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Различия в количестве запасных питательных
веществ, их соотношении в икре разных видов
рыб отражают особенности их биологии и опре�
деляют выживание личинок при переходе на ак�
тивное питание (Крыжановский, 1949, 1960;
Blaxter, 1969; May, 1974b; Новиков, 2000; Kjøsvik
et al., 2004; Павлов, 2004; Pavlov et al., 2004).

В ходе эмбрионального и личиночного разви�
тия рыб существует определённая очерёдность
трат энергии запасных питательных веществ для
обеспечения процессов жизнедеятельности раз�
вивающегося организма (Шатуновский, 1980).
Так, например, личинки камбалы Pleuronectes pla�
tessa и сельди Clupea harengus в первую очередь
расходуют запасы углеводов и белка (Ehrlich,
1974a, 1974b); для личинок сига Coregonus lavaretus
главную роль в обеспечении энергетических по�
требностей играют липиды, энергия запасных
белков приобретает большое значение лишь в пе�
риод перед смертью от голода (Dabrowski, 1976).

Переход личинок на активное питание, как
правило, происходит до завершения резорбции
желточного мешка (Blaxter, 1988). В дальнейшем
переход на активное питание обеспечивается
энергией липидов жировой капли. Вместе с тем
для ряда видов рыб установлено, что на заверша�
ющих этапах резорбции желточного мешка на�

ступает дефицит энергии и личинки приступают
к использованию органических веществ тела
(Lasker, 1962; Marr, 1966; Laurence, 1973; Heming,
1982). По представлению этих авторов, выжива�
ние личинок в период перехода на активное пита�
ние в большой степени зависит от длительности
переносимого личинками периода голодания.
Поэтому большое внимание исследователей на�
правлено на определение времени наступления
стадии необратимого голодания и изучение дина�
мики запасных питательных веществ у личинок
разных видов рыб в период эндогенного питания
(Lasker, 1962; May, 1971; Ehrlich, 1974a, 1974b;
Аронович, Шатуновский, 1975; Dabrowski, 1976;
McGurk, 1984; Gongzhao et al., 1985; Jorgensen,
1985; Rana, 1985; Baraginao, 1986; Yamashita, Aoya�
ma, 1986). Установлено, что именно в момент за�
вершения резорбции желточного мешка наблю�
дается массовая гибель личинок рыб, в том числе
и кефали лобана Mugil cephalus (Nash, Kuo, 1975;
Аронович, 1977; Nash, Shehadeh, 1980; Аронович,
Стеценко, 1984). Повышению выживаемости ли�
чинок в этот критический интервал развития мо�
жет способствовать минимизация расхода ресур�
сов желточного мешка. Выявление закономерно�
стей влияния температуры и солёности на
динамику энергетических трат на ранних этапах
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онтогенеза рыб создаёт предпосылки для управ�
ления их развитием и ростом путём моделирова�
ния режимов инкубации икры и содержания ли�
чинок (Новиков, 2000). 

Цель настоящей работы – изучить динамику
содержания белков и липидов в период эндоген�
ного питания и после перехода на экзогенное пи�
тание кефали лобана, а также выявить степень
воздействия температуры и солёности на темп
расхода основных компонентов запасных ве�
ществ желтка. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследования проводили в 1976–1987 гг. на
экспериментальной базе ЮгНИРО “Заветное”
(Керченский пролив), Экспериментальном кефа�
левом заводе (северо�западная часть Чёрного мо�
ря) и Научно�экспериментальном комплексе ма�
рикультуры ВНИРО “Большой Утриш” (северо�
восточная часть Чёрного моря). Производителей
лобана с гонадами IV стадии зрелости отлавлива�
ли подъёмным кефалевым заводом в Керченском
проливе во время их хода на нерест из Азовского
моря в Чёрное. Икру получали от самок после
гормональной стимуляции их созревания и опло�
дотворяли “полусухим” способом (Куликова,
Апекин, 1980; Аронович и др., 1986).

Динамику химического состава исследовали в
период от этапа дробления икры до возраста
13 сут. после вылупления при оптимальной тем�
пературе и солёности воды – 23–24°C и 16.8–
17.5‰ (Аронович и др., 1986). Пробы развиваю�
щейся икры и личинок отбирали из инкубацион�
ных аппаратов (объёмом 10–150 л) и выростных
бассейнов (2.5–3.0 м3), в которых проводили мас�
совую инкубацию икры и выращивание личинок.

С целью изучения влияния температуры и со�
лёности на темп расхода белков и липидов в пери�
од эндогенного питания кефали лобана проведе�
ны три эксперимента. Эксперимент I проведён на
икре и личинках трёх самок лобана (3 серии опы�
тов). Наблюдениями охвачен период от оплодо�
творения икры до перехода личинок на активное
питание. Эксперимент II выполнен на личинках,
полученных из икры двух самок лобана (2 серии
опытов). Наблюдениями охвачен период от мо�
мента вылупления личинок до перехода их на ак�
тивное питание. Материалом служили личинки,
полученные после инкубации икры при опти�
мальной температуре воды (23 ± 1°С). Каждая се�
рия экспериментов I и II включала 5 вариантов
температуры в диапазоне от 17–19°C до 27°C с
интервалом между ними 2–3°С; солёность нахо�
дилась в пределах оптимальных значений. Для
изучения влияния солёности воды на динамику
химического состава лобана проведён экспери�
мент III на икре и личинках трёх самок (3 серии

опытов). Наблюдениями охвачен период от нача�
ла дробления до завершения резорбции желточ�
ного мешка. Оплодотворённую в воде солёностью
17.5‰ икру на этапе дробления размещали на ин�
кубацию в условия разной солености: 13, 15, 17 и
19‰. Температура воды в период проведения экс�
перимента во всех ёмкостях была одинаковой –
+23 ± 0.2°С. В каждой серии экспериментов I–III
использована икра одной самки.

Все опыты проводили в термостатированных
120�литровых ёмкостях с автоматическим регули�
рованием температуры. При проведении экспе�
риментов I и III оплодотворённую в воде солёно�
стью 17.5‰ икру на этапе дробления помещали в
отсадники объёмом 1 л (около 1000 шт/л), плава�
ющие в этих ёмкостях, и инкубировали при тем�
пературе (солёности) опыта. Вылупившиеся ли�
чинки выходили через щели отсадников, в даль�
нейшем их выдерживали в этих же 120�литровых
ёмкостях. При проведении эксперимента II ли�
чинки после вылупления (при 23 ± 0.2°С) аккли�
мировали к температуре опыта и помещали в тер�
мостатированные ёмкости по 6000–8000 экз. в
каждую. В каждой ёмкости поддерживали опре�
делённую температуру воды; колебания темпера�
туры, как правило, не превышали ±0.2°С. Стаби�
лизацию гидрохимических параметров среды в
пределах оптимума, а также очистку воды обеспе�
чивали при помощи внутренних биофильтров
(“двойное дно”); аэрацию воды и её перемешива�
ние – при помощи эрлифтов. Освещение кругло�
суточное: около 500 лк при инкубации икры и
около 1000 лк – при выдерживании личинок.

На этапах дробления, гаструляции и органоге�
неза, а также у личинок сразу же после вылупле�
ния и в период резорбции желточного мешка
определяли калорийность, содержание белка и
липидов. Кроме того, определяли число эмбрио�
нов, погибших в период инкубации, количество
вылупившихся личинок и количество личинок с
различными нарушениями в развитии. Стадия
считалась наступившей, когда её достигало 50%
развивающихся эмбрионов или личинок. При
изучении влияния температуры и солёности воды
все измерения проводили на одних и тех же ста�
диях развития. За основу принята классификация
периодов развития Крыжановского (1949), а так�
же данные по эмбриональному развитию лобана в
экспериментальных условиях (Аронович и др.,
1978, 1986). 

Калорийность эмбрионов (целой икринки) и
личинок кефали определяли методом мокрого
бихроматного сжигания (Остапеня, 1965), белок –
методом Лоури (Lowry et al., 1951), липиды – суль�
фофосфованилиновым методом (Johnson et al.,
1977). Химический состав эмбрионов и личинок
определяли по групповым пробам: 50–100 экз. го�
могенизировали в стеклянном гомогенизаторе и
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разбавляли 5–10 мл фильтрованной морской во�
ды. Из полученной пробы отбирали аликвоты для
определения белка и липидов; в качестве “холо�
стой” пробы служила фильтрованная морская вода. 

При расчётах использовали следующие энер�
гетические эквиваленты (Бретт, Гроувс, 1983): ок�
сикалорийный коэффициент – 4.63 кал/мл О2;
оксикалорические эквиваленты белков и липи�
дов – соответственно 4.58 и 4.69 ккал/л О2; тепло�
та их сгорания – 5.65 и 8.66 ккал/г.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Динамика химического состава кефали лобана
в раннем онтогенезе

Динамику химического состава и калорийно�
сти икры и личинок лобана изучали в период раз�
вития от оплодотворения до достижения личин�
ками возраста 13 сут. после вылупления (устано�
вившееся внешнее питание) при температуре,
соответствующей оптимуму на всех этапах – 23 ±
± 2°С (Маслова, 1989). Икра, полученная от раз�
ных самок, различалась по содержанию белка,
липидов и калорийности (табл. 1). В процессе
развития лобана происходят постоянные измене�
ния как абсолютного, так и относительного со�
держания белка и липидов в икре и личинках
(рис. 1), а также изменения их калорийности. Так,
за период от оплодотворения до вылупления от�
мечено снижение всех изучаемых показателей от�
носительно их исходных значений: содержание
белка уменьшается на 6.8–8.2%, липидов – на
13.1–15.2%, калорийность – на 8.8–15.0%.

После вылупления в период эндогенного пи�
тания происходит дальнейшее снижение абсо�
лютного содержания белка, липидов в теле личи�
нок, а также снижение калорийности, которые
достигают минимальных значений в момент пе�
рехода личинок на активное питание (табл. 1).
Абсолютное содержание белка уменьшается на
13–20, липидов – на 17–21, калорийность – на
25–28% по сравнению с этими показателями у

личинок в момент вылупления. Причём в течение
всего периода эндогенного питания (от начала
дробления икры до перехода личинок на актив�
ное питание) абсолютное содержание липидов по
сравнению с содержанием белка снижается с
большей скоростью. В связи с этим происходит
постепенное увеличение относительного содер�
жания белка от суммы белка и липидов с 25–28%
в оплодотворённой икре до 26–34% в теле личи�
нок к концу периода эндогенного питания.

После перехода личинок на экзогенное пита�
ние увеличение абсолютного содержания белка
по сравнению с липидами начинается раньше и
происходит более интенсивно (рис. 1).

В специальных опытах на голодание на 8�е сут.
после вылупления при снижении абсолютного
содержания белка до 5.0–5.3 мкг/экз. (в момент
вылупления – 8.3–8.6 мкг/экз.) личинки лобана
достигали стадии необратимого голодания, при

Таблица 1. Химический состав икры и личинок кефали лобана Mugil cephalus на разных этапах развития при 23 ± 2°С

Этап развития
(возраст, сут. после вылуп�

ления)

Абсолютное содержание, мкг/экз.
Б/(Б + Л), % Калорийность, 

кал/экз.белок (Б) липиды (Л)

Оплодотворённая икра 7.4–9.4 19.2–28.3 25–28 (n = 13) 0.208–0.297 (n = 24)

Личинки:

– вылупление (1�е) 6.9–8.6 15.5–24.3 25–31 (n = 11) 0.175–0.260 (n = 22)

– перед переходом на ак�
тивное питание (4–5�е)

5.6–7.6 12.2–20.0 26–34 (n = 7) 0.130–0.190 (n = 20)

– в период установившего�
ся питания (11–13�е)

16.8–24.0 18.3–27.9 40–46 (n = 6) 0.210–0.390 (n = 19)

Примечание: n – число самок.
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Рис. 1. Динамика абсолютного содержания белка (�)
и липидов (�) в икре и личинках кефали лобана Mugil
cephalus при 23 ± 2°С. Обозначения: В – вылупление,
АП – переход на активное питание, СНГ – стадия необ�
ратимого голодания, Г – гибель от истощения; (� � �) –
непитающиеся личинки.
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которой они, даже посаженные в высокие кон�
центрации корма (до 7–10 экз/мл), не питались и
погибали на 12–13�е сут. при снижении содержа�
ния белка до 2.3–2.5 мкг/экз. (рис. 1).

К моменту наступления стадии необратимого
голодания личинки лобана израсходовали 39–
44% белка и столько же липидов от их исходного
содержания в момент вылупления. Из общего ко�
личества израсходованной за этот период энергии
80% было обеспечено липидами и 20% – белками.
Однако в период развития личинок от вылупле�
ния до стадии необратимого голодания и далее до
их гибели от истощения соотношение энергии,
обеспечиваемой липидами и белками, постепен�
но меняется. Так, в период до перехода на актив�
ное питание отношение расхода липидов к белку
составляло 4.6 : 1. Затем до наступления стадии
необратимого голодания значение белка в обес�
печении энергии существенно возрастает – это
отношение в период от перехода на активное пи�
тание до стадии необратимого голодания – 2.0 : 1,
в период до гибели – 1.6 : 1. Таким образом, в про�
цессе голодания личинок постепенно увеличива�
ется значение энергии, получаемой от белка
(табл. 2).

Рассчитанное на основании данных по дина�
мике химического состава личинок и скорости
дыхания голодающих личинок время выживания
личинок имеет сходное с наблюдаемым в опыте
значение (табл. 2). С использованием темпера�
турных коэффициентов для скорости дыхания
личинок лобана (Маслова, 1979, 1989) было рас�
считано теоретическое время выживания личи�
нок при разной температуре. Согласно этим рас�
чётам в диапазоне температуры 19–27°С стадии
необратимого голодания личинки достигают в
возрасте 10.2 (19°C), 8.5 (21°C), 8.1 (23°C),
7.5 (25°C) и 5.9 (27°C) сут. после вылупления. 

На этапе начала функционирования жаберно�
челюстного аппарата более или менее значитель�
ная часть личинок лобана (от общего числа, полу�
ченного от каждой самки) опускается в нижние
слои выростных ёмкостей. Морфологические
различия между распределяющимися по разным
горизонтам личинками не обнаружены, однако
находящиеся в нижних горизонтах личинки по�
степенно погибают. Аронович и Стеценко (1984)
объясняют опускание личинок в нижние гори�
зонты увеличением их удельного веса к моменту
завершения резорбции желточного мешка.

Результаты сравнительного изучения химиче�
ского состава личинок на этапе начала функцио�
нирования жаберно�челюстного аппарата, рас�
пределяющихся в выростных ёмкостях в разных
горизонтах – у поверхности воды и у дна, приве�
дены в табл. 3. Анализ полученных данных пока�
зал, что абсолютное содержание липидов в теле
личинок, распределяющихся в верхних горизон�
тах, на 18–25% выше, чем у личинок, опустив�
шихся в нижние слои воды; различия по содержа�
нию белка в теле личинок из разных горизонтов
не выявлены.

Таким образом, результаты проведённых ис�
следований показали, что увеличение удельного
веса и снижение плавучести личинок к концу пе�
риода эндогенного питания объясняется более
быстрым расходованием липидов, чем белков, в
этот период. Показатель смертности личинок ло�
бана перед переходом на активное питание в ос�
новном определяется числом особей с более низ�
ким (на 18–25%) содержанием липидов по срав�
нению с основной массой личинок, полученных
от каждой самки. При оптимальных для развития
условиях температуры и солёности в период эн�
догенного питания сохраняют пелагическое со�
стояние и выживают личинки, у которых отноше�
ние белка к сумме белка и липидов к завершению

Таблица 2.  Расчёт времени выживания личинок кефали лобана Mugil cephalus от вылупления до стадии необра�
тимого голодания при 23 ± 1°С

Стадия развития 
(возраст, сут. после 

вылупления)

Среднее содержание, 
мкг/экз.

Количество кислорода, израсходованного 
на окисление,  мкг/экз.*

Отношение расхода 
липидов к расходу 

белкабелок липиды белка липидов

Вылупление (1�е) 8.6 21.1 – – –

Перед переходом на ак�
тивное питание (4�е )

7.6 19.5 1.23 8.49 4.6

Стадия необратимого го�
лодания (8�е)

5.26 14.8 2.89 8.68 2.0

Перед гибелью от исто�
щения (13�е)

2.26 10.0 3.70 8.86 1.6

Примечания. * Расчёт выполнен с использованием энергетических эквивалентов для рыб по: Бретт, Гроувс, 1983. Общее среднее
количество кислорода, израсходованного на окисление белка и липидов до наступления стадии необратимого голодания, –
21.29 мкл О2/экз. Скорость дыхания голодающих личинок – 2.64 мкл О2/экз/сут. Расчётное время наступления стадии необра�
тимого голодания – 8.06 сут.
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этого периода не превышает 27%. Стадия необра�
тимого голодания у личинок лобана наступает к
моменту потери 39–44% белка от его содержания
в момент вылупления.

Влияние температуры и солёности воды 
на динамику химического состава личинок

лобана в период эндогенного питания

Исследованный диапазон температур 17–27°С
охватывает весь интервал, в котором эмбрионы и
личинки черноморской кефали лобана сохраня�
ют способность к развитию. В вариантах опыта,
входящих в зоны оптимума для развития эмбрио�
нов (22–24°С) и личинок в период эндогенного
питания (21–25°С), показатели выживаемости
имеют сходные значения. Понижение температу�
ры вызывает увеличение смертности: при 19°С
число вылупившихся личинок относительно та�
кового при оптимальной температуре для потом�
ства разных самок варьировало в пределах 50–
70%, а при 17°С составило всего 15% (в этом ва�
рианте опыта все личинки погибли на этапе пиг�
ментации глаз). Инкубация икры при температу�
ре выше оптимальной (25 и 27°С) не сопровожда�
ется столь высокой смертностью эмбрионов,
однако в этих вариантах опыта вследствие боль�
шого числа личинок с аномалиями развития по�
казатель вылупления нормальных личинок ва�
рьировал в пределах соответственно 50–60 и 30–
40% относительно такового при оптимальной
температуре для потомства разных самок. В пери�
од от вылупления до завершения резорбции жел�
точного мешка максимальная смертность личи�
нок (относительно этого показателя при опти�
мальной температуре) также наблюдалась при
низкой температуре – 70–80% при 19°С против
30–40% – при 27°С. Продолжительность разви�
тия от оплодотворения до вылупления при повы�
шении температуры от 17 до 27°С сокращается

более чем в два раза – с 65 до 28 ч; от вылупления
до завершения резорбции желточного мешка она
составляет при 19 и 27° соответственно 73 и 33 ч. 

В отличие от температуры влияния солёности
на длительность развития лобана не выявлено;
различия по показателю выживаемости личинок
при разной солёности выражены в меньшей сте�
пени. Выживаемость личинок к моменту завер�
шения резорбции желточного мешка в исследо�
ванном диапазоне находится в прямой зависимо�
сти от солёности воды: при 13, 15 и 17‰ число
нормально развивающихся личинок составляет в
среднем (для трёх серий опытов) соответственно
50, 70 и 85% от показателя вылупления при 19‰.
Сравнительно низкие показатели при 13–15‰
обусловлены увеличением доли личинок с нару�
шениями в развитии по мере снижения солёности
за пределы оптимальных значений. 

В процессе эмбрионального развития лобана
при разной постоянной температуре воды в диа�
пазоне 17–27°С содержание белка и липидов
снижается во всех вариантах опытов. При этом
наименьшие потери белка за период от начала
дробления икры до вылупления личинок (вклю�
чая потери белка, содержащегося в оболочке) от�
мечены в диапазоне температуры 21–25°С – 6.7–
11.6% от содержания белка в оплодотворённой
икре (минимальный расход белка 1.5%, зареги�
стрированный при 17°С, вероятно, обусловлен
выживанием в условиях экстремально низкой
температуры личинок с содержанием белка, пре�
вышающим его среднее значение). Потери белка
за этот период при более высокой (27°С) и более
низкой (19–20°С) температуре составляют соот�
ветственно 18.6–30 и 24.2–26.0% (рис. 2). В связи
с этим в результате инкубации икры лобана при
21–25°С, а также при 17°С происходит вылупле�
ние личинок с наибольшим абсолютным содер�
жанием белка (рис. 3а). Чёткой зависимости сни�

Таблица 3.  Сравнительная характеристика химического состава личинок кефали лобана Mugil cephalus на этапе
начала функционирования жаберно�челюстного аппарата, распределяющихся в поверхностном (над чертой, I)
и придонном (под чертой, II) горизонтах

№ самки
Содержание, мкг/экз.

БI/БII ЛI/ЛII Б/(Б + Л),  %
белок (Б) липиды (Л)

1 1.08 1.23

2 1.08 1.24

3 1.00 1.25

4 1.01 1.18

6.8 0.07±

6.3 0.21±
������������������� 20.6 0.78±

16.8 0.64±
���������������������� 24.8

27.3
��������

6.9 0.28±

6.4 0.57±
������������������� 21.1 0.42±

17.8 0.71±
��������������������� 24.6

27.4
��������

7.1 0.14±

7.1 0.35±
������������������� 19.2 0.85±

15.3 0.99±
��������������������� 27.0

31.7
��������

8.0 0.35±

7.9 0.28±
������������������� 21.8 1.13±

18.5 0.71±
��������������������� 26.8

29.9
��������
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жения содержания липидов от температуры ин�
кубации не обнаружено (рис. 3б). 

В результате дальнейшего развития личинок
при температуре воды, при которой проходила
инкубация (эксперимент I), наибольшее содер�
жание белка к моменту завершения резорбции
желточного мешка отмечено при 25, липидов –
при 23 и 19°С (рис. 4). Причём, при 19°С абсо�
лютное содержание липидов у личинок превыша�
ет их количество у личинок в момент вылупления.

У личинок, полученных в результате инкуба�
ции при 23°С и содержавшихся в разных темпера�
турных условиях (эксперимент II), к моменту за�
вершения резорбции желтка абсолютное содер�
жание белка находится в обратной зависимости
от температуры (рис. 4а). При этом повышение
температуры от 21 до 25°С в меньшей степени
сказывается на конечном содержании белка, чем
её повышение от 19 до 21°С или от 25 до 27°С.
Наибольшее содержание липидов отмечено у ли�
чинок, содержавшихся при 21–25°C, а также при
19°С (рис. 4б). Как и в эксперименте I, при 19°С
абсолютное содержание липидов несколько вы�
ше, чем у личинок, вылупившихся при этой тем�
пературе. Такое увеличение содержания липидов
можно объяснить тем, что при низкой температу�
ре в период эмбрионального развития и в период
резорбции желточного мешка наблюдается зна�
чительная смертность эмбрионов и личинок и,
вероятно, выживают лишь личинки с повышен�
ным содержанием липидов.

Таким образом, в результате анализа получен�
ных данных установлено, что потери белка за пе�
риод эмбрионального развития лобана наимень�
шие, а содержание белка у вылупившихся личи�
нок – наибольшее в диапазоне температуры 21–
25°С. К моменту завершения резорбции желточ�
ного мешка наибольшее количество белка и ли�
пидов наблюдается у личинок, содержавшихся
при температуре 21–25°С.

В результате выдерживания личинок в период
резорбции желточного мешка в воде разной солё�
ности установлено, что с повышением солёности
от 13 до 19‰ расход липидов несколько увеличи�
вается. В результате этого к моменту полной рез�
орбции желточного мешка личинки при 13 и 15‰
содержат в среднем больше липидов, чем личин�
ки в вариантах опыта с оптимальной и повышен�
ной солёностью – 17 и 19‰: соответственно 22.2
и 20.3 против 17.7 и 15.6 мкг/экз. (рис. 5б). В то же
время при 13–15‰ за этот период происходит не�
которое увеличение среднего содержания липи�
дов относительно исходного показателя при вы�
луплении, что, как и в случае выдерживания ли�
чинок при низкой температуре (19°С), можно
объяснить выживанием в экстремальных услови�
ях лишь личинок с повышенным содержанием
липидов.

Содержание белка в теле личинок к моменту за�
вершения резорбции желточного мешка по мере по�
вышения солёности от 13 до 19‰ незначительно
увеличивается в среднем с 7.4 до 8.4 мкг/экз. (рис. 5а).

Таким образом, в процессе резорбции желточ�
ного мешка у личинок лобана в условиях разной
солёности происходит изменение соотношения
белка и липидов: понижение солёности от 17–19
до 13–15‰ сопровождается уменьшением доли
белка и увеличением доли липидов, что, в свою
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(б) у личинок кефали лобана Mugil cephalus (потом�
ство трёх самок) в момент вылупления от температу�
ры инкубации. 
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очередь, ведёт к снижению удельного веса и по�
вышению плавучести личинок.

ОБСУЖДЕНИЕ

В период развития кефали лобана до перехода
на активное питание происходит снижение абсо�
лютного содержания белка и липидов, причём
скорость убыли белка и липидов различна на раз�
ных этапах развития. Постоянное изменение со�
отношения содержания органических веществ в
процессе раннего онтогенеза установлено для
разных видов рыб рядом авторов (Lasker, 1962;
Love, 1970; May, 1971; Ehrlich, 1974a, 1974b; Аро�
нович, Шатуновский, 1975; Dabrowski, 1976; Ша�
туновский, 1980; Воробьева, Семененко, 1984;
Jorgensen, 1985; Новиков и др., 1985).

Основное значение в обеспечении энергетиче�
ских потребностей личинок лобана в период от
вылупления до перехода на активное питание
имеет энергия липидов. Отношение расхода ли�
пидов к белку за этот период в весовых и энергети�
ческих единицах составляет соответственно 4.6 : 1 и
7.0 : 1. Аналогичная закономерность установлена
для личинок C. lavaretus (Dabrowski, 1976). Вместе
с тем для личинок сельди и камбалы установлено
более быстрое расходование белка в этот период и
большее его значение в обеспечении энергетиче�
ских потребностей личинок (Ehrlich, 1974a, 1974b).
Причиной установленных различий в значении
энергии белка и липидов в обеспечении энерге�
тических потребностей личинок в период эндо�
генного питания, вероятно, является различное
исходное содержание и соотношение белка и ли�
пидов в личинках в момент вылупления. Так, если
содержание липидов в личинках камбалы не пре�
вышает 8%, то в личинках сига – свыше 30% (по
сухому веществу). Абсолютное содержание липи�
дов в личинках лобана благодаря большой жиро�
вой капле в 2.5–3.0 раза превышает абсолютное
содержание белка. Однако по мере развития ли�
чинок лобана после завершения резорбции жел�
точного мешка всё большее значение приобрета�
ет энергия белка: скорость снижения его содер�
жания постоянно увеличивается. При этом если
дальнейшее снижение содержания липидов по�
сле завершения резорбции желточного мешка в
случае, когда личинки не имеют возможности за�
хватывать корм, вероятно, происходит за счёт со�
держащихся в жировой капле липидов, то сниже�
ние содержания белка может происходить только
за счёт потерь массы тела личинок. При этом со�
отношение расхода липидов и белка до стадии не�
обратимого голодания составляет 2 : 1, а в период
до гибели личинок сокращается до 1.6 : 1. Вероят�
но, увеличение скорости убыли белка является
приспособлением личинок поддерживать их пе�
лагическое состояние за счёт сохранения большо�
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Рис. 5. Зависимость содержания белка и липидов в
личинках Mugil cephalus (потомство трёх самок) в мо�
мент завершения резорбции желточного мешка в за�
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Рис. 4. Зависимость содержания белка (а) и липидов
(б) у личинок кефали лобана Mugil cephalus (потом�
ство трёх самок) в момент полной резорбции желточ�
ного мешка от температуры. Личинки самок 1 и 2 по�
лучены в результате инкубации при 23°С; икру самки 3
инкубировали при той же температуре, при которой
содержали личинок до завершения резорбции жел�
точного мешка. 
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го количества липидов (May, 1971; Ehrlich, 1974a,
1974b).

Переход личинок лобана на активное питание
начинается после завершения резорбции желточ�
ного мешка. Энергетические потребности личи�
нок в период перехода на активное питание обес�
печиваются энергией липидов жировой капли и
частично энергией белка их тела. Поэтому про�
должительность периода обратимого голодания у
них в зависимости от температуры воды составля�
ет 5–10 сут. после вылупления. Потери белка в
момент достижения личинками стадии необрати�
мого голодания составляют 39–44% от его содер�
жания в момент вылупления. Эти данные близко
совпадают с имеющимися в литературе данными
для личинок других видов рыб. По данным Аро�
нович и Шатуновского (1975), стадия необрати�
мого голодания личинок трески Gadus morhua
marisalbi, наваги Eleginus nawaga и сайки Boreoga�
dus saida наступает при потере соответственно 40,
38 и 36% сухого вещества. При этом значительно
различается возраст личинок этих видов рыб при
достижении ими стадии необратимого голодания:
для личинок трески – 7, наваги – 17 и сайки –
18 сут. после вылупления. Личинки камбалы и
сельди к моменту наступления стадии необрати�
мого голодания через 13 сут. после вылупления
теряют 38–44% белка (Ehrlich, 1974a, 1974b). Ли�
чинки сига к моменту наступления стадии необ�
ратимого голодания в возрасте 14–15 сут. расхо�
дуют до 44% сухого вещества, в том числе 31%
белка (Dabrowski, 1976).

Длительность периода необратимого голода�
ния, количество запасных питательных веществ
желтка и последовательность их использования в
период эндогенного питания до перехода на ак�
тивное питание обусловлены экологией вида
(Крыжановский, 1960). Развитие лобана на ран�
них этапах онтогенеза проходит в пелагиали. По�
этому высокое содержание липидов в икре и ли�
чинках лобана, сконцентрированных в жировой
капле, играет большую роль не только в обеспече�
нии энергетических потребностей развивающе�
гося организма в период эндогенного питания, но
и выполняет гидростатическую функцию – обес�
печивает плавучесть икры и личинок. Резорбция
жировой капли завершается уже в период устано�
вившегося активного питания после заполнения
плавательного пузыря воздухом, выполняющего
в дальнейшем гидростатическую функцию. Не�
рест, развитие икры и личинок большинства по�
пуляций лобана происходит в воде океанической
солёности – 30–35‰ (Nash, Shehadeh, 1980; Lee,
2000). Отличительной особенностью черномор�
ского лобана является адаптация к размножению
в условиях более низкой солёности. Его икра ха�
рактеризуется несколько меньшим размером, чем
у океанических популяций, но сходным с ними

размером жировой капли. Вследствие этого отно�
сительный размер жировой капли черноморского
лобана несколько выше – 46% диаметра икринки
(Аронович, Маслова, 1984; Маслова, 1989), чем
жировой капли океанического лобана – 35–42%
(Kuo et al., 1973; Tung, 1973). Благодаря этому ик�
ра черноморского лобана имеет меньший удель�
ный вес по сравнению с данным показателем ик�
ры океанического лобана: 0.7–0.8 г/см3 (Зайцев,
1964), 1.0085 г/см3 (Тимошек, Павловская, 1979),
0.835 г/см3 (Аронович, Стеценко, 1984) против
1.0263 г/см3 (Kuo et al., 1973). Снижение удельно�
го веса икры черноморского лобана обеспечивает
её положительную плавучесть в условиях низкой
солёности Чёрного моря.

Вместе с тем к моменту завершения резорбции
желточного мешка при сокращении запасов ли�
пидов удельный вес личинок увеличивается до
значения, близкого или даже превышающего
плотность морской воды (Nash, Shehadeh, 1980;
Аронович, Стеценко, 1984). Личинки, неэконом�
но расходовавшие до этого момента запасы липи�
дов или имевшие более низкое начальное относи�
тельное содержание липидов, приобретая отри�
цательную плавучесть, опускаются в придонные
слои выростных ёмкостей и постепенно погиба�
ют. Крыжановский и Потеряев (1936) зарегистри�
ровали опускание на дно личинок кефали в возрасте
3 сут. Опускание личинок кефали в придонные слои
в естественных водоёмах также сопровождается их
гибелью в результате заиления, пониженного со�
держания кислорода, большого количества дон�
ных и придонных хищников и т.д. (Зайцев, 1954).

Таким образом, одним из основных факторов,
определяющих смертность личинок в течение
“критического” периода (завершение резорбции
желточного мешка) является снижение ниже
определённого минимума содержания липидов,
которые обеспечивают плавучесть личинок. Пре�
имущественное использование белков в обеспе�
чении энергетических потребностей личинок в
период перехода на активное питание экономит
липиды и может рассматриваться в качестве при�
способления личинок к сохранению способности
вести пелагический образ жизни.

Количество белка и липидов, содержащихся в
личинках лобана к моменту завершения резорб�
ции желточного мешка, определяется условиями
среды (температура и солёность), при которых
проходило развитие до этого момента. Личинки,
развитие которых проходит при пониженной со�
лёности (13–15‰), к моменту завершения рез�
орбции желточного мешка имеют большее коли�
чество липидов и меньшее – белка по сравнению
с личинками, развивавшимися в условиях высо�
кой солёности (17–19‰), т.е. имеют меньший
удельный вес. Причиной этого может быть увели�
чение использования белка и понижение исполь�
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зования липидов для обеспечения энергетиче�
ских потребностей личинок в этот период с целью
сохранения нейтральной плавучести в условиях
низкой плотности воды. Однако развитие личи�
нок при низкой солёности сопровождается, как
правило, повышенной смертностью личинок, по�
этому не исключена возможность элиминации
личинок с большим удельным весом. Для провер�
ки этой гипотезы об изменении соотношения ис�
пользованной энергии белка и липидов необхо�
димо проведение в дальнейшем анализа как жи�
вых, так и погибающих личинок при разной
солёности.

Наибольшее содержание белка и липидов к
моменту завершения резорбции желточного
мешка сохраняется у личинок лобана при 21–
25°С, т.е. в оптимальном диапазоне температуры.
При этом максимальное содержание липидов за�
регистрировано у личинок при 23°С. Таким обра�
зом, проведение инкубации икры и выдержива�
ния личинок в период резорбции желточного
мешка при 23°С позволяет несколько понизить
смертность личинок в “критический” период за
счёт получения экземпляров с более высоким со�
держанием липидов по сравнению с личинками,
полученными при более низкой или более высо�
кой температурах.
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