/m2)
Fucoids in the littoral zone, 
deeper – thinned out 
Zostera (1–3 sprouts per m2 
and the biomass is up to 3 g 
of dry matter per m2) 

Зоопланктон
[Полякова и др., 2017]
Zooplankton
[Polyakova et al., 2017] 

сообщество с характерны-
ми для поверхности белого 
моря формами
Community with the forms typ-
ical of the White Sea surface

сильно обедненный видовой 
состав с преобладанием 
Acartia longiremis
Poor species composition with 
prevalent Acartia longiremis

сообщество с характерны-
ми для поверхности белого 
моря формами
Community with the forms ty-
pical of the White Sea surface

численность колюшки 
(экз./м2), самцы/самки
Stickleback abundance 
(pcs/m2), males/females

Май: 31,9/69,5
Июнь: 13,7/32,7
Июль: 4,2/1,6

May: 31,9/69,5
June: 13,7/32,7
July: 4,2/1,6

Май: 27,9/16,5
Июнь: 12,2/36,0
Июль: 0,9/0,4

May: 27,9/16,5
June: 12,2/36,0
July: 0,9/0,4

Май: 1,6/2,7
Июнь: 6,3/9,3
Июль: 3,1/2,4

May: 1,6/2,7
June: 6,3/9,3
July: 3,1/2,4
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статистический анализ

статистический анализ был выполнен с по-
мощью программ Statistica v. 7.0 и SPSS v. 19 
[Gray, Kinnear, 2012]. анализы в основном про-
водились отдельно для самцов и самок. для 
того чтобы снизить индивидуальную изменчи-
вость, мы использовали индексы отношения 
семи признаков, за исключением общей длины 
тела, к стандартной длине. Поскольку длина 
тела особей варьировала незначительно, алло-
метрический эффект, который мог бы вызвать 
зависимость значения индекса от размера осо-
би, невелик, и мы им пренебрегали.

в начале анализа был применен анализ 
главных компонент (Principal Component analy-
sis, PCa) для описания корреляционной струк-
туры комплекса данных и для отбора основ-
ных главных компонент (PC), определяющих 
изменчивость морфологических признаков 
колюшки. в дальнейшем использовалось вра-
щение факторов (varimax normalized rotation, 
с порогом собственного значения (eigenval-
ue), равным 0,7) для уточнения состава при-
знаков, имеющих наибольшие нагрузки для 
той или иной компоненты. После выделения 
и интерпретации главных компонент их зна-
чения (factor scores) в качестве комплексных 
признаков были взяты для дальнейшего ана-
лиза вместо исходных признаков. двухфак-
торный дисперсионный анализ (aNOVa) вы-
полнен для оценки достоверности (на уровне 
p < 0,05) влияния факторов «место» и «время» 
на выделенные комплексы признаков. После 
этого проводились тесты post hoc для выявле-
ния пар выборок, для которых различия были  
достоверны.

результаты и обсуждение

Динамика численности колюшки 
на нерестилищах

общая численность рыб на всем протяже-
нии нерестового периода в разных выборках 
варьировала от 1,4 экз./м2 (Колюшковая, конец 
нереста) до 101,4 экз./м2 (сельдяная, начало 
нереста) (табл. 1). в губе сельдяная и лагуне 
Колюшковая численность производителей ко-
люшки в начале и середине нерестового пе-
риода была существенно выше, чем в проливе 
сухая салма. видимо, после зимовки рыбы 
в первую очередь подходят к более привлека-
тельным нерестилищам, а потом перераспре-
деляются в результате конкуренции. Это хоро-
шо видно при сравнении динамики численно-
сти рыб в сельдяной и сухой салме в начале 
и середине нереста. в сельдяной за это время 
численность рыб сильно снизилась, а в сухой 
салме – напротив, повысилась. такие изме-
нения практически отсутствуют в Колюшковой 
лагуне, к которой, по-видимому, перераспре-
деление рыб очень ограничено в силу ее изоли-
рованности. в конце нерестового периода чис-
ленность сравнялась в связи с отходом боль-
шинства рыб с мест нереста в открытые части 
моря.

в начале и середине нереста на всех стан-
циях преобладали самки, причем это преобла-
дание было выражено сильнее на первых двух 
нерестилищах (исключением явилась лагуна 
Колюшковая, где в начале нереста преоблада-
ли самцы. По-видимому, из-за того, что лагуна 
довольно сильно изолирована от моря узким 
проливом, а самцы приходят на нерестилища 

Рис. 1. Морфометрические признаки, использованные на трехиглой колюшке
Fig. 1. Specific morphological traits used in the study of threespine stickleback
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несколько раньше самок, в лагуне наблюдается 
некоторая задержка типичной для нерестилищ 
картины появления рыб).

для колюшек губа сельдяная и лагуна Ко-
люшковая являются привлекательными с точки 
зрения нереста биотопами, и их можно считать 
«хорошими» нерестилищами. Производители 
занимают их в первую очередь, а численность 
молоди в этих местах высокая – 20–40 экз./м2 
[Rybkina et al., 2016]. однако такие биотопы 
(мелководные, с густыми зарослями расти-
тельности и хорошо закрытые от волнового 
воздействия) относительно редки и занимают 
незначительные площади прибрежной зоны 
в изучаемом районе. биотопы, в одном из ко-
торых были собраны пробы, в проливе сухая 
салма менее привлекательны для нереста (ме-
нее прогреваемы, более разреженная расти-
тельность, большая открытость). численность 
производителей в таких местах меньше, запол-
няются они позже, а молодь либо немногочис-
ленна (единичные особи на квадратный метр), 
либо может совсем отсутствовать. такие не-
рестилища можно считать «плохими», однако 
подобные биотопы являются типичными для 
района исследований и занимают основную 
площадь прибрежной зоны.

Пространственное распределение колюшки 
в прибрежной зоне в летний нерестовый пери-
од в значительной степени связано с заросля-
ми морской травы Zostera marina [Ivanova et al., 
2016], предоставляющей благоприятные кор-
мовые условия и укрытия для молоди [Demchuk 
et al., 2015; Rybkina et al., 2016, 2017] и взрос-
лых рыб [абдель-Малек, 1963; демчук и др., 
2018]. в то время как самцы относительно 
слабо питаются на нерестилищах из-за забо-
ты о потомстве, самки колюшки не отличают-
ся территориальным поведением и регулярно 
компенсируют нерестовые энергозатраты за 
счет питания [Van den assem, 1967]. такие по-
казатели, как частота спариваний, абсолютная 
плодовитость и вес овоцитов, напрямую зави-
сят от количества доступной для самок пищи 
[Fletcher, Wootton, 1995] и, соответственно, 
размеров тела [Wootton, 1973]. возможно, что 
при хорошем питании и растянутости нереста 
самки способны дольше поддерживать свою 
визуальную привлекательность для самцов 
[Rowland, 1994]. Поэтому появление самок 
в первую очередь на «хороших» нерестилищах 
является вполне ожидаемой ситуацией с точ-
ки зрения репродуктивной стратегии пола. 
в конце нерестового периода на фоне общего 
снижения плотности рыб в несколько раз вез-
де преобладали самцы. Это связано с тем, что 
они остаются на нерестилищах охранять икру 

и личинок, в то время как основная масса самок 
покидает места нереста [Kynard, 1978]. такая 
динамика численности соответствует нашим 
более ранним наблюдениям в данном районе 
[Ivanova et al., 2016].

таким образом, на разных этапах нереста 
и на разных по качеству нерестилищах наблю-
дается разный контингент рыб, которые могут 
различаться по ряду показателей, в том чис-
ле и морфологических. на ранних этапах мы, 
скорее всего, видим наиболее зрелых рыб, 
которые подошли к берегам первыми и зани-
мают наиболее привлекательные места для не-
реста, это в первую очередь относится к губе 
сельдяная. в середине нерестового периода 
в прибрежной зоне находится максимальное 
число производителей, и, следовательно, по-
вышается конкуренция за нерестилища. в этот 
период наиболее вероятна смена состава рыб 
в конкретных местах – часть особей могли по-
дойти позже, часть из рано пришедших могли 
быть съедены хищниками, также возможны пе-
ремещения рыб вдоль берега с целью поиска 
более подходящих мест для нереста. в част-
ности, при слишком высокой плотности ко-
люшки на «хороших» нерестилищах, таких как 
губа сельдяная, рыбам приходится их покидать 
в связи с ограниченностью нерестовых площа-
дей. Именно с этим может быть связано сниже-
ние числа особей в губе сельдяная в середине 
нереста по сравнению с его началом. в конце 
нерестового периода основная масса произ-
водителей уходит из прибрежья. в этот момент 
на нерестилищах мы наблюдаем тех рыб, кото-
рые задержались по разным причинам: позже 
пришли, дольше искали место и отнерестились 
позже, вообще не отнерестились и т. п. вряд 
ли в этот период имеет место серьезная конку-
ренция за нерестовые площади.

морфологическая гетерогенность рыб 
на протяжении нерестового периода

Анализ структуры изменчивости признаков 
с помощью Анализа главных компонент

отдельно для самцов и самок был прове-
ден анализ изменчивости признаков Методом 
главных компонент. общая структура призна-
ков у обоих полов оказалась очень сходной, 
но не идентичной. у самцов было выделено три 
компоненты, объясняющие в сумме 75 % об-
щей изменчивости всего комплекса признаков, 
а у самок – четыре компоненты с 83 % от общей 
изменчивости (табл. 2).

Первая главная компонента у самцов и са-
мок оказалась одинакова по составу призна-
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ков. PC1 и у самцов (35 %), и у самок (27 %) 
имеет максимальные нагрузки у признаков, 
относящихся к размерам передней части тела: 
размер рта (ML), высота головы (hL) и расстоя-
ние от рыла до грудного плавника (MP). Мы по-
лагаем, что эти признаки не должны меняться 
в течение нереста.

PC2 у самцов объясняет 23 % изменчивости 
и имеет максимальные нагрузки у признаков 
«объема тела» рыбы: толщина и высота тела 
(BT, BD) и толщина головы (hT). у самок при-
знаки, характеризующие «объем тела», распа-
лись на две компоненты: в PC2 входят толщина 
и высота тела (BT, BD), тогда как толщина голо-
вы (hT), в отличие от ситуации у самцов, выде-
лилась в отдельную компоненту PC3. в сумме 
обе компоненты «объема тела» у самок объяс-
няют больший процент общей изменчивости 
(41 %), чем у самцов. Признаки, входящие в эти 
компоненты, очевидно, могут меняться в тече-
ние нереста как у самцов, так и у самок в связи 
с выметыванием половых продуктов и энерге-
тическими тратами, т. е. можно ожидать, что 
у рыб с течением нереста будет снижаться мас-
са тела.

Последняя выделенная компонента PC3 
у самцов и PC4 у самок практически совпадает 
с признаком «длина хвостового плавника» (CL) 
и составляет довольно значительную часть из-
менчивости – 17 и 15 % соответственно. Этот 
признак показывает довольно низкие корре-
ляции с другими. его изменчивость не должна 
меняться в ходе нереста, а скорее будет указы-
вать на индивидуальные особенности рыб.

на рис. 2 показаны центроиды всех выбо-
рок в пространстве первой и второй главных 

компонент. И у самцов, и у самок разброс то-
чек, относящихся к концу нерестового периода, 
наименьший в начале и конце нереста. у сам-
цов большие значения PC1 (размер передней 
части тела) наблюдаются на «хороших» нерес-
тилищах в начале нереста, тогда как меньшие 
значения – в конце нереста. у самок законо-
мерность проявляется в основном по PC2 – по-
ложительные значения «объема тела» имеют 
самки в начале нереста, а отрицательные – 
в конце, отражая выметывание икры.

изменение морфологических признаков 
в течение нереста

Самцы

PC1 показывала достоверные изменения 
с течением нереста на всех трех станциях, хотя 
их характер был разным (здесь и далее отме-
чаются только различия, статистически досто-
верные на уровне 95 %, если нет специальных 
комментариев) (рис. 3). в начале нереста рыбы 
с более крупной передней частью тела были от-
мечены в сельдяной и Колюшковой. в середине 
нереста у рыб из сельдяной передняя часть тела 
оказалась меньше, чем в двух других выборках. 
в конце нереста гетерогенности выборок не от-
мечается. в целом по ходу нереста наблюдается 
некоторое снижение значения признака. наибо-
лее вероятной причиной наблюдаемой картины 
является перераспределение рыб на нерести-
лищах, хотя выявить точные причины такого пе-
рераспределения пока не удается.

Колюшка характеризуется значительной 
фенотипической пластичностью по признакам 

Таблица 2. Результаты анализа главных компонент для семи морфологических индексов колюшки (см. 
рис. 1 и текст) отдельно для самцов и самок
Table 2. Results of the Principle Component analysis for seven morphological indices (see fig. 1 and the text), 
calculated separately for males and females

Признак
Index

самцы
Males

самки
Females

PC 1 PC 2 PC 3 PC 1 PC 2 PC 3 PC 4
ML 0,88 –0,07 0,15 0,68 0,23 –0,47 –0,27
hL 0,91 0,05 –0,02 0,85 0,21 0,06 0,12
PP 0,83 0,07 –0,11 0,83 –0,15 0,18 0,18
BT 0,23 0,74 0,23 0,14 0,81 0,36 0,04
BD 0,18 0,58 0,48 0,01 0,89 –0,04 0,15
hT –0,31 0,83 –0,07 0,10 0,21 0,90 –0,06
TTL –0,08 0,13 0,93 0,14 0,17 –0,03 0,94
доля объясненной 
дисперсии, %
Portion of explained 
dispersion, %

35,3 22,9 16,9 27,4 23,5 17,2 14,8

Примечание. Подчеркнуты нагрузки, превышающие значения 0,5.
Note. Loading values > 0,5 are underlined.
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передней части тела, таким как длина головы 
и рта. считается, что эта пластичность была 
выработана в процессе эволюции в ходе кон-
куренции за меняющуюся кормовую базу [Day 
et al., 1994]. Можно предположить, что конку-
рентное преимущество имеют самцы с круп-
ными головами и ртами, которые способны 
питаться более эффективно. Кроме того, такие 
особи могут быть более приспособленными 
к быстрому освоению гнездовой территории за 
счет высокой эффективности сбора материала 
для гнезд [Kitano et al., 2007]. Крупные челюсти 
и высокая способность к выдвижению рта от-
мечена и для особей лимнической популяции 
озера Пакстон, Канада [Bolnick, Doebeli, 2003]. 
в то же время остается неясным адаптивное 
значение большого рта на стадии заботы о по-
томстве, во время которой значительно более 
важной характеристикой является сила укуса, 
возрастающая у рыб со слабо раскрывающим-
ся, небольшим ртом [McGee, Wainwright, 2013].

PC2 показывает более низкую гетероген-
ность между выборками (рис. 3). При сравне-
нии разных станций как в начале, так и в конце 
нереста достоверных попарных отличий не об-
наружено, при этом различия имеются в се-
редине нереста. выраженной динамики PC2 
не наблюдается, хотя можно было бы ожидать 

снижения значения фактора со временем, по-
скольку такое снижение отмечено для упитан-
ности [демчук и др., 2018]. в исследованиях 
дюфресне и соавт. [Dufresne et al., 1990] было 
показано, что молодые и взрослые самцы ко-
люшки теряют к концу нереста примерно оди-
наковую долю от исходной массы тела. в на-
шем исследовании зависимости потери массы 
от размера самца не наблюдалось, по-видимо-
му, из-за высокой межиндивидуальной гетеро-
генности.

PC3 не показывает различий между выбор-
ками в начале нереста, но в середине нереста 
хвостовая пластинка оказывается несколько 
короче в выборке из сельдяной, чем в осталь-
ных двух выборках. Как и в случае с PC1, наибо-
лее вероятной причиной этого является пере-
распределение рыб на нерестилищах.

средняя стандартная длина тела самцов 
по всем выборкам составляла 5,71 см (рис. 3). 
она была выше у рыб с «хороших» нерести-
лищ. в сельдяной средняя длина составля-
ла 5,75 см, в Колюшковой – 5,76 см, а в сухой 
салме – 5,63 см. При этом отличие объединен-
ной выборки самцов с «хороших» нерестилищ 
от выборки из сухой салмы было достовер-
ным (t-test, p < 0,05). в начале нереста самцы 
из сухой салмы со средней длиной 5,53 см 

Рис. 2. Расположение центроидов изученных выборок в пространстве первой (ось абсцисс) и второй 
(ось ординат) главных компонент (кружки – начало, квадратики – середина, треугольники – конец нерес-
тового периода). сел – губа сельдяная, Кол – лагуна Колюшковая, сс – пролив сухая салма
Fig. 2. Location of centroids in 2-dimensional space of the first (PC1, x axis) and second (PC2, y axis) principle 
components (the round-shaped markers show the beginning, square-shaped markers – the peak, triangle-
shaped markers – the end of spawning). сел – Seldianaia Inlet, Кол – Koliushkovaia Lagoon, сс – Sukhaia 
Salma Strait 
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были достоверно мельче рыб из сельдяной – 
5,80 см. выборка из Колюшковой в середине 
нереста, где рыбы имели стандартную длину 
тела 5,96 см, состояла из более крупных рыб, 
чем рыбы из того же места в начале и конце не-
реста, а также по сравнению с рыбами из сухой 
салмы во все периоды. Это может быть связа-
но с тем, что более крупные самцы оказыва-
лись конкурентоспособнее и с большей веро-
ятностью занимали самые качественные не-
рестилища, т. е. нерестилища с более густыми 
зарослями макрофитов.

некоторые литературные эксперименталь-
ные и натурные исследования подтверждают 
положительную связь размеров тела самцов 
и качества гнездовых территорий, хотя какие 
именно свойства нерестилищ являются пока-
зателем их высокого качества, не вполне по-
нятно. Как один из привлекающих самцов фак-
торов авторами указывается большой размер 
гнездовой территории и высокая степень ее от-
крытости, способствующие увеличению веро-

ятности встреч с самками. однако эмпиричес-
кие данные показали, что усложнение структу-
ры местообитания, т. е. снижение степени ее 
открытости, не влияло на размер территории 
самцов и частоту встречаемости самок [Cando-
lin, Voigt, 2001]. более крупные самцы обычно 
имеют преимущество как при прямой конку-
ренции за территорию, так и при ухаживании за 
самками [Bakker, Milinski, 1991]. Причины вы-
бора таких самцов в пользу гнездования на от-
крытых участках, связанного с более высокой 
доступностью для хищников, в работе Кэндо-
лин и соавторов остаются неясными [Moodie, 
1972]. в качестве объяснения выдвигалось 
предположение о том, что основным фактором, 
определяющим поведение самцов, является 
не размер тела, а возраст: чем меньше оста-
ется возможностей для успешного спаривания 
самцов старших возрастов, тем смелее они ве-
дут себя. Как и в нашем исследовании, более 
крупные самцы показывали здесь более высо-
кую конкурентоспособность, хотя, в отличие 

Рис. 3. Изменение стандартной длины, PC1 и PC2 трехиглой колюшки Керетского архипелага в те-
чение нереста. Пунктирная линия – губа сельдяная (сел), сплошная – лагуна Колюшковая (Кол), 
сложная пунктирная – пролив сухая салма (сс)
Fig. 3. Variation in the standard length (SL), PC1 and PC2 values of threespine stickleback in the Keret 
archipelago during the spawning period. The dotted line shows Seldianaia Inlet, solid line – Koliushkovaia 
Lagoon, complex dotted line – Sukhaia Salma Strait
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от нашего исследования, конкурировали они за 
более открытые нерестилища.

с другой стороны, имеются и данные о том, 
что самцы с нерестилищ с более густыми за-
рослями макрофитов могут иметь репродук-
тивное преимущество перед конкурентами 
с более открытых местообитаний. они вступа-
ют в фазу спаривания раньше [Sargent, Gebler, 
1980], а в их гнездах больше икринок [Moodie, 
1972; Kynard, 1978; Sargent, Gebler, 1980]. для 
самок расположение гнезд среди густых зарос-
лей является предпочтительным с точки зрения 
безопасности для потомства [Sargent, 1982], 
особенно в условиях меняющегося уровня 
воды [Poulin, FitzGerald, 1989]. согласно нашим 
данным, численность молоди в густых зарос-
лях зостеры выше, чем в других биотопах, что 
может говорить об их более низкой смертности 
[Rybkina et al., 2017], и, таким образом, эти дан-
ные подтверждают мнение о более высоком ка-
честве таких биотопов как местообитаний для 
размножения колюшки. Поэтому мы полагаем, 
что объяснение наших результатов тем, что бо-
лее крупные самцы вытесняют более мелких 
с нерестилищ с более густыми зарослями зос-
теры, выглядит достаточно правдоподобным.

более высокая гетерогенность самцов 
по размеру в середине нереста может быть вы-
звана тем, что именно в этот период их конку-
рентоспособность, которая, скорее всего, свя-
зана с размером, является наиболее значимой 
в силу разгара нереста [Candolin, Voigt, 2001]. 
в начале нереста только что подошедшие 
на нерест рыбы еще не успели распределиться 
в зависимости от своей конкурентоспособно-
сти. в середине нереста крупные самцы могут 
оттеснять с качественных нерестилищ более 
мелких как за счет прямой конкуренции за сво-
бодные участки, так и путем разорения и за-
хвата их гнезд [De Fraipont et al., 1993]. в конце 
нереста конкурентоспособность уже может те-
рять свое значение из-за снижения числа рыб, 
оставшихся на нерестилищах.

Самки

PC1 не показывает межвыборочной гете-
рогенности ни в начале, ни в конце нереста, 
но в середине нереста значения данной PC для 
выборки из сельдяной ниже, чем для выборки 
из Колюшковой (рис. 3). для последней выбор-
ки отмечено достоверное изменение данной 
PC по ходу нереста.

PC2 в начале нереста наиболее высока 
в сельдяной, достоверно превышая значения 
в сухой салме (рис. 3). выборка из Колюш-
ковой расположена посередине между этими 

выборками. в середине нереста значение PC2 
в сухой салме возрастает и даже несколько 
превышает значения, характерные для «хоро-
ших» нерестилищ. К концу нереста значения 
данной PC ожидаемо снижаются и не отлича-
ются для разных станций. Поскольку данная PC, 
будучи отражением степени готовности самок 
к нересту, хорошо поддается интерпретации, 
можно попытаться объяснить ее изменения 
в пространстве в течение нереста. Мы полага-
ем, что на «хорошие» нерестилища сразу после 
зимовки подходят более подготовленные сам-
ки, в то время как на «плохое» – менее подго-
товленные особи. снижение PC2 на «хороших» 
нерестилищах происходит вследствие выметы-
вания икры, приводящего к снижению как тол-
щины, так и высоты тела, а повышение значения 
PC на «плохом» нерестилище может происхо-
дить за счет дозревания уже подошедших туда 
ранее самок или за счет подхода новых самок 
из открытого моря, учитывая, что численность 
самок возросла в этом месте за первую поло-
вину июня с 2,7 до 9,3 экз./м2, т. е. более чем 
в три раза. возможно и сочетание этих процес-
сов. К концу нереста гетерогенность по этой PC 
снижается во всех случаях, т. к. все самки, или 
подавляющее их большинство, отнерестились.

PC3 (сводящаяся к толщине головы) в нача-
ле и конце нереста не различается между вы-
борками. в середине нереста наблюдаются по-
парные различия между всеми выборками.

PC4 (длина хвостовой лопасти) показывает 
другие паттерны изменчивости. Это единствен-
ный случай, когда различия между выборками 
обнаружены в конце нереста. выборки отлича-
лись также в середине нереста, но не в начале.

у самок наблюдается отсутствие простран-
ственной гетерогенности стандартной длины 
рыб, так же как и отсутствие динамики этого 
признака (рис. 3). очевидно, это объясняется 
тем, что самки не связаны с охраной потомст-
ва и, соответственно, не конкурируют за гнез-
довые территории. самки несколько крупнее 
самцов и имеют среднюю длину 6,28 см. более 
крупные размеры самок по сравнению с самца-
ми отмечаются и в других работах по колюшке 
из разных частей ареала [Reimchen et al., 1985; 
Kitano et al., 2007]. При этом имеется стати-
стически недостоверная тенденция к увеличе-
нию средней длины тела с течением нереста 
(с 6,18 см в начале нереста до 6,33 см в конце).

изменение уровня морфологической 
гетерогенности в течение нереста

для того чтобы оценить уровень гетероген-
ности выборок в разные периоды нереста, мы 
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произвели подсчет числа статистически досто-
верных попарных различий между выборками, 
результаты которого оказались довольно по-
казательными. в начале нереста различия от-
мечены в 4 случаях из 21 возможного (19 %), 
в середине число достоверных различий было 
максимально – 14 случаев (67 %), а в конце – 
всего в одном (5 %) (табл. 3). у самцов досто-
верные отличия отмечены несколько чаще, чем 
у самок – в 37 % случаев против 25 % случаев 
у самок.

такая картина может объясняться пример-
но так же, как и паттерны изменчивости длины 
тела у самцов (см. выше). в начале нереста ко-
люшки подходят на нерестилища достаточно 
гомогенной массой, и 28–30 мая мы наблюда-
ем лишь первые признаки внутрипопуляцион-
ной структурированности, связанной с распре-
делением рыб по нерестилищам в зависимости 
от времени их подхода (и для самцов, и для са-
мок) и от конкурентоспособности рыб при вы-
боре территории для гнездостроения (значимо 
для самцов). нам удалось наблюдать эту ге-
терогенность, скорее всего, в связи с тем, что 
в 2016 г. первые пробы были собраны не в са-
мом начале нерестового подхода, а примерно 
через неделю или даже больше после появле-
ния колюшки у берегов. суть преднерестового 
подготовительного периода заключается в том, 
чтобы привести в оптимальное соответствие 
имеющуюся популяционную гетерогенность 
рыбы, подошедшей на нерест, с имеющейся 
гетерогенностью нерестилищ. более конку-
рентоспособные особи занимают более ка-
чественные нерестилища, что в конечном итоге 
позволяет им произвести более многочислен-
ное потомство.

в разгар нереста, в середине июня, мы зако-
номерно наблюдаем максимальную простран-
ственную гетерогенность колюшки, отражаю-

щую гетерогенность конкурентоспособности 
рыб, проявляющуюся в этот период наиболее 
рельефно. в конце нереста пространственная 
гетерогенность практически исчезает в связи 
с тем, что большинство особей уже отнерес-
тилось, нерестилища освободились и конку-
ренции за них не происходит. немногие еще 
нерестящиеся особи могут выбирать нерести-
лища независимо от своих морфологических 
особенностей. Интересно, что, хотя эти объяс-
нения в основном относятся к самцам, конкури-
рующим за территории, пространственная ге-
терогенность морфологических характеристик 
выражена и у самок, хотя и в несколько мень-
шей степени, чем у самцов. очевидно, что у са-
мок также имеются механизмы, вызывающие 
их внутрипопуляционную гетерогенность и свя-
занную с ней конкуренцию, о которых мы знаем 
гораздо меньше, чем о таковых у самцов.

одновременно с этим процессом протекает 
и другой, связанный с закономерными измене-
ниями во время нереста, – снижение объема 
тела из-за выметывания половых продуктов 
(в первую очередь у самок) и снижение упитан-
ности, что характерно в большей степени для 
самцов [демчук и др., 2018]. Кроме того, имеет 
место и отход отнерестившихся рыб в откры-
тые части моря, а также, возможно, и подход 
особей, созревающих позднее, чем основная 
масса. сочетание всех этих процессов создает 
достаточно сложную картину, фрагменты кото-
рой мы наблюдаем в настоящей работе.

Заключение

Изучение изменчивости морфологических 
признаков колюшки позволяет получить важ-
ную информацию об особенностях ее биоло-
гии, давая возможность лучше понять вопросы, 
связанные с приспособленностью особей, ес-

Таблица 3. число статистически достоверных (p < 0,05) различий при попарных сравнениях по каждому PC 
для обоих полов (общее число попарных сравнений в каждом случае – 3)
Table 3. Number of significant (p < 0,05) differences in paired comparisons for each PC, calculated separately for 
males and females (the total number of paired comparisons in each case is 3)
главная компонента и пол рыб
Principle component and sex of fish

начало
Beginning

середина
Middle

Конец
End

PC1 (самцы, males) 2 2 0
PC2 (самцы, males) 1 2 0
PC3 (самцы, males) 0 3 0
PC1 (самки, females) 0 1 0
PC2 (самки, females) 1 2 0
PC3 (самки, females) 0 3 0
PC4 (самки, females) 0 1 1
всего
Total 4 14 1
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тественным отбором, а также влиянием внеш-
них условий. наблюдаемая в данной работе 
пространственная гетерогенность колюшки 
в ходе нереста свидетельствует об исключи-
тельной важности процессов, происходящих 
на репродуктивном этапе жизни, а также о не-
которых закономерностях, обусловленных фи-
зиологическими особенностями и эволюцион-
ными стратегиями разных полов. дальнейшее 
изучение внутрипопуляционной гетероген-
ности позволит лучше понять роль трехиглой 
колюшки в экосистеме белого моря, где она 
играет важную роль благодаря высокой чис-
ленности и обширным трофическим связям, 
и прогнозировать долговременную динамику 
ее численности.

Работа поддержана грантом РФФИ 
№ 18‑34‑00914 мол‑а «Соотношение полов 
у трехиглой колюшки (Gasterosteus aculeatus L.) 
Белого моря при адаптации к изменениям 
окружающей среды».
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УДК 581. 1

учасТие КаТалаЗы и ПероКсидаЗы  
В ПоВыШении усТойчиВосТи ПШеницы 
К ниЗКой ТемПераТуре

а. а. игнатенко, н. с. репкина, В. В. Таланова
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Исследовали динамику активности каталазы (Кат) и гваякол-зависимой перок-
сидазы (гПо) в листьях озимой пшеницы (Triticum aestivum L.) при действии низ-
кой закаливающей температуры 4 °с в течение 7 сут. установлено, что уже через 
1 ч от начала действия этой температуры повышается устойчивость проростков 
к промораживанию, затем она продолжает увеличиваться и достигает максимума 
на 7-е сут. в течение первых 2 сут холодового воздействия происходило неболь-
шое повышение содержания малонового диальдегида, которое в дальнейшем 
снижалось, что может указывать на уменьшение окислительного стресса в клетках 
растений. также обнаружено, что через 1 ч действия холода начинает повышать-
ся активность одного из ключевых антиоксидантных ферментов, задействован-
ных в утилизации перекиси водорода (h2O2) – Кат. в дальнейшем ее активность 
продолжала расти, достигая максимума на 2-е сут, и затем снижалась. наряду 
с этим на протяжении всего низкотемпературного закаливания происходило уве-
личение активности гПо. Кроме того, выявлено слабое повышение содержания 
h2O2 в листьях в течение первых 24 ч холодового воздействия, однако к его концу 
уровень перекиси водорода в клетках снижался. на основании полученных данных 
можно заключить, что в повышении устойчивости растений пшеницы к гипотермии 
важную роль играет увеличение активности антиоксидантных ферментов. При этом 
на начальном этапе низкотемпературной адаптации растений в утилизации h2O2 
принимают участие Кат и гПо, а в дальнейшем она происходит в основном за счет 
гПо. таким образом, активизация антиоксидантных ферментов в листьях препят-
ствует развитию окислительного стресса и способствует повышению устойчивости 
пшеницы к низкой температуре.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Triticum aestivum L.; низкая температура; устойчивость; ката-
лаза; пероксидаза; малоновый диальдегид.

A. A. Ignatenko, N. S. Repkina, V. V. Talanova. CATALASE AND 
PEROXIDASE CONTRIBUTION TO PROMOTING COLD TOLERANCE IN 
WHEAT

The dynamics of catalase (CaT) and guaiacol peroxidase (POD) activity in winter wheat 
(Triticum aestivum L.) leaves under exposure to a low hardening temperature of 4°C for 
7 days was studied. It was established that the freezing tolerance of the seedlings in-
creased already after 1 hour of exposure, and then continued to grow, reaching a maxi-
mum on the 7th day. The content of malondialdehyde increased slightly during the first 
2 days of cold exposure and then declined, possibly pointing to attenuation of the oxi-
dative stress in plant cells. It was also found that the activity of one of the key antioxi-
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Введение

одним из основных неблагоприятных фак-
торов среды абиотической природы, оказы-
вающим негативное влияние на растительные 
организмы, является низкая температура. 
воздействие низких температур вызывает уси-
ление генерации активных форм кислорода 
(аФК) в клетках растений [huang et al., 2016], 
которые в оптимальных условиях образуются 
лишь в небольших количествах [Kreslavski et al., 
2012]. При этом умеренное повышение уровня 
аФК может выступать в качестве сигнала, ак-
тивирующего защитные механизмы [Blokhina 
et al., 2003], в то время как их чрезмерная ге-
нерация приводит к нарушению структуры ли-
пидов, белков и днК, перекисному окислению 
липидов (Пол) и гибели клеток [Sevillano et al., 
2008; Gill, Tuteja, 2010].

Ключевую роль в регуляции уровня аФК 
и продуктов Пол в клетке играет антиоксидант-
ная система (аос), включающая в себя комп-
лекс ферментов (супероксиддисмутазу (сод), 
каталазу (Кат), различные пероксидазы (По), 
ферменты аскорбат-глутатионового цикла), 
а также ряд неферментных низкомолекулярных 
соединений (глутатион, аскорбиновая кислота, 
фенольные соединения, пролин и др.) [Blokhina 
et al., 2003; Sevillano et al., 2008; Kreslavski et al., 
2012]. сод выполняет роль первичного рубежа 
защиты против аФК, поскольку катализирует 
превращение предшественника других форм 
аФК – супероксидного радикала – до перокси-
да водорода (h2O2). в детоксикации h2O2 в клет-
ках растений участвуют Кат и По, которые ката-
лизируют ее двухэлектронное восстановление 
до h2O, используя в качестве доноров водорода 
h2O2 (в случае Кат) или различные органичес-
кие соединения (в случае По) [Gill, Tuteja, 2010].

Повышение активности антиоксидантных 
ферментов может способствовать формиро-

ванию холодоустойчивости растений [Janda 
et al., 2003; джавадиан и др., 2010; синькевич 
и др., 2016; Репкина и др., 2017]. так, у холо-
достойких многолетних злаков в конце осе-
ни с понижением температуры наблюдается 
повышение активности сод, Кат и По [Zhou, 
Zhao, 2004; Колупаев, Карпец, 2009]. с другой 
стороны, воздействие низких температур мо-
жет вызывать снижение активности аФК-эли-
минирующих ферментов (прежде всего Кат) 
у арабидопсиса [Kubo et al., 1999], что приво-
дит к накоплению h2O2, выполняющей функции 
сигнальной молекулы и индуцирующей ряд мо-
лекулярных, биохимических и физиологических 
реакций, которые способствуют повышению 
устойчивости растений [Kreslavski et al, 2012].

учитывая вышеизложенное, цель данного 
исследования заключалась в изучении участия 
Кат и гПо в повышении устойчивости растений 
пшеницы к низкой температуре.

материалы и методы

Исследования проводили с проростками 
озимой пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта 
Московская 39, выращенными в течение 7 сут 
на питательном растворе (ph 6,2–6,4) с добав-
лением микроэлементов в камере искусствен-
ного климата при температуре воздуха 22 °с, 
его относительной влажности 60–70 %, осве-
щенности ФаР 180 мкмоль/м2·с, фотопериоде 
14 ч. Затем проростки подвергали действию 
низкой закаливающей температуры 4 °с в те-
чение 7 сут, сохраняя прочие условия неизмен-
ными. выбор температуры закаливания и его 
продолжительности основан на результатах 
предыдущих исследований [титов и др., 2006; 
титов, таланова, 2009]. все измерения прово-
дили на первом листе проростков пшеницы.

устойчивость растений к действию низ-
кой температуры оценивали по реакции 

dant enzymes involved in hydrogen peroxide (h2O2) recycling – CaT, increased after 
1 hour of cold exposure. CaT activity then continued to increase, reaching a maximum 
on the 2nd day, with a decline following afterwards. along with this, POD activity increased 
throughout the cold hardening period. In addition, a slight increase in h2O2 content 
in leaves was detected during the first 24 hours of cold exposure, but then h2O2 level 
in the cells decreased towards the end of chilling. Based on these data we can conclude 
that the increase in the activity of antioxidant enzymes plays an important role in promot-
ing the tolerance to hypothermia in wheat. CaT and POD are involved in h2O2 recycling at 
the initial stage of low-temperature adaptation in the plants, whereas later on POD plays 
the main role in this process. Thus, the activation of antioxidant enzymes in leaves pre-
vents the development of oxidative stress and promotes the tolerance of low temperature  
in wheat.

K e y w o r d s: Triticum aestivum L.; low temperature; cold tolerance; catalase; peroxi-
dase; malondialdehyde.
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палисадных клеток высечек из листьев 
на 5-минутное тестирующее промораживание 
в термоэлектрическом микрохолодильнике 
тЖР-02/-20 («Интерм», Россия) при последова-
тельном изменении температуры с интервалом 
0,4 °с [балагурова и др., 1982]. в качестве кри-
терия устойчивости использовали температуру 
гибели 50 % паренхимных клеток (лт50), опре-
деляемую по деструкции хлоропластов и коагу-
ляции цитоплазмы.

Интенсивность Пол оценивали по накопле-
нию малонового диальдегида (Мда), опреде-
ляемого по цветной реакции с тиобарбитуро-
вой кислотой [Stewart, Bewley, 1980].

активность Кат (КФ 1.11.1.6) определяли 
спектрофотометрически по ферментативному 
разложению h2O2 при 240 нм [aebi, 1984; нике-
рова и др., 2016].

об активности гПо (КФ 1.11.1.7) суди-
ли по увеличению оптической плотности 
при 470 нм в результате окисления гваяко-
ла (ε = 0,0266 мкМ-1 см-1) в присутствии h2O2 
[Maehly, Chance, 1954].

содержание белка анализировали методом 
бредфорда [Bradford, 1976].

содержание h2O2 оценивали согласно ме-
тоду, основанному на окислении перекисью 
водорода ионов железа Fe+2 до Fe+3, которые 
образуют окрашенные соединения с ксилено-
ловым оранжевым [Bellincampi et al., 2000].

Повторность в пределах одного варианта 
опыта при определении устойчивости – 6-крат-
ная, при измерении содержания Мда – 5-крат-
ная, при анализе активности ферментов и пе-
рекиси водорода – 3-кратная. Каждый опыт 
повторяли не менее 3–4 раз. о достоверности 
различий между вариантами судили по крите-
рию стьюдента при p ≤ 0,05. на рисунках пред-
ставлены средние арифметические значения 
и их стандартные ошибки.

Исследования выполнены на научном обо-
рудовании Центра коллективного пользования 

Федерального исследовательского центра «Ка-
рельский научный центр Ран».

результаты

в ходе проведенного исследования было 
обнаружено, что уже через 1 ч от начала дей-
ствия низкой закаливающей температуры 4 °с 
у проростков пшеницы повышается устойчи-
вость к промораживанию. с увеличением про-
должительности холодового воздействия она 
продолжала монотонно возрастать и достигала 
максимального значения через 168 ч (табл.).

установлено, что низкотемпературное воз-
действие вызывало накопление Мда в клет-
ках проростков пшеницы. так, повышение его 
уровня в листьях происходило через 1 ч от на-
чала действия холода (табл.). Затем (в течение 
48 ч) содержание Мда продолжало увеличи-
ваться, однако впоследствии (72–168 ч) снижа-
лось (табл.).

действие температуры 4 °с вызывало ак-
тивизацию антиоксидантного фермента Кат 
в листьях проростков пшеницы (рис. 1, а). 
в частности, уже через 1 ч от начала охлажде-
ния растений отмечено небольшое повыше-
ние ее активности. с увеличением продолжи-
тельности действия температуры 4 °с (в тече-
ние 48 ч) активность Кат продолжала расти, 
а в дальнейшем (72–168 ч) нами было обнару-
жено ее снижение (рис. 1, а).

в начальный период низкотемпературно-
го закаливания также происходила активи-
зация гПо в листьях пшеницы. в частности, 
активность фермента повышалась примерно 
на 20 % через 1 ч действия низкой температу-
ры (рис. 1, б). с увеличением экспозиции она 
продолжала возрастать и через 168 ч повыси-
лась на 90 % относительно исходного уровня 
(рис. 1, б).

отметим также, что в листьях проростков 
пшеницы через 24 ч действия температуры 

влияние низкой закаливающей температуры 4 °с на холодоустойчивость и содержание Мда в листьях 
пшеницы
Effect of low hardening temperature 4 °с on the cold tolerance and MDa content in wheat leaves

Показатель
Index

Экспозиция, ч
Exposure, h

0 1 24 48 72 168

устойчивость, °с
Cold tolerance, °с –5,6 ± 0,03 –6,0 ± 0,09* –6,8 ± 0,08* –7,4 ± 0,07* –7,9 ± 0,08* –8,6 ± 0,05*

содержание Мда, 
мкмоль/г сырого веса 
MDa content, μmol /g 
fresh weight

11,5 ± 0,2 13,7 ± 0,6* 15,7 ± 0,8* 18,4 ± 0,7* 15,2 ± 0,8* 15,1 ± 0,5*

Примечание. *отличия от исходного уровня достоверны при p ≤ 0,05.
Note. *Statistically significant differences were set at p ≤ 0,05.
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4 °с происходило слабое повышение содер-
жания h2O2. однако с увеличением продолжи-
тельности действия низкой температуры ее 
уровень начинал снижаться (рис. 2).

обсуждение результатов

При действии низких температур, как из-
вестно, в клетках растений происходит усиле-
ние генерации аФК, возникающее в результа-
те нарушения работы электрон-транспортной 
цепи. Это, в свою очередь, приводит к накоп-
лению первичных продуктов Пол (диеновые 
конъюгаты и гидропероксиды липидов), кото-
рые в результате дальнейших превращений 
образуют вторичные продукты Пол, к числу 

которых относится Мда [Попов и др., 2010]. 
При этом первоначальное накопление продук-
тов Пол может служить сигналом для запус-
ка защитных механизмов, что способствует 
повышению устойчивости растений, а значи-
тельное увеличение их уровня в клетке может 
привести к необратимым изменениям клеточ-
ного метаболизма и гибели растения. нашими 
исследованиями выявлено, что низкая темпе-
ратура 4 °с вызывает повышение содержания 
Мда в листьях пшеницы, указывающее на раз-
витие окислительного стресса в клетках. од-
нако к концу закаливания (на 7-е сут) уровень 
Мда снижался, что может свидетельствовать 
об уменьшении интенсивности Пол в результа-
те адаптации проростков к низкой температуре, 
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Рис. 1. влияние низкой закаливающей температуры 4 °с на ак-
тивность Кат (а) и гПо (б) в листьях пшеницы
Fig. 1. Effect of low hardening temperature 4 °с on the activity 
of CaT (а) and POD (б) in wheat leaves
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поскольку именно в этот период отмечено мак-
симальное повышение холодоустойчивости 
растений. Полученные нами данные об изме-
нении содержания Мда в целом согласуются 
с результатами других авторов. так, в листьях 
табака к концу охлаждения (при 8 °с) выявле-
но снижение уровня Мда, что сопровождалось 
повышением холодоустойчивости растений 
[Попов и др., 2010]. отсутствие существенного 
повышения содержания Мда и интенсивнос-
ти Пол в процессе закаливания также наблю-
далось у холодостойких растений картофеля 
и арабидопсиса [дерябин и др., 2003; синьке-
вич и др., 2016].

Известно, что интенсивность Пол, с одной 
стороны, определяется скоростью генерации 
аФК, а с другой – эффективностью аос, зави-
сящей от активности антиоксидантных фер-
ментов и накопления низкомолекулярных ан-
тиоксидантов [синькевич и др., 2011]. низкие 
температуры могут как повышать, так и снижать 
активность аос, что зависит от вида растения 
(теплолюбивые виды, как правило, имеют более 
низкую антиоксидантную активность по срав-
нению с холодоустойчивыми), стадии его раз-
вития, продолжительности и интенсивности 
низкотемпературного воздействия, а также 
сопутствующих условий [лукаткин, 2002]. так, 
например, при гипотермии выявлено повыше-
ние активности сод в листьях картофеля, яч-
меня, овса и пшеницы [Demin et al., 2008; Радюк 
и др., 2009; Liu et al., 2013; Репкина и др., 2017], 
По – в листьях риса, ячменя, овса и араби-
допсиса [Радюк и др., 2009; Cui et al., 2013; Liu 
et al., 2013; Mutlu et al., 2013; синькевич и др., 

2016], Кат – в листьях пшеницы, овса и ячме-
ня [Yordanova, Popova, 2007; Радюк и др., 2009; 
Liu et al., 2013; Mutlu et al., 2013]. в то же время 
другими исследователями обнаружено сниже-
ние активности сод и По в листьях пшеницы 
и ячменя при действии низких температур [За-
госкина и др., 2011; Mutlu et al., 2013].

нами установлено влияние низкотемпера-
турного воздействия на активность Кат и гПо 
в листьях пшеницы. При этом выявлено как 
сходство, так и различие в ответной реакции 
этих ферментов на действие температуры 
4 °с. так, активность Кат в листьях пшеницы 
повышалась в первые двое сут закаливания, 
а в дальнейшем она снижалась, что, вероятно, 
связано с уменьшением количества ее субстра-
та (h2O2) к концу холодового закаливания, по-
скольку Кат, имея низкое сродство к h2O2, ак-
тивно работает лишь при достаточно высоком 
ее содержании [гарифзянов и др., 2011]. от-
меченное нами снижение активности Кат также 
могло быть связано с истощением пула фер-
мента при усиленном его расходовании на ути-
лизацию h2O2 на начальных этапах холодовой 
адаптации. Кроме того, уменьшение активности 
фермента к концу закаливания могло быть на-
правлено на повышение уровня h2O2, выполня-
ющей функции сигнальной молекулы [Blokhina 
et al., 2003] и участвующей в запуске адаптив-
ных реакций. в пользу этого свидетельствуют 
данные о том, что экзогенная обработка рас-
тений пшеницы h2O2 (или ингибирование Кат) 
приводит к активизации синтеза белков холодо-
вого шока [Колупаев, Карпец, 2009], участвую-
щих в повышении устойчивости к гипотермии.

Рис. 2. влияние низкой закаливающей температуры 4 °с на со-
держание перекиси водорода в листьях пшеницы
Fig. 2. Effect of low hardening temperature 4 °с on the of hydrogen 
peroxide content in wheat leaves
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Кроме Кат, которая задействована в ути-
лизации h2O2 в пероксисомах и глиоксисомах, 
в клетке функционируют другие ферменты, 
участвующие в этом процессе. К таким фер-
ментам относятся различные По, которые 
присутствуют практически во всех клеточных 
компартментах и обезвреживают h2O2 за счет 
окисления ею различных восстановителей 
[Колупаев и др., 2017]. Кроме того, По при-
надлежит важная роль в детоксикации ксено-
биотиков, катаболизме фитогормонов и поли-
меризации фенольных соединений с образова-
нием лигнина [сорокань и др., 2014]. выявлено 
также, что в отличие от Кат По (в частности, 
аскорбатпероксидаза (аПо)) имеет высокое 
сродство к h2O2 и способна нейтрализовать 
ее в очень низких концентрациях [гарифзянов 
и др., 2011].

в наших экспериментах воздействие низкой 
закаливающей температуры приводило к акти-
визации гПо в листьях пшеницы, однако в от-
личие от Кат активность гПо повышалась как 
в первые, так и в последующие часы гипотер-
мии. следовательно, можно предположить, что 
в начальный период действия низкой темпера-
туры в утилизации образующейся h2O2 участ-
вуют Кат и гПо, а в дальнейшем она нейтрали-
зуется за счет активизации гПо. Функциониро-
вание компенсаторного механизма активизации 
По при уменьшении каталазной активности ра-
нее показано на других видах растений. так, на-
пример, выявлено, что аПо в большей степени 
участвует в повышении устойчивости растений 
оливы к низким температурам по сравнению 
с Кат [Cansev et al., 2011]. в исследовании синь-
кевич с соавт. также установлено, что ключевую 
роль в защите растений арабидопсиса от инду-
цированного холодом накопления h2O2 играет 
гПо, активность которой при действии низкой 
температуры повышалась, в то время как актив-
ность Кат практически не изменялась [синьке-
вич и др., 2016].

в целом анализ динамики холодоустойчи-
вости, содержания Мда и h2O2, активности 
Кат и гПо при воздействии температуры 4 °с 
на растения озимой пшеницы показал, что 
в этом случае не происходит существенного 
развития окислительного стресса, поскольку 
активизация антиоксидантных ферментов пре-
пятствует накоплению h2O2, что способствует 
повышению холодоустойчивости растений.

Заключение

в ходе проведенных исследований установ-
лено, что воздействие низкой закаливающей 
температуры на проростки пшеницы вызывает 

усиление окислительного стресса в клетках 
растений. Это, в свою очередь, приводит к ак-
тивизации ферментативной аос, участвующей 
в детоксикации аФК. При этом на начальном 
этапе низкотемпературной адаптации актив-
ное участие в утилизации h2O2 принимают Кат 
и гПо, а на заключительном ведущая роль в ее 
нейтрализации принадлежит гПо. Повышение 
активности антиоксидантных ферментов при-
водит к снижению уровня h2O2 и Мда, что спо-
собствует повышению устойчивости растений 
пшеницы к низкой температуре.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (тема № 0221‑2017‑0051).
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ВЗаимосВЯЗь раЗмерныХ ХараКТерисТиК 
и инТенсиВносТи КальцийЗаВисимого ПроТеолиЗа 
В сКелеТныХ мыШцаХ аТланТичесКого лососЯ 
(SALMO SALAR L.) и КумЖи (SALMO TRUTTA L.) иЗ реК 
Бассейна Белого морЯ (арХангельсКаЯ оБл.)

н. П. Канцерова, л. а. лысенко, д. а. ефремов, а. е. Веселов, 
н. н. немова
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

в настоящей работе оценен уровень активности кальцийзависимых протеиназ се-
мейства кальпаинов в скелетных мышцах молоди атлантического лосося (Salmo 
salar L.) и кумжи (Salmo trutta L.) из некоторых водотоков (река Золотица и ручей 
лопатка) бассейна белого моря (архангельская обл.), продемонстрирована вза-
имосвязь интенсивности кальцийзависимого протеолиза с линейно-весовыми 
показателями исследуемых рыб. установлено, что пестрятки атлантического ло-
сося, обитающие в р. Золотица, имеют более крупные размеры и, следователь-
но, более высокий темп роста по сравнению с одновозрастными лососями из рек 
Мурманской обл. сравнение размерных показателей и данных по интенсивности 
кальцийзависимого протеолиза у пестряток кумжи S. trutta из трех водотоков бас-
сейнов белого моря и онежского озера показало наиболее низкий темп роста рыб 
возраста 3+, 4+, обитающих в ручье лопатка. Полученные результаты свидетельст-
вуют о зависимости темпа роста лососевых рыб S. salar и S. trutta от экологических 
условий и доступности кормовых ресурсов в исследованных водоемах.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: бассейн белого моря; Salmo salar L.; Salmo trutta L.; темп 
роста; кальпаины.

N. P. Kantserova, L. A. Lysenko, D. A. Efremov, а. е. Veselov, 
N. N. Nemova. RELATIONSHIP BETWEEN SIZE AND THE RATE OF 
CALCIUM–DEPENDENT PROTEOLYSIS IN SKELETAL MUSCLES IN THE 
ATLANTIC SALMON (SALMO SALAR L.) AND BROWN TROUT (SALMO 
TRUTTA L.) FROM RIVERS DRAINING TO THE WHITE SEA (ARKHANGELSK 
REGION)

The activity level of calcium-dependent proteases of the calpain family in skeletal muscles 
of the atlantic salmon (Salmo salar L.) and brown trout (Salmo trutta L.) from some water-
courses (the Zolotitsa River and Lopatka stream) draining to the White Sea (arkhangelsk 
region) was estimated. a correlation between length-weight parameters of the fish 
and the rate of calcium-dependent proteolysis in their skeletal muscles was demonstrat-
ed. atlantic salmon parr from the Zolotitsa River were larger and had a higher growth rate 
compared to salmon of the same age from rivers of the Murmansk Region. The compari-
son of length-weight parameters and data on the rate of calcium-dependent proteolysis 
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Введение

естественные популяции лососевых рыб, 
крайне важных в экосистемах европейских 
приполярных водоемов, имеют тенденцию 
к сокращению. важную роль в восстановлении 
и поддержании их численности играют осо-
бо охраняемые природные территории, в том 
числе национальные парки. в национальном 
парке (нП) «онежское поморье», основанном 
в 2000-х годах на онежском полуострове (ар-
хангельская обл., с 2016 г. объединен с Ке-
нозерским нП), встречаются атлантический 
лосось (Salmo salar L.), кумжа (Salmo trutta L.) 
и горбуша (Oncorhynchus gorbuscha). с 2015 г. 
в нП начаты работы по инвентаризации лососе-
вых, частично описано распространение, плот-
ность распределения, возрастные и размерно-
массовые показатели молоди атлантического 
лосося и кумжи [веселов а. е., ефремов д. а., 
Ручьев М. а., неопубликованные данные]. Кро-
ме вышеописанных показателей мониторинг 
природных популяций лососевых рыб может 
включать оценку паразитарных инвазий [Ieshko 
et al., 2016], репродуктивного потенциала [ве-
селов, Калюжин, 2001], а также темпов их роста 
[лысенко и др., 2015; Lysenko et al., 2017].

Известно, что рыбы растут на протяжении 
всей жизни, причем интенсивность роста зави-
сит от возраста, пола рыбы, а также от темпе-
ратуры, доступности корма и других внешних 
факторов. темп роста рыбы в первый год жизни 
влияет на ее дальнейшее развитие, например, 
у атлантического лосося он определяет возраст 
смолтификации [Dickhoff et al., 1997; Stefansson 
et al., 2008]. весовой прирост особи преиму-
щественно зависит от увеличения объема ее 
мышечной ткани, составляющей примерно по-
ловину общей массы тела рыбы [Bureau et al., 
2006]. очевидно, что мышечный рост связан 
с преобладанием синтеза белка над его дегра-
дацией. синтез мышечных белков, контроли-
руемый нейроэндокринной системой, хорошо 
изучен у атлантического лосося [Bower et al., 
2008; Bower, Johnston, 2010; hevrøy et al., 2011], 
радужной форели [Cleveland, Weber, 2010] 
и других костистых рыб [amaral et al., 2011]. 
белковый распад определяется функциональ-

ной активностью нескольких протеолитических 
систем: лизосомально-аутофагической с веду-
щей ролью катепсинов, кальпаиновой и про-
теасомной. Кальпаины признаны основными 
протеиназами, осуществляющими деградацию 
мышечных (миофибриллярных и саркоплаз-
матических) белков у рыб [Salem et al., 2004; 
Overturf, Gaylord, 2009]. вклад других протеоли-
тических систем (протеасомной и лизосомаль-
ной) менее значим и занимает подчиненное по-
ложение, поскольку кальпаинам принадлежит 
ведущая роль в разборке миофибриллярных 
белковых комплексов [Kołodziejska, Sikorski, 
1996; Goll et al., 2003].

К настоящему моменту описано участие 
внутриклеточных протеиназ в регуляции про-
цессов роста и развития лососевых рыб, вклю-
чая различные физиологические этапы, такие 
как половое созревание, миграция, нерест, 
дефицит корма и голодание [Salem et al., 2007; 
Cleveland, Burr, 2011; Salmerón et al., 2013]. По-
казано, что изучаемые параметры внутрикле-
точного протеолиза могут служить индикато-
рами роста, а также качественного изменения 
состояния рыб при переходе от одной стадии 
развития к другой [Salem et al., 2007; лысенко 
и др., 2015; Канцерова и др., 2017; Kantserova 
et al., 2017; Lysenko et al., 2017]. Целью насто-
ящего исследования явилась характеристика 
группировок атлантического лосося и кумжи, 
обитающих в некоторых водотоках бассейна 
белого моря (архангельская обл.), по размер-
но-массовым и биохимическим показателям 
(уровню активности кальцийзависимых про-
теиназ), а также их сравнение с популяциями 
лососевых рыб Республики Карелия и Мурман-
ской области.

материалы и методы

районы исследования. Исследование 
проведено на молоди атлантического лосося 
и кумжи, выловленной в июле 2015 г. в реке Зо-
лотица и ручье лопатка (бассейн белого моря, 
онежский полуостров, архангельская обл.) со-
ответственно. Река Золотица является самым 
крупным водотоком онежского полуострова. 
ее длина составляет 27 км, общее падение – 

in brown trout parr from three watercourses draining to the White Sea and Lake Onego 
revealed the lowest growth rate in fish aged 3+, 4+ from the Lopatka stream. The obtained 
results indicate that the growth rate of salmonids S. salar and S. trutta depends on the en-
vironmental condition and availability of food resources in the studied waters.

K e y w o r d s: White Sea drainage basin; Salmo salar L.; Salmo trutta L.; growth rate; cal-
pains.
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62 м, уклон – 2,3 м/км. Русло реки каменистое, 
местами песчано-галечное. для р. Золотица 
характерно чередование порожистых и плесо-
вых участков [Ресурсы…, 1965]. длина ручья 
лопатка составляет 13,6 км, общее падение – 
81 м, уклон – 6 м/км. Фракционный состав грун-
та на многих участках ручьев состоит из гальки 
разного размера и небольшого содержания 
песка, что свидетельствует о наличии доста-
точных площадей качественных нерестовых 
участков. выростные участки представлены 
галечно-валунным грунтом, редко встречаются 
глыбы.

сбор и обработка проб. Рыб отлавливали 
с помощью электролова ранцевого типа (Fa-2, 
норвегия). у каждой особи определяли воз-
раст, массу (г) и длину тела по смиту (ас, см). 
Затем рыб выдерживали в течение суток в рус-
ловых садках для снятия эффекта воздействия 
электрического поля, замораживали в жидком 
азоте и хранили там до начала биохимического 
анализа.

Биохимические методы. Использовались 
химические реагенты, ингибиторы и субстра-
ты протеиназ (Sigma-aldrich, сШа); оборудо-
вание ЦКП Федерального исследовательского 
центра «Карельский научный центр Российской 
академии наук»: гомогенизатор TissueLyser LT 
(Qiagen, германия), микроцентрифуга 5417R 
(Eppendorf, германия), ультрацентрифуга 
OptimaBeckman LE 80 (Beckman Coulter, сШа), 
твердотельный термостат Ch-100 (BioSan, лат-
вия), спектрофотометр сФ-2000 (оКб спектр, 
Россия).

у рыб изымались белые скелетные мыш-
цы в области спинного плавника для биохи-
мического анализа. образцы тканей (0,1 г) 
гомогенизировались в 20 мМ Трис-hCl-бу-
фере (рн 7,5) с добавлением 150 мМ Naсl, 
5 мМ Эдта-Na, 20 мМ дитиотреитола (дтт), 
0,1% тритона X-100, ингибиторов протеиназ 
(1 мМ PMSF, 1 мкг/мл лейпептина, 1 мкг/мл 
пепстатина) в соотношении 1:10 (вес/объем) 
и центрифугировались при 20 000 g в течение 
20 мин. надосадочная жидкость (ферментсо-
держащая фракция) служила источником изу-
чаемых протеиназ – растворимых и мембра-
носвязанных кальпаинов.

в ферментсодержащей фракции тестиро-
валась активность кальпаинов (ес 3.4.22.53) – 
кальцийзависимая казеинолитическая актив-
ность, чувствительная к ингибиторам цис-
теиновых протеиназ [Enns, Belcastro, 2006]. 
Реакционная смесь, общим объемом 500 мкл, 
включала 0,5 мг белкового субстрата (де-
натурированного щелочью казеина), 20 мМ 
дтт, 200 мкл ферментсодержащей фракции 

и 2,5 мМ сасl2 (са2+-зависимая активность) или 
хелатора ионов кальция Эдта-Na (са2+-неза-
висимая активность) в 50 мМ Трис-hCl-буфе-
ре (рн 7,5). После 30-мин инкубации (28 °с) 
в аликвотах объемом 100 мкл определялось со-
держание остаточного белка по методу брэд-
форда [Bradford, 1976]. За единицу активности 
(ед. акт.) кальпаинов принималось количество 
фермента, вызывающее увеличение оптичес-
кого поглощения при 595 нм на 0,1 ое за время 
реакции в указанных условиях. удельная актив-
ность кальпаинов рассчитывалась на 1 мг белка 
соответствующей фракции.

Концентрация растворимого белка опреде-
лялась по методу брэдфорда [Bradford, 1976] 
с использованием бычьего сывороточного аль-
бумина в качестве стандарта.

Полученные данные обрабатывались об-
щепринятыми методами вариационной ста-
тистики с использованием пакетов программ 
MS Excel и Statgraphics. Распределение дан-
ных отличалось от нормального, поэтому для 
оценки достоверности различий использовали 
непараметрические критерии: для нескольких 
групп – Краскела-уоллеса, попарно – U Манна-
уитни. Значение р ≤ 0,05 считалось достовер-
ным. в тексте значения приводятся как сред-
нее ± стандартное отклонение.

результаты и обсуждение

Атлантический лосось

анализ данных о стадиях жизненного цик-
ла и возрасте атлантического лосося, вылов-
ленного в р. Золотица в июле 2015 г., свиде-
тельствует о достаточно сложной структуре 
этой популяции. были отловлены ювенильные 
пестрятки (0+, 1+, 2+, 3+), а также карликовые 
самцы возрастных групп 3+ и 4+ [веселов, еф-
ремов, Ручьев, неопубликованные данные]. ак-
тивность кальцийзависимых протеиназ была 
определена в скелетных мышцах ювенильных 
пестряток (табл. 1).

на первом и втором году жизни атлантиче-
ский лосось, обитающий в р. Золотица, имеет 
более высокий темп роста (линейный и весовой 
прирост) по сравнению с лососем из р. Индера 
(Мурманская обл., вылов июль 2015 г. [Канце-
рова и др., 2017]) – пестрятки 0+: 3,60 против 
2,73 см, 0,42 против 0,15 г; пестрятки 1+: 8,7 
против 5,4 см, 6,01 против 1,30 г. более интен-
сивный линейный и весовой прирост лососей 
возраста 0+ и 1+ из р. Золотица свидетель-
ствует о благоприятном для роста младших 
возрастных групп комплексе факторов, опре-
деляющим из которых, по-видимому, является 
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хорошая обеспеченность кормом. основу чис-
ленности (10 тыс. экз./м2) и биомассы (5,5 г/м2) 
зообентоса составили личинки хирономид, по-
денок, ручейников, мошек, а также малощетин-
ковые черви [барышев, веселов, 2005; весе-
лов, ефремов, Ручьев, неопубликованные дан-
ные]. на третьем году жизни лосося (возраст 
2+ и выше) преимущество обитания в реках ар-
хангельской области утрачивается (9,30 против 
9,87 см, 7,77 против 8,22 г).

следует отметить, что средний пока-
затель плотности молоди для р. Золотица 
(55 экз./100 м2) превышает среднее значение 
для нерестовых рек северо-Запада России 
(50 экз./100 м2), что подтверждает благопри-
ятные условия для роста и размножения ло-
сося [веселов, ефремов, Ручьев, неопубли-
кованные данные]. возраст смолтификации, 
вероятно, 3+, поскольку особи 4+ в реке прак-
тически не встречаются. в реке Золотица были 
выловлены пестрятки, длина которых превы-
шала 11 см. Этот размер у лососей из р. Ин-
дера (Мурманская обл.) возраста 2+ и 3+ был 
признан пороговым для перехода пестряток 
к смолтификации [Канцерова и др., 2017], 
то есть, по всей видимости, нагул лососей 
в реке Золотица продолжается в течение более 
длительного времени и до достижения ими бо-
лее крупных размеров.

Помимо различий лосося из разных реги-
онов по размерным характеристикам и тем-
пу роста было выявлено их отличие по уров-
ню протеолитической активности в скелетных 
мышцах, зависящему прежде всего от актив-
ности кальпаиновой системы. однако следу-
ет отметить выявленную сходную с лососями 
Кольского полуострова возрастную динамику 
активности кальпаинов: у сеголеток 0+ обна-
руживается максимальный уровень активности 
кальпаинов в скелетных мышцах, достоверно 

отличающийся от уровня у следующих возраст-
ных групп, начиная с 1+ (53,17 ± 2,55 против 
36,73 ± 5,94 у лосося 0+ и 1+ соответственно). 
у всех возрастных групп обнаруживается вы-
явленная ранее (у лососей из рек Мурманской 
обл. [Канцерова и др., 2017]) положительная 
зависимость темпа роста и активности основ-
ных внутриклеточных протеиназ мышечной тка-
ни – кальпаинов. так, максимальный темп рос-
та на первом году жизни (14,3-кратный по мас-
се и 2,41-кратный по длине) соответствует 
максимальной интенсивности кальпаинзави-
симого протеолиза. снижение темпа прироста 
на втором году жизни (до 1,27-кратного по мас-
се и 1,06-кратного по длине) сопровождается 
снижением активности кальпаинов.

Различия в скорости роста между рыбами 
в решающей мере объясняются регуляцией 
обмена белков в мышцах. синтез белка при не-
детерминированном росте должен превалиро-
вать над его распадом, по крайней мере в мы-
шечной ткани, которая составляет более по-
ловины веса рыбы. высокая скорость синтеза 
белка у активно растущих особей (от 0+ до 3+) 
сопровождается интенсивной работой протео-
литических систем, отвечающих за его обмен 
и контроль качества, при том что баланс синте-
за и распада белка остается положительным.

Кумжа

Показано, что в уловах из ручья лопатка 
(архангельская обл.) полностью отсутство-
вали пестрятки кумжи младших возрастных 
групп, а также смолты. отсутствие пестряток 
от 0+ до 2+ в ручье лопатка может быть свя-
зано с высоким уровнем нелегального лова 
в низовье, где нерестятся производители кум-
жи [веселов, ефремов, Ручьев, неопублико-
ванные данные]. Плотность молоди была низ-

Таблица 1. активность кальпаинов и размерно-массовые показатели пестряток атлантического лосося, 
S. salar L., из реки Золотица (архангельская обл.)
Table 1. Calpain activity and length-weight parameters of atlantic salmon parr, S. salar L., from the Zolotitsa river 
(arkhangelsk region)

возраст
age

n Масса, г
Mass, g

ас, см
FL, cm

активность кальпаинов,
ед. акт./г белка
Calpain activity,

act. un./g of prot.
0+ 5 0,42 ± 0,01 3,6 ± 0,01 53,17 ± 2,55
1+ 8 6,01 ± 1,01а 8,7 ± 0,4а 36,73 ± 5,94а

2+ 9 7,66 ± 1,24аb 9,3 ± 0,66а 38,58 ± 8,57

3+ 5 14,29 ± 3,38аbс 11,28 ± 0,82аb 31,12 ± 13,03

Примечание. a – различия достоверны по сравнению с особями 0+, b – по сравнению с особями 1+, с – по сравнению с осо-
бями 2+.
Note. a – differences are significant when comparing with individuals 0+, b – comparing with individuals 1+, с – comparing with 
individuals 2+.
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кой – 5–6 экз./100 м2. основу улова составляли 
пестрятки 3+ и 4+, а также карликовые самцы 
(28 % улова; жилая форма), созревающие уже 
к возрасту 3+ (табл. 2). обилие кормовой базы 
в ручье позволяет кумже размножаться за счет 
карликовых производителей, минуя стадии 
смолтификации и ската на нагул в море.

сравнение размерных показателей пестря-
ток кумжи старших возрастных групп из раз-
ных водотоков – ручья лопатка, бассейн бе-
лого моря, архангельская обл.; р. ольховка, 
бассейн белого моря, Мурманская обл. [Kan-
tserova et al., 2017]; р. орзега, бассейн онеж-
ского озера, Республика Карелия [веселов, 
ефремов, Ручьев, неопубликованные дан-
ные] – показало, что наиболее крупные особи 
возраста 3+, 4+ обитают в р. орзега, наиболее 
мелкие – в ручье лопатка. По данным ихтио-
логических наблюдений, также более низкой 
оказалась плотность молоди кумжи в ручье ло-
патка (5–6 экз./100 м2), тогда как для кумжевых 
рек онежского озера плотность составляет 10–
22 экз./100 м2 [веселов, Калюжин, 2001]. Эти 
данные, наряду с отсутствием в уловах из ручья 
лопатка кумжи младших возрастных групп (0+, 
1+, 2+), подтверждают влияние высокой внут-
ри- и межвидовой конкуренции, снижающей 
благополучие кумжи и стабильность ее воспро-
изводства в реках архангельской обл.

Различие по уровню активности кальпаинов 
отмечено между одновозрастными самками 

и самцами кумжи. так, у самок 4+ активность 
кальпаинов в два раза выше, чем у самца. у кар-
ликовых самцов уровень кальцийзависимого 
протеолиза в скелетных мышцах в 2 раза ниже, 
чем у одновозрастных пестряток. вероятно, 
сказывается различие их физиологического 
статуса: пестрятки интенсивно растут, и в их 
мышцах активный белковый синтез сопровож-
дается высокой интенсивностью протеолиза, 
необходимого для контроля качества вновь 
синтезируемых белков и их обмена, а у карли-
ковых самцов в связи с преобладанием синте-
тических процессов в формирующихся гонадах 
белковый метаболизм в мышечной ткани сни-
жен. в этом заключается отличие жилой формы 
кумжи (карликовых производителей) от про-
ходных форм, которые в ходе нереста и связан-
ной с ним миграции утрачивают значительную 
часть мышечной массы за счет высокой интен-
сивности протеолиза мышечных белков.

сравнение уровня активности кальпаинов 
у пестряток кумжи старших возрастных групп 
3+ и 4+ из разных водотоков – ручья лопат-
ка, бассейн белого моря, архангельская обл.; 
р. ольховка, бассейн белого моря, Мурман-
ская обл. [Kantserova et al., 2017]; р. орзега, 
бассейн онежского озера, Республика Карелия 
[веселов, ефремов, Ручьев, неопубликованные 
данные] – показало, что более низкий уровень 
обнаруживается у кумжи из ручья лопатка. По-
скольку в ранее проведенных экспериментах 

Таблица 2. активность кальпаинов и размерно-массовые показатели кумжи, S. trutta L., из ручья лопатка 
(архангельская обл.)
Table 2. Calpain activity and length-weight parameters of brown trout, S. trutta L., from the Lopatka stream 
(arkhangelsk region)

группа
Group

n Масса, г
Mass, g

ас, см
FL, cm

активность кальпаинов,
ед. акт./г белка
Calpain activity,

act. un./g of prot.
самец
Male

3+
1 53,33 17,8 31,07

самка
Female

4+
8 32,56 ± 5,83 14,83 ± 0,76 36,01 ± 8,6

самец
Male

4+
1 35,55 15,2 74,71

самец
Male

5+
1 41,92 16,6 81,09

самец-карлик
Dwarf male

4+
3 51,57 ± 2,89 16,5 ± 0,52 34,23 ± 11,56

самец-карлик
Dwarf male

5+
2 37,41 ± 5,89 15,25 ± 0,78 45,9 ± 13,8
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нами была подтверждена положительная зави-
симость темпа роста рыб и уровня активности 
кальпаинов в их мышцах [лысенко и др., 2015; 
Lysenko et al., 2017], эти данные согласуются 
с обнаруженными размерно-массовыми раз-
личиями кумжи разных местообитаний и под-
тверждают более низкую скорость ростовых 
процессов у рыб из ручья лопатка (архангель-
ская обл.).

Заключение

таким образом, в настоящей работе были 
охарактеризованы группировки атлантического 
лосося и кумжи из некоторых водотоков архан-
гельской обл. по ряду ихтиологических, мор-
фометрических и биохимических показателей. 
Подтверждена взаимосвязь темпов роста ло-
сосевых с интенсивностью кальцийзависимого 
протеолиза в их скелетных мышцах. анализ дан-
ных о стадиях жизненного цикла, возрасте, раз-
мерно-массовых и некоторых биохимических по-
казателях (уровень активности внутриклеточных 
протеиназ) у атлантического лосося из р. Золо-
тица свидетельствует о благополучии изучаемой 
популяции, а также о достаточном уровне ее вос-
производства. в свою очередь, плотность кум-
жи в ручье лопатка находится на низком уровне, 
а возрастной состав ее популяции неоднороден. 
Кроме того, кумжа из ручья лопатка имеет наи-
более низкий темп роста по сравнению с особя-
ми из других водотоков. Полученные результаты 
свидетельствуют о необходимости усиления ры-
боохранных мероприятий, направленных на ста-
билизацию и увеличение численности кумжи 
в исследуемом ручье.
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ВлиЯние меТаБолиТоВ оКсида аЗоТа 
на оБраЗоВание мемБраносВЯЗанного гемоглоБина 
В услоВиЯХ КарБонильного сТресса

Э. и. насыбуллина, о. В. Космачевская, а. Ф. Топунов
Институт биохимии им. А. Н. Баха, Федеральный исследовательский центр  
«Фундаментальные основы биотехнологии» РАН, Москва, Россия

в интактных эритроцитах гемоглобин (hb) может существовать в растворимой 
и мембраносвязанной формах. Переход гемоглобина в мембраносвязанное со-
стояние (MBhb) может иметь физиологическое значение и являться адаптивной 
реакцией, направленной на изменение состояния мембраны и метаболизма эрит-
роцита. Известно, что оксид азота (NO) и активные карбонильные соединения мо-
гут влиять на связывание hb с мембранами. в работе показано, что добавление 
NaNO2, сysNO и GSNO в различных концентрациях к суспензии эритроцитов вызы-
вает изменения содержания MBhb. наибольшие изменения уровня MBhb наблю-
дались при действии на эритроциты NaNO2, что может быть связано с образовани-
ем свободнорадикальных метаболитов в системе (oxyhb−NaNO2). Метилглиоксаль 
(MG) вызывал дозозависимое увеличение уровня MBhb, не оказывая влияния 
на окислительно-восстановительное состояние hb. наблюдалась отрицательная 
корреляция между долей MBhb и количеством восстановленных Sh-групп мем-
бранных белков. добавление метаболитов NO к суспензии эритроцитов на фоне 
действия MG приводило к разным последствиям: NaNO2 снижал концентрацию 
MBhb на 50 %, сysNO на 20 %, а GSNO, напротив, приводил к незначительному уве-
личению уровня MBhb. действие нитрозотиолов можно объяснить образованием 
свободнорадикальных продуктов в системе (MG−Nh3–hb−RSNO), которые, инду-
цируя окислительные процессы у липидов и белков, способствуют связыванию hb 
с компонентами мембраны. Показано, что даже незначительные флуктуации уров-
ня MBhb влияли на степень гемолиза эритроцитов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: эритроциты; гемоглобин; метилглиоксаль; нитрозотиолы; 
нитрит натрия.

E. I. Nasybullina, O. V. Kosmachevskaya, A. F. Topunov. EFFECT OF 
NITRIC OXIDE METABOLITES ON THE FORMATION OF MEMBRANE-
BOUND HEMOGLOBIN UNDER CARBONYL STRESS

hemoglobin (hb) in intact erythrocytes exists both in soluble and membrane-bound 
states. hemoglobin transition to the membrane-bound state (MBhb) can be physiologi-
cally significant. We can presume that it provokes an adaptive reaction aimed to change 
different parameters connected with erythrocyte biochemistry and membrane properties. 
Nitric oxide (NO) is known to affect hb-membrane binding. We have shown that the ad-
dition of NaNO2, сysNO and GSNO to the suspension of erythrocytes results in changes 
in MBhb concentration. hemolytic stability depends on MBhb level: even small MBhb 
fluctuations change the level of erythrocytes hemolysis. NaNO2 triggered the highest 
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Введение

в последнее время повсеместно наблю-
дается высокая распространенность заболе-
ваний, ассоциированных с метаболическими 
нарушениями. одним из таких заболеваний яв-
ляется сахарный диабет 2-го типа, при котором 
развиваются нарушения сердечно-сосудистой 
системы. в патогенезе сердечно-сосудистых 
осложнений важную роль играют изменения 
структуры и функций эритроцитов. Известно, 
что при сахарном диабете развивается гипер-
гликемия, которая является причиной обра-
зования активных карбонильных соединений 
(аКс). группу аКс составляют вещества, в со-
ставе которых имеется карбонильная, альде-
гидная или кето-группа, при участии которой 
они вступают в неферментативные реакции 
гликирования с различными биомолекулами 
[Thornalley, 2008]. Эритроциты являются пер-
выми клеточными мишенями действия глюко-
зы и продуктов ее окислительной деградации 
(3-дезоксиглюказона и метилглиоксаля).

Известно, что хроническая гипергликемия 
и связанные с ней метаболические наруше-
ния воздействуют на мембрану эритроцита, 
которая имеет ключевое значение в его функ-
циональной активности. так, у крыс с аллоксо-
зановым сахарным диабетом с увеличением 
срока гипергликемии нарастало количество 
необратимо измененных эритроцитов. на тре-
тьей-четвертой неделе количество сфероцитов 
составляло 55 % против 20 % у интактных жи-
вотных [емельянов и др., 2016].

Имеется большое количество публикаций, 
указывающих на повышенную вязкость и жест-
кость мембраны эритроцитов больных сахар-
ным диабетом [Shin et al., 2007; Singh, Shin, 
2009]. в экспериментах in vitro было показано, 
что наблюдаемые нарушения свойств эритро-
цитов вызваны действием аКс на компонен-
ты мембраны [Iwata et al., 2004]. Повреждение 
мембран негативно сказывается на их механи-

ческих свойствах и целостности, в результате 
чего повышается вероятность гемолиза и вы-
хода гемоглобина в кровеносное русло. ока-
зывать влияние на эритроцитарную мембрану 
могут как факторы плазмы (аКс, активные фор-
мы кислорода и азота), так и сам гемоглобин 
(hb). Известно, что в эритроцитах hb находится 
в растворимой и мембраносвязанной формах, 
соотношение между которыми меняется в за-
висимости от состояния молекул гемоглобина 
и мембран. обратимое связывание hb с мем-
браной носит регуляторный характер и являет-
ся инструментом настройки свойств мембраны 
и углеводного метаболизма при изменении ус-
ловий функционирования, например, при из-
менении pO2 [Rifkind, Nagababu, 2013; Mohanty 
et al., 2014; van Zwieten et al., 2014; Космачев-
ская и др., 2017]. При действии различных окис-
лителей может происходить необратимая кова-
лентная пришивка hb к компонентам мембра-
ны, что дестабилизирует мембрану и приводит 
к выходу hb в плазму. Поэтому представляется 
актуальным изучение механизмов стабилиза-
ции эритроцитов и поиск веществ, снижающих 
степень гемолиза при функционировании кле-
ток в условиях карбонильного стресса. одними 
из биологически активных веществ, оказываю-
щих стабилизирующее действие на эритроци-
ты, являются метаболиты NO в низких физио-
логических концентрациях (нитрозоглутатион, 
динитрозильные комплексы железа с глутатио-
новыми лигандами) [Шумаев и др., 2017].

Целью настоящей работы было сравнитель-
ное изучение действия различных метаболитов 
NO на изолированные эритроциты в присутст-
вии метилглиоксаля, моделирующего карбо-
нильный стресс. в качестве критериев оценки 
модификации эритроцитов мы использовали 
концентрации мембраносвязанного гемогло-
бина (MBhb − membrane-bound hemoglobin) 
и hb во внеклеточной среде, поскольку эти па-
раметры очень чувствительны к присутствию 
аКс, а также активных форм кислорода и NO.

amplitude of MBhb changes due to the formation of free-radical products in the system 
(oxyhb − NaNO2). Methylglyoxal (MG) provoked a dose-dependent increase of MBhb, 
whereas the hb oxidative-reductive state was not affected. The level of MBhb was nega-
tively correlated with the amount of reduced Sh-groups of membrane proteins. The addi-
tion of NO metabolites to erythrocytes suspension in the presence of MG induced various 
effects: NaNO2 reduced MBhb by 50 %, сysNO by 20 %, while GS-NO, on the contrary, 
slightly promoted the MBhb level. The effect of nitrosothiols can be explained by free-
radical products being formed in the system (MG−Nh3−Pr−RSNO), which promote hb 
binding with membrane components by inducing lipid and protein oxidation processes. It 
was shown that even insignificant MBhb fluctuations resulted in changes of erythrocyte 
hemolysis rates.

K e y w o r d s: erythrocytes; hemoglobin; methylglyoxal; nitrosothiols; sodium nitrite.
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материалы и методы

Приготовление суспензии эритроцитов

в работе использовали эритроциты, полу-
ченные из крови крыс Wistar, стабилизирован-
ной цитратом натрия. Эритроциты непосред-
ственно перед опытом отмывали от компонен-
тов плазмы двукратным центрифугированием 
(1200 g, 10 мин, 4 °с) пятикратным объемом 
изотонического раствора в фосфатно-соле-
вом буфере, содержавшем 10 мМ Na2hPO4/
Kh2PO4, 137 мМ NaCl, 2,7 мМ KCl (рн 7,4) 1 мМ 
сасl2, 0,5 мМ MgCl2. отмытые эритроциты ис-
пользовали для приготовления суспензии 
с гематокритом 0,2 (содержание гемоглобина 
50 ± 3 мг/мл). в качестве среды инкубирования 
использовали такой же раствор, дополнитель-
но содержавший 5 мМ глюкозы.

К 100 мкл суспензии эритроцитов добав-
ляли 10 мМ раствора NaNO2, N-ацетил-L-
цистеина (сysNO) или S-нитрозоглутатиона 
(GSNO) до конечных концентраций 0,4; 0,8; 2; 
3 и 4 мМ. При моделировании карбонильного 
стресса проводили предынкубирование эрит-
роцитов с метилглиоксалем (3 мМ) в течение 
20 минут. в качестве контроля использовали 
суспензию эритроцитов без добавок. Конеч-
ный объем эритроцитарной смеси составлял 
125 мкл. Эритроциты инкубировали при 37 °с 
в течение 90 мин при постоянном медленном 
перемешивании, затем центрифугировали при 
1200 g в течение 10 мин. определяли концен-
трацию hb в супернатанте, отражающую сте-
пень гемолиза, и содержание метгемоглобина, 
осадок использовали для оценки количества 
hb, связанного с мембранами.

Определение концентрации гемоглобина

Концентрацию hb определяли пиридинге-
мохромным методом Риггса в нашей модифи-
кации [Космачевская, топунов, 2007]. Этот же 
метод использовали и для определения кон-
центрации мембраносвязанного гемоглобина. 
для анализа брали 100 мкл крови, производили 
отмывку эритроцитов от компонентов плазмы 
в 1 мл фосфатно-солевого буфера и затем пол-
ностью гемолизировали. тени эритроцитов, со-
державшие hb, отделяли центрифугированием 
при 5000 g в течение 5 мин. К двукратно отмы-
тым теням добавляли 100 мкл воды и 450 мкл 
30% щелочного раствора пиридина. После 
полного растворения осадка определяли кон-
центрацию гемоглобина пиридингемохромным 
методом. для этого непосредственно перед 
измерением раствор hb в пиридине восстанав-

ливали дитионитом натрия. Измеряли оптичес-
кое поглощение восстановленного пиридинге-
мохромогена при 556 и 539 нм и рассчитыва-
ли концентрацию гемопротеидов по формуле 
с (мг/мл) = (а556 – а539) × 3,86.

спектрофотометрические измерения про-
водили на спектрофотометре Carу 300 (Varian-
Bio, сШа) в кювете с длиной оптического пути 
1 см при скорости сканирования 600 нм/мин.

Определение SH‑групп 
в низкомолекулярных и белковых тиолах

Количественную оценку свободных сульф-
гидрильных групп проводили с помощью ти-
ол-специфичной флуоресцентной метки Thio-
Glo1. Методика заключается в том, что при 
добавлении ThioGlo1 к раствору белка образу-
ется флуоресцирующий аддукт с максимумом 
испускания флуоресценции при 506 нм при 
длине волны возбуждения 379 нм [hoff et al., 
2013]. для изучения взаимодействия цистеина 
и глутатиона с метилглиоксалем к 50 мкл 7 мМ 
раствора тиолового соединения в 0,1 М К-фос-
фатном буфере (рн 7,4) добавляли 50 мкл 7 мМ 
раствора MG (RSh : MG = 1:1), затем смесь ин-
кубировали при 25 °с в течение 24 мин.

образцы для анализа восстановленных 
Sh-групп мембранных белков готовили следу-
ющим образом: к 50 мкл отмытой суспензии 
эритроцитов ([hb] = 47 ± 2 мг/мл) добавляли 
450 мкл 0,45% раствора NaCl, инкубировали 
при 37 °с в течение 60 мин, затем отделяли 
тени эритроцитов центрифугированием при 
3000 g в течение 5 мин. осадок ресуспендиро-
вали в 100 мкл DMSO, на анализ брали 5 мкл, 
к которым добавляли 5 мкл 0,2 мМ ThioGlo1 
в DMSO. в спектрофлуориметрическую кюве-
ту к 490 мкл 10 мМ К,Na-фосфатного буфера 
(рн 7,4) вносили 10 мкл исследуемой смеси 
и регистрировали флуоресценцию на спектро-
флуориметре Shimadzu RF-5301 PC (япония). 
Ширина щели возбуждающего и испускающего 
света составляла 1,5 нм для образцов цистеина 
и глутатиона и 3 нм для белков мембран эрит-
роцитов.

Синтез нитрозоглутатиона 
и нитрозоцистеина

нитрозоглутатион и нитрозоцистеин син-
тезировали непосредственно перед вне-
сением в среду инкубации, смешивая эк-
вимолярные количества глутатиона или 
N-ацетил-L-цистеина и NaNO2. Концентрацию 
образовавшихся нитрозотиолов определя-
ли по поглощению при λ = 335 нм, используя 
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молярный коэффициент экстинкции, равный  
774 М-1 см-1.

При проведении исследований использо-
валось оборудование Центра коллективного 
пользования «Промышленные биотехнологии» 
Федерального государственного учреждения 
«Федеральный исследовательский центр «Фун-
даментальные основы биотехнологии» Россий-
ской академии наук».

результаты и обсуждение

Как было показано в наших предыдущих ра-
ботах, GSNO стимулирует образование ради-
кальных интермедиатов реакции лизина с ме-
тилглиоксалем, по сравнению с другими доно-
рами NO [Шумаев и др., 2009; Kosmachevskaya 
et al., 2013]. GSNO и NaNO2 в присутствии ме-
тилглиоксаля могут вызывать нитрование пор-
фирина hb (нитриhb) [Kosmachevskaya et al., 
2014]. Эти результаты послужили основанием 
для проведения сравнительного изучения вли-
яния нитрит-ионов и нитрозотиолов на переход 
hb в мембраносвязанное состояние в условиях 
карбонильного стресса.

для изучения действия метилглиоксаля 
на эритроциты отмытую суспензию интактных 
эритроцитов инкубировали в течение 20 ми-
нут с различными концентрациями MG. на ри-
сунке 1 представлены кривые, изображающие 

изменение трех параметров в зависимости 
от концентрации метилглиоксаля в инкубаци-
онной среде. анализ этих зависимостей пока-
зывает, что доля MBhb практически линейно 
возрастает с увеличением концентрации MG 
в среде инкубирования и коррелирует с уве-
личением доли hb, вышедшего в раствор. По-
скольку количество hb в растворе отражает 
степень гемолиза эритроцитов, можно утверж-
дать, что индуцированное метилглиоксалем 
связывание hb с мембраной в данных условиях 
носит патологический характер. в ряде иссле-
дований было показано, что гемолиз эритроци-
тов происходит вследствие развития процесса 
перекисного окисления липидов, индуциро-
ванного как самим гемоглобином, так и про-
дуктами его распада (железом и гемовой груп-
пой) [Nagababu et al., 2010; Rifkind, Nagababu,  
2013].

Известно, что гемоглобин в мет- и феррил- 
формах выступает в качестве активного окис-
лителя. также гемоглобин в состоянии полуна-
сыщения (2hb-[FeII]-2hb-[FeO2]) является ис-
точником супероксид-анион-радикала [abugo, 
Rifkind, 1994; van Zwieten et al., 2014]. однако 
в исследуемой системе окисления гемоглоби-
на не происходило, поэтому можно предполо-
жить иные механизмы связывания hb с мем-
браной. наблюдаемое в наших экспериментах 
увеличение доли MBhb при добавлении к эрит-

Рис. 1. содержание hb в мембранах (1), гемолизате (2) и вос-
становленные тиолы (R-Sh) белков мембран (3) при инкубации 
суспензии эритроцитов с разными концентрациями MG. 100 % – 
показатели без добавления MG
Fig. 1. hb content in membranes (1) and hemolysate (2), and reduced 
Sh-groups of membrane proteins (3) at the erythrocyte incubation 
with different concentrations of MG. 100 % – indicators without addi-
tion of MG
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роцитам метилглиоксаля согласуется с отме-
ченной в статье [Маюрова, 2012] положитель-
ной корреляцией между содержанием MBhb 
и гептанрастворимыми шиффовыми основани-
ями в условиях алкогольного делирия.

Известно, что одним из показателей функ-
циональной активности мембран является 
степень восстановленности сульфгидриль-
ных групп мембранных белков. Количествен-
ная оценка свободных сульфгидрильных групп 
белков эритроцитарной мембраны с помощью 
флуоресцентной метки ThioGlo1 показала, что 
с увеличением концентрации MG уменьшается 
доля восстановленных Sh-групп по сравнению 
с контрольными эритроцитами (рис. 1, кри-
вая 3). Параллельно снижению Sh-групп мем-
бранных белков происходило увеличение со-
держания hb в мембранах. Этот факт указывает 
на то, что снижение количества восстановлен-
ных тиолов может быть связано с уменьшением 
их доступности в результате экранирования мо-
лекулами hb примембранного слоя. в ряде ра-
бот было показано, что при низких концентра-
циях h2O2 количество доступных тиоловых групп 
коррелирует с содержанием белка в мембра-
не эритроцитов [Sharma, Premachandra, 1991; 
Rocha et al., 2009; Mendanha et al., 2012]. нельзя 
исключить и возможность образования кова-
лентных аддуктов мембранных сульфгидрилов 
с метилглиоксалем [Zeng, Davies, 2005].

Имеются данные, что при окислительном 
стрессе гемоглобин связывается с белками 
цитоскелета через формирование межмоле-
кулярных дисульфидных связей [Sayare, Fikiet, 

1981; Bowman et al., 2005]. на возможное из-
менение свойств мембраны в условиях карбо-
нильного стресса указывает и тот факт, что hb 
лучше связывается с мембранами эритроцитов 
больных сахарным диабетом, чем с мембрана-
ми контрольных эритроцитов [Bryszewska, Szo-
sland, 1988]. Примечательно, что сродство гли-
кированного hb к мембранам было ниже, чем 
у немодифицированного. в условиях наших 
экспериментов образование гликированного 
hb невозможно из-за слишком малого времени 
инкубации клеток с метилглиоксалем.

следующая часть нашей работы была по-
священа оценке количественного содержания 
MBhb в эритроцитах при их обработке метил-
глиоксалем и влияния на этот процесс метабо-
литов оксида азота. Эритроциты инкубировали 
с различными концентрациями доноров NO: 
NaNO2, сysNO и GSNO. только в случае инкуба-
ции с NaNO2 наблюдалось значительное увели-
чение доли MBhb – с 4 до 12 % (рис. 2, a, кри-
вая 1). При действии нитрозотиолов колебания 
концентрации MBhb были наименее выражены. 
на графике, отражающем зависимость уров-
ня MBhb от концентрации NaNO2/сysNO, при-
сутствует экстремум при концентрации 0,4 мМ 
(рис. 2, a). в случае использования NaNO2 про-
исходит уменьшение MBhb на 2 %, а в случае 
сysNO − увеличение на 2 %. Примечательно, 
что на графике зависимости концентрации ге-
моглобина в инкубационной среде (степень 
гемолиза) от концентрации внесенных в сре-
ду NO-доноров имеются аналогичные экстре-
мумы, но противоположной направленности 

Рис. 2. содержание hb в мембранах (a) и в гемолизате (б) при инкубации эритроцитов с разными концентра-
циями NaNO2 (1), сysNO (2), GSNO (3). 100 % – показатели без добавления метаболитов NO
Fig. 2. hb content in membranes (a) and hemolysate (б) at the erythrocyte incubation with different concentrations 
of NaNO2 (1), сysNO (2), GSNO (3). 100 % – indicators without addition of NO metabolites
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(рис. 2, б), что может быть косвенным указани-
ем на существующую взаимосвязь между эти-
ми параметрами.

сопоставляя графики на рисунке 2, можно 
предположить, что в определенных концент-
рационных пределах (до 1 мМ) метаболиты NO 
определяют уровень MBhb и гемолитическую 
устойчивость эритроцитов. Повышение MBhb 
на 2 % от уровня контроля оказывает стаби-
лизирующий эффект на мембрану эритроци-
та (рис. 2, сопоставление кривых 2), снижение 
на 2 % − дестабилизирующий (рис. 2, сопо-
ставление кривых 1). наблюдаемое снижение 
степени гемолиза в экспериментах с сysNO 
(рис. 2, кривые 2), при увеличении доли MBhb, 
можно объяснить стабилизирующим действи-
ем гемоглобина на мембраны. Это предполо-
жение подтверждается данными работ [Knutton 
et al., 1970; Комиссарчик и др., 1977], в которых 
показано, что разрушение липопротеиновой 
структуры эритроцитарных мембран с высо-
ким содержанием hb происходило в гораздо 
меньшей степени по сравнению с мембранами 
с малым содержанием hb. однако результаты, 
полученные на тенях эритроцитов, следует пе-
реносить на целую клетку с большой осторож-
ностью.

Поскольку ранее нами было показано, что 
различные метаболиты NO ингибируют проте-
кание реакции Майяра [Kosmachevskaya et al., 
2013, 2014], мы решили проверить действие 

этих соединений на эритроциты. была прове-
дена совместная инкубация эритроцитов с ме-
тилглиоксалем и NO-донорными соединени-
ями. на рисунке 3 представлены результаты 
по содержанию MBhb в эритроцитах (a) и hb 
в инкубационной среде (б). При концентрации 
MG в инкубационной среде 3 мМ доля MBhb 
составляла ~ 10 %.

внесение в среду инкубации NaNO2 и сysNO 
приводило к снижению доли связавшегося 
с мембранами hb на 50 и 20 % соответственно, 
по сравнению с эритроцитами, обработанны-
ми только метилглиоксалем. в противополож-
ность этому GSNO вызывал незначительное 
(в пределах ошибки эксперимента) увеличение 
доли MBhb. наблюдаемое отличие в действии 
нитрит-ионов и нитрозотиолов можно объяс-
нить исходя из химических свойств этих соеди-
нений. нитрозотиолы непосредственно высво-
бождают NO, который способен вступать в сво-
боднорадикальные реакции. нитрозотиолы 
содержат также редокс-активную Sh-группу, 
которая может окисляться с образованием ти-
ильного радикала (RS•). в условиях карбониль-
ного стресса GSNO стимулирует образование 
свободнорадикальных интермедиатов [Шу-
маев и др., 2009; Kosmachevskaya et al., 2013], 
которые, в свою очередь, могут стимулировать 
реакции перекисного окисления липидов и тем 
самым образование новых порций аКс, усили-
вая карбонильный стресс. Перечисленные про-

Рис. 3. содержание hb в мембранах (а) и в гемолизате (б) при инкубации эритроцитов с MG (3 мМ) 
и NaNO2/сys-NO/GS-NO (0,8 мМ). 1 – без добавок; 2 – NaNO2; 3 – сysNO; 4 – GSNO; 5 – MG; 6 – MG + NaNO2; 
7 – MG + сysNO; 8 – MG + GSNO. 100 % – показатели без добавления редокс-активных веществ. данные 
представлены в виде M±m
Fig. 3. hb content in membranes (a) and hemolysate (б) at the incubation of erythrocytes with MG (3 mM) 
and NaNO2/сys-NO/GS-NO (0.8 mM). 1 – no additives; 2 – NaNO2; 3 – сysNO; 4 – GSNO; 5 – MG; 6 – MG + NaNO2; 
7 – MG + сysNO; 8 – MG + GSNO. 100 % – indicators without addition of red-ox reactive compounds. The data are 
represented as M±SEM
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цессы могут индуцировать повреждение фос-
фолипидного бислоя и приводить к ковалент-
ному связыванию гемоглобина с компонентами 
мембраны.

вероятно, нитрит-ионы в восстановитель-
ных условиях реакции Майяра являются наи-
более предпочтительным агентом для образо-
вания аддуктов оснований Шиффа с оксидом 
азота и динитрозильных комплексов железа 
с минимальным выходом свободнорадикаль-
ных интермедиатов. восстановление нитрит-
ионов до NO, который затем включается в ком-
плексы с интермедиатами реакции Майяра, 
выводя их из дальнейших превращений, может 
быть еще одним объяснением наблюдаемого 
под действием NO2

− ингибирования образова-
ния MBhb. если сами по себе нитрит-ионы ока-
зывают токсическое действие на эритроциты, 
то в условиях карбонильного стресса они могут 
оказывать протекторное действие.

нитрозотиолы (сysNO и GSNO) в разной 
степени ингибировали связывание гемоглоби-
на с мембраной, индуцированное метилглио-
ксалем (рис. 3, а, столбцы 7 и 8). Этот эффект 
можно объяснить различной способностью 
циcтеина и глутатиона образовывать аддукты 
с MG. Цистеин образует с MG стабильные ад-
дукты, что выражается в снижении количества 
восстановленных Sh-групп (рис. 4, кривая 2). 
Реакция MG с глутатионом носит равновесный 
характер, образование тиогемиацеталя проис-
ходит только при значительном избытке GSh. 
в условиях эксперимента клетки скорее испы-
тывают недостаток GSh, который активно рас-
ходуется в глиоксалазной реакции [Valentine 
et al., 1970; Larsen et al., 1985; Thornalley et al., 
1989].

во всех вариантах опытов с суспензией 
эритроцитов, инкубированных с метилглиокса-
лем, количество внеклеточного hb возрастало 
примерно в 2 раза по сравнению с эритроци-
тами, обработанными только метаболитами 
NO (рис. 3, б). Этот эффект может быть связан 
с повреждением мембран эритроцитов сво-
боднорадикальными интермедиатами, обра-
зующимися в реакции MG с аминокислотными 
остатками и NO-донорными соединениями.

что касается эффектов, вызванных нитрит-
ионами, то они могут быть разнонаправленны-
ми. с одной стороны, NO2

− в реакции с oxyhb 
приводит к образованию метаболитов с высо-
кой окислительной способностью (NO2

▪ и h2O2), 
стимулирующих Пол (перекисное окисление 
липидов) и окисление гемоглобина до hb- 
[FeIV=о] [Zavodnik et al., 1999; Gow et al., 1999; 
Keszler et al., 2008]. Это способствует встра-
иванию гемоглобина, а также продуктов его 

окисления и деструкции (железа, гема и дена-
турированного hb) в эритроцитарную мембра-
ну [Sharma, Premachandra, 1991; Rocha et al., 
2009; Mendanha et al., 2012]. с другой стороны, 
нитритные ионы восстанавливаются интерме-
диатами реакции Майяра до NO, который в ре-
акции с основаниями Шиффа приводит к обра-
зованию менее реакционноспособных нитро-
зопроизводных, купируя дальнейшее участие 
оснований Шиффа в свободнорадикальных 
превращениях с участием MG и O2. Поэтому 
при действии MG на эритроциты нитрит-ионы 
нивелируют вызванный им эффект и препят-
ствуют переходу hb в мембраносвязанное со-
стояние.

Метилглиоксаль также активно связыва-
ется с Sh-группами Cys-93 β-цепей гемогло-
бина, причем степень модификации сульф-
гидрильных групп выше для oxyhb, поскольку 
в R-конформации их доступность возрастает 
(Sh-эффект) [aboluwoye et al., 1998]. Модифи-
кация hb метилглиоксалем меняет зарядные 
характеристики молекулы белка, что повыша-
ет его гидрофобность и предрасположенность 
к связыванию с мембраной. Имеются данные 
[Заводник, лапшина, 1996], показывающие, 
что обработка hb в течение одного часа мало-

Рис. 4. Изменение содержания восстановленных ти-
олов в модельной системе: цистеина (1) и глутати-
она (2) при инкубации их с метилглиоксалем (RSh: 
MG = 1: 1). состав реакционной смеси описан в раз-
деле «Материалы и методы»
Fig. 4. Changes in the content of reduced thiols 
in the model system: cysteine (1 – the bold line) and glu-
tathione (2 – the thin line) during their incubation with 
methylglyoxale (RSh: MG = 1: 1). The reaction mixture is 
described in the Materials and Methods section
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новым и глутаровым диальдегидами облегчала 
процесс автоокисления oxyhb. Эти альдегиды, 
так же как и метилглиоксаль, относятся к актив-
ным карбонильным соединениям, образуемым 
в результате реакций Пол. Можно предполо-
жить, что в условиях карбонильного стресса 
существует сеть взаимоусиливающихся про-
цессов, в результате которых образуются как 
активные формы кислорода, так и новые аКс, 
причем гемоглобин является основным ком-
понентом этой сети свободнорадикальных ре-
акций. таким образом, переход hb из раство-
римого в мембраносвязанное состояние при 
обработке эритроцитов высокими концентра-
циями MG и сопутствующий этому гемолиз ука-
зывают на тесную связь между карбонильным 
и окислительным стрессами [Kalapos, 2008a, b; 
Шумаев и др., 2009].

особо отметим, что окисления гемоглобина 
в присутствии метилглиоксаля не происходи-
ло во всех вариантах эксперимента. Причиной 
может быть восстановление окисленного ге-
моглобина (methb), образующегося в реакции 
oxyhb с NO, редокс-активными интермедиа-
тами реакции Майяра [Kosmachevskaya et al., 
2013, 2014].

Заключение

Полученные результаты позволили сделать 
вывод, что нитрит-ионы активнее, чем нитрозо-
тиолы, индуцируют переход hb из растворимо-
го в мембраносвязанное состояние. вероятнее 
всего, это происходит за счет индукции окисли-
тельных процессов, в частности, окисления Sh-
групп как самого hb, так и белков мембраны. 
При обработке эритроцитов метилглиоксалем 
эффект был противоположным. Это, как нам 
кажется, связано с тем, что ионы NO2

− в этих 
условиях блокировали образование свободно-
радикальных продуктов реакции Майяра. нель-
зя исключить и того, что низкие концентрации 
NO могут оказывать стабилизирующее дейст-
вие на эритроцитарные мембраны посред-
ством модуляции уровня MBhb, участвующего 
в регуляции метаболического поведения клет-
ки. Как известно, повышение уровня MBhb при-
водит к активации гликолитических ферментов 
и синтеза атP, а снижение − пентозофосфат-
ного пути, поставляющего NaDPh [Weber et al., 
2004; Chu, Low, 2006; Chu et al., 2008]. Пониже-
ние содержания MBhb при обработке эритро-
цитов 0,4 мМ NaNO2 (рис. 2, a, кривая 1) можно 
объяснить развитием адаптивной реакции, на-
правленной на активацию пентозофосфатного 
пути. в работе [атауллаханов и др., 1984] было 
показано, что добавление нитрита к суспензии 

отмытых эритроцитов приводит к резкому уве-
личению потока через пентозофосфатный путь. 
активация пентозофосфатного пути связана 
с потреблением NaDPh и GSh в окислительных 
процессах. с этими данными согласуется и тот 
факт, что предобработка эритроцитов сysNO 
увеличивает поток глюкозы через пентозофос-
фатный путь [Misiti et al., 2002].

хотелось бы отметить, что колебания уровня 
MBhb в определенных концентрационных пре-
делах носят компенсаторно-приспособитель-
ный характер, в то время как более значитель-
ное связывание hb с компонентами мембраны, 
происходящее вследствие окислительных про-
цессов, наоборот, дестабилизирует мембрану, 
вызывает гемолиз и выход гемоглобина в сосу-
дистое русло.

добавим также, что данные о мембраносвя-
занном гемоглобине могут быть дополнитель-
ным параметром для общей оценки состояния 
системы крови и для диагностики гемоглоби-
нопатий и анемий, в том числе связанных с раз-
личными заболеваниями и определяемых с по-
мощью компьютерной экспертной системы, 
разрабатываемой нами совместно с кафедрой 
«Компьютерные медицинские системы» нИяу 
МИФИ и клинико-диагностической лаборато-
рией Российского онкологического научного 
центра им. н. н. блохина [насыбуллина и др., 
2015].
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сосТоЯние и исПольЗоВание ПоПулЯций 
ПредсТаВиТелей семейсТВа оленьи (CERVIDAE)  
В ресПуБлиКе КарелиЯ

д. В. Панченко, П. и. данилов, К. Ф. Тирронен
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

семейство оленьи (Cervidae) в Республике Карелия представлено тремя ви-
дами: лось (Alces alces L.), лесной северный олень (Rangifer tarandus fennicus 
Lonnb.) и европейская косуля (Capreolus capreolus L.). Первые два вида – пред-
ставители аборигенной фауны, последний – новый для республики вид, постоян-
но на ее территории не обитает, регистрируются многочисленные заходы зверей. 
Мониторинг популяций этих видов показал, что рост поголовья главного ресурс-
ного вида – лося, – наблюдавшийся на протяжении более десяти лет, в последние 
годы приостановился. в 2016 г. численность вида оценивалась в 21 тыс. особей. 
Использование популяции лося в Карелии невелико и в последние пять лет не пре-
вышало 4 % от общей численности. Кроме легальной добычи значительное влияние 
на популяцию оказывают браконьерство и крупные хищники. существование лес-
ного северного оленя в Карелии под угрозой, и численность его находится на низ-
ком уровне. По результатам авиаучета 2014 г. поголовье этих зверей в республике 
составило 2300–2400 особей. основные факторы, оказывающие негативное влия-
ние на популяцию, – нелегальная добыча зверей и туризм. Заходы косули отмеча-
ются в разные годы во всех частях республики. Предполагается, что относительно 
мягкие зимы последних лет позволили сформироваться небольшой группировке 
зверей в лахденпохском районе. участившиеся встречи животных на территории 
Карелии объясняются ростом численности косули на сопредельных территориях 
Финляндии и ленинградской области.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: ареал; копытные млекопитающие; территориальное распре-
деление; численность; управление популяциями.

D. V. Panchenko, P. I. Danilov, K. F. Tirronen. STATE AND 
MANAGEMENT OF CERVID (CERVIDAE FAMILY) POPULATIONS IN THE 
REPUBLIC OF KARELIA

The Cervidae family in the Republic of Karelia is represented by three species: moose 
(Alces alces L.), wild forest reindeer (Rangifer tarandus fennicus Lonnb.) and European 
roe deer (Capreolus capreolus L.). The first two species are representatives of the native 
fauna, the latter is a species new for the republic and does not reside in the territory but 
numerous encounters of the animals are registered every year. after more than a decade 
of the positive trend, the process of population growth in the republic’s main harvestable 
species, the moose, has halted in the past few years. In 2016 the species abundance was 
estimated at 21,000 individuals. The harvesting of the moose population in Karelia is mi-
nor, not exceeding 4 % of the total in the last five years. In addition to legal hunting, poach-
ing, which has intensified in recent years, and predation by large carnivores have had 
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Введение

в настоящее время территории европей-
ского севера России представляют собой 
экономически привлекательный полигон для 
разностороннего освоения его ресурсов, 
и экосистемы этих территорий подвергаются 
значительным трансформациям вследствие 
антропогенного воздействия. Представители 
семейства оленьи – важный и неотъемлемый 
компонент биоценозов севера, занимающий 
одно из ключевых мест в цепях взаимодействий 
природных объектов. Как первичные консумен-
ты они способны оказывать значительное влия-
ние на формирование и продуктивность фито-
ценозов. Копытные – основные жертвы крупных 
хищников в изучаемом регионе, участвующие, 
кроме того, в поддержании и распространении 
опасных для человека и сельскохозяйственных 
животных природно-очаговых заболеваний. 
лось – важный охотничий ресурс республи-
ки, состояние популяций других представи-
телей семейства – дикого северного оленя 
и косули – не позволяет осуществлять исполь-
зование их ресурсов и требует повышенного  
внимания.

Изучение особенностей биологии оленьих, 
разработка основ регионального управления 
их популяциями необходима в связи с их вы-
сокой экологической и практической значи-
мостью, и подобные исследования выполне-
ны на северо-Западе России [Кулагин, 1932; 
семенов-тян-Шанский, 1948, 1982; Марвин, 
1959; гептнер и др., 1961; тимофеева, 1974, 
1985; Русаков, 1979; данилов, 1986, 2005]. тем 
не менее, несмотря на изученность многих воп-
росов, ряд из них, таких как распространение 
и численность, освоение пространства, струк-
тура популяции, требуют продолжения мони-
торинговых исследований. в настоящей работе 
приводятся результаты изучения статуса попу-

ляций оленьих в Республике Карелия с начала 
нового тысячелетия.

материалы и методы

Исследования выполнены на территории 
Республики Карелия. в ходе работ применя-
лись следующие методы и подходы:

1. Распространение, численность и распре-
деление лося, лесного северного оленя, косу-
ли определялись на основе данных зимнего 
маршрутного учета (ЗМу) [Формозов, 1932; 
Приклонский, 1972; данилов и др., 1996]. ана-
лиз данных ЗМу выполнен в трех вариантах: 
по административным районам Карелии, в пря-
моугольной системе координат с квадратами 
50×50 и 25×25 км. Это позволило картировать 
информацию по распределению животных 
на конкретных участках с разной степенью де-
тализации. При анализе материала использо-
вался показатель относительной численности – 
число следов на 10 км маршрута, а для расчета 
абсолютной численности лося – средний мно-
голетний пересчетный коэффициент 1,73.

2. для оценки численности дикого северно-
го оленя в республике в марте 2014 г. был вы-
полнен авиаучет в северной и центральной час-
тях республики. в процессе работ применялся 
метод ленточного авиаучета [Зыков, 1970; Ку-
зякин и др., 2009].

3. Материалы исследований дополнены ли-
тературными, архивными и ведомственными 
данными (анализ сведений о встречах и гибели 
животных, лицензий на добычу животных и др.), 
а также информацией, полученной в ходе ан-
кетного опроса сотрудников ведомственных 
учреждений, охотников, местных жителей. При 
обработке материалов использованы обще-
принятые методы статистики [Коросов, горбач, 
2007; Ивантер, Коросов, 2010] и программы 
Statgraphics 2.0 и Microsoft Office Excel.

a significant effect on the population size. The existence of the forest reindeer in Karelia 
is under threat and the species abundance is low. according to the results of the aerial 
survey of 2014, the population of these animals in the republic was 2300–2400 individu-
als. The status of the species in the regional Red Data Book (2007) was changed from 
category 4 to 3, and in the next edition of this book the change to category 2 is planned. 
The main factors that produce a negative impact on the population are illegal hunting 
and tourism. Roe deer encounters have been registered in different seasons of the year 
in all parts of the republic. We assume that the relatively mild winters in recent years have 
allowed a small group of animals to gain a foothold in the Lahdenpohsky District, which 
explains the increasingly frequent encounters of these animals in the area. The frequent 
observations of the animals in the territory of Karelia are probably due to the growth 
of the roe deer population in the adjacent parts of Finland and the Leningrad Region.

K e y w o r d s: range; ungulates; spatial distribution; abundance; population manage-
ment.
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результаты и обсуждение

лось (Alces alces L.). численность этого 
главного ресурсного вида республики с начала 
2000-х годов заметно выросла, и если в 2001 г. 
в Карелии она составляла 12,5 тыс. экз., 
то в 2016 г. превысила 21,0 тыс. экз. (рис. 1).

в среднем показатель учета (следов 
на 10 км) в период с 2001 по 2016 г. для север-
ных районов (лоухский, Кемский, тер. г. Кос-
томукша, Калевальский, беломорский) вырос 
с 1,4 до 2,5, для центральной части республики 
(Муезерский, сегежский, Медвежьегорский, 
Кондопожский, суоярвский районы) – с 1,6 
до 2,4, а в южных (лахденпохский, сортаваль-
ский, Питкярантский, олонецкий, Пряжинский, 
Прионежский, Пудожский) он увеличился с 2,0 
до 4,0 следа на 10 км. анализ динамики чис-
ленности в республике за указанный период 
показал достоверный рост населения вида 
(p < 0,05). темпы этого процесса для северной 
и центральной частей Карелии были одинако-
вы – 0,09 ± 0,01 (p < 0,05) следа на 10 км в год, 
для юга – 0,08 ± 0,02 (p < 0,05), однако главный 
вклад в рост поголовья вида в республике вне-
сли именно южные районы, которые лось всег-
да населял с наибольшей плотностью [Мар-

ковский, 1995; данилов, 2005; данилов и др., 
2010].

Изучение территориального распределе-
ния вида c использованием координатной сети 
с квадратами 25×25 км показало, что увеличе-
ние его численности в северной и центральных 
частях Карелии привело к более равномерному 
распределению животных по территории рес-
публики. вместе с тем наибольшие показате-
ли учета, как и ранее, регистрируются в южной 
части республики, особенно в Приладожье, 
несколько меньше относительная численность 
вида в центральной части и на севере респуб-
лики (рис. 2). такое распределение связано 
с преобладанием мозаики биотопов на юге 
(разновозрастные вторичные леса, мелкокон-
турные вырубки, заброшенные сельхозугодья), 
а соответственно, и лучшей обеспеченностью 
кормами по сравнению с центральной частью 
и севером Карелии [данилов, 2005; данилов 
и др., 2008]. высокие темпы роста численности 
за обозреваемый период в северных районах, 
очевидно, связаны с интенсивным освоением 
леса на этих территориях в 2000-е годы и, как 
следствие, увеличением площадей пригод-
ных местообитаний. Подобное наблюдалось 
во время роста поголовья лося в республике 

Рис. 1. динамика численности (а, 1) и использование (б, 2) популяции лося 
в Карелии
Fig. 1. Dynamics of abundance (а, 1) and harvesting (б, 2) of the moose population 
in Karelia
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в 1970-е годы, когда происходило возобнов-
ление лиственных и смешанных молодняков 
на обширных территориях, пройденных руб-
кой в 1960-е годы, а доля молодняков с 1961 
к 1978 г. возросла в 2,5 раза [данилов, 2005].

Процесс увеличения поголовья, наблюдав-
шийся на протяжении более чем десяти лет, 
в последние годы приостановился (рис. 1). 
Причиной этому может быть влияние как ес-
тественных, так и антропогенных факторов. 
сила их воздействия, особенно последних, 
значительно изменялась на протяжении пери-
ода наблюдений в зависимости от хозяйствен-
ного освоения территории, а также интенсив-
ного развития такого популярного и важного 
для экономики республики вида деятельности, 
как туризм.

Использование популяции лося в Карелии 
невелико, и в последнее пять лет не превыша-
ет 4 % от общей численности вида в республи-
ке (730–767 особей в год). выделяемые квоты 

на добычу официально осваиваются на 70–
80 %. селективный отстрел по половому при-
знаку в республике не ведется. в целом добыча 
в последние два года изменялась по админис-
тративным единицам с 2 % (Пудожский район) 
до 6 % (беломорский район). Кроме легальной 
добычи в настоящее время значительное влия-
ние на популяцию оказывает браконьерство. 
случаи нелегального отстрела лосей регист-
рируются каждый год, однако существующая 
законодательная база зачастую позволяет 
браконьерам уйти от наказания. доля зверей, 
погибших по этой причине в 2014–2016 гг. 
(n=221), составила 21 % от общего числа жи-
вотных, найденных погибшими, и сопоставима 
с уроном от хищников – 20 %. Распростране-
на форма браконьерства, когда на полученное 
разрешение стреляют более одного животного, 
если добыча зверя не была зарегистрирована 
службой охотнадзора. Использование снегохо-
дов при охоте запрещено, однако повсюду, где 

Рис. 2. Распределение и численность лося в Карелии в квадратах 
25×25 км в 2012–2016 гг., следов на 10 км
Fig. 2. Distribution and abundance of the moose in Karelia in 2012–
2016 (net 25×25 km), tracks per 10 km
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только позволяют ландшафтные особенности 
территории, «охотники» применяют эту технику 
для добычи зверей «с подъезда».

на популяцию оказывают влияние и дру-
гие факторы, такие как хищничество, гибель 
на водоемах, дтП и др. хищничество волка 
и бурого медведя является одной из основных 
причин гибели лося в изучаемом регионе [да-
нилов, 1981, 1994, 2005]. Прямая количест-
венная оценка роли медведя в регулировании 
численности лося весьма затруднительна, тем 
не менее представление о ней можно получить, 
сравнив ее с гибелью лосей от волков. в Каре-
лии в 2014–2016 гг. среди лосей, найденных 
погибшими (n = 221), 10 % зарезаны волками, 
а 8 % задраны медведями. в отдельные годы 
размер гибели от этих хищников бывает одина-
ков [данилов, 2005]. взаимосвязь волка и лося 
подтверждается согласованностью динамики 
их численности за все годы наблюдений (1964–
2016 гг., r = 0,65; р < 0,05). в данный период 
соотношение хищников и жертв менялось весь-
ма существенно и варьировало от 1:23 (1982 г.) 
до 1:107 (1972 г.), тогда как для баланса в этой 
системе в республике оно должно поддержи-
ваться на уровне 1:60 [данилов, 1994]. в 2016 г. 
оно составило 1:55. При этом общая гибель ло-
сей от волков в республике составляет 1200–
1300 зверей.

в последние годы участились случаи гибе-
ли лосей на крупных автодорожных магистра-
лях, что связано с увеличением интенсивности 
транспортного потока. так, в 1975 и 1976 гг., 
на фазе максимальной численности лося в рес-
публике (около 30 000 особей), гибель лосей 
по указанной причине составляла всего 4 %. 
Происходили эти случаи главным образом 
на железнодорожных путях, в том числе разви-
той в то время сети узкоколейных дорог. в 2014–
2016 гг., когда поголовье лося было в 1,5 раза 
меньше, чем в 1970-е годы, доля животных, по-
гибших только на автодорогах, составила 45 % 
от общего числа зверей, найденных погибшими.

лесной северный олень (Rangifer taran-
dus fennicus L.). в настоящее время сущест-
вование этого зверя в Карелии под угрозой 
и численность его находится на низком уровне. 
в 2007 г. статус подвида был изменен с 4-й ка-
тегории на 3-ю [Красная книга…, 2007], а в сле-
дующем издании этой книги запланирован 
его перевод во 2-ю категорию. По сравнению 
с годами максимальной численности (1980-е) 
население лесного северного оленя в Каре-
лии сократилось почти втрое и по результатам 
авиаучета 2014 г. составило 2300–2400 особей.

анализ материалов ЗМу показал, что наи-
большие показатели относительной численно-

сти лесного северного оленя регистрируются 
в северной части республики (рис. 3). Зимой 
следы зверей чаще встречаются в окрестно-
стях крупных озер: топозеро и Пяозеро (лоух-
ский р-н), среднее Куйтто (Калевальский р-н). 
По-прежнему отмечается концентрация зверей 
в нижнем течении рек Кузема, Поньгома и вонь-
га (Кемский р-н). в центральной части рес-
публики показатель учета значительно ниже, 
и среднее его значение за 2012–2016 гг. в бело-
морском районе было 0,2 следа на 10 км. в вос-
точной части района, граничащей с архангель-
ской областью, следы оленей не регистриру-
ются в учетах уже более 10 лет. в процессе 
проведения авиаучета здесь также не встре-
чено следов животных. По данным полевых ис-
следований, опросных сведений, олени в этих 
местах не встречаются и летом, что позволяет 
заключить: в настоящее время звери не населя-
ют эти территории. в Муезерском и сегежском 
районах среднее значение показателя учета за 
указанный период составило 0,2 и 0,3 следа 
на 10 км соответственно. в суоярвском районе 
следы оленей не регистрируют в процессе зим-
них учетов уже более 15 лет.

Южная граница распространения подви-
да заметно сместилась к северу и проходит 
по центральным районам Карелии, а распро-
странение оленей на пределе ареала в насто-
ящее время носит очаговый характер. в сегеж-
ском районе это окрестности оз. ондозеро и 
волдозеро, в Муезерском – оз. нюк, лексозе-
ро, Ровкульское, сула. на востоке республики 
олени обитают в районе оз. водлозеро (Пудож-
ский р-н). Эти звери принадлежат к группиров-
ке, обитающей на территории водлозерско-
го национального парка [данилов и др., 1986; 
холодов, 2013; Мамонтов, хохлов, 2016]. ве-
роятно, часть животных перемещаются на се-
веро-запад, и в процессе ЗМу их следы время 
от времени регистрируются в Медвежьегор-
ском районе вблизи границы с архангельской 
областью.

легальное использование популяции оленя 
в Карелии не ведется с 2002 г., однако, несмот-
ря на запрет охоты, значительные штрафы за 
его нарушение и возможную уголовную ответст-
венность, браконьерство продолжается и пред-
ставляет главную угрозу для существования 
лесного северного оленя в республике. случаи 
нелегальной добычи зверей регистрируются 
ежегодно. в марте 2016 г. на границе Респуб-
лики Карелия и Мурманской области за два дня 
обследования территории были найдены остан-
ки 11 оленей и 6 лосей, добытых браконьерами.

Значительное негативное влияние как фак-
тор беспокойства оказывает также туризм. 
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Многочисленные туристы, рыбаки и охотни-
ки со всей России используют водный, снего-
ходный и вездеходный транспорт и проникают 
в самые труднодоступные места. Их маршруты 
и стоянки часто расположены в предпочита-
емых оленями угодьях, что беспокоит зверей 
и заставляет их смещаться в менее благоприят-
ные для них места. Это происходит теперь еже-
годно летом на островах крупных озер севера 
республики, которые составляют важнейшую 
часть летних местообитаний оленей. Здесь ва-
женки остаются весной на отел, летом живот-
ные находят защиту от кровососущих насеко-
мых и крупных хищников. данные спутниково-
го слежения за перемещениями оленей также 
свидетельствуют о беспокойстве животных че-
ловеком в зимний период. так, дистанция меж-
ду двумя последующими локациями меченных 
GPS-ошейниками зверей, находящихся на озе-
рах, где велика вероятность встречи с людьми, 
передвигающимися на снегоходе, в некоторых 

случаях составляла более 10 км по прямой. 
Период получения сигнала составляет 3 часа, 
и это означает, что животное было сильно на-
пугано и передвигалось с большой скоростью.

Косуля (Capreolus capreolus L.). Этот вид 
не населяет территорию республики постоян-
но, однако заходы зверей довольно многочис-
ленны и отмечаются в разные сезоны года во 
всех ее частях [данилов и др., 2017]. очевидно, 
относительно мягкие зимы последних лет по-
зволили закрепиться небольшой группировке 
косуль в лахденпохском районе, что объясняет 
регулярные встречи животных на этой террито-
рии. так, в 2016 г. здесь было визуально отме-
чено 16 встреч косуль, в том числе с козлятами, 
зарегистрировано гонное поведение живот-
ных. встречи косули в северных районах рес-
публики также нередки, а их следы регистриру-
ются в процессе проведения ЗМу. По сообще-
нию сотрудника Костомукшского заповедника 
Ю. а. Красовского, зимой 2016–2017 гг. группа 

Рис. 3. Распределение и численность лесного северного оленя в Карелии 
в квадратах 25×25 км в 2012–2016 гг., следов на 10 км
Fig. 3. Distribution and abundance of the wild forest reindeer in Karelia in 2012–
2016 (net 25×25 km), tracks per 10 km
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косуль длительное время держалась на этой 
особо охраняемой природной территории, кор-
мясь на небольшом участке.

вероятно, участившиеся встречи животных 
в Карелии могут объясняться ростом численно-
сти косули на прилегающих территориях [Bur-
baite, Csanvi, 2009; данилкин, 2014]. Изучение 
перемещений европейской косули выявило 
оседлость большинства особей [данилкин, 
2014]. тем не менее в норвегии отдельные 
животные удалялись от мест мечения на 90 км 
[Myrgerbert, 1965], в Швеции – на 205 км 
[Strangaard, 1972]. в Финляндии известны пе-
ремещения животных на расстояние до 700 км 
от мест обитания [Pullianen, 1980]. Рост чис-
ленности европейской косули отмечен для 
всей европейской части ее ареала, и за пери-
од с 1984 г. по начало 2000-х годов поголовье 
увеличилось с 6,2 до 9,5 млн особей, а самый 
высокий темп роста в европе – 200 % – был от-
мечен в Финляндии [Burbaite, Csanyi, 2009].

Заключение

Завершая краткий обзор состояния по-
пуляций представителей семейства оленьих 
в Карелии, следует отметить, что численность 
лося с начала нового тысячелетия возросла 
почти вдвое, но, несмотря на важность вида 
как охотничьего ресурса региона (только в Ка-
релии в охоте на лося ежегодно участвуют от 4 
до 6 тыс. человек), управлению его популяци-
ей уделяется недостаточно внимания. Реко-
мендации по использованию ресурсов лося, 
включающие регулирование таких параметров, 
как соотношение полов, возрастная структура, 
численность крупных хищников, пресс неле-
гальной охоты, разработаны для Карелии [да-
нилов, 2005], но освоение ресурсов вида оста-
ется экстенсивным. недостаточный контроль 
угодий приводит к частым нарушениям правил 
охоты, и одной из основных причин гибели ко-
пытных в регионе остается браконьерство. По-
пуляция дикого северного оленя испытывает 
тяжелый пресс человеческой деятельности, вы-
ражающийся в первую очередь в прямом пре-
следовании человеком. для снижения нагрузки 
другого фактора, оказывающего негативное 
влияние на популяцию этого вида, – туризма – 
необходимо разработать и регламентировать 
туристические маршруты, а также использова-
ние вездеходной техники.

главными факторами, сдерживающими про-
движение европейской косули на север, явля-
ются суровые и многоснежные зимы, недоста-
точная кормовая база, а также хищники – волк 
и рысь [тимофеева, 1985; данилов и др., 2017]. 

таким образом, несмотря на многочисленные 
случаи захода косуль на территорию республи-
ки, постоянное обитание их здесь маловероят-
но. в Карелии существует пример полувольно-
го разведения сибирской косули в высокоор-
ганизованном охотничьем хозяйстве «черные 
камни» (сортавальский р-н). однако вышепе-
речисленные факторы и здесь значительно ус-
ложняют выживание животных даже при усло-
вии регулярной подкормки.

Исследование выполнено при финансовой 
поддержке РФФИ в рамках научного проекта 
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жета на выполнение государственного задания 
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сраВниТельнаЯ ХараКТерисТиКа лиПидного сТаТуса 
раЗноВоЗрасТной молоди аТланТичесКого лососЯ 
SALMO SALAR L. реКи ВарЗуга (КольсКий ПолуосТроВ)

с. н. Пеккоева, с. а. мурзина, З. а. нефедова, Т. р. руоколайнен, 
а. е. Веселов, н. н. немова
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Исследован липидный, в том числе жирнокислотный, статус молоди лосося (сего-
летки возраста 0+, пестрятки 1+, 2+ и смолты 3+) из реки варзуга, порог Порокушка, 
в летний период. установлено высокое содержание полиненасыщенных жирных 
кислот с доминированием докозагексаеновой 22:6(n-3) и эйкозапентаеновой 
20:5(n-3) жирных кислот. у смолтов (3+) повышена доля физиологически активных 
22:6(n-3), 20:5(n-3) и 20:4(n-6) кислот, что характерно для морских рыб и связано 
с реализацией стратегии подготовки их к смолтификации и переходу к морскому 
образу жизни. у молоди возраста 0+, 1+ и 2+ показан повышенный уровень моно-
ненасыщенных жирных кислот с доминированием 18:1(n-9), 16:1(n-7) и 18:1(n-7) 
ЖК, однако у смолтов 3+ их доля была снижена, что положительно коррелирует 
с динамикой запасных триацилглицеринов (таг) и характерно для смолтов лосо-
ся. у сеголеток (0+) и смолтов (3+) по сравнению с пестрятками (1+ и 2+) установ-
лено низкое содержание запасных триацилглицеринов и показателя таг/Фл, что, 
скорее всего, связано с более высокой интенсивностью обмена. Раннее развитие 
и завершенность подготовки смолтов лосося к переходу в морскую среду обитания 
обусловлены «включением» механизмов биохимических адаптаций, в том числе 
с участием отдельных липидов и жирных кислот, играющих важную роль в поддер-
жании гомеостаза организма в изменяющихся условиях среды.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: молодь лосося; липиды; жирные кислоты; биохимические 
адаптации.

S. N. Pekkoeva, S. A. Murzina, Z. A. Nefedova, T. R. Ruokolainen, 
A. E. Veselov, N. N. Nemova. COMPARATIVE CHARACTERISTICS OF 
THE LIPID STATUS OF ATLANTIC SALMON SALMO SALAR L. jUVENILES 
OF DIFFERENT AGES FROM THE VARZUGA RIVER (KOLA PENINSULA)

The lipid and fatty acid spectrum of juvenile atlantic salmon (aged 0+, 1+, 2+, 3+ (smolts)) 
from the Varzuga River (Porokushka rapid) was studied in the summer period. a high con-
tent of polyunsaturated fatty acids with the dominance of docosahexaenoic 22:6(n-3) 
and eicosapentaenoic 20:5(n-3) fatty acids was revealed. Smolts (3+) had an elevated 
proportion of physiologically active 22:6(n-3), 20:5(n-3) and 20:4(n-6) fatty acids, which 
is characteristic of marine fish and is associated with their preparation for smoltification 
and transition to life in the sea. an increased level of monounsaturated fatty acids with 
the dominance of 18:1(n-9), 16:1(n-7) and 18:1(n-7) acids was shown for juveniles aged 
0+, 1+ and 2+. In smolts, however, the level of these fatty acids was reduced, which posi-
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Введение

в реке варзуга (бассейн белого моря, Коль-
ский полуостров) с ее многочисленными ручья-
ми и порогами воспроизводится крупное стадо 
атлантического лосося Salmo salar L. Молодь 
лососевых в течение речного периода жизни 
преимущественно обитает на порогах и пере-
катах [Шустов, 1995]. для пополнения популя-
ции лосося чрезвычайно важны условия жиз-
ни в речной период, в который закладывается 
стратегия дальнейшего развития. особое зна-
чение имеет изучение биохимических механиз-
мов раннего развития рыб в условиях природ-
ных водоемов, где на организм воздействует 
целый ряд экологических факторов. Исследо-
вание липидного, в том числе жирнокислотно-
го статуса молоди лосося в летний, наиболее 
кормный, период является важным с точки зре-
ния запасания энергетических (а также струк-
турных) липидов, оказывающих значительное 
влияние на успешную перезимовку молоди, 
особенно сеголеток (возраста 0+). По мнению 
д. с. Павлова [2009], характер питания, липид-
ный статус, интенсивность обмена, темп роста 
отражают условия нагула молоди задолго до 
начала ее покатной миграции в море, что мо-
жет определить успешность смолтификации 
[Pavlov et al., 2009].

Цель работы – изучение липидного и жирно-
кислотного статуса разновозрастной молоди 
лосося (сеголетки возраста 0+, пестрятки 1+, 
2+ и смолты 3+) из р. варзуга, порог Порокуш-
ка, в летний сезон.

материалы и методы

Порог Порокушка расположен в нижнем те-
чении русла р. варзуги на удалении 31 км от ус-
тья. длина порога составляет 770 м, ширина 
220 м. в разных частях порога глубина изме-
няется в пределах от 0,8 до 1,7 м, скорость те-
чения варьирует в пределах 0,7–1,7 м/с. грунт 
в основном представлен галечными фракция-
ми и мелким валуном. Это типичный для нерес-

та лосося и нагульный грунт высокого качества 
для его молоди. Пестрятки разных возрастных 
групп распределяются по мелководной части 
порога. Их плотность распределения – от 52 до 
77 экз. на 100 м2. Это высокий показатель как 
для р. варзуга, так и для других нерестовых рек 
беломорского бассейна. на пороге ежегодно 
нерестится не менее 15 пар производителей.

Молодь лосося Salmo salar L. (сеголетки 
возраста 0+, пестрятки 1+, 2+ и смолты 3+) от-
лавливали в реке варзуга (порог Порокушка) 
в летний период (июнь 2016 г.). для научных 
исследований мальков отлавливали с помо-
щью аппарата электролова Fa-2 (Trondheim, 
норвегия). Их выдерживали в течение суток 
в русловых садках для снятия эффекта электро-
шока. Мальков взвешивали, измеряли их длину 
и индивидуально фиксировали 98%-м этило-
вым спиртом. липидный статус молоди лосо-
ся индивидуально оценивали по содержанию 
общих липидов (ол), фосфолипидов (Фл) и их 
отдельных классов (фосфатидилхолина (Фх), 
фосфатидилэтаноламина (ФЭа), фосфатидил-
серина (Фс), фосфатидилинозитола (ФИ), ли-
зофосфатидилхолина (лФх), сфингомиелина 
(сФМ)), триацилглицеринов (таг), холестери-
на (хс), эфиров холестерина (Эхс)), а также 
по показателям соотношений хс/Фл, таг/Фл. 
Жирнокислотный статус общих липидов оцени-
вали по содержанию индивидуальных жирных 
кислот (ЖК), показателю n-3/n-6 (соотноше-
ние суммы полиненасыщенных жирных кислот 
(ПнЖК) n-3/n-6 семейств).

Индивидуальные пробы молоди рыб гомоге-
низировали в небольшом количестве этилово-
го спирта (96 %), затем фиксировали смесью 
хлороформ : метанол (2:1, по объему) и храни-
ли при температуре +4 °с до анализа. липиды 
экстрагировали и очищали по методу Фолча 
[Folch et al., 1957], концентрировали досуха 
с помощью роторно-вакуумной установки. вы-
деленные липиды фракционировали на плас-
тинках “Silufol” (Kavalier, чехия) в системе рас-
творителей петролейный эфир : серный эфир : 
уксусная кислота (90:10:1, по объему). Коли-

tively correlates with changes in TaG storage and is characteristic of salmon smolts. as 
compared to 1+ and 2+ parr, fingerlings (0+) and smolts (3+) had a low content of storage 
TaGs and the TaG/PL index, which is most likely due to a high metabolic rate. The early 
development and completion of the preparation of salmon smolts for transition to the ma-
rine environment were facilitated by ‘launching’ the mechanisms of biochemical adapta-
tions, including those involving individual lipids and fatty acids that play an important role 
in maintaining homeostasis in an organism exposed to changing environmental condi-
tions.

K e y w o r d s: salmon juveniles; lipids; fatty acids; biochemical adaptation.



117

чественное определение суммарных фосфо-
липидов, триацилглицеринов и эфиров холес-
терина проводили гидроксаматным методом 
[сидоров и др., 1972], холестерина – методом 
Энгельбрехта [Engelbrecht et al., 1974] и выра-
жали в процентах от сухой массы. содержание 
отдельных классов фосфолипидов (ФИ, Фс, 
ФЭа, Фх, лФх, сФМ) определяли методом вы-
сокоэффективной жидкостной хроматографии 
[arduini et al., 1996] с компьютерным обеспече-
нием. соотношение между фосфолипидными 
компонентами оценивали по значениям пло-
щадей пиков на хроматограмме. состав и со-
держание ЖК общих липидов после метаноли-
за [Цыганов и др., 1971] определяли методом 
газовой хроматографии. Разделение жирных 
кислот в виде метиловых эфиров проводили 
на хроматографе «Кристалл 5000.2» («хрома-
тэк», Йошкар-ола, Россия) с капиллярными 
колонками ZB-FFaP, используя в качестве внут-
реннего стандарта бегеновую кислоту (22:0) 
(Sigma aldrich, USa), обработку хроматограмм 
проводили с помощью компьютерной програм-
мы «хроматэк аналитик» («хроматэк», Йошкар-
ола, Россия). Жирнокислотный статус оцени-
вали индивидуально по содержанию отдельных 
жирных кислот и их соотношениям.

Результаты проведенных экспериментов 
были обработаны с применением общеприня-
тых методов вариационной статистики [Коро-
сов, горбач, 2007] с использованием компью-
терных программ Excel и Stadia.

Исследования выполнены на базе лаборато-
рии экологической биохимии с использовани-
ем оборудования Центра коллективного поль-
зования Федерального исследовательского 
центра «Карельский научный центр Российской 
академии наук».

результаты и обсуждение

Результаты исследований липидного и жир-
нокислотного спектра разновозрастной мо-
лоди лосося (пестряток возраста 0+, 1+, 2+ 
и смолтов 3+) из р. варзуга, порог Порокушка, 
представлены в таблицах 1 и 2. установлено, 
что содержание общих липидов было в преде-
лах 13,30–21,15 % сухой массы, с пониженным 
их уровнем у смолтов (3+). в общих липидах 
сеголеток (0+) и смолтов (3+) преобладали Фл 
с более высокой долей у первых (в 1,6 раза) 
и пониженной у пестряток (1+, 2+). следует от-
метить, что повышенное содержание Фл у се-
голеток (0+) связано с более высокой долей от-
дельных классов Фл – Фх, ФЭа и сФМ, но при 
этом показана сравнительно низкая доля за-
пасных таг и показателя таг/Фл. Ранее у се-

голеток (0+) лосося из других биотопов реки 
варзуга (пороги ареньга, Пятка и Фалалей) 
также был установлен пониженный уровень таг 
(в пределах 2,02–3,55 % сухой массы) [нефе-
дова и др., 2016]. в пороге Порокушка пестрят-
ки (1+ и 2+) отличались сравнительно высоким 
липидным статусом по содержанию ол, в том 
числе запасных таг и по показателю таг/Фл. 
Причем у смолтов (3+) по сравнению с пестрят-
ками (1+ и 2+) установлен пониженный липид-
ный статус (по содержанию ол, таг, показате-
лям хс/Фл и таг/Фл).

Различия в уровне ол отдельных липидных 
классов (Фл, таг, хс) и показателей соотноше-
ния таг/Фл у разновозрастных мальков связа-
ны с разной степенью интенсивности метабо-
лических процессов. Повышенное содержание 
таг и показателя таг/Фл у молоди (возраста 1+ 
и 2+) указывает на более активный процесс пи-
тания подросших мальков, а также связан с ка-
чеством и высокой долей кормных организмов 
в данный период, в частности, с поступлением 
запасных липидов с пищей, что определяет бо-
лее высокие энергетические возможности про-
текания процессов их роста и развития. Пест-
ряткам необходимо в нагульный период нако-
пить достаточное количество как запасных, так 
и структурных липидов, чтобы в дальнейшем 
обеспечить энергоемкий процесс смолтифика-
ции и способность миграции в море. При этом 
таг могут использоваться как энергетические 
источники и в адаптивных реакциях организ-
ма, связанных с модификацией мембранных 
липидов. отмеченное у смолтов (3+) снижение 
запасных таг (более чем в 3 раза) и показателя 
таг/Фл (более чем в 5 раз) по сравнению с та-
ковым у пестряток возраста 1+ и 2+ указывает 
на увеличение интенсивности окислительных 
процессов и уменьшение темпов липидного 
синтеза, связанного с процессом смолтифика-
ции [Sheridan, 1989]. во многих исследованиях 
было показано, что эти изменения происходят 
со значительной тратой энергии, в основном за 
счет энергоемких липидов [Soivio et al., 1988; 
Pavlov et al., 2009; Murzina et al., 2014]. установ-
лены вариации показателей хс/Фл у молоди 
(возраста 0+, 1+, 2+) с достоверным их сниже-
нием у смолтов (3+), что является одним из пу-
тей регуляции состояния (вязкости) клеточных 
биомембран в соответствии с их возрастны-
ми особенностями, в том числе и с процессом 
смолтификации. снижение показателя отноше-
ния хс/Фл у смолтов (3+) может быть связано 
с возрастанием их физиологической активно-
сти, что способствует увеличению проницае-
мости биомембран, в результате чего повыша-
ется функциональная активность клеточных ре-
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цепторов, а также скорость транспорта ионов, 
метаболитов и воды [болдырев и др., 2006].

Известно, что жирные кислоты являют-
ся важными компонентами липидов, которые 
наиболее быстро включаются в физиологиче-
ские и адаптивные реакции организма [Крепс, 
1981]. Функции фосфолипидов и запасных ли-
пидов в организме во многом определяются 
профилем включенных в них молекул жирных 

кислот. установлено, что во всех возрастных 
группах молоди лосося (0+, 1+, 2+ и смолтов 
3+) состав ЖК общих липидов характеризуется 
высоким содержанием ПнЖК с преобладани-
ем ЖК n-3 семейства и наибольшей долей до-
козагексаеновой 22:6(n-3) и эйкозапентаено-
вой 20:5(n-3) ЖК. в жирнокислотном спектре 
общих липидов молоди лосося высока и доля 
МнЖК с преобладанием 18:1(n-9), а также 

Таблица 1. содержание липидных компонентов (% сухой массы) у молоди атлантического лосося Salmo salar 
L. из р. варзуга, порог Порокушка
Table 1. Content of lipid components (% dry weight) of the young fish of atlantic salmon Salmo salar L. from 
the Varzuga River, Porokushka rapid
Показатель
Index

возраст
age

0+ 1+ 2+ 3+

n 6 15 8 14
длина, см
Length, cm 3,38 ± 0,14 6,12 ± 0,10 a 17,46 ± 9,66 aB 10,31 ± 0,17aB

вес, г
Weight, g 0,36 ± 0,05 2,13 ± 0,12a 5,26 ± 0,79aB 10,95 ± 0,28aBC

ол
TL 19,10 ± 3,49 21,15 ± 1,40 17,85 ± 1,95 13,30 ± 1,14 BC

Фл
PL 12,00 ± 2,77 4,89 ± 0,29 a 4,82 ± 0,38 a 7,45 ± 0,58 aBC

ФИ
PI 0,04 ± 0,02 0,09 ± 0,02 0,09 ± 0,02 0,12 ± 0,02 a

Фс
PS 0,25 ± 0,06 0,18 ± 0,02 0,14 ± 0,03 0,20 ± 0,03

ФЭа
PEa 1,90 ± 0,64 0,97 ± 0,10 a 0,84 ± 0,13 a 1,18 ± 0,18

Фх
PC 7,09 ± 1,72 2,89 ± 0,23 a 2,52 ± 0,27 a 3,29 ± 0,26 a

лФх
LPC 2,51 ± 0,62 0,62 ± 0,15 a 1,06 ± 0,20 a 2,21 ± 0,26 BC

сФМ
SFM 0,14 ± 0,05 0,06 ± 0,01 a 0,04 ± 0,01 a 0,05 ± 0,01 a

неизвестные
Unknown 0,07 ± 0,03 0,08 ± 0,02 0,13 ± 0,05 0,40 ± 0,06 aBC

таг
TaG 2,93 ± 0,94 13,66 ± 1,50 a 11,30 ± 2,26 a 3,39 ± 0,89 BC

Эхс
EChOL 0,61 ± 0,35 0,24 ± 0,06 a 0,17 ± 0,09 a 0,46 ± 0,13 Bс

хс
ChOL 3,57 ± 0,78 2,36 ± 0,20 a 1,56 ± 0,26 aB 2,01 ± 0,33 a

хс/Фл
ChOL/PL 0,36 ± 0,10 0,52 ± 0,06 0,36 ± 0,09 0,27 ± 0,03 B

таг/Фл
TaG/PL 0,26 ± 0,07 3,13 ± 0,54 a 2,67 ± 0,65 a 0,51 ± 0,15 BC

Примечание. Значения представлены в виде: M ± m. n – число проб, ол – общие липиды, Фл – фосфолипиды, ФИ – фос-
фатидилинозитол, Фс – фосфатидилсерин, ФЭа – фосфатидилэтаноламин, Фх – фосфатидилхолин, лФх – лизофосфати-
дилхолин, сФМ – сфингомиелин, таг – триацилглицерины, Эхс – эфиры холестерина, хс – холестерин; a – различия от 0+ 
достоверны (p ≤ 0,05; aNOVa); B – различия от 1+ достоверны (p ≤ 0,05; aNOVa); с – различия от 2+ достоверны (p ≤ 0,05; 
aNOVa).
Note. The values are given in the form: M ± m. n – the number of samples, TL – total lipids, PL – phospholipids, PI – phosphati-
dylinositol, PS – phosphatidylserine, PEa – phosphatidylethanolamine, PC – phosphatidylcholine, LPC – lysophosphatidylcholine, 
SFM – sphingomyelin, TaG – triacylglycerols, EChOL – cholesterol esters, ChOL – cholesterol; a – differences from 0+ are signifi-
cant (p ≤ 0,05; aNOVa); B – differences from 1+ are significant (p ≤ 0,05; aNOVa); C – differences from 2+ are significant (p ≤ 0,05; 
aNOVa).
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Таблица 2. Жирнокислотный состав (% суммы жирных кислот) у молоди атлантического лосося Salmo salar L. 
из р. варзуга, порог Порокушка
Table 2. Fatty acid spectrum (% total fatty acids) of the young fish of atlantic salmon Salmo salar L. from the Varzuga 
River, Porokushka rapid
Показатель
Index

возраст
age

0+ 1+ 2+ 3+

n 6 15 8 14
14:00 1,75 ± 0,31 1,80 ± 0,07 1,76 ± 0,17 1,91 ± 0,26
16:00 19,82 ± 0,80 17,76 ± 0,24a 18,14 ± 0,43 17,16 ± 0,41a

18:00 7,58 ± 0,22 6,25 ± 0,13a 6,46 ± 0,24a 7,15 ± 0,19BC

20:00 1,67 ± 0,24 1,16 ± 0,05a 1,15 ± 0,05a 1,34 ± 0,13
∑нЖК
∑SFa 32,26 ± 1,47 28,07 ± 0,24a 28,59 ± 0,44a 28,68 ± 0,64a

14:1(n-7) 0,67 ± 0,13 1,13 ± 0,13 1,03 ± 0,24 0,52 ± 0,08BC

16:1(n-9) 0,69 ± 0,03 0,62 ± 0,04 0,59 ± 0,06 0,46 ± 0,01aBC

16:1(n-7) 8,92 ± 0,40 12,58 ± 0,57a 11,13 ± 1,32 6,25 ± 0,65aBC

17:1(n-7) 0,43 ± 0,05 0,37 ± 0,01 0,44 ± 0,03B 0,23 ± 0,02aBC

18:1(n-9) 12,83 ± 1,10 15,10 ± 0,89 15,51 ± 1,67 12,39 ± 0,62BC

18:1(n-7) 6,20 ± 0,31 7,76 ± 0,30a 7,02 ± 0,62 5,50 ± 0,34BC

18:1(n-5) 0,29 ± 0,03 0,29 ± 0,04 0,28 ± 0,05 0,17 ± 0,02aBC

20:1(n-9) 0,59 ± 0,20 0,42 ± 0,04 0,44 ± 0,06 0,34 ± 0,02
∑ МнЖК
∑ MUFa 31,92 ± 1,78 39,59 ± 1,22a 37,80 ± 3,35 26,85 ± 1,61BC

18:2(n-6) 2,65 ± 0,15 3,46 ± 0,19a 3,07 ± 0,31 3,79 ± 0,24a

20:4(n-6) 1,97 ± 0,18 1,93 ± 0,21 2,09 ± 0,44 3,49 ± 0,36aBC

∑ (n-6) ПнЖК
∑ (n-6) PUFa 5,96 ± 0,25 7,07 ± 0,36 6,68 ± 0,46 9,26 ± 0,41aBC

18:3(n-3) 4,14 ± 0,37 6,49 ± 0,27a 6,40 ± 0,74a 6,19 ± 0,50a

18:4(n-3) 0,86 ± 0,07 1,37 ± 0,07a 1,17 ± 0,13 0,82 ± 0,07BC

20:4(n-3) 0,73 ± 0,08 0,69 ± 0,01 0,68 ± 0,02 0,83 ± 0,04aBC

20:5(n-3) 5,73 ± 0,68 4,13 ± 0,23a 4,61 ± 0,87 7,13 ± 0,54BC

22:5(n-3) 2,56 ± 0,31 1,45 ± 0,06a 1,60 ± 0,27a 2,91 ± 0,20BC

22:6(n-3) 12,72 ± 1,64 7,05 ± 1,03a 8,59 ± 3,16 13,80 ± 1,65B

∑ (n-3) ПнЖК
∑ (n-3) PUFa 27,70 ± 2,83 22,78 ± 0,89a 24,50 ± 3,21 32,97 ± 1,91BC

∑ ПнЖК
∑ PUFa 35,58 ± 2,91 31,92 ± 1,12 33,09 ± 3,32 43,54 ± 2,12aBC

∑ (n-3) ПнЖК/∑ (n-6) ПнЖК
∑ (n-3) PUFa/∑ (n-6) PUFa 4,62 ± 0,43 3,26 ± 0,07a 3,62 ± 0,27 3,57 ± 0,17a

16:0/18:1(n-9) 1,57 ± 0,08 1,24 ± 0,09a 1,30 ± 0,18 1,42 ± 0,06
18:3(n-3)/18:2(n-6) 1,60 ± 0,20 1,97 ± 0,15 2,12 ± 0,24 1,66 ± 0,12
∑нЖК/∑ПнЖК
∑SFa/∑PUFa 0,97 ± 0,17 0,89 ± 0,03 0,91 ± 0,07 0,69 ± 0,05aBC

20:4(n-6)/18:2(n-6) 0,76 ± 0,09 0,57 ± 0,06 0,79 ± 0,27 1,06 ± 0,20B

22:6(n-3)/18:3(n-3) 3,19 ± 0,57 1,30 ± 0,40 a 2,42 ± 1,54 2,86 ± 0,69

Примечание. Значения представлены в виде: M ± m. условные обозначения: n – число проб, нЖК – насыщенные жирные 
кислоты, МнЖК – мононенасыщенные жирные кислоты, ПнЖК – полиненасыщенные жирные кислоты; a – различия от 0+ 
достоверны (p ≤ 0,05; aNOVa); B – различия от 1+ достоверны (p ≤ 0,05; aNOVa); с – различия от 2+ достоверны (p ≤ 0,05; 
aNOVa). в пробах также содержалось <1 % жирных кислот: 12:0, 15:0, 17:0, 24:0, 14:1(n-9), 14:1(n-7), 14:1(n-5), 15:1(n-9), 
16:1(n-5), 20:1(n-7), 14:2(n-9), 15:2(n-9), 16:2(n-9), 18:2(n-9), 20:3(n-9), 14:2(n-7), 15:2(n-7), 16:2(n-7), 18:2(n-7), 14:2(n-6), 
16:2(n-6), 18:3(n-6), 20:2(n-6), 20:3(n-6), 22:3(n-6), 22:4(n-6), 22:5(n-6), 18:2(n-4), 18:3(n-4), 16:2(n-3), 16:3(n-3), 18:2(n-3), 
20:3(n-3), 20:4(n-3), 16:4(n-1).
Note. The values are given in the form: M ± m. n – number of samples, SFa – saturated fatty acids, MUFa – monounsaturated fatty 
acids, PUFa – polyunsaturated fatty acids; a – differences from 0+ are significant (p ≤ 0,05; aNOVa); B – differences from 1+ are 
significant (p ≤ 0,05; aNOVa); C – differences from 2+ are significant (p ≤ 0,05; aNOVa). The samples also include <1 % fatty acids: 
12:0, 15:0, 17:0, 24:0, 14:1(n-9), 14:1(n-7), 14:1(n-5), 15:1(n-9), 16:1(n-5), 20:1(n-7), 14:2(n-9), 15:2(n-9), 16:2(n-9), 18:2(n-9), 
20:3(n-9), 14:2(n-7), 15:2(n-7), 16:2(n-7), 18:2(n-7), 14:2(n-6), 16:2(n-6), 18:3(n-6), 20:2(n-6), 20:3(n-6), 22:3(n-6), 22:4(n-6), 
22:5(n-6), 18:2(n-4), 18:3(n-4), 16:2(n-3), 16:3(n-3), 18:2(n-3), 20:3(n-3), 20:4(n-3), 16:4(n-1).
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16:1(n-7) и 18:1(n-7) ЖК. у смолтов (3+) уста-
новлено снижение МнЖК (почти всех составля-
ющих ЖК, но в большей степени 16:1(n-7) кис-
лоты). Известно, что в организме личинок рыб 
16:1(n-7) кислота в большей степени исполь-
зуется в качестве источника энергии [Kopprio 
et al., 2015]. снижение моноеновых ЖК положи-
тельно коррелирует с уменьшением у смолтов 
и уровня запасных энергетических таг. МнЖК 
в составе таг являются важным энергетичес-
ким источником и при увеличении двигатель-
ной активности смолтов быстрее подвергаются 
процессам окисления. у сеголеток (0+) лосося 
по сравнению с пестрятками (1+, 2+) и смол-
тами (3+) показан достоверно пониженный 
уровень пищевых линолевой 18:2(n-6) и лино-
леновой 18:3(n-3) ЖК, которые являются ме-
таболическими предшественниками физиоло-
гически значимых 20:4(n-6) и 22:6(n-3) кислот. 
При этом доля 18:3(n-3) кислоты преобладала 
над содержанием 18:2(n-6) кислоты в липидах 
всех возрастных групп молоди, однако пока-
затели соотношения 18:3(n-3)/18:2(n-6) кис-
лот были в пределах 1,60–1,97 и достоверно 
не отличались у рыб разного возраста. у смол-
тов (3+) установлен повышенный уровень сум-
марных ПнЖК n-3 и n-6 семейств, основными 
из которых были 22:6(n-3), 20:5(n-3) и 20:4(n-6) 
ЖК, что типично для морских рыб [Peng et al., 
2003; Tocher, 2003] и связано с физиолого-
биохимическими процессами смолтификации 
и степенью их готовности к морской среде 
обитания [Bell et al., 1997]. Повышение уровня 
арахидоновой 20:4(n-6) кислоты и коэффици-
ента конвертации 20:4(n-6)/18:2(n-6) у смол-
тов (3+) может быть связано с гормональными 
перестройками при смолтификации, так как 
при окислительном метаболизме этой кисло-
ты образуются физиологически активные внут-
риклеточные эндогормоны [сергеева, варфо-
ломеева, 2006]. высокое содержание ПнЖК 
n-3 семейства у смолтов (3+) лосося, скорее 
всего, необходимо и для более эффективного 
развития механизмов осморегуляции клеток 
при переходе в морскую среду с повышенной 
соленостью [нефедова и др., 2018]. Подобные 
изменения были отмечены нами ранее у смол-
тов (3+) лосося из других биотопов реки варзу-
га (приток ареньга и одноименный ареньгский 
порог) [немова и др., 2015]. следует отметить, 
что, несмотря на то что исследованные пес-
трятки возраста 1+ и 2+ по линейно-весовым 
характеристикам значительно различаются 
между собой (более чем в 2,5 раза), достовер-
ных различий между ними (за исключением со-
держания хс) по липидным и жирнокислотным 
параметрам не выявлено.

Заключение

Различия в содержании ол, отдельных ли-
пидных классов (Фл, таг, хс) и жирных кислот 
у разновозрастных мальков могут быть связаны 
с разной степенью интенсивности метаболичес-
ких процессов, в том числе с возрастными осо-
бенностями роста и развития молоди, а также 
сменой типов питания. наибольшие изменения 
липидных (Фл, таг, показателей таг/Фл) и жир-
нокислотных (16:1(n-7), 18:1(n-7), 20:5(n-3), 
22:6(n-3)) профилей отмечены у пестряток (воз-
раст 1+) и смолтов (возраст 3+), а изменение 
содержания физиологически важной арахидо-
новой 20:4(n-6) кислоты – только у смолтов (3+).

во всех возрастных группах молоди лосося 
установлено высокое содержание ПнЖК с наи-
большей долей докозагексаеновой 22:6(n-3) 
и эйкозапентаеновой 20:5(n-3) ЖК. также у них 
показан повышенный уровень МнЖК с преобла-
данием 18:1(n-9), 16:1(n-7) и 18:1(n-7) ЖК, од-
нако доля этих ЖК у смолтов (3+) была снижена, 
что положительно коррелирует с динамикой таг 
и свидетельствует о более активных процессах 
их окисления, связанных со смолтификацией.

у пестряток (возраста 1+ и 2+), по сравне-
нию с сеголетками (0+) и смолтами (3+), об-
наружено повышенное содержание запасных 
таг, показателя таг/Фл и пальмитоолеиновой 
16:1(n-7) ЖК, что указывает на снижение актив-
ности окислительного обмена и создание бла-
гоприятных условий для депонирования запас-
ных липидов таг.

таким образом, возрастные изменения со-
держания отдельных классов липидов, жирных 
кислот и их соотношений у молоди лосося вно-
сят определенный вклад в вариации липидного 
спектра, направленного на усиление или сни-
жение той или иной физиологической функции 
(рост, активность движения, процесс смолти-
фикации), что обеспечивает поддержание их 
жизнедеятельности.

Исследование выполнено при финансовой 
поддержке Российского научного фонда (про‑
ект № 14‑24‑00102).
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кам лаборатории экологии рыб и водных бес‑
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ВосПроиЗВодсТВо КумЖи (SALMO TRUTTA L.) 
и аТланТичесКого лососЯ (SALMO SALAR L.) 
В малыХ реКаХ (Бассейн Белого морЯ)

м. а. ручьев, д. а. ефремов, а. е. Веселов
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Исследовали некоторые аспекты воспроизводства лососевых видов рыб в малых 
реках ольховка и Кривой ручей (бассейн белого моря, терский берег Кольского 
п-ова), включая покатную миграцию смолтов кумжи и атлантического лосося, 
а также распределение разновозрастной молоди этих рыб на различных участках 
водотоков. Приведены данные размерно-массовых показателей пестряток и смол-
тов обоих видов, их полового и возрастного состава. выявлена зависимость дина-
мики покатной миграции от среднесуточной температуры воды. установлено, что 
в малых реках со среднегодовым расходом воды менее 1,5 м3/с происходит нерест 
не только кумжи, но и атлантического лосося. При незначительной численности не-
рестовых производителей (менее 20 пар) это тем не менее способствует расши-
рению биоразнообразия вида. следует учитывать, что в бассейне белого моря на-
считываются сотни рек ручьевого типа, и суммарно они вносят значительный вклад 
в численность как кумжи, так и атлантического лосося. в связи с этим следует пе-
ресмотреть подход к учету и исследованию малых водотоков.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: кумжа; атлантический лосось; воспроизводство; малые 
реки; пестрятки; смолты; покатная миграция; распределение; численность; бас-
сейн белого моря.

M. A. Ruch’ev, D. A. Efremov, A. E. Veselov. REPRODUCTION OF THE 
BROWN TROUT (SALMO TRUTTA L.) AND ATLANTIC SALMON (SALMO 
SALAR L.) IN SMALL RIVERS (WHITE SEA DRAINAGE BASIN)

Some aspects of the reproduction of salmonid fish in the small rivers Ol’khovka and Krivoy 
Ruchey (White Sea drainage basin, Tersky coast of the Kola peninsula), including down-
stream migration of brown trout and atlantic salmon smolts, as well as the distribution 
of juveniles of these species across these watercourses have been studied. Data are 
provided on the size-weight characteristics of the parr and smolts of both species, their 
sex and age composition. Correlation was revealed between the progress of downstream 
migration and mean daily water temperature. It was established that small rivers with 
mean annual discharge below 1.5 m3/s harbor spawning of not only brown trout but also 
atlantic salmon. although the number of spawners is low (less than 20 pairs), this never-
theless contributes to enlargement of the species biodiversity. It should be borne in mind 
that there are hundreds of small rivers in the White Sea drainage basin, which collectively 
make a significant contribution to the abundance of both brown trout and atlantic salmon. 
The approach to surveys and studies of small watercourses should therefore be revised.

K e y w o r d s: brown trout; atlantic salmon; reproduction; small rivers; parr; smolts; 
downstream migration; distribution; abundance; White Sea drainage basin.
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Введение

Значение малых рек в воспроизводстве кум-
жи (Salmo trutta L.) и атлантического лосося 
(Salmo salar L.), имеющих среднегодовой сток 
менее 1,5 м3/с и протяженность до 12–19 км, 
ранее практически не исследовалось [веселов, 
Калюжин, 2001]. вместе с тем только по тер-
скому берегу белого моря (Кольский п-ов) их 
насчитывается почти сотня. Много сходных 
по гидрологическим характеристикам водото-
ков расположено и по баренцевоморскому по-
бережью, на полуострове Рыбачьем [Зубченко, 
2006; Калюжин и др., 2009], по Карельскому 
и архангельскому берегам белого моря. в свя-
зи с этим следует ожидать несомненного вкла-
да этих рек как в численность, так и в поддер-
жание внутривидового биоразнообразия кумжи 
и лосося.

о продуктивности малых рек беломорского 
бассейна сведений почти нет. возникает воп-
рос, насколько они отличаются по этому пока-
зателю от крупных и средних рек. в этом случае 
определение плотностей распределения раз-
новозрастной молоди лососевых рыб, метод 
полного учета скатывающихся смолтов, а также 
гидрологическая характеристика нерестово-
выростных участков (нву) смогут дать правиль-
ное представление о количестве нерестящихся 
производителей.

Цель работы: исследовать плотность рас-
пределения разновозрастной молоди кумжи 

и лосося на нву малых рек ольховка и Кривой 
ручей, динамику покатной миграции смолтов, 
с учетом влияния температуры и гидрологичес-
ких условий, а также оценить численность не-
рестовых мигрантов.

материалы и методы

Исследования проводились в 2014 и 2015 гг. 
в реках ольховка и Кривой ручей (бассейн бе-
лого моря, Кольский п-ов) (рис. 1).

бонитировка рек осуществлялась в пешем 
порядке от устья [Кузьмин, 1985; веселов, Ка-
люжин, 2001]. учитывали длину и ширину, пло-
щадь нву, глубины, скорости течения и фрак-
ционный состав грунта [антонова и др., 2000]. 
Полный учет смолтов осуществляли с помощью 
ловушки мережного типа, перегораживая рус-
ло реки в 150 м от устья (рис. 2).

выемка смолтов проводилась один раз 
в сутки, часть из них оставляли на биоанализ, 
других выпускали ниже ловушки. в период ми-
грации каждые два часа автоматически изме-
рялась температура воды при помощи темпе-
ратурного логгера.

оценку численности и распределения их-
тиофауны проводили в обследованных водо-
токах методом электролова с помощью аппа-
рата ранцевого типа Fa-2 (норвегия). на узких 
протяженных участках ручьев с прозрачной во-
дой, шириной до 2 м и площадью 300–1500 м2, 
выполняли однократный облов, а на участках 

Рис. 1. Реки ольховка и Кривой ручей

Fig. 1. Olkhovka river (left) and Krivoy Ruchey (right)
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шириной 3–5 м и площадью 50–80 м2 делали 
трехкратный облов. Это позволяло выловить 
до 97–98 % рыб [Zippin, 1958; Клыпуто и др., 
1987]. Полученные плотности распределения 
молоди приводили к средним значениям (коли-
чество экз. на 100 м2). После лова рыб анесте-
зировали в растворе MS-222 (или гвоздичного 
масла), измеряли длину и взвешивали. Затем 
помещали в проточный садок для реанима-
ции и через час выпускали обратно в водоем. 
Измерение длины рыб позволяло разделить 
их на возрастные группы. часть рыб, досто-
верные статистические выборки, были взяты 
для биохимического и генетического анали-
за. у них по собранной чешуе определяли воз-
раст, что подтвердило правильность разделе-
ния кумжи по возрастным группам на основе 
измерения длины. Перед фиксацией молодь 
выдерживали одни сутки в русловых садках 
для устранения последствий воздействия  
электролова.

результаты и обсуждение

Река Ольховка расположена на терском бе-
регу Кольского п-ова (исток: 66°18ʹ15,17ʺ с. ш., 
37°19ʹ02,32ʺ в. д., устье: 66°14ʹ07,03ʺ с. ш., 
37°10ʹ51,88ʺ в. д.). Протяженность водото-
ка 16,2 км, площадь водосбора около 26 км2, 
среднегодовой расход воды не превышает 
1,5 м3/с, при пике гидрографа может достигать 
2,5 м3/с. в летнюю и зимнюю межень расход 

может снижаться до 0,5 м3/с. в период осенних 
морских штормов нередки случаи перекрытия 
русла песчано-галечным валом. Река имеет 
три коротких притока протяженностью от 1,2 до 
3,9 км, два из них вытекают из небольших озер. 
Исток находится на высоте 67,3 м над уров-
нем моря, относительное падение составляет 
4,15 м/км. основное русло протекает по таеж-
но-тундровой болотистой местности, берега 
сильно заболочены. Питание болотно-снего-
вого типа. в устье река имеет ширину 3–4 м, 
в верховье не превышает 1 м. Русло сильно 
меандрирует, особенно в нижней трети, боча-
ги чередуются с плесами и порогами. глубина 
на порогах 0,2–0,6 м, в бочагах до 1,5 м. ско-
рость течения на перекатах 0,5–1,1 м/с, на пле-
сах 0,2–0,4 м/с, в бочагах 0,1–0,2 м/с. грунт 
представлен разного размера галькой, ред-
кими валунами и песком. встречаются места 
выхода скальных пород (рис. 3). Пороговые 
и перекатные участки реки населены разновоз-
растной молодью кумжи и лосося, на плесах 
и в бочагах встречается трехиглая и девятииг-
лая колюшка, окунь, щука, иногда пресновод-
ная камбала. Площадь нву, по нашим оценкам, 
составляет 8250 м2.

Кривой ручей расположен на терском бере-
гу Кольского п-ова (исток: 66°18ʹ15,17ʺ с. ш., 
37°19ʹ02,32ʺ в. д.; устье: 66°16ʹ38,89ʺ с. ш., 
37°23ʹ39,41ʺ в. д.). Протяженность водото-
ка 15,3 км, площадь водосбора около 30 км2. 
среднегодовой расход воды не превышает 

Рис. 2. ловушка мережного типа в р. ольховка
Fig. 2. Trap in the Olkhovka river
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1,5 м3/с, в период пика гидрографа этот показа-
тель может достигать 2,5–3,0 м3/с. Ручей имеет 
четыре притока I порядка, один приток II поряд-
ка и два притока III порядка. Исток находится 
на высоте 112 м над уровнем моря, относитель-
ное падение составляет 7,32 м. основное рус-
ло протекает по таежно-тундровой местности, 
берега сильно заболочены. Питание болот-
но-снегового типа. в устье река имеет ширину 
4–5 м, а в верховье не более 1 м. Русло силь-
но меандрирует, бочаги чередуются с плеса-
ми, доля порогов незначительна – менее 10 %. 
средняя глубина на порогах 0,2–0,6 м, в бо-
чагах до 1,7 м. скорость течения на перекатах 
и порогах 0,5–1,0 м/с, на плесах 0,2–0,4 м/с, 
в бочагах 0,1–0,2 м/с. грунт представлен галь-
кой разного размера, крупными валунами, глы-
бами и песком, есть выходы скальных пород, 
такие же, как и в р. ольховка. водоток населен 
разновозрастной молодью кумжи, встречается 
трехиглая колюшка. Площадь нву составляет 
8550 м2.

Река Ольховка. Ихтиологическое обследова-
ние р. ольховка проводили 22 июня 2015 года, 
методом электролова, сразу после заверше-
ния покатной миграции, на участке выше ус-
тановленной мережной ловушки. с помощью 
электролова было обследовано более 1500 м2 
реки, поймано 116 разновозрастных особей 
кумжи от 0+ до 4+ (рис. 4), без учета 1/4 осо-

бей, ушедших при лове из-за сложного релье-
фа дна и низкого уровня воды. Крупные особи 
быстро избегали области воздействия элек-
тролова, нередко скрывались под валунами  
и корягами.

выловленную молодь помещали в русловые 
садки, особей 0+ и 1+ отдельно от 2+ и 4+, этим 
предотвращали каннибализм со стороны стар-
ших возрастных групп по отношению к мелким 
особям. После отстаивания не менее 1 суток 
пестряток фиксировали для дальнейшего био-
анализа и биохимических исследований (мате-
риал не опубликован).

возрастная структура пестряток кумжи 
в р. ольховка близка к правильной пирамиде, 
более 75 % численности рыб составляют осо-
би 0+ и 1+, что свидетельствует о регулярном, 
без пропусков, нересте производителей кумжи 
в данной реке. относительно малочисленной 
является группа 3+ и 4+, это связано с завер-
шившейся покатной миграцией смолтов. Раз-
мерно-массовые показатели, а также количест-
во пестряток кумжи по возрастам приведены 
в табл. 1.

в р. ольховка в 2014 г. ловушка была уста-
новлена в период с 30 мая по 19 июня. всего 
в ходе исследования отловлено 80 особей кум-
жи и 35 особей атлантического лосося (рис. 5). 
Пол, возраст и размерно-массовые показатели 
смолтов обоих видов представлены в табл. 2 и 3.

Рис. 3. типичный пороговый участок р. ольховка в период летней межени
Fig. 3. Typical rapids of the Olkhovka river during a summer low-water period
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Таблица 1. Размерно-массовые показатели пестряток кумжи (Salmo trutta L.) в р. ольховка (2015 г.)
Table 1. Size-weight characteristics of parr of the brown trout (Salmo trutta L.) in the Olkhovka river (2015)

возраст, лет
age, years

число рыб, экз.
Fish number, spec.

длина, ас, см
Fork length, cm

Масса, m, г
Weight, m, g

0+ 36 2,5 ± 0,01 (2,2–2,7) 0,13 ± 0,01 (0,09–0,12) 
1+ 37 5,3 ± 0,4 (0,67–2,49) 1,35 ± 0,41 (0,67–2,49) 
2+ 31 8,5 ± 1,1 (6,4–10,6) 6,08 ± 2,47 (2,94–12,7) 
3+ 9 13,2 ± 1,3 (11,7–14,9) 22,80 ± 6,84 (15,72–33,71) 
4+ 3 16,5 ± 0,4 (16,1–16,8) 46,43 ± 0,36 (43,31–46,43) 

Рис. 4. Пестрятки кумжи (Salmo trutta L.) р. ольховка возрастом 0+, 1+, 2+, 3+ 
и 4+
Fig. 4. Parr of the brown trout (Salmo trutta L.) from the Olkhovka river, age 0+, 1+, 
2+, 3+ and 4+

следует отметить, что в 2014 г. с помощью 
мережи отловлено более 150 смолтов лосося. 
в 2015 г. также мигрировали сотни смолтов, 
однако проводился лишь их учет, с последую-
щим выпуском рыб ниже ловушки. в некоторые 
дни наблюдались пропуски ската: 20–21 июня 
нами не было поймано ни одного смолта, не-
смотря на благоприятную температуру воды, 
стабильно державшуюся выше 15 °с.

скат у молоди кумжи и лосося в р. ольховка 
начинался при температуре воды 11 °с и выше. 
активный скат происходил при температуре 
воды 12–13 °с. Пик ската кумжи в 2014 г. был 
13 июня, лосося – 10 июня (рис. 6). По времени 
ската смолты кумжи запаздывали по отношению 
к лососю на 6–7 дней (с 7 по 13 июня). Это объяс-

няется миграцией кумжи без образования стай, 
в отличие от лосося, что замедляет скорость 
продвижения к устью [бакштанский и др., 1976; 
веселов, Калюжин, 2001]. на пике активности 
ската кумжи скат смолтов лосося завершался. 
Происходило это и по другой причине – нву ло-
сося находятся ближе к устью, чем нву кумжи.

Малочисленность смолтов в возрасте 5+ 
объясняется тем, что большинство рыб скаты-
вается в возрасте 3+ и 4+, а отсутствие смол-
тов-самцов в группе 5+ может быть результа-
том перехода самцов в этом возрасте в карли-
ковую форму.

наличие скатывающихся особей в возрас-
те 2+, как и результаты электролова, свиде-
тельствует о высоких плотностях рыб на нву. 
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Таблица 2. Размерно-массовые показатели смолтов кумжи (Salmo trutta L.) в р. ольховка (2014 г.)
Table 2. Size-weight characteristics of smolts of the brown trout (Salmo trutta L.) in the Olkhovka river (2014)

Пол, возраст, лет
Sex, age, years

число рыб, экз.
Fish number, spec.

длина, ас, см
Fork length, cm

Масса, г
Weight, g

♂, 2+ 1 12,6 16,66

♂, 3+ 14 16,6 ± 0,6 (15,2–17,5) 41,31 ± 3,97 (36,58–53,02) 

♀, 3+ 14 17,0 ± 0,9 (15,0–17,8) 41,62 ± 6,46 (28,67–46,32) 

♂, 4+ 21 18,4 ± 0,6 (16,9–19,7) 57,16 ± 5,51 (43,85–67,23) 

♀, 4+ 16 18,9 ± 1,0 (17,0–20,1) 56,05 ± 5,61 (40,73–65,40) 

♂, 5+  –  –  – 

♀, 5+ 10 21,6 ± 8,6 (58,5–86,6) 82,86 ± 8,61 (58,47–86,58) 

Таблица 3. Размерно-массовые показатели смолтов атлантического лосося (Salmo salar L.) в р. ольховка
Table 3. Size-weight characteristics of smolts of the atlantic salmon (Salmo salar L.) in the Olkhovka river

Пол, возраст, лет
Sex, age, years

число рыб, экз.
Fish number, spec.

длина, ав, см
Total length, cm

Масса, г
Weight, g

♂, 2+ 2 11,9 ± 0,6 (11,4–12,3) 12,12 ± 2,04 (10,68–13,56) 

♀, 2+ 5 10,6 ± 0,2 (10,4–10,9) 11,64 ± 1,94 (8,69–14,03) 

♂, 3+ 18 12,7 ± 0,4 (11,7–13,6) 16,34 ± 2,36 (12,26–20,56) 

♀, 3+ 10 12,7 ± 0,2 (12,3–12,9) 15,74 ± 2,67 (13,00–21,31) 

Рис. 5. слева смолты кумжи (Salmo trutta L.) р. ольховка в возрасте 3+ и 4+, справа смолты лосося 
(Salmo salar L.) возрастом 3+
Fig. 5. On the left there are smolts of the brown trout (Salmo trutta L.) from the Olkhovka river at the age 
of 3+ and 4+, on the right – salmon smolts (Salmo salar L.) at the age of 3+

Это приводит к повышенной внутривидовой 
и межвидовой конкуренции за местообитания 
и пищу, стимулируя раннюю смолтификацию.

возрастная структура смолтов атлантичес-
кого лосося в р. ольховка типична для лососе-
вых рек белого моря, что определяется благо-
приятными условиями нереста производите-
лей и обитания молоди.

сравнение размерно-массовых показате-
лей смолтов кумжи и лосося из р. ольховка по-
казывает, что большая часть смолтов (до 85 %) 
скатывается в возрасте 3+ и 4+, а все смолты 
лосося мигрируют в возрасте 2+ и 3+. средние 
размеры смолтов одной возрастной группы 
этих видов значительно отличаются – смол-
ты кумжи 3+ на 5 см длиннее и на 25 г тяже-
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лее смолтов лосося (табл. 4). Это может быть 
связано с выбором различных экологических 
ниш в ходе эволюционного развития. Молодь 
лосося преимущественно обитает на порогах 
и перекатах, где даже в сухие годы достаточно 
площадей выростных участков, позволяющих 
ей избегать пищевой и территориальной конку-
ренции. у молоди лосося завершается процесс 
смолтификации по достижении сравнительно 
небольших размерно-массовых показателей – 
11–13 см длины и 10,5–21,0 г массы, что под-
тверждается данными Р. в. Казакова с соавто-
рами [1992].

в отличие от смолтов лосося кумжа обыч-
но обитает в небольших реках или в притоках 
(расход воды 0,7–3,5 м3/с). Здесь молодь рыб 
крайне ограничена территориально, особенно 
в засушливые годы. в летний период р. ольхов-
ка часто не имеет выхода в море. Русло, кроме 
пороговых и перекатных участков, представля-

ет собой бочаги с глубиной 20–50 см, которые 
сообщаются медленно текущими струями воды 
глубиной 5–10 см. Это сильно ограничивает 
пищевые ресурсы и стимулирует выедание 
старшими пестрятками сеголеток своего вида. 
в то же время в реке присутствует карликовая 
форма, весом 0,2–1,5 кг, которая также являет-
ся активным хищником, представляя опасность 
для более крупных пестряток. в результате 
эволюционного развития, вероятно, отбор шел 
по пути увеличения относительных размеров 
смолтов кумжи. более крупным смолтам про-
ще избегать хищников в небольших трудно-
проходимых ручьях и вследствие достаточных 
размерно-массовых показателей успешно до-
стигать нагульного водоема. таким образом, 
процесс смолтификации у кумжи происходит 
позже (на 1–3 года) в сравнении с лососем 
и при достижении больших размерно-массо-
вых показателей. если покатникам кумжи уда-

Таблица 4. Половой и возрастной состав смолтов кумжи и атлантического лосося в р. ольховка (2014 г.) 
и Кривом ручье (2015 г.), доля возрастных групп от общего количества смолтов, доля самцов и доля самок
Table 4. Sex and age composition of smolts of the brown trout and atlantic salmon in the Olkhovka river (2014) 
and Krivoy Ruchey (2015), the proportion of age groups from the total number of smolts, the proportion of males 
and that of females

Река/год
River/year

возрастная группа % / ♂ % / ♀ %
age group % / ♂ % / ♀ %

общая доля %
Overall %

2+ 3+ 4+ 5+ ♂ ♀

Кривой ручей, 2015 г., кумжа
Krivoy Ruchey, 2015, brown trout 2,5/0/100 75,0/46,7/53,3 22,5/44,4/55,6  – 47,5 52,5

ольховка, 2014 г., кумжа
Olkhovka river, 2014, brown trout 1,2/100/0 40,7/57,6/42,4 45,7/56,8/43,2 12,3/0/100 50,6 49,4

ольховка, 2014 г., лосось
Olkhovka river, 2014, salmon 20/28,6/71,4 80/64,3/35,7  –  – 57,1 42,9

Рис. 6. динамика покатной миграции смолтов кумжи Salmo trutta L. и лосося Salmo salar L. в р. ольховка 
в 2014 г. в зависимости от среднесуточной температуры воды
Fig. 6. Dynamics of downstream migration of smolts of the brown trout (Salmo trutta L.) and atlantic salmon 
(Salmo salar L.) in the Olkhovka river in 2014 depending on the average daily water temperature
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ется достичь высококормных участков, распо-
ложенных ниже по течению реки, они прекра-
щают покатную миграцию и остаются в реке до 
полового созревания.

в р. ольховка нву кумжи достоверно рас-
положены на расстоянии до 2,5 км от устья 
и вверх по течению, об этом свидетельству-
ют результаты электролова. вероятно, судя 
по космоснимкам, нву кумжи имеются и выше 
по течению на удалении до 6–10 км, где также 
должны располагаться и нерестилища лосося. 
Ранее в источниках литературы не было упоми-
наний о нересте атлантического лосося в этой 
реке. По количеству смолтов можно предполо-
жить, что в ней нерестится не более 20 пар про-
изводителей кумжи и около 10–15 пар лосося.

Присутствие в р. ольховка возрастных групп 
3+ и 4+, без признаков смолтификации, сви-
детельствует о достаточной кормовой базе. 
так, например, для данных возрастных групп 
д. с. Павлов с соавторами [2008] показали, что 
у пестряток, ведущих территориальный образ 
жизни, причиной начала процесса разделения 
на смолтифицирующихся мигрантов и рези-
дентов является недостаток ресурсов – пищи 
и свободной (не занятой другими особями) тер-
ритории. Это, по-видимому, позволяет гово-
рить о том, что в р. ольховка остаются наиболее 
крупные особи возраста 3+ и 4+, не имеющие 
ограничений в свободной территории и в кор-
ме. если сравнить пестряток 3+, 4+ и смол-
тов 3+, 4+ из р. ольховка (табл. 1 и 3) по раз-
мерно-массовым показателям, то оказывает-
ся, что смолты 3+ (aC: 16,6–17,0 ± 0,9 см; m: 
41,31–41,62 ± 6,46 г) крупнее пестряток 3+ (aC: 
13,2 ± 1,3 см; m: 22,8 ± 6,84 г), в среднем длин-
нее на 3 см и тяжелее на 19 г. также смолты 4+ 

(aC: 18,4–18,9 ± 1,0 см; m: 56,05–57,16 ± 5,61 г) 
крупнее пестряток 4+ (aC: 16,5 ± 0,4 см; m: 
46,43 ± 0,36 г), в среднем длиннее на 2 см и тя-
желее на 10 г. По-видимому, в условиях р. оль-
ховка разделение на резидентов и мигрантов 
(смолтов) происходит в результате достиже-
ния пестрятками кумжи определенных разме-
ров, достаточных для миграции в нагульный 
водоем. При этом часть особей, обитающих 
в условиях ограниченной территории и кормо-
вой базы, что часто наблюдается в засушливые 
годы, вынуждены оставаться в реке еще один 
год, достигая необходимых размерно-массо-
вых показателей.

Кривой ручей. Ихтиологическое обследова-
ние водотока Кривой ручей проводили 23 июня 
2015 г. методом электролова. делали это сра-
зу после завершения покатной миграции кум-
жи, на участке выше установленной смолтовой 
ловушки. было обловлено более 600 м2 реки, 
поймано 138 особей кумжи возрастом от 0+ до 
3+, без учета 1/10 особей, ушедших при лове. 
уровень воды в реке был высоким, в сравнении 
с р. ольховка, что позволяло вылавливать боль-
шую часть обнаруженных пестряток кумжи.

Размерно-массовые показатели, а также 
количество пестряток и смолтов кумжи по воз-
растам приведены в табл. 5 и 6. возрастная 
структура кумжи в Кривом ручье принимает 
вид классической правильной пирамиды, око-
ло 90 % численности рыб составляют особи 0+ 
и 1+, что свидетельствует о регулярном, без 
пропусков, нересте производителей в данной 
реке. относительно малочисленной являет-
ся группа 3+; по-видимому, это связано с уже 
завершившейся покатной миграцией смол-
тов. в 2015 г. проводился полный учет смолтов 

Таблица 5. Размерно-массовые показатели пестряток кумжи (Salmo trutta L.) в Кривом ручье (2015 г.)
Table 5. Size-weight characteristics of parr of the brown trout (Salmon trutta L.) in Krivoy Ruchey (2015)

возраст, лет
age, years

число рыб, экз.
Fish number, spec.

длина, ас, см
Fork length, cm

Масса, m, г
Weight, m, g

0+ 51 2,5 ± 0,1 (2,2–2,7) 0,11 ± 0,01 (0,08–0,14) 
1+ 64 5,1 ± 0,9 (3,7–7,5) 1,28 ± 0,69 (0,43–3,31) 
2+ 17 9,3 ± 0,8 (8,1–11,1) 7,77 ± 1,69 (5,3–11,4) 
3+ 6 13,1 ± 0,8 (11,8–14,1) 21,00 ± 4,31 (15,6–27,9) 

Таблица 6. Размерно-массовые показатели смолтов кумжи (Salmo trutta L.) в Кривом ручье (2015 г.)
Table 6. Size-weight characteristics of smolts of the brown trout (Salmo trutta L.) in Krivoy Ruchey (2015)

Пол, возраст, лет
Sex, age, years

число рыб, экз.
Fish number, spec.

длина, ав, см
Total length, cm

Масса, m, г
Weight, m, g

♀, 2+ 1 10,9 10,63

♂, 3+ 14 18,3 ± 1,8 (14,7–20,7) 54,01 ± 14,35 (28,71–75,04) 

♀, 3+ 16 18,3 ± 1,5 (15,4–20,1) 54,20 ± 10,90 (31,48–67,20) 

♂, 4+ 4 21,2 ± 0,9 (20,2–22,4) 75,49 ± 10,48 (64,46–88,20) 

♀, 4+ 5 20,5 ± 1,1 (19,2–21,9) 75,27 ± 12,57 (63,83–93,20) 
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кумжи, после 19 июня нами не было поймано 
ни одного смолта, несмотря на благоприятную 
температуру воды, стабильно державшуюся 
выше 14 °с. К этому времени завершился скат 
смолтов как кумжи, так и лосося в обеих срав-
ниваемых реках. Как известно, на широте ис-
следуемых рек в холодные годы скат проходит 
при температуре 11–14 °с, а в теплые при 12–
18 °с [Veselov et al., 1998].

если сравнить пестряток 3+ и смолтов 4+ 
из Кривого ручья (табл. 5 и 6) по размерно-
массовым показателям, то оказывается, что 
смолты 4+ (aC: 18,3 ± 1,3 см; m: 54,20 ± 14,35 г) 
крупнее пестряток 3+ (aC: 13,1 ± 0,8 см; m: 
21,0 ± 4,31 г), в среднем длиннее на 5 см и тя-
желее на 33 г. данные различия свидетельст-
вуют о том, что как в ольховке, так и в Кривом 
ручье процесс смолтификации у пестряток кум-
жи происходит только при достижении опреде-
ленных размеров и массы. на некоторых нву 
особи лимитированы по корму и территории, 
поэтому не могут в течение трех лет достичь 
необходимых размерно-массовых показателей 
и вынуждены еще один или два года оставать-
ся резидентами в реке. в то же время после 
ската наиболее крупных смолтов в возрасте 
3+ и 4+ ранее ограниченные в корме пестрят-
ки 2+ остаются в реке самыми крупными осо-
бями и занимают наиболее кормные участки. 
К скату они будут готовы в начале июня сле-
дующего года, и, как отметили Р. в. Казаков 
и а. е. веселов [1998], произойдет это при 
достижении необходимых размерно-массо-
вых показателей. отстававшие за предыдущие 
три года в росте пестрятки компенсируют его 

за один-два летних сезона. Их смолтифика-
ция и скат произойдут в возрасте 4+ и 5+. Как 
правило, они будут превосходить по длине 
и массе ранее скатившихся смолтов в возрасте  
3+ и 4+.

в Кривом ручье покатная миграция кум-
жи изучалась в период с 31 мая по 19 июня 
2015 г. всего поймано 195 смолтов кумжи, 
из которых 40 экз. были отобраны на биоана-
лиз. Размерно-массовые показатели смолтов, 
а также пол и возраст приведены в табл. 6.

в Кривом ручье среди покатников преоб-
ладают рыбы возрастом 3+, несколько мень-
ше рыб 4+ и значительно меньше рыб 2+, что 
типично для малых кумжевых рек бассейна 
белого моря. в Кривом ручье в 2015 г. скат 
смолтов начался при температуре воды 11–
12 °с (рис. 7).

Массовые заходы кумжи в ловушку почти 
всегда происходили в пики максимальной тем-
пературы. смолты кумжи в Кривом ручье су-
щественно опережали по размерно-массовым 
показателям кумжу из р. ольховка. в Кривом 
ручье доля особей возрастом 3+ была сущест-
венно больше доли рыб 4+, а в р. ольховка доля 
рыб 4+ была несколько больше, чем рыб воз-
растом 3+.

в Кривом ручье нву расположены на уда-
лении до 5 км от устья. По количеству смолтов 
кумжи можно предположить, что в Кривом ру-
чье нерестится не более 15 пар кумжи, включая 
карликовых самцов. лосось в нем не обнару-
жен.

таким образом, в приполярных реках тер-
ского берега белого моря покатная миграция 

Рис. 7. динамика покатной миграции смолтов кумжи Salmo trutta L. в Кривом ручье в зависимости 
от среднесуточной температуры воды
Fig. 7. Dynamics of downstream migration of smolts of the brown trout (Salmo trutta L.) in Krivoy Ruchey, de-
pending on the average daily water temperature
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как кумжи, так и лосося происходит в июне, при 
прогреве воды выше 11 °с. При данной темпе-
ратуре активно запускаются пищеварительные 
ферменты, особи нуждаются в большом коли-
честве пищевых ресурсов и начинают мигра-
цию в их поиске, в то же время лучше работают 
мышцы, что позволяет особям активно пере-
мещаться на дальние расстояния, успешно из-
бегая атак хищников [бакштанский, нестеров, 
1976; бакштанский и др., 1976; хочачка, соме-
ро, 1988; голованов, 2013].

Примечательно, что миграция молоди лосося 
в cубарктических реках происходит в дневные 
часы [яковенко, 1977; бакштанский и др., 1980; 
Шустов, 1995; веселов, Калюжин, 2001]. в усло-
виях завершающегося паводка во II декаде июня 
в реках и ручьях еще сохраняется относительно 
высокий уровень воды. Это позволяет смолтам 
активно преодолевать мелкие пороги и древес-
ные завалы. существенно и то, что в бурном по-
токе из-за бликов от поверхности воды хищни-
кам сложнее обнаружить мигрирующих смолтов 
[нестеров, 1985]. также в мае, до начала покат-
ной миграции смолтов, реку покидают вальчаки 
лосося и кумжи, отнерестившиеся предыдущей 
осенью, и поэтому эти две мигрантные группы 
оказываются разделенными во времени и про-
странстве, что исключает возможность поеда-
ния вальчаками смолтов и пестряток.

доля смолтов кумжи возрастом 5+ 
в р. ольховка была 12 % от всех выловленных 
рыб. Причем эти смолты ненамного превос-
ходили по размерно-массовым показателям 
смолтов кумжи возрастом 4+ из Кривого ручья. 
Известно, что возрастание плотности распре-
деления рыб приводит к усилению внутривидо-
вой конкуренции, ухудшению условий питания 
и замедлению роста [гершанович, 1984]. Это 
отчетливо видно на популяции кумжи р. ольхов-
ка. в летнюю межень, когда уровень воды су-
щественно снижался, плотность кумжи и других 
совместно обитающих видов рыб сильно воз-
растала. Рыба скапливалась в небольших бо-
чагах, что приводило к межвидовой и внутриви-
довой конкуренции за пищевой ресурс. в Кри-
вом ручье внутривидовая конкуренция слабее, 
т. к. нву используются кумжей не в полной 
мере. отсутствие молоди лосося в Кривом ру-
чье, возможно, вызвано высокими концентра-
циями гуминовых кислот и низким рн (5,0–5,5).

Выводы

При сравнении малых рек ольховка и Кривой 
ручей, расположенных на расстоянии 8 км друг 
от друга, отмечены различия в гидрологичес-
ких характеристиках водоемов и ихтиофауне. 

в р. ольховка регулирующим фактором плот-
ности молоди кумжи является ограниченная 
площадь пригодных для ее обитания вырост-
ных участков реки. в Кривом ручье достаточно 
свободных нерестовых и выростных площадей, 
что может способствовать увеличению числен-
ности популяции кумжи в 2–3 раза. Интенсив-
ная покатная миграция кумжи в малых водото-
ках ольховка и Кривой ручей начинается при 
достижении температуры воды 11–12 °с. Пик 
ската отмечен при температуре воды 14–15 °с, 
как и в других реках терского берега [веселов, 
Калюжин, 2001]. в малых реках миграция смол-
тов в основном происходит без образования 
стай. Это определяет увеличение периода ми-
грации, т. к. одиночные смолты длительно за-
держиваются у различных гидравлических пре-
пятствий. Количество нерестовых мигрантов 
в исследованных реках не превышает 10 пар, 
в некоторые годы увеличиваясь до 20 пар.

очевидно, что малые водотоки имеют боль-
шое значение как для пополнения запасов ло-
сося и кумжи белого моря, так и для сохране-
ния биоразнообразия этих видов.

Сбор ихтиологического материала осущест‑
вляли по разрешениям ББТУ ФАР №№ 51 2014 
03 0146, 51 2015 03 0119 и 51 2016 03 0166.

Работа выполнена при финансовой под‑
держке Российского научного фонда по проек‑
ту № 14‑24‑00102.
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аКТиВносТь ФерменТоВ ЭнергеТичесКого 
и углеВодного оБмена у молоди лососЯ  
раЗныХ ВоЗрасТныХ груПП иЗ реКи ЗолоТица  
(арХангельсКаЯ оБласТь)

м. В. чурова, н. с. Шульгина, н. н. немова
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН»,  
Петрозаводск, Россия

с целью оценки уровня энергетического обмена в процессе развития лосося Salmo 
salar Linnaeus, 1758 (Salmonidae) из реки Золотица (архангельская область) было 
проведено исследование активности ферментов аэробного и анаэробного энер-
гетического обмена (цитохром с оксидазы, Цо, КФ 1.9.З.1, лактатдегидрогеназы, 
лдг, КФ 1.1.1.27), углеводного обмена (глюкозо-6-фосфатдегидрогеназы, г6Фдг, 
КФ 1.1.1.49, 1-глицерофосфатдегидрогеназы 1-гФдг, КФ 1.1.1.8, альдолазы, 
КФ 4.1.2.13) в белых мышцах и печени молоди возраста 0+, 1+, 2+ и 3+. установлен 
разнонаправленный характер изменения активности ферментов аэробного и ана-
эробного энергетического обмена в мышцах с возрастом молоди. активность Цо 
была высокой в мышцах пестряток возраста 0+, 1+, 2+ и снижалась у четырехлеток 
(3+). активность лдг и альдолазы в мышцах была высокой у особей более старших 
групп. Различия в активности ферментов в печени между возрастными группами, 
а именно высокая активность лдг и 1-гФдг у трехлеток (2+), вероятно, отражают 
изменения степени использования углеводов в процессах биосинтеза. Проведен 
сравнительный анализ данных результатов с таковыми, полученными ранее для 
молоди лосося из реки Индера (Кольский полуостров). установлена более высокая 
активность лдг в мышцах у сеголеток и двухлеток и более низкие уровни активно-
сти Цо и альдолазы в мышцах и печени у пестряток всех возрастных групп из реки 
Золотица по сравнению с особями из реки Индера. выявленные различия в актив-
ности всех перечисленных ферментов энергетического и углеводного обмена у мо-
лоди лосося из рек Индера и Золотица, а также в показателях их массы непосред-
ственно связаны с разными условиями обитания (кормовыми, гидрологическими), 
сложившимися в этих реках.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: ферменты; энергетический обмен; углеводный обмен; мо-
лодь лосося; Salmo salar Linnaeus, 1758.

M. V. Churova, N. S. Shulgina, N. N. Nemova. METABOLIC ENZYME 
ACTIVIVTIES IN YOUNG SALMON OF DIFFERENT AGE GROUPS FROM 
THE ZOLOTITSA RIVER (ARKHANGELSK REGION)

To assess the level of the energy metabolism in the development of salmon Salmo sa‑
lar Linnaeus, 1758 (Salmonidae) from the Zolotitsa River (arkhangelsk region), the ac-
tivity of enzymes оf aerobic and anaerobic metabolism (cytochrome c oxidase, COX, 
1.9.З.1, lactate dehydrogenase, LDh, EC 1.1.1.27) and carbohydrate metabolism (glu-
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Введение

атлантический лосось Salmo salar Linnaeus, 
1758 (Salmonidae) – широко распространенный 
вид в водоемах европейского севера. Жизнен-
ный цикл лососевых включает разнообразные 
этапы развития со сложной системой адапта-
ций [Казаков, 1998]. среди особей одной гене-
рации может наблюдаться значительная диф-
ференциация рыб по размерам и темпам роста, 
которая влияет на возраст начала смолтифика-
ции [Павлов и др., 2007; McCormick et al., 2013]. 
Это приводит к тому, что формируется слож-
ная возрастная структура популяции лососей 
по длительности речного периода жизни [at-
lantic…, 2011]. Каждая возрастная группа лосо-
сей имеет свои особенности обмена веществ, 
связанные с изменением образа жизни, распо-
ложением в потоке, типом и режимом питания, 
двигательной активностью и началом смолти-
фикации.

уровень энергетического обмена, как один 
из метаболических факторов, определяющих 
процессы роста и развития рыб, является важ-
ной характеристикой организма, отражающей 
возрастные особенности рыб. Исследуя пара-
метры энергетического и углеводного обмена, 
можно оценить уровень важнейших процес-
сов образования энергии – аэробного синте-
за атФ, гликолиза, а также участие углеводов 
в процессах образования энергии и синтезе 
различных промежуточных соединений. Прове-
денные ранее исследования свидетельствуют 
о том, что активность ферментов энергети-
ческого и углеводного обмена взаимосвязана 
с процессами роста рыб, отражает сезонные 
и возрастные изменения метаболизма, а так-

же коррелирует с размерно-весовыми показа-
телями особей, что продемонстрировано для 
различных видов рыб [Imsland et al., 2006; Da-
vies, Moyes 2007; Gauthier et al., 2008; Koedijk 
et al., 2010; чурова и др., 2010, 2015]. на ос-
новании результатов изучения активности 
ферментов аэробного и анаэробного обмена 
у пестряток атлантического лосося установле-
ны различия в энергетическом обмене между 
группами особей, обитающих в главном русле 
реки варзуга и ее притоке [Павлов и др., 2007]. 
было высказано предположение о том, что зна-
чительные различия в параметрах энергети-
ческого обмена у пестряток в первый год жизни 
в русле реки и ее притоке являются причиной 
начала их смолтификации в разном возрасте – 
2+, 3+ или 4+.

Результаты изучения возрастных особеннос-
тей энергетического обмена у молоди лосося 
позволят расширить представления о механиз-
мах роста и развития рыб в первые годы жизни. 
Ранее нами были установлены различия в ак-
тивности ферментов энергетического и угле-
водного обмена у пестряток лосося разных воз-
растов из реки Индера (Кольский п-ов, Мурман-
ская область) [чурова и др., 2015, Churova et al., 
2017]. с целью выявления общих закономер-
ностей и различий в уровне энергетического 
обмена у пестряток лосося разных возрастных 
групп из разных по географическому положе-
нию и условиям мест обитания было проведено 
исследование активности ключевых ферментов 
энергетического и углеводного обмена у лосо-
сей из реки Золотица (архангельская область). 
в данной работе у молоди атлантического ло-
сося (Salmo salar L.) в белых мышцах и печени 
пестряток возрастных групп 0+, 1+, 2+, 3+ опре-

cose-6-phosphate dehydrogenase, G6PDh, EC 1.1.1.49, glycerol-3-phosphate dehy-
drogenase 1 GPDh1, EC 1.1.1.8, aldolase, ес 4.1.2.13) was studied in white muscles 
and liver of juveniles aged 0+, 1+, 2+ and 3+. age-related multidirectional changes were 
detected in the activity of the enzymes of aerobic and anaerobic energy metabolism 
in muscles. Muscular COX activity was high in parr at 0+, 1+, 2+ age, and decreased 
on the fourth year (3+ parr). The activity of LDh and aldolase in muscles was high in in-
dividuals of older groups. age-specific differences in the activity of enzymes in the liver, 
namely high activity of LDh and GPDh1 in third-year parr (2+), probably reflect changes 
in the involvement of carbohydrates in biosynthetic processes. These results were ana-
lyzed in comparison with those obtained previously for salmon parr from the Indera River 
(Kola Peninsula). There was a higher activity of LDh in muscles in the first and second 
years, and lower levels of muscular and hepatic COX and aldolase activities in all age 
groups from the Zolotitsa River compared to fish from the Indera River. The revealed diffe-
rences in the activities of all the studied enzymes of energy and carbohydrate metabolism 
in salmon from the Indera and the Zolotitsa, as well as in their weight, are directly related 
to the different habitat conditions (foraging, hydrological) in these rivers.

K e y w o r d s: enzymes; energy metabolism; carbohydrate metabolism; juvenile salmon; 
Salmo salar Linnaeus, 1758.
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деляли активность ферментов аэробного и ана-
эробного энергетического обмена (цитохром 
с оксидазы (Цо), лактатдегидрогеназы (лдг), 
углеводного обмена (глюкозо-6-фосфатдегид-
рогеназы (г-6-Фдг), 1-глицерофосфатдегид-
рогеназы (1-гФдг), альдолазы).

материалы и методы

Исследовали пестряток атлантического ло-
сося возраста 0+, 1+, 2+, 3+ из реки Золоти-
ца (архангельская область) в летний период. 
температура воды во время вылова составля-
ла 15 °C. вылов произведен по квотам нацио-
нального парка «онежское Поморье». Исполь-
зовался электролов (аппарат Fa-2 норвежского 
производства). После отлова молодь выдержи-
вали 1 сутки в садках. Каждую особь измеряли 
и взвешивали, кусочки тканей (мышцы, печень) 
замораживали в жидком азоте и далее хранили 
при –80 °с до начала анализа. данные по раз-
мерно-весовым показателям отловленной мо-
лоди лосося представлены в табл. 1.

Характеристика рек. Результаты данного ис-
следования сравнивали с более ранними, по-
лученными для лосося из реки Индера. ниже 
представлена характеристика этих двух рек.

Река Золотица (65°33ʹ89,16ʺ с. ш., 41°09ʹ 
00,37ʺ в. д.) относится к бассейну белого моря, 
является самой большой из водотоков онеж-
ского полуострова. Площадь водосборного 
бассейна составляет 1150 км2. в целом сред-
ний показатель плотности молоди для р. Золо-
тица – 55 экз./100 м2. Это выше среднего зна-
чения (50 экз./100 м2) для нерестовых рек се-
веро-Запада России [веселов и др., в печати].

Река Индера (66°14ʹ31,89ʺ с. ш., 37°8ʹ 
35,15ʺ в. д.) расположена на Кольском п-ове, 
на терском берегу белого моря. длина водо-
тока 34 км, площадь водосбора 284,6 км2. Пло-
щадь нерестово-выростных участков лососе-
вых рыб – 186 000 м2. численность производи-
телей лосося – около 400 экз., потенциальная 
численность 1100 экз. Плотность молоди ло-
сося изменяется в пределах 36–94 экз./100 м2 
[веселов и др., 2016].

Определение активности ферментов. ак-
тивность ферментов определяли в белых мыш-
цах и печени рыб. активность ферментов пече-
ни определяли только у особей возраста 1+, 2+, 
3+ в связи с небольшой массой этого органа 
у сеголеток (0+), недостаточной для взятия на-
вески. ткань гомогенизировали в 0,01 М трис-
hCl буферном растворе (рн 7,5). активность 
ферментов определяли в гомогенатах тканей 
при комнатной температуре (25 °C). общую 
активность ферментов лактатдегидрогеназы 

(лдг, КФ 1.1.1.27), глюкозо-6-фосфатдегидро-
геназы (г6Фдг, КФ 1.1.1.49) и глицерофосфат-
дегидрогеназы (1-гФдг, КФ 1.1.1.8) в органах 
рыб определяли по общепринятым методикам 
[Кочетов, 1980]. активность цитохром с окси-
дазы (Цо, КФ 1.9. З. 1) определяли по методу 
смита [Smith, 1955]. активность альдолазы (КФ 
4.1.2.13) определяли по методике Beck в моди-
фикации ананьева и обуховой [Колб, Камыш-
ников, 1976]. активность ферментов выражали 
в мкмоль/мин/г ткани.

статистический анализ полученных резуль-
татов производили с помощью критерия Крас-
кела – уоллиса с последующим сравнением 
выборок с использованием критерия Манна – 
уитни. Различия считали достоверными при 
р < 0,05.

Работа выполнена с использованием на-
учного оборудования Центра коллективного 
пользования Федерального исследовательско-
го центра «Карельский научный центр Россий-
ской академии наук».

результаты и обсуждение

Активность исследуемых ферментов 
в мышцах пестряток

установлены возрастные различия в уровне 
активности ферментов энергетического и уг-
леводного обмена в мышцах пестряток из реки 
Золотица. Изменения активности ферментов 
аэробного и анаэробного обмена, Цо и лдг, 
носили разнонаправленный характер. досто-
верных различий в активности Цо между пес-
трятками возрастов 0+, 1+, 2+ не установле-
но, а в возрасте 3+ она достоверно снижалась 
(табл. 2). Цо – ключевой фермент дыхательной 
цепи митохондрий, и его активность является 
показателем уровня аэробного метаболизма 
[Goolish, adelman, 1987]. Результаты указыва-
ют на снижение аэробного обмена в мышцах 
рыб более старшего возраста. в ранее про-
веденном исследовании активности фермен-
тов энергетического обмена у лососей из реки 
Индера было показано, что высокий уровень 

Таблица 1. Размерно-весовые характеристики рыб 
из реки Золотица
Table 1. сharacteristics of fish from the Zolotitsa River

возраст 
age

n Масса, г 
Weight, g

длина, aC, см 
FL, cm

0+ 8 0,46 ± 0,04 3,66 ± 0,09
1+ 8 5,37 ± 0,36 8,40 ± 0,18
2+ 9 8,00 ± 0,37 9,28 ± 0,16
3+ 7 13,49 ± 0,88 11,08 ± 0,34
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аэробного обмена в мышцах характерен для 
сеголеток и двухлеток лососей, а у пестря-
ток возраста 2+ и 3+ он постепенно снижался 
(табл. 2) [Churova et al., 2017]. в ходе развития 
молоди рыб с увеличением массы происходит 
снижение удельной интенсивности потребле-
ния кислорода, снижение тканевого дыхания 
и в целом уровня стандартного обмена [Davies, 
Moyes, 2007]. с возрастом снижаются темпы 
роста рыб и, следовательно, энергетические 
затраты, связанные с синтезом новых белков, 
структурных, функциональных и запасных ве-
ществ [Шатуновский, 2001].

активность фермента анаэробного обме-
на лдг в мышцах у лососей из реки Золотица 
увеличивалась в возрасте 1+ по сравнению с 0+ 
и сохранялась относительно высокой у более 
старших рыб (табл. 2). активность лдг в белых 
мышцах непосредственно связана с участием 
этого фермента в анаэробном гликолизе, ос-
новном процессе их энергообеспечения при 
интенсивных сокращениях [Somero, Childress, 
1980]. таким образом, в возрастном ряду пест-
ряток лососей наблюдается увеличение интен-
сивности анаэробного энергетического обмена 
у особей 1+ и старше. у лососей из реки Инде-
ра увеличение анаэробного обмена с возрас-
том было последовательным (табл. 2) [Churova 
et al., 2017]. Как известно, молодь лосося воз-
раста 1+ (и старше) переходит к обитанию 
на пороговых участках с высокой скоростью 
течения и вынуждена активно противостоять 
потоку [Шустов, 1983]. Рост активности лдг 
в мышцах с увеличением возраста и массы тела 
лососей может быть направлен на повышение 
энергообеспечения плавательной активности, 
совершение стремительных пищевых и оборо-
нительных бросков из спокойных по течению 
придонных слоев в толщу воды, характеризую-
щуюся стремительным потоком [Burness et al., 
1999; чурова и др., 2015]. Ранее было показа-
но, что уровень активности лдг отражает сте-
пень двигательной активности рыб; так, скелет-
ные мышцы морских рыб пелагических видов 
обладают большей активностью ферментов 
гликолиза в сравнении с мышцами бентосных 
малоактивных видов [Drazen, Seibel, 2007]. для 
многих видов рыб показано также возрастное 
увеличение интенсивности анаэробного энер-
гетического обмена, активности лдг и других 
ферментов гликолиза [Somero, Childress, 1980; 
Burness et al., 1999].

характер изменения активности альдолазы, 
которая отражает степень использования уг-
леводов в гликолизе [Johansen, Overturf, 2006], 
аналогичен таковому для лдг (табл. 2), что 
ранее было показано и для пестряток лосося 

из реки Индера (табл. 2) [Churova et al., 2017]. 
Полученные результаты указывают на то, что 
изменение степени использования углеводов 
в мышцах молоди лосося с возрастом соответ-
ствует тенденции изменения уровня анаэроб-
ного обмена.

обращает на себя внимание постепенное 
увеличение активности 1-гФдг в мышцах у воз-
растных групп пестряток: от 0+ к более стар-
шим особям (табл. 2). такой же результат был 
показан и для лососей из реки Индера (табл. 2). 
Фермент 1-гФдг катализирует реакцию обра-
зования 1-глицерофосфата, являющегося пред-

Таблица 2. активность ферментов Цо, лдг, 
альдолазы, 1-гФдг (мкмоль/мин/г ткани) в мышцах 
у лосося разных возрастных групп из рек Золотица 
и Индера
Table 2. activity of COX, LDh, aldolase, 1-GPDh (μmol/
min/g tissue) in muscles of salmon of different age 
groups from the Zolotitsa River and the Indera River

возраст 
age

биотоп 
Biotope

р. Золотица
Zolotitsa r.

р. Индера 
Indera r.

Цо 
COX

0+ 0,26 ± 0,07 0,76 ± 0,03а

1+ 0,24 ± 0,06 0,65 ± 0,05а

2+ 0,31 ± 0,09 0,54 ± 0,01*
3+ 0,18 ± 0,07* 0,43 ± 0,02*а

лдг 
LDh

0+ 22,82 ± 2,11 13,99 ± 2,1а

1+ 36,71 ± 1,81* 18,84 ± 3,2*а

2+ 35,33 ± 3,12 30,44 ± 4,4*
3+ 32,35 ± 2,71 37,71 ± 3,3

альдолаза 
aldolase

0+ 24,4 ± 3,11 68,52 ± 10,12а

1+ 81,1 ± 5,92* 179,30 ± 21,22*а

2+ 77,4 ± 4,71 211,94 ± 19,38*а

3+ 89,8 ± 1,35* 211,57 ± 20,19а

1-гФдг 
1-GPDh

0+ 0,23 ± 0,06 0,25 ± 0,02
1+ 0,49 ± 0,07* 0,59 ± 0,02*
2+ 0,60 ± 0,08* 1,02 ± 0,04*
3+ 0,54 ± 0,09 1,43 ± 0,02*а

Примечание. Здесь и далее: * – различия между возраст-
ными группами в сравнении с предыдущей достовер-
ны, p < 0,05; a – различия между биотопами достоверны, 
p < 0,05; данные по активности исследуемых ферментов 
у особей из реки Индера по: [Churova et al., 2017].
Note. here and hereinafter: * – Significant differences between 
parr and those of a previous age group, p < 0.05; a – significant 
differences between biotopes, p < 0.05. Data on the activity 
of ensymes studied in salmon from river Indera are given after 
[Churova et al., 2017].
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шественником структурных и запасных липидов, 
и наблюдаемое увеличение активности 1-гФдг 
может свидетельствовать о более высоком уро-
вне синтеза и запасания липидов в мышцах у бо-
лее крупных особей [Мещерякова и др., 2016].

Активность исследуемых ферментов 
в печени пестряток

По результатам анализа ферментов энерге-
тического и углеводного обмена в печени пес-
тряток лосося из реки Золотица установлены 
некоторые различия в активности ферментов 
углеводного обмена в зависимости от воз-
раста. Изменений в уровне аэробного обмена 
у пестряток разных возрастных групп показа-
но не было. обнаружено, что активность фер-
ментов лдг и 1-гФдг была наиболее высокой 
у трехлеток (2+) лосося по сравнению с двух-
летками (1+) и четырехлетками (3+) (табл. 3). 
Это указывает, что трехлетки отличаются высо-
ким уровнем использования углеводов в глико-
лизе и реакциях биосинтеза (синтезе глицеро-
фосфата), а также увеличением интенсивности 
глюконеогенеза. для особей из реки Индера 
таких различий в активности ферментов пече-
ни между возрастными группами установле-
но не было [чурова и др., 2015; Churova et al., 
2017].

Сравнительный анализ данных активности 
исследуемых ферментов у молоди лосося 
из рек Золотица и Индера

При сравнении полученных в летний период 
результатов по активности исследуемых фер-
ментов у разновозрастной молоди лосося (пес-
тряток) из разных биотопов, географически 
удаленных друг от друга (реки Золотица и Ин-
дера), показаны более низкие уровни активно-
сти Цо и альдолазы в мышцах и печени у пес-
тряток всех возрастных групп и более высокая 
активность лдг в мышцах у сеголеток и двухле-
ток из реки Золотица по сравнению с особями 
из реки Индера (табл. 2 и 3). таким образом, 
в условиях обитания в реке Золотица особи 
лосося отличаются более низкими уровнем 
аэробного обмена и степенью использования 
углеводов в гликолизе в мышцах и печени. вы-
сокий уровень анаэробного обмена в мышцах 
может быть связан с тем, что особи возраста 
0+ и 1+ из реки Золотица крупнее по размеру, 
чем молодь из реки Индера, а также других рек 
Кольского полуострова [веселов и др., в пе-
чати]. высокий уровень анаэробного синте-
за атФ необходим для обеспечения энергией 
двигательной активности более крупных осо-

бей. согласно данным литературы, активность 
ферментов гликолиза лактатдегидрогеназы, 
а также пируваткиназы в белых мышцах корре-
лирует с темпом роста атлантической трески 
[Couture et al., 1998; Koedijk et al., 2010], моло-
ди сайды [Mathers et al., 1992] и пятнистой зу-
батки [Imsland et al., 2006], что свидетельствует 
о наличии положительной взаимосвязи меж-
ду высоким уровнем энергетического обмена 
в скелетных мышцах и скоростью прироста мы-
шечной ткани. Полученные нами данные по вы-
сокой активности лдг в мышцах рыб согласу-
ются с данными по темпам роста молоди в реке 
Золотица в первые годы жизни.

в печени двухлеток лососей из реки Золо-
тица уровень активности г6Фдг выше по срав-
нению с особями из реки Индера (табл. 3). 
Известно, что г6Фдг является ключевым фер-
ментом пентозофосфатного пути, в резуль-
тате которого генерируется восстановитель 

Таблица 3. активность ферментов Цо, лдг, 
альдолазы, 1-гФдг, г6Фдг (мкмоль/мин/г ткани) 
в печени у лосося разных возрастных групп из рек 
Золотица и Индера
Table 3. activity of COX, LDh, aldolase, 1-GPDh (μmol/
min/g tissue) in livers of salmon of different age groups 
from the Zolotitsa River and the Indera River

возраст
age

биотоп 
Biotope

р. Золотица 
Zolotitsa r.

p. Индера 
Indera r.

Цо 
COX

1+ 0,56 ± 0,04 0,95 ± 0,15а

2+ 0,58 ± 0,03 0,64 ± 0,09
3+ 0,42 ± 0,02 0,89 ± 0,25а

лдг
LDh

1+ 14,87 ± 2,15 16,08 ± 3,3
2+ 25,97 ± 2,51* 18,19 ± 2,2
3+ 19,01 ± 3,16 15,72 ± 2,0

альдолаза 
aldolase

1+ 5,43 ± 1,91 19,11 ± 3,2
2+ 6,25 ± 1,52 18,47 ± 3,2
3+ 5,55 ± 1,25 22,28 ± 3,2

1-гФдг 
1-GPDh

1+ 0,29 ± 0,06 0,34 ± 0,03
2+ 0,40 ± 0,04* 0,32 ± 0,02
3+ 0,27 ± 0,07* 0,29 ± 0,02

г6Фдг 
G6PDh

1+ 0,68 ± 0,06 0,49 ± 0,01а

2+ 0,43 ± 0,07 0,43 ± 0,01
3+ 0,46 ± 0,02 0,41 ± 0,02
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в форме надфн, использующийся в реакциях 
биосинтеза жирных кислот, холестерина, сте-
роидных гормонов, сфинголипидов [Tian et al., 
1998]. высокая активность г6Фдг в печени ло-
сосей возраста 2+ указывает на более высокий 
уровень использования углеводов в процессе 
биосинтеза.

выявленные различия в активности всех ис-
следуемых ферментов энергетического и уг-
леводного обмена у разновозрастной молоди 
лосося из рек Индера и Золотица, а также дан-
ные по их массе, скорее всего, отражают усло-
вия обитания, сложившиеся в этих реках (кор-
мовые, гидрологические). Река Золотица, как 
было показано ранее [веселов и др., в печати], 
отличается более высокой продуктивностью 
в отличие от рек Кольского полуострова, что 
способствует более высоким темпам роста мо-
лоди в первые годы жизни.

Заключение

в ходе проведенных исследований установ-
лен разнонаправленный характер изменения 
с возрастом активности исследованных фер-
ментов в мышцах молоди лососей. Результаты 
указывают, что в возрастном ряду пестряток 
лососей наблюдается снижение аэробного об-
мена и увеличение интенсивности анаэробного 
энергетического обмена в мышцах. увеличе-
ние с возрастом степени использования угле-
водов в мышцах молоди лосося соответству-
ет тенденции изменения уровня анаэробного 
обмена. с возрастом постепенно происходит 
увеличение синтеза глицерофосфата в мышцах 
молоди. Различия между возрастными группа-
ми в активности исследуемых ферментов в пе-
чени рыб, скорее всего, отражают изменения 
степени использования углеводов в процессах 
биосинтеза. в частности, трехлетки лосося от-
личаются высоким уровнем использования уг-
леводов в гликолизе и реакциях биосинтеза 
(синтезе глицерофосфата), а также увеличени-
ем интенсивности глюконеогенеза.

сравнительный анализ результатов с дан-
ными, полученными ранее для молоди лосося 
из реки Индера, свидетельствует о том, что мо-
лодь из этих двух рек отличается между собой 
как по уровню аэробного и анаэробного обме-
на в мышцах, так и по степени использования 
углеводов в процессах гликолиза и биосинте-
за в мышцах и печени, что прежде всего может 
быть связано с различиями в кормовых и гид-
рологических условиях биотопов. вариации ин-
тенсивности и направления изученных ключевых 
метаболических реакций обеспечивают под-
держание энергетического гомеостаза, выбор 

стратегии эффективного расходования запас-
ных ресурсов, регуляцию синтеза структурных 
и запасных веществ, а также определяют воз-
можности адаптации каждой из групп лососей 
в соответствии с возрастными потребностями 
и с условиями обитания в исследуемых реках. 
Результаты исследования в дальнейшем можно 
использовать в мониторинге и оценке состояния 
популяций лосося в речной период развития.

Авторы выражают благодарность сотруд‑
никам лаборатории экологии рыб и водных 
позвоночных А. Е. Веселову, Д. А. Ефремову 
и М. А. Ручьеву за помощь в сборе материала.
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статьи публикуются на русском или английском языке. Рукописи должны быть тщательно выверены и от-
редактированы авторами.

объем рукописи (включая таблицы, список литературы, подписи к рисункам, рисунки) не должен превы-
шать: для обзорных статей – 30 страниц, для оригинальных – 25, для сообщений – 15, для хроники и рецен-
зий – 5–6. объем рисунков не должен превышать 1/4 объема статьи. Рукописи большего объема (в исключи-
тельных случаях) принимаются при достаточном обосновании по согласованию с ответственным редактором.

При оформлении рукописи применяется полуторный межстрочный интервал, шрифт Times New Roman, 
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углу. страницы с рисунками не нумеруются.
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каб. 502). К рукописи желательно прилагать два бумажных экземпляра, напечатанных на одной стороне лис-
та формата а4 в одну колонку.
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оБЩий ПорЯдоК расПолоЖениЯ часТей сТаТьи

Элементы статьи должны располагаться в следующем порядке: УДК к у р с и в о м  на первой страни-
це, в левом верхнем углу; заглавие статьи на русском языке з а г л а в н ы м и  б у к в а м и  п о л у ж и р н ы м 
ш р и ф т о м; инициалы, фамилии всех авторов на русском языке п о л у ж и р н ы м  ш р и ф т о м; полное на-
звание организации – места работы каждого автора в именительном падеже на русском языке к у р с и в о м 
(если авторов несколько и работают они в разных учреждениях, следует отметить арабскими цифрами со-
ответствие фамилий авторов учреждениям, в которых они работают; если все авторы статьи работают в од-
ном учреждении, можно не указывать место работы каждого автора отдельно); аннотация на русском языке; 
ключевые слова на русском языке; инициалы, фамилии всех авторов на английском языке п о л у ж и р н ы м 
ш р и ф т о м; название статьи на английском языке з а г л а в н ы м и  б у к в а м и  п о л у ж и р н ы м  ш р и ф -
т о м; аннотация на английском языке; ключевые слова на английском языке; текст статьи (статьи экспери-
ментального характера, как правило, должны иметь разделы: Введение. материалы и методы. результаты 
и обсуждение. Выводы либо Заключение); благодарности и указание источников финансирования выпол-
ненных исследований; списки литературы: с библиографическими описаниями на языке и алфавите оригина-
ла (литература) и транслитерированный в латиницу с переводом русскоязычных источников на английский 
язык (References); таблицы на русском и английском языках (н а  о т д е л ь н ы х  л и с т а х); рисунки (н а  о т -
д е л ь н ы х  л и с т а х); подписи к рисункам на русском и английском языках (н а  о т д е л ь н о м  л и с т е).

н а  о т д е л ь н о м  л и с т е  д о п о л н и т е л ь н ы е  с в е д е н и я  о б  а в т о р а х: фамилии, имена, отчества 
всех авторов полностью на русском и английском языке; полный почтовый адрес каждой организации (стра-
на, город) на русском и английском языке; должности, научные звания, ученые степени авторов; адрес элек-
тронной почты для каждого автора; телефон для контактов с авторами статьи (можно один на всех авторов).

3аглавИе статЬИ должно точно отражать содержание статьи* и состоять из 8–10 значимых слов.
аннотаЦИя** должна быть лишена вводных фраз, создавать в о з м о ж н о  п о л н о е  п р е д с т а в л е н и е 

о  с о д е р ж а н и и  с т а т ь и  и иметь объем не менее 200 слов. Рукопись с недостаточно раскрывающей со-
держание аннотацией может быть отклонена.

отдельной строкой приводится перечень КлЮчевЫх слов (не менее 5). Ключевые слова или словосо-
четания отделяются друг от друга точкой с запятой, в конце фразы ставится точка. слова, фигурирующие 
в заголовке статьи, ключевыми являться не могут.

Раздел «Материалы и методы» должен содержать сведения об объекте исследования с обязательным 
указанием латинских названий и сводок, по которым они приводятся, авторов классификаций и пр. транс-
крипция географических названий должна соответствовать атласу последнего года издания. единицы фи-
зических величин приводятся по Международной системе сИ. Желательна статистическая обработка всех 
количественных данных. необходимо возможно точнее обозначать местонахождения (в идеале – с точным 
указанием географических координат).

Изложение результатов должно заключаться не в пересказе содержания таблиц и графиков, а в выявле-
нии следующих из них закономерностей. автор должен сравнить полученную им информацию с имеющейся 
в литературе и показать, в чем заключается ее новизна. следует ссылаться на табличный и иллюстративный 
материал так: на рисунки, фотографии и таблицы в тексте (рис. 1, рис. 2, табл. 1, табл. 2 и т. д.), фотографии, 
помещаемые на вклейках (рис. I, рис. II). обсуждение завершается формулировкой в разделе «Заключение» 
основного вывода, которая должна содержать конкретный ответ на вопрос, поставленный во «введении». 
с с ы л к и  н а  л и т е р а т у р у  в  т е к с т е  даются фамилиями, например: Карху, 1990 (один автор); Рамен-
ская, андреева, 1982 (два автора); Крутов и др., 2008 (три автора или более) либо начальным словом описа-
ния источника, приведенного в списке литературы, и заключаются в квадратные скобки. При перечислении 
нескольких источников работы располагаются в хронологическом порядке, например: [Иванов, топоров, 
1965; успенский, 1982; Erwin et al., 1989; атлас…, 1994; Longman, 2001].

таблИЦЫ нумеруются в порядке упоминания их в тексте, каждая таблица имеет свой заголовок. Заго-
ловки таблиц, заголовки и содержание столбцов, строк, а также примечания приводятся на русском и анг-
лийском языках. на полях бумажного экземпляра рукописи (слева) карандашом указываются места располо-
жения таблиц при п е р в о м  упоминании их в тексте. д и а г р а м м ы  и  г р а ф и к и  н е  д о л ж н ы  д у б л и -
р о в а т ь  т а б л и ц ы . Материал таблиц должен быть понятен без дополнительного обращения к тексту. все 
сокращения, использованные в таблице, поясняются в Примечании, расположенном под ней. При повторе-
нии цифр в столбцах нужно их повторять, при повторении слов – в столбцах ставить кавычки. таблицы могут 
быть книжной или альбомной ориентации (при соблюдении вышеуказанных параметров страницы).

РИсунКИ представляются отдельными файлами с расширением T I F F  ( * . T I F )  и л и  J P G. При пер-
вичной подаче материала в редакцию рисунки вставляются в общий текстовой файл. При сдаче материа-
ла, принятого в печать, все рисунки из текста статьи должны быть убраны и представлены в виде отдельных 
файлов в вышеуказанном формате. графические материалы должны быть снабжены распечатками с указа-

* названия видов приводятся на латинском языке КуРсИвоМ, в скобках указываются высшие таксоны (семейства), 
 к  которым относятся объекты исследования.
** обращаем внимание авторов, что в связи с подготовкой журнала к включению в международные базы данных библиогра-
фических описаний и научного цитирования расширенная аннотация на английском языке, двуязычные таблицы и подписи 
к рисункам, а также транслитерированный в латиницу список использованной литературы приобретают особое значение.
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нием желательного размера рисунка, пожеланий и требований к конкретным иллюстрациям. на каждый ри-
сунок должна быть как минимум одна ссылка в тексте. И л л ю с т р а ц и и  о б ъ е к т о в ,  и с с л е д о в а н н ы х 
с  п о м о щ ь ю  ф о т о с ъ е м к и ,  м и к р о с к о п а  (оптического, электронного трансмиссионного и сканиру-
ющего), должны сопровождаться масштабными линейками, причем в подрисуночных подписях надо указать 
длину линейки. Приводить данные о кратности увеличения необязательно, поскольку при публикации рисун-
ков размеры изменятся. К р у п н о м а с ш т а б н ы е  к а р т ы  желательно приводить с координатной сеткой, 
обозначениями населенных пунктов и/или названиями физико-географических объектов и разной фактурой 
для воды и суши. в углу карты желательна врезка с мелкомасштабной картой, где был бы указан участок, уве-
личенный в крупном масштабе в виде основной карты.

ПодПИсИ К РИсунКаМ приводятся на русском и английском языках, должны содержать достаточно пол-
ную информацию, для того чтобы приводимые данные могли быть понятны без обращения к тексту (если эта 
информация уже не дана в другой иллюстрации). аббревиации расшифровываются в подрисуночных под-
писях, детали на рисунках следует обозначать цифрами или буквами, значение которых также приводится 
в подписях.

латИнсКИе наЗванИя. в расширенных латинских названиях таксонов не ставится запятая между фа-
милией авторов и годом, чтобы была понятна разница между полным названием таксона и ссылкой на пуб-
ликацию в списке литературы. н а з в а н и я  т а к с о н о в  р о д а  и  в и д а  п е ч а т а ю т с я  к у р с и в о м. 
вписывать латинские названия в текст от руки недопустимо. для флористических, фаунистических и таксо-
номических работ при первом упоминании в тексте и таблицах приводится русское название вида (если та-
кое название имеется) и полностью – латинское, с автором и желательно с годом, например: водяной ослик 
(Asellus aquaticus (L. 1758)). в дальнейшем можно употреблять только русское название или сокращенное ла-
тинское без фамилии автора и года опубликования, например, для брюхоногого моллюска Margarites groen‑
landicits (Gmelin 1790) – М. groenlandicus или для подвида М. g. umbilicalis.

соКРаЩенИя. Разрешаются лишь общепринятые сокращения – названия мер, физических, химических 
и математических величин и терминов и т. п. все сокращения должны быть расшифрованы, за исключением 
небольшого числа общеупотребительных.

благодаРностИ. в этой рубрике выражается признательность частным лицам, сотрудникам учрежде-
ний и фондам, оказавшим содействие в проведении исследований и подготовке статьи, а также указываются 
источники финансирования работы.

сПИсоК лИтеРатуРЫ. Пристатейные ссылки и/или списки пристатейной литературы следует офор-
млять по гост Р 7.0.5-2008. библиографическая ссылка. общие требования и правила составления 
(http://www.bookchamber.ru/GOST_P_7.0.5.-2008). список работ представляется в алфавитном порядке. все 
ссылки даются на языке оригинала (названия на японском, китайском и других языках, использующих нела-
тинский шрифт, пишутся в русской транскрипции). сначала приводится список работ на русском языке и на 
языках с близким алфавитом (украинский, болгарский и др.), а затем – работы на языках с латинским алфа-
витом. в списке литературы между инициалами ставится пробел.

тРанслИтеРИРованнЫЙ сПИсоК лИтеРатуРЫ (REFERENCES). Приводится отдельным списком, пов-
торяя все позиции основного списка литературы. описания русскоязычных работ указываются в латинской 
транслитерации, рядом в квадратных скобках помещается их перевод на английский язык. выходные данные 
приводятся на английском языке (допускается транслитерация названия издательства). При наличии пере-
водной версии источника можно указать его библиографическое описание вместо транслитерированного.
библиографические описания прочих работ приводятся на языке оригинала. для составления списка реко-
мендуется использование бесплатной программы транслитерации на сайте http://translit.ru/, вариант BSI.

внимание! с 2015 года каждой статье, публикуемой в «трудах Карельского научного центра Ран», редак-
цией присваивается уникальный идентификационный номер цифрового объекта (DOI) и статья включается 
в базу данных Crossref. обязательным условием является указание в списках литературы DOI для тех 
работ, у которых он есть.

оБраЗец оФормлениЯ 1-й сТраницы

УДК 631.53.027.32:635.63

ВлиЯние раЗличныХ реЖимоВ ПредПосеВного ЗаКалиВаниЯ семЯн  
на ХолодоусТойчиВосТь расТений огурца

е. г. Шерудило1, м. и. сысоева1, г. н. алексейчук2, е. Ф. марковская1

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН

2 Институт экспериментальной ботаники НАН Республики Беларусь им. В. Ф. Купревича

аннотация на русском языке

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumis sativus L.; кратковременное снижение температуры; устойчивость.
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E. G. Sherudilo, M. I. Sysoeva, G. N. Alekseichuk, E. F. Markovskaya. EFFECTS 
OF DIFFERENT REGIMES OF SEED HARDENING ON COLD RESISTANCE IN CUCUMBER PLANTS

аннотация на английском языке

K e y w o r d s: Cucumis sativus L.; temperature drop; resistance.

оБраЗец оФормлениЯ ТаБлицы

Таблица 2. ультраструктура клеток мезофилла листа в последействии 10-минутного охлаждения (2 °с) 
проростков или корней пшеницы
Table 2. Ultrastructure of leaf mesophyll cells after the exposure of wheat seedlings or roots to 10 min of chilling at 2 °с 

Показатель 
Index

Контроль
Control

охлаждение 
проростков

Seedling chilling

охлаждение 
корней

Root chilling
Площадь среза хлоропласта, мкм2

Chloroplast cross-sectional area , μm2
10,0 ± 0,7 13,5 ± 1,1 12,7 ± 0,5

Площадь среза митохондрии, мкм2

Mitochondria cross-sectional area, μm2
0,4 ± 0,03 0,5 ± 0,03 0,6 ± 0,04

Площадь среза пероксисомы, мкм2

Peroxisome cross-sectional area, μm2
0,5 ± 0,1 0,5 ± 0,1 0,7 ± 0,1

число хлоропластов на срезе клетки, шт.
Number of chloroplasts in cell cross-section

9 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

число митохондрий на срезе клетки, шт.
Number of mytochondria in cell cross-section

8 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

число пероксисом на срезе клетки, шт.
Number of peroxisomes in cell cross-section

2 ± 0,3 2 ± 0,3 3 ± 0,4

Примечание. Здесь и в табл. 3: все параметры ультраструктуры измеряли через 24 ч после охлаждения.
Note. here and in Tab. 3 all ultrastructure parameters were measured 24 h after chilling.

оБраЗец оФормлениЯ ПодПиси К рисунКу

Рис. 1. северный точильщик (Hadrobregmus confuses Kraaz.)
Fig. 1. Woodboring beetle Hadrobregmus confuses Kraaz.

Рис. 5. Результаты изучения кристаллитов и демпферных зон в образце кварца из дульдурги:
(а) – электронная микрофотография кварца; (б) – картина микродифракции, полученная для участка 1 в области кристал-
литов; (в) – картина микродифракции, отвечающая участку 2 в области демпферных зон

Fig. 5. Results of the study of crystallites and damping zones in a quartz sample from Duldurga:
(а) – electron microphotograph of the quartz sample; (б) – microdiffraction image of site 1 in the crystallite area; (в) – microdiffrac-
tion image corresponding to site 2 in the damping area

оБраЗец оФормлениЯ сПисКа лиТераТуры
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