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ВЛИЯНИЕ КОЛЕБАНИЙ СОЛЁНОСТИ НА ЭМБРИОНАЛЬНО-
ЛИЧИНОЧНОЕ РАЗВИТИЕ ЩУКИ ESOX LUCIUS (ESOCIDAE)
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Показано, что колебания солёности, не выходящие за пределы экологической нормы, оказывают
благоприятное воздействие на эмбрионально-личиночное развитие щуки Esox lucius. В оптималь-
ном переменном галорежиме (0−2‰ с периодом колебания 12 ч) по сравнению с константным оп-
тимумом солёности (2‰) происходит ускорение роста и развития, повышается выживаемость эм-
брионов и личинок, особенно в критические периоды развития, снижается вариабельность их раз-
меров.
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В природных условиях жизнедеятельность лю-
бого живого организма в течение всего жизнен-
ного цикла происходит в тесном взаимодействии
с окружающей его средой обитания. Развитие ик-
ры и личинок многих видов рыб протекает в усло-
виях постоянного изменения освещённости, тем-
пературы, содержания кислорода в воде и других
факторов среды в районах естественных нерести-
лищ. При инкубации икры и личинок рыб реко-
мендуются константные оптимальные параметры
среды, что не соответствует природным услови-
ям, где наблюдаются суточные и сезонные флук-
туации абиотических факторов.

В то же время в ряде исследований отмечено
положительное влияние переменного темпера-
турного режима на развитие и выживаемость эм-
брионов рыб. В условиях колебаний температуры
наблюдается значительное сокращение продол-
жительности эмбрионального развития тайменя
Hucho hucho (Kokurewicz et al., 1988), снижение
смертности эмбрионов ряпушки Coregonus albula
(Luczynski, 1985). Суточные перепады температу-
ры в диапазоне 8−18°C стимулируют скорость
развития личинок карповых (Cyprinidae) и сиго-
вых (Coregonidae) рыб, повышают их выживае-
мость (Korwin-Kossakowsky, Jezierska, 1984). По-
вышение толерантности рыб, выращиваемых в
переменных терморежимах, отмечено и для да-
нио Danio rerio, форели Гила Oncorhynchus gilae и
азиатского паралихта Paralichthys olivaceus (Dong
еt al., 2005; Schaefer, Ryan, 2006; Recsetar, Bonar,
2013). Зданович с соавторами (2001) показали, что
при колебаниях температуры, не выходящей за

пределы экологического оптимума, увеличивает-
ся длина предличинок вьюна Misgurnus fossilis, по-
вышается выживаемость эмбрионов и личинок
на разных стадиях развития, уменьшается частота
встречаемости аномальных эмбрионов и наблю-
дается более дружное вылупление предличинок.
Ранее мы установили, что при инкубировании
икры щуки Esox lucius в переменных термо- и гид-
рионрежимах повышается темп роста и эмбрио-
нально-личиночного развития, увеличивается вы-
живаемость эмбрионов и предличинок, особенно в
критические периоды развития (Кузнецов и др.,
2009; Кузнецов, Лукиянов, 2013; Kuznetsov, Luki-
yanov, 2014).

Периодические колебания солёности также
оказывают положительное влияние. В перемен-
ных галорежимах значительно ускоряется ско-
рость линейного и весового роста прудовика Lym-
naea stagnalis, уменьшается вариабельность осо-
бей по длине и массе, особи раньше приступают к
размножению, возрастает их плодовитость, сни-
жается смертность (Кузнецов, 2005; Константи-
нов и др., 2007, 2009). При небольших ежесуточ-
ных перепадах солёности воды ускоряется темп
личиночного развития и роста земноводных, по-
вышается их выживаемость, уменьшается вариа-
бельность линейно-весовых размеров (Константи-
нов и др., 2000; Кузнецов, Ручин, 2001; Кузнецов,
Лобачев, 2005, 2007). Периодическое осолонение
воды приводит к ускорению роста, оптимизации
энергетики и улучшению физиологического со-
стояния молоди рыб (Константинов, Мартынова,
1990, 1992).
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Исследование влияний колебаний факторов
среды на эмбрионально-личиночное развитие
рыб имеет не только теоретическое, но и при-
кладное значение для повышения эффективно-
сти искусственного воспроизводства рыб. Это
тем более важно, что эмбрионально-личиночное
развитие определяет и существенные моменты
последующих периодов онтогенеза. Оно отража-
ется на биологии взрослых рыб, определяет их
численность и продуктивность, плодовитость,
особенности половых циклов, распространение,
миграции и возможности переселения в водоёмы
с другим гидрологическим режимом (Крыжанов-
ский, 1949). Оптимизация условий инкубации
икры позволит значительно увеличить выход
продукции и повысить качество посадочного ма-
териала.

Цель работы – изучить эмбрионально-личи-
ночное развитие щуки в условиях константной
солёности и при переменных галорежимах.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Производителей щуки отлавливали в озёрах
Затон и Длинное Симкинского лесничества
(Большеберезниковский район Республики Мор-
довия) в нерестовый период и доставляли в лабо-
раторию, где в тот же день проводили осеменение
икры. В каждой серии опытов использовали по-
ловые продукты от одной пары производителей.
Икру и предличинок содержали при постоянной
температуре 10.0 ± 0.1°C, при которой наблюдает-
ся лучшая выживаемость зародышей, наиболь-
шая длина и масса тела и наименьшие размеры
желточного мешка при вылуплении (Резниченко
и др., 1967).

Исследовали влияние солёности на эмбрио-
нально-личиночное развитие щуки при постоян-
ной солёности от 0 до 5‰ (пределы толерантного
диапазона для большинства пресноводных гид-
робионтов) и при полусуточных колебаниях фак-
тора в диапазонах: 0–1, 0–2, 0–3, 0–4 и 0–5‰.
Смену альтернирующей солёности осуществляли
одномоментно два раза в сутки. Во избежание
влияния хендлинга сходную манипуляцию про-
водили и в вариантах с константным галорежи-
мом. Требуемый уровень солёности получали
растворением в воде определённого количества
NaCl (чистый для анализа – ч. д. а.).

Каждый– вариант опытов проводили в двух–
трёхкратной повторности. В каждую чашку Пет-
ри помещали по 100 икринок с развившимся пе-
ривителлиновым пространством и чётко выра-
женным плазменным бугорком на анимальном
полюсе. В процессе инкубации постоянно отби-
рали погибшую икру и периодически на не менее
чем 20 икринках отмечали этапы эмбрионального
развития (по: Городилов, 1985). После вылупле-

ния предличинок переносили в термостатиро-
ванные бюксы, где и проводили дальнейшие на-
блюдения за их развитием. Абсолютную длину
(TL) предличинок измеряли через каждые 2−3 сут.
На разных стадиях развития также оценивали вы-
живаемость зародышей и предличинок, скорость
развития и число аномальных эмбрионов.

На ранних стадиях (от дробления до начала со-
митогенеза) наблюдения проводили под микро-
скопом МБА-1 (увел. 7 × 8), с начала сомитогене-
за до перехода на активное питание – при помо-
щи бинокуляра МБС-2 с окуляр-микрометром
(увел. ×2 или ×4). Возраст эмбрионов и предли-
чинок отсчитывали от момента осеменения; на-
ряду с абсолютными единицами (ч), использова-
ли относительные характеристики: τ0 – тау-нуль
(Детлаф, Детлаф, 1960) и τs – тау-сомит-интервал
(Городилов, 1980). Значения τ0 при разных кон-
стантных уровнях солёности определили в серии
предварительных опытов на 10 партиях икры, по-
лученных от разных производителей. После осе-
менения брали 20 оплодотворённых икринок и до
4−6 борозд дробления непрерывно (с интервалом
0.02−0.05 τ0) наблюдали за их развитием: реги-
стрировали интервалы между появлением борозд
последующих делений дробления у 3−4 продви-
нутых икринок. Расчёт τ0 проводили по формуле
(Руднева, 1972): τ0 = (И2 – И4)/2, где И2 – И4 – ин-
тервал между появлением борозд 2−4 делений,
мин. Значения τs определяли непосредственно в
период инкубации икринок при разных постоян-
ных и переменных галорежимах по методике,
описанной Городиловым (1985).

Статистическую обработку данных проводили
при помощи программы MS Exсel.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Как показали наши исследования, продолжи-

тельность одного цикла первых синхронных де-
лений дробления (τ0) в пределах толерантного
диапазона солёности не проявляет галозависи-
мость. До стадий 32−64 бластомеров во всех иссле-
дованных стационарных галорежимах дробление
яиц происходило синхронно, и разница времени
появления последовательных борозд дробления не
превышала величину интервала между наблюде-
ниями, т.е. находилась в пределах точности метода
наблюдений.

Влияние константной солёности на скорость
развития эмбрионов стало проявляться при об-
растании желтка бластодермой. К моменту, когда
в пресной воде и при концентрации соли до 3‰
бластодермальное обрастание охватывало от 2/3
до 3/4 желточного мешка, при 4−5‰ наблюда-
лось только образование зародышевого кольца.
Как отмечалось ранее при обсуждении эмбрио-
нального развития щуки при разных значениях
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рН (Кузнецов и др., 2009), ядра бластомеров ко-
стистых рыб делятся в течение нескольких пер-
вых циклов дробления синхронно и с максималь-
ной для вида скоростью (Макеева, 1992). По дан-
ным Игнатьевой (1979), падение митотического
индекса, которое свидетельствует о начале асин-
хронных делений дробления, наблюдается у щуки
к возрасту 14 τ0; к этому же времени приурочено
становление морфогенетической функции ядер
(МФЯ). Считается, что МФЯ заключается в син-
тезе мРНК, несущих информацию для гаструля-
ции и начальных стадий последующего морфоге-
неза (Нейфах, Тимофеева, 1977). До начала акти-
вации синтеза РНК в ядрах бластомеров синтез
белков происходит в основном на матрицах, запа-
сённых в оогенезе (Игнатьева, 1979).

Скорость прироста числа пар сомитов в пери-
од сегментации осевого комплекса имеет чётко
выраженную галозависимость (табл. 1). В диапа-
зоне солёности 1−3‰ темп образования сомитов
достоверно выше, чем в пресной воде; наиболь-
шая скорость вычленения пар сомитов в период
равномерного сомитогенеза наблюдалась при
2‰. Дальнейшее увеличение концентрации NaCl
приводило к снижению скорости сомитогенеза, и
при 5‰ показатель τs был выше в 1.08 раза по
сравнению с таковым в пресной воде.

В табл. 2 приведены данные по продолжитель-
ности некоторых стадий эмбрионального разви-
тия щуки. Наибольшая скорость развития наблю-
далась при низких концентрациях NaCl (1 и 2‰) −
соответственно в 1.05 и 1.06 раза (p < 0.001) выше,
чем в пресной воде. При более высокой солёно-
сти скорость эмбриогенеза замедлялась и при 5‰
оказалась ниже (p < 0.001), чем в пресной воде.
Как известно, оболочка икры рыб имеет крайне
низкую проницаемость для воды и растворённых
в ней веществ, однако способна в небольшом ко-
личестве потреблять NaCl (Rii-Vestergaard, 1987),
т.е. эмбриональная система обладает активной
осморегуляцией. По-видимому, при осолонении
воды до 5‰ работа осморегуляторных механиз-
мов требует больших энергозатрат в ущерб разви-
тию зародышей. Поэтому в серии экспериментов
по исследованию влияния переменных галоре-
жимов на эмбриогенез щуки за константный оп-
тимум солёности мы приняли значение 2‰.

Инкубация икры щуки в условиях поперемен-
ного опреснения и осолонения воды с периодом
колебания 12 ч, как правило, оказывала благо-

Таблица 2. Абсолютная (ч) и относительная (τ0 + τs) продолжительность некоторых стадий развития щуки Esox
lucius при разной солёности

Примечание. τ0 – тау-нуль, τs – тау-сомит-интервал.

Солёность, 
‰

Продолжительность развития от осеменения до начала стадии

2 пары сомитов 43 пары сомитов 56 пар сомитов начало вылупления конец вылупления

ч τ0 + τs ч τ0 + τs ч τ0 + τs ч τ0 + τs ч τ0 + τs

0 72.3 ± 
± 0.2

12.0 + 
+ 29.6

147.5 ± 
± 0.4

12.0 + 
+ 70.6

171.4 ± 
± 0.6

12.0 + 
+ 83.6

290.7 ± 
± 0.7

12.0 + 
+ 148.6

331.2 ± 
± 0.7

12.0 + 
+ 170.7

1 70.3 ± 
± 0.2

12.0 + 
+ 30.0

141.5 ± 
± 0.4*

12.0 + 
+ 71.0

164.1 ± 
± 0.5*

12.0 + 
+ 84.0

277.3 ± 
± 0.6**

12.0 + 
+ 149.2

316.1 ± 
± 0.7***

12.0 + 
+ 171.5

2 69.4 ± 
± 0.2

12.0 + 
+ 29.9

139.9 ± 
± 0.3**

12.0 + 
+ 70.9

162.2 ± 
± 0.4***

12.0 + 
+ 83.9

275.1 ± 
± 0.5***

12.0 + 
+ 149.6

313.4 ± 
± 0.7***

12.0 + 
+ 171.9

3 72.2 ± 
± 0.3

12.0 + 
+ 30.6

144.8 ± 
± 0.4

12.0 + 
+ 71.6

168.3 ± 
± 0.6

12.0 + 
+ 84.8

283.6 ± 
± 0.7

12.0 + 
+ 149.9

323.1 ± 
± 0.7

12.0 + 
+ 172.2

4 72.6 ± 
± 0.4

12.0 + 
+ 30.0

147.2 ± 
± 0.4

12.0 + 
+ 71.1

170.8 ± 
± 0.5

12.0 + 
+ 84.0

289.2 ± 
± 0.6

12.0 + 
+ 149.1

329.3 ± 
± 0.8

12.0 + 
+ 171.2

5 73.1 ± 
± 0.4

12.0 + 
+ 27.7

154.6 ± 
± 0.5*

12.0 + 
+ 68.8

180.4 ± 
± 0.7*

12.0 + 
+ 81.7

309.6 ± 
± 0.7***

12.0 + 
+ 146.8

351.3 ± 
± 0.8***

12.0 + 
+ 167.8

Таблица 1. Длительность тау-сомит-интервала (τs) в трёх
партиях икры щуки Esox lucius при разной солёности

Примечание здесь и в табл. 2−4. Различия достоверны при р:
* < 0.05, ** < 0.01, *** < 0.001.

Солёность, 
‰

τs, мин
Среднее τs, мин

1 2 3

0 110.1 110.7 109.5 110.1 ± 0.4
1 104.3 104.8 103.7 104.3 ± 0.3***
2 103.1 103.6 102.6 103.1 ± 0.3***
3 106.5 106.8 105.6 106.3 ± 0.4**
4 109.4 109.6 108.2 109.1 ± 0.4
5 119.8 119.4 118.4 119.2 ± 0.4***
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приятное влияние на темп эмбрионального раз-
вития (табл. 3). Наибольшая скорость развития
эмбрионов наблюдалась при периодическом по-
вышении солёности до 2‰. В течение всего экс-
перимента наступление стадий эмбрионального
развития в этом галорежиме с высоким уровнем
достоверности происходило раньше, чем в пресной
воде и при оптимальной солёности 2‰. В целом
скорость развития щуки возросла в 1.11 раза по срав-
нению с константным оптимумом и в 1.17 раза отно-
сительно пресной воды. При амплитуде колебаний
фактора 0−1 и 0−3‰ также наблюдался эффект
ускорения развития, однако степень его проявления
была чуть меньшей (p < 0.05−0.001). Расширение
диапазона альтернации солёности свыше 3‰
снизило скорость эмбрионального развития заро-
дышей, и при галорежиме 0−5‰ эмбрионы разви-
вались медленнее, чем в условиях стационарного
оптимума (p < 0.001). Следует также отметить, что в
переменных галорежимах темп развития икринок
был выше, чем при соответствующей постоянной
солёности. Выживаемость эмбрионов как при всех
исследованных постоянных уровнях солёности, так
и при переменных галорежимах была достаточно
высокой − 90−95%. Не отмечено заметных гетеро-
хроний и аномалий развития эмбрионов при их ин-
кубации в условиях постоянной и переменной кон-
центрации NaCl.

Небольшое осолонение воды до 1−2‰ оказы-
вало положительное влияние и на личиночное

развитие щуки (рисунок). При содержании пред-
личинок при солёности 2‰ ускорение развития
по сравнению с пресной водой составило 7.0%
(p < 0.001), линейного роста – 4.2% (p < 0.05).
Сходные значения длины предличинок и стадий
их развития отмечены и при солёности 1 и 3‰ (на
рисунке эти значения не показаны, так как они
близки к таковым при 2‰). Стимулирующее воз-
действие небольших солёностей до сих пор не
имеет однозначного объяснения. Поскольку ос-
мотическое давление в яйцах и эмбрионах рыб,
как правило, не бывает ниже солёностного экви-
валента 4−5‰ (Хлебович, 1974), возможно, не-
большое повышение солёности среды уменьшает
концентрационные градиенты в системе орга-
низм−среда, что может приводить к снижению
затрат на осморегуляцию (Мартемьянов, 1989).

Увеличение концентрации соли в воде до 5‰
оказывало негативное воздействие на состояние
предличинок щуки: продолжительность развития
по сравнению с контролем была больше на 7.8%
(p < 0.001), а длина − меньше на 3.8% (p < 0.05)
(рисунок). Очевидно, система осморегуляции
предличинок щуки уже не справляется с таким
осолонением. Считается, что в онтогенезе осмо-
регуляторные способности рыб возрастают (Жу-
кинский, 1986; Varsamos et al., 2005). После вылуп-
ления главную роль в осморегуляции предличинок
рыб играют клетки покровов, содержащие большое
количество K+/Na+−АТФаз. С формированием жа-

Таблица 3. Темп эмбрионального развития щуки Esox lucius при константной оптимальной солёности (2‰) и при
переменных галорежимах (12 : 12)

Стадия развития 
(число пар сомитов)

Продолжительность развития, ч после осеменения

2‰ 0−1‰ 0–2‰ 0–3‰ 0−4‰ 0−5‰

I − подготовка к дробле-
нию

0 0 0 0 0 0

II − дробление 3.0 3.0 3.0 3.0 3.0 3.0
III − бластула 18.0 18.0 18.0 18.0 18.0 18.0
IV − гаструла 35.0 35.0 35.0 35.0 35.0 35.0
V − начало сомитогенеза 
(2−3)

69.4 ± 0.2 66.1 ± 0.3* 65.8 ± 0.3* 67.7 ± 0.2 68.7 ± 0.2 72.2 ± 0.3

VI − формирование 1-й 
жаберной дуги (27)

111.3 ± 0.5 103.7 ± 0.5* 102.8 ± 0.4** 106.9 ± 0.4 109.2 ± 0.7 117.5 ± 0.6

VII − пигментация глаз 
(43)

139.9 ± 0.3 127.6 ± 0.3*** 127.6 ± 0.3*** 133.5 ± 0.3** 136.4 ± 0.4 146.8 ± 0.5

VIII − формирование 
зачатков грудных плавни-
ков (56)

162.2 ± 0.4 148.8 ± 0.4*** 147.9 ± 0.3*** 155.4 ± 0.3** 158.2 ± 0.5 171.2 ± 0.5**

IX − предвылупление 191.9 ± 0.6 175.3 ± 0.6*** 174.1 ± 0.5*** 183.4 ± 0.5* 186.7 ± 0.6 202.7 ± 0.7*
X − начало вылупления 275.1 ± 0.5 250.2 ± 0.6*** 248.3 ± 0.5*** 262.4 ± 0.6*** 267.7 ± 0.6* 292.4 ± 0.8***
XI − массовое вылупление 295.6 ± 0.8 269.4 ± 0.8*** 267.3 ± 0.7*** 282.3 ± 0.8** 288.1 ± 0.8 314.6 ± 0.8***
XII − конец вылупления 313.4 ± 0.7 284.8 ± 0.6*** 282.6 ± 0.5*** 298.8 ± 0.6*** 304.9 ± 0.6* 332.6 ± 0.6***
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берного аппарата главным осморегуляторным орга-
ном становятся жабры с хлоридсекретирующими
клетками, а способность к осморегуляции несколь-
ко возрастает (Varsamos et al., 2005). Поскольку раз-
витие осморегуляторной функции находится
под нейроэндокринным контролем, возраста-
ние осморегуляторных способностей происхо-
дит постепенно, тесно связано с формировани-
ем нейронных структур мозга, интерреналовой
ткани, щитовидной железы, почек и установле-
нием взаимодействий между ними (Жукинский,
1986; Varsamos et al., 2005).

Попеременное опреснение и осолонение воды
с полусуточным интервалом, как правило, благо-
приятно влияло на скорость развития и роста щу-
ки в раннем онтогенезе. При этом в наибольшей
степени этот эффект проявлялся в галорежиме
0−1‰ (табл. 4). Выход из оболочек наблюдался
чуть раньше при перепадах фактора в пределах
0−2‰, которые были наиболее благоприятны
для развития эмбрионов. После вылупления
предличинок оптимальный диапазон изменения
солёности сузился, что можно объяснить защит-
ными свойствами оболочек икринок, обладаю-
щими селективными свойствами. По сравнению
с оптимальной константной солёностью (2‰) в
благоприятном переменном галорежиме (0−1‰)
развитие предличинок ускорилось на 10.7% (p <
< 0.001), их длина к концу эксперимента была вы-
ше на 5.2% (p < 0.05). Ещё большая степень уско-
рения развития и роста предличинок наблюдалась в
сравнении с таковыми в пресной воде − соответ-
ственно на 18.4 и 17.8% (p < 0.001). Достоверно эф-
фект ускорения развития и роста предличинок про-
являлся и при осцилляции солёности 0−2 и 0−3‰,
однако степень его проявления была меньшей по
сравнению с оптимальным галорежимом. Увели-
чение перепадов концентрации NaCl до 0−4‰
достоверно не отразилось на развитии предличи-
нок, а до 0−5‰ оказало ингибирующее влияние
на скорость развития (p < 0.001) и роста (p < 0.01).

Ускорение темпа личиночного развития и ли-
нейного роста при дестабилизации параметров
среды наблюдалось на фоне повышения выжива-
емости опытных особей. Как и в течение эмбрио-
нального периода, выживаемость предличинок
была высокой. Минимальная смертность предли-
чинок имела место при небольших перепадах со-
лёности (табл. 4). Так, в переменном галорежиме
0−1‰ выживаемость особей была на 8% выше,
чем в оптимальных стационарных условиях (2‰)
и на 18% – относительно пресной воды. Вариа-
бельность длины предличинок была невысокой
во всех галорежимах; но наименьшие значения
коэффициента вариации показателя опять же на-
блюдались в условиях оптимальных перепадов
концентрации NaCl. Исходя из того, что уровень
изменчивости размеров тела рыб служит крите-
рием благополучия их существования, наблюдае-

мое уменьшение вариабельности линейных раз-
меров особей в переменных галорежимах допол-
нительно подтверждает, что колебания солёности
более благоприятны для эмбрионально-личиноч-
ного развития, чем её стабильность.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Полученные нами результаты укладываются в

общую схему представлений о влиянии колеба-
ний факторов среды на развитие пойкилотерм-
ных животных. В ряде исследований показано,
что при колебаниях температуры наблюдается
ускорение развития насекомых по сравнению с
константной оптимальной температурой (Лози-
на-Лозинский, 1941; Hagstrum, Hagstrum, 1970).
Положительное влияние колебаний температуры
и других факторов среды установлено для инфу-
зорий (Заар, Тополовский, 1976), ракообразных
(Галковская, Сущеня, 1978) и коловраток (Кон-
стантинов и др., 1995). В условиях колебаний тем-
пературы, рН, солёности, освещённости, содержа-
ния кислорода в воде значительно ускоряется рост и
развитие, оптимизируется энергетика, улучшается
физиологическое состояние рыб и некоторых бес-
позвоночных гидробионтов (Константинов, 1988;
Константинов, Мартынова, 1990; Константинов
и др., 2000, 2002; Ручин и др., 2002; Ruchin et al.,
2002). При этом ответ на воздействия разных по
своей природе экологических факторов носит не-
специфический характер. Это свидетельствует о
том, что любые изменения среды в пределах эко-
логической нормы вида оказывают благоприят-
ное воздействие на организм, и именно астатич-
ность среды в определённых пределах является
для него экологическим оптимумом (Константи-
нов, 1997; Вербицкий, 2008).

Согласно концепции Бауэра (1935) поддержа-
ние неравновесия со средой требует от организма
дополнительных энергетических затрат, которые

Скорость роста предличинок щуки Esox lucius при
разной солёности: (r) − 0, (m) − 2, (d) − 5‰.
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сопровождаются гиперкомпенсацией и приводят
к избыточному анаболизму. Периодические ко-
лебания параметров среды приводят к включе-
нию адаптационных механизмов, заставляющих
организм подстраиваться под изменившиеся
условия. На первых этапах онтогенеза у зароды-

шей эти адаптации проявляются в основном на
биохимическом уровне. По мнению Озернюка
(2006. С. 82), “настройка функциональных свойств
ферментов на максимальную эффективность яв-
ляется одним из главных механизмов температур-
ных адаптаций метаболизма пойкилотермных

Таблица 4. Рост и развитие предличинок щуки Esox lucius при оптимальной солёности (2‰) и при переменных
галорежимах (12 : 12)

Стадия развития Солё-
ность, ‰

Выживае-
мость, %

Продолжительность развития 
от осеменения до начала стадии (ti) Длина (TL), мм Коэффициент 

вариации
ч ti/τ0

Вылупление 2 92 313.4 ± 0.7 182.4 8.12 ± 0.02 2.09
0–1 94 284.8 ± 0.6*** 182.3 8.15 ± 0.01 1.60
0–2 95 282.6 ± 0.8*** 182.7 8.17 ± 0.01* 1.47
0–3 95 298.8 ± 0.6*** 181.6 8.15 ± 0.01 1.60
0–4 91 304.9 ± 0.6* 180.8 8.13 ± 0.01 1.72
0–5 89 332.6 ± 0.6*** 178.3 8.10 ± 0.02 2.22

Закладка жаберных 
лепестков с капилля-
рами

2 89 342.9 ± 0.6 199.5 11.05 ± 0.03 2.17
0–1 93 314.7 ± 0.5*** 201.4 11.32 ± 0.02* 1.50
0–2 94 310.9 ± 0.6*** 201.0 11.34 ± 0.02 1.76
0–3 92 330.1 ± 0.6*** 200.6 11.12 ± 0.02 1.89
0–4 89 345.0 ± 0.6 204.6 10.98 ± 0.03 2.55
0–5 84 373.1 ± 0.6 200.0 10.48 ± 0.03 2.58

Рост жаберных 
лепестков

2 84 411.3 ± 0.9 239.3 12.47 ± 0.04 1.52
0–1 91 371.1 ± 0.8*** 237.6 13.00 ± 0.04* 1.22
0–2 90 373.4 ± 0.8*** 241.4 12.93 ± 0.04 1.31
0–3 87 395.2 ± 0.8** 240.2 12.55 ± 0.04 1.32
0–4 86 413.1 ± 0.9 244.9 12.24 ± 0.05 1.96
0–5 81 447.2 ± 0.9*** 239.8 11.82 ± 0.06* 2.12

Закладка дорсального 
и анального плавни-
ков

2 82 445.6 ± 0.8 259.3 13.77 ± 0.02 1.07
0–1 89 402.3 ± 0.7*** 257.6 14.32 ± 0.02** 0.98
0–2 87 405.3 ± 0.7*** 262.0 14.25 ± 0.01** 0.84
0–3 85 429.3 ± 0.8** 260.9 13.89 ± 0.01 0.94
0–4 84 446.7 ± 0.9 264.8 13.71 ± 0.02 1.53
0–5 76 489.1 ± 0.9*** 262.3 13.02 ± 0.03** 1.84

Закладка брюшных 
плавников

2 81 466.2 ± 0.8 271.3 13.93 ± 0.01 0.91
0–1 87 421.1 ± 0.7*** 269.6 14.52 ± 0.01*** 0.90
0–2 85 423.3 ± 0.8*** 273.3 14.48 ± 0.02** 1.02
0–3 83 447.0 ± 0.8*** 271.7 14.06 ± 0.01 0.90
0–4 81 463.9 ± 0.9 275.0 13.88 ± 0.02 1.51
0–5 75 511.5 ± 1.0*** 274.3 13.18 ± 0.03** 1.97

Рост брюшных плав-
ников

2 77 540.1 ± 0.9 314.3 14.94 ± 0.02 1.20
0–1 85 488.3 ± 0.8*** 312.6 15.72 ± 0.01** 0.95
0–2 83 489.2 ± 0.8*** 316.3 15.69 ± 0.01** 0.87
0–3 80 517.7 ± 0.9*** 314.6 15.16 ± 0.02 1.15
0–4 78 533.4 ± 0.9 316.3 14.86 ± 0.03 1.76
0–5 71 591.8 ± 1.1*** 317.3 14.03 ± 0.03** 1.85
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животных… Очевидно, что зависящая от темпе-
ратуры величина Км для тех или иных ферментов
отражает общее физиологическое состояние раз-
вивающегося организма в различных температур-
ных условиях”. Тот же эффект проявляется и при
воздействии изменений других факторов среды.
Таким образом, необходимость установления но-
вых форм стационарных равновесий (“подстрой-
ка под среду”) требует от организма дополнитель-
ной работы, которая благодаря гиперкомпенса-
ции затрат сопровождается ускорением роста и
развития. Именно в этом плане возможна трак-
товка результатов наших исследований и данных
литературы, касающихся влияния колебаний
факторов среды на живые организмы.
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