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ЭМБРИОНАЛЬНОЕРАЗВИТИЕСИГОВЫХ РЫБ НА 

ЕСТЕСТВЕННЫХ НЕРЕСТИЛИЩАХ В УРАЛЬСКИХ 

ПРИТОКАХ НИЖНЕЙ ОБИ 

В.Д. Богданов 

Институт экологии растений и животных Уральского отделения Российской Академии Наук, 

ул. 8 Марта, 202, г. Екатеринбург, 620144. E-тail: bogdanov@ecology.иran.rи 

Эмбриональное развитие сиговых рыб проис

ходит в течение длительного периода времени при 

низких температурах воды, что определяет наличие 

определенных особенностей и адаптаций. 

Первые исследования эмбрионального и ча

стично личиночного периода сига под названием 

«Coregonus palaed Cuvier» выполнил Фогт (Vogt, 
1842, цит. по Черняеву, 1968). Из отечественных 
исследователей стадии развития сига Coregonus 
lavaretus (от оплодотворения до гаструляции) пер
вым описал Ph. Owsiannikow (1874). Более полная 
картина эмбриогенеза Coregonus lavaretus baeri была 
представлена Н.Д. Никифоровым (1937). 

Наиболее обстоятельно эмбриогенез сиговых рыб 

изучался в 1970-80-е годы. В литературе описыва

ется эмбриональное развитие тугуна (Малышев, 

1974), пеляди (Кузьмин, 1963; Волкова, 1972; Prokes, 
1977; Котова, 1983; Котова и др., 1985; Кугаевская, 
1983; Лебедева, 1985; Решетников и др., 1989), ре
ципрокных гибридов С. peled и С. lavaretus (Prokes, 
1977), сига-лудоги (Вернидуб, 1956; Маненкова, 
1974), чудского сига (Кубрак, 1960; Лебедева, 1981), 
ладожского сига (Приймак, 1986), байкальского 
омуля и сига (Щелканова, 1962; Черняев, 1968, 
1973, 1982), балтийского морского сига (Чертов, 
Нестеров, 1973), муксуна (Юхнева, 1963; Смолья
нов, 1966; Лебедева, 1982), чира (Кугаевская, 1967; 
Кугаевская,Сергиенко, 1988;Лебедева, 1982;Богда

нов, 1983), пыжьяна (Мигаловский, 1985; Головков, 
1986; Кугаевская, Сергиенко, 1988) переславекой 
ряпушки (Борисов, Крыжановский, 1955), нельмы, 
белорыбицы, сига-нельмушки (Смольянов, 1957), 
кубенекой нельмы (Буланов, 1976, 1979), горного 
валька Prosopiuт williaтsoni (Rajagopal, 1979), сига 
С. clupeoides (Maitland, 1967), европейской ряпушки 
С. albula (Лебедева, 1980; Luczynski, Кirklewska, 1984; 
Костоусов, 1989), ряпушки Артеди С. artedii (Colby, 
Brooke, 1970, 1973). Исследование эколога-морфоло
гических особенностей эмбрионального развития 

восьми видов и подвидов сиговых рыб (чудского 

сига, сига-лудоги, волховского сига, чира, муксуна, 
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пеляди, ряпушки, рипуса) в сравни-тельном аспекте 

проведено О.А. Лебедевой (1976). Также в сравни
тельном аспекте с целью видового определения 

развивающейся икры Л.В. Кугаевекой и Л.Л. Сер

гиенко (1988) выполнено описание икры чира, 
пыжьяна и пеляди. Однако все данные получены 

авторами в искусственных условиях, при которых 

продолжительность эмбриогенеза короче, нежели 

в природной среде. Лишь эмбриональное развитие 

переславекой ряпушки описано по материалам, 

полученным не только в аппаратах рыбоводного 

пункта, но и в ящиках, установленных на дно озера 

и реки. Имеются сведения о партеногенетическом 

развитии икры сига (Соин, 1953), белорыбицы (Бе
ляева, 1959), омуля (Черняев, 1968). 
Эмбриональный период развития сиговых рыб 

различными авторами разделяется на 7, 8, 9, 10 
либо 13-14 этапов. При этом у одного вида может 
выделяться различное их число. Например, у сигов 

С. lavaretus (различные подвиды) описывается 7 
этапов (Лебедева, 1976), 8 этапов (Черняев, 1973), 
9 этапов (Чертов, Нестеров, 1973; Prokes, 1977), 10 
этапов (Смольянов, 1957) и 13-14 этапов развития 
(Вернидуб, 1956). Несоответствие в числе этапов 
развития одного вида по данным этих авторов имеет 

место на стадиях органогенеза и позднее. Исходя 

из того, что «этап развития - это отрезок развития, 

на протяжении которого происходит становление 

новой функции у группы одновозрастных особей» 

(Сытина, Тимофеев, 1973, стр. 288), нам кажется 
более приемлемым разделение эмбрионального пе

риода развития сиговых рыб на 8 этапов, в том виде, 
в котором они описаны Ж.А. Черняевым (1973). 
По описанию экологических групп рыб (Кры

жановский, 1948) речные формы сиговых рыб 
относятся к литофильным рыбам, икра которых 

откладывается на гравийном или гравийно-песча

ном грунте на быстром течении. Для нормального 

развития икры сиговых рыб необходимы опреде

ленные экологические условия: высокое содержа

ние кислорода в воде, определенное количество 
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световой энергии, соответствующая температура, 

химизм и чистота воды. 

Качество икры сиговых рыб не определяется 

визуальными характеристиками (Мантельман, 

1978, 1980). На примере пелядиуказанным автором 
установлено, что самый объективный показатель 

качества икры - выживаемость эмбрионов. 

Степень оплодотворения икры сиговых рыб 

обычно высокая - 92-95% (Беляева, 1959; Кубрак, 
1960; Кугаевская, 1981). 
Оптимальные условия для развития зародышей 

существуют в воде с минерализацией до 300 мг/л, 
с водородным показателем рН - 6.4-8.0 (Галактио
нова, 1974; Braшn, 1978). Диапазоны значения рН 
от 3.0 до 4.0 и свыше 11.0 летальны для сиговых 
рыб (Лебедева,1990). Установлено, что на первых 

этапах скорость развития икры не зависит от кон

центрации 0 2, не выходящей за рамки критических 

значений. Чем моложе стадия развития зародышей, 

тем шире диапазон кислородных условий, в которых 

зародыш может развиваться нормально (Юровиц

кий, 1965). Потребление кислорода увеличивается 
по мере развития зародыша (Кубрак, 1960; Черняев, 
1968; Braum, 1978). 

В период развития на естественных нерестили

щах рек икра получает большое количество энергии 

света- 671 кал/кв. см, что намного превышает све
товую энергию, получаемую икрой, развивающейся 

в заводских условиях - 24 кал/кв. см (Черняев, 
Довгий, 1969). По мнению этих авторов, даже снег, 
лед и шуга не препятствуют проникновению доста

точного количества света до дна. Световая энергия 

оказывает воздействие на обменные процессы эм

брионов сиговых рыб во время развития, регулируя 

его темп (Черня ев, 1991). Установлено, что развитие 
икры при освещенности менее 5 люкс и более 700 
люкс приводит к увеличению гибели зародышей 

(Черняев, 1990). 
Развитие икры всех видов рыб лимитировано 

определенными температурными пределами, при 

которых вылупляются жизнеспособные личинки 

(Мешков, Лебедева, 1977; Лебедева, 1983). Для 
многих видов рыб эти пределы составляют 1 О-15°С 
(Braum, 1978; Канидьев, 1984). Время инкубации 
продлевается низкими температурами и ускоряет

ся высокими. Количество дней, необходимых для 

прохождения определенных этапов развития при 

определенной температуре (в градусах Цельсия), 

называется градусо-дни и считается величиной 

постоянной. В настоящее время установлено, что 

это верно лишь для узкого предела температур 

(Blaxter, 1969). 
Эмбриональное развитие сиговых рыб, по данным 

О.А. Лебедевой (1983), в норме может происходить 
при температуре воды 0°+ 1 О"С, при содержании 
кислорода от 5.0 до 14.0 мг/л. Наиболее эвритермны 
эмбрионы ряпушки, рипуса, пеляди, чудского сига, 

стенотермны- чир и муксун. Д. Прайс (Ргiсе, 1940), 
проводя инкубацию икры сиговых рыб при посто

янной температуре от 0" до 12"С, обнаружил, что 
успешное развитие эмбрионов происходит в узком 

диапазоне температур (от 0.5 до 6"С), а наиболее 
благоприятная температура +0.5"С. Установлено, 

что у сиговых рыб возможно нормальное развитие 

эмбрионов при повышенной температуре в случае 

имитации сезонного хода температур воды, снижа

ющихся на стадиях бластулы и эпиболии (Турдаков, 

Никитин, 1972; Городилов, 1988; Черняев, 1990). 
Скорость эмбрионального развития сиговых рыб 

зависит от температуры среды (Борисов, Крыжанов

ский, 1955; Вернидуб, 1956; Braшn, 1964; Черняев, 
1968; Prokes, 1977; Буланов, 1976; Мешков, Лебеде
ва, 1977; Игнатьева, 1979; Rajaqopal, 1979; Борисов, 
Конурбаев,1983;Городилов,1988).Установлено,что 

повышение температуры воды до известных преде

лов вызывает ускорение развития. Однако есть и 

отклонения от этого общего правила. Ж. А. Черня ев 

(1968, 1981а, 1982) полагает, что на ранних этапах 
развития (эпиболия и образование миотомов) по

вышение температуры вызывает замедление раз

вития. Начиная с этапа развития эмбриональной 

системы кровообращения, повышение температуры 

приводит к ускорению развития. По нашим данным, 

у сиговых рыб различия в темпе обрастания желтка 

при разных температурах более существенные, но 

закономерность обратная (см. ниже). 

Данные, полученные Н. В. Смирновым ( 1987) в 
эксперименте в искусственной среде на байкальском 

омуле, показывают, что снижение температуры 

воды осенью и ее стабилизация на минимальном 

уровне зимой оказывают дифференцированное вли

яние на скорость эмбриогенеза. Развитие икры, при 

равенстве температуры на последующих стадиях, 

предыдущие стадии которой проходили при более 

высокой температуре, удлиняется. Чем выше тем

пература во время прохождения начальных стадий, 

тем раньше и четче проявляется замедление раз

вития. Оплодотворение и прохождение начальных 

стадий эмбриогенеза при более низкой температуре 

воды приводит к сокращению продолжительности 

--=====-=-=-=----=······=·-'---····- --- -·- -· -- --- ·······'··=--=---=-=---=-=-===--=----=---=--=-=--=--'- ·-----
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развития в зимний период. Уменьшение длитель

ности эмбриогенеза сближает даты вылупления. 

При инкубации икры на естественных нере

стилищах в уральских притоках эти особенности 

развития также проявляются. Продолжительность 

нереста всегда превышает продолжительность вы

лупления. Однако пик нереста и пик интенсивности 

вылупления личинок по продолжительности равны 

(Богданов, 1983, 1985). 
На темп эмбриогенеза оказывают влияние кисло

родныеусловия инкубации икры (Гулидов, 1969, 1971, 
197 4; Канидьев, 1984). Зародыши, инкубация которых 
проходит при различных концентрациях кислорода, 

различаются по степени развития при вылуплении. 

Чем больше кислорода, тем позже вылупление. 

Роль каротиноидных пигментов в развитии икры 

сиговых полифункциональна (Черняев, 1990). Для 
дыхания икры важно количественное содержание 

каротиноидных пигментов, а не их качественный 

состав. В процессе эмбриогенеза происходит за

кономерное изменение количества каротиноидных 

пигментов в цитоплазме и в желтке (Микулин и др., 

1978). Интенсивность пигментации икры, в основ
ном, обусловлена интенсивностью цвета жировых 

капель, собственно желток и плазма окрашены 

спабо (Валюшок, 1988). 
Активный транспорт кислорода от поверхности 

икринки к дыхательным поверхностям зародыша 

обеспечивается нервно-мышечной моторикой. 

У зародышей сиговых рыб от появления до вы

луппения сохраняется аритмичность движений 

(Резниченко, 1982). 
Нормальное эмбриональное развитие омуля воз

можно при содержании солей железа в воде от 0.05 
до 0.15 мг/л (Балданова и др., 1984). 

Партеногенетическое развитие у сиговых рыб 

возможно лишь в первые дни эмбриогенеза. Не

оплодотворенная икра омуля вся погибает на 25-30 
сутки развития, что соответствует стадии замыка

ния желточной пробки (Черняев, 1982). 
Развитие сиговых рыб адаптировано к низким 

температурам и длитепьному периоду эмбриогенеза. 

К эмбриоадаптациям относятся: наличие большего 

количества каротиноидных пигментов и цитохро

ма Ь560 , цитоплазматическая моторика желточного 

мешка и аритмичные движения зародыша, обиль

ная сеть капиллярных сосудов (Резниченко, 1982; 
Черняев, 1990). 

Подготовка эмбрионов к выходу из оболочки 

- один из критических периодов эмбрионального 
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развития (Мешков, 1965). Известно, что выделение 
ферментов из желез вылупления происходит под 

влиянием изменений светового или температурного 

режимов, химизма воды, а также вследствие дей

ствия на икру толчков и встряхиваний (Бузников, 

Игнатьева, 1958; Иевлева, 1967; Yamagami, 1981). 
В зависимости от колебаний этих факторов могут 

происходить сдвиги сроков вылупления. Дефицит 

кислорода в перевителлиновой жидкости вызывает 

накопление и секрецию гиалуронидазы и фермента 

вылупления, в результате вылупляются в первую 

очередь те эмбрионы, которые испытывают дефи

цит кислорода (Бузников, 1957). При одинаковой 
температуре воды вьшупление личинок сиговых 

рыб начинается раньше в случае инкубации икры в 

подвижном состоянии (Colby, Brooke, 1970). При из
учении раннего развития сиговых рыб С. aгtedii, С. 

clupeaformis установлено, что чем меньше темпера
тура инкубации икры, тем длиннее вылупившисся 

личинки (Colby, Brooke, 1970). Авторами выявлено, 
что личинки, вылупившисся первыми при любой 

температуре инкубации, имеют меньшую длину 

тела, чем последние. Вылупление личинок в норме 

начинается с хвоста (Роу, 1970). У сиговых рыб же
лезы вылупления одноклеточные и расположены 

на нижней стороне головы эмбриона (Luczynski, 
Hosaja, 1983). 

Результаты экспериментов 

Для изучения эмбриогенеза и выяснения вопро

сов, связанных с вылуплением, изменчивостью 

личинок, а также для составления контрольной 

коплекции личинок точно установленных видов 

проводили наблюдения за развитием икры сигов 

(чира, пыжьяна, нельмы, тугуна и пеляди) в есте

ственных условиях. Для этого икра одной самки, 

оплодотворенная одним самцом, в количестве 

около l-3 тыс. экз. помещалась в деревянные лотки 
(50х50 и 30х40 см), дно которых было выложено 

разноразмерной галькой с песком, имитирующих 

естественный грунт нерестилищ. Лотки устанав

ливали на дно в районе нерестилищ в рр. Соби 

и Маньи. Периодически с лотков брали икру для 

анализа. Весной, непосредственно перед началом 

вьшупления, производили сбор всей оставшейся 

на лотке икры и анализировали вьтупившихся из 

нее личинок. 

Микроскопическое изучение икры и молоди 

проводили преимущественно на живых объектах. 

Зародышей рассматривали через оболочку. В от-
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дельных случаях использовали методику бокового 

микроскопирования, разработанную Ж.А. Чер

няевым (1981б). Иллюстративными документами 

результатов морфологического изучения служат 

рисунки, выполне1щые автором. 

Рассматривая эмбриональное развитие тугуна, пе

ляди, пыжьяна, чира в условиях естественных нере

стилищ некоторых уральских притоков Нижней Оби, 

мы ограничиваемся приведением абсолютных сроков 

развития и температуры среды во время конкретных 

стадий развития. В связи с тем, что температура 

воды во время развития икры от оплодотворения до 

вылупления в природных условиях не постоянная, 

мы не смогли оценить продолжительность разви

тия одноименных этапов у исследованных сигов по 

методу, разработанному Т.А. Детлаф и А.А. Детлаф 

(1960). Для того чтобы влияние температуры было 
одинаковым, необходимо закладывать икру разных 

видов на инкубацию в один день, а это в природных 

условиях выполнить очень трудно. 

Яйцеклетки исследованных рыб относятся к 

олигоплазматическим (объем плазмы составляет 

менее 25% объема желтка) (Лебедева, 1976; Мешков, 
Лебедева, 1977, 1983). Диаметр желтка икринок от
дельных видов резко различается (рис. 1). Диаметр 
желтка овулировавших икринок тугуна, использо

ванных нами для проведения опытов, составил от 

1.39 до 1.72 мм, пеляди- от 1.67 до 2.69 мм. Инди
видуальная изменчивость самок по этому признаку 

составляет у тугуна 0.8-5.3%, у пеляди- 0.7-3.5%, у 
пыжьяна- 1.6-2.1%, у чира- 1.3-4.9%. Обнаруже

в уральских притоках на всех стадиях ускоряется 

при повышении температуры воды. По данным 

Ж.А. Черняева (1981а, 1982), у байкальского омуля 
конец обрастания желтка бластодермой при темпе

ратуре 0.5°С происходит на 16 сутки после начала 
обрастания (в возрасте 30-31 сут. после оплодотво
рения), а при температуре 3°С- за 18 сут. (в возрас
те 27-28 сут. после оплодотворения). У пелядипри 
температуре воды 0.2°С процесс эпиболии проходит 

за 10 суток (в возрасте 27 сут.), а при температуре 
воды 4.5-5.6°С- за 4 суток (в возрасте 10 суток), у 
тугуна при температуре воды 0.4-0.2°С- за 12 суток 
(в возрасте 24 сут.), а при температуре воды 4. 7 -7.0°С 
- за 4 суток (в возрасте 9 суток), у пыжьяна при 
температуре воды 0.2°С - за 9 суток (в возрасте 26 
сут.), а при температуре воды 3.5-4.5°С - за 4 суток 
(в возрасте 11 суток). Отмечено относительное 
уменьшение скорости эпиболии при более высокой 

температуре. 

Температура воды во время эмбриогенеза сиго

вых рыб на нерестилищах в уральских притоках 

меняется только в период от нереста до ледостава. 

В дальнейшем она стабильная - 0.2"С. В связи с 

этим различия в скорости развития зародышей 

в разные годы наиболее сильно проявляются на 

первых этапах эмбриогенеза. Так, например, в год 

со средними сроками ледостава на р. Манье (12 
октября) зародыши тугуна за 16 суток развития 
достигали стадии 1/3 обрастания желтка бластодер
мой и образования краевого узелка. Температура 

воды изменялась от 5 до 0.6°С. В год с поздним ле-
ны достоверные различия (Р<0.05) .-------------------------------., 
среднего веса икринки у чира из 

р. Северной Сосьвы (6.66±0.11мг), 

р. Сыни (6.56±0.14 мг) и р. Соби 
(6.05±0.11 мг)- в более южныхнере

стовых притоках масса откладыва

емой икры больше, чем в северных. 

Не выявлено зависимости среднего 

веса и размера желтка икринки от 

длины, веса тела и упитанности 

самки. 

Наиболее клейкая икра отмеча

ется у пеляди, наименее - у чира. 

Окраска икры пеляди и тугуна 

оранжевая, пыжьяна - желтая, а 

чира- беловато-желтая различной 

интенсивности. 
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Установлено, что темп развития Рис. 1. Диаметр желтка икры сиговых рыб Нижней Оби: 
икры сиговых рыб на нерестилищах а - тугун, б - пелядь, в - сиг-пыжьян, г - нельма, д - чир 
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доставом (27 октября) эмбрионы тугуна за этот же 
промежуток времени достигали стадии появления 

глазных бокалов. Температура воды изменялась от 

11.0 до 1.4°С. Сроки нереста в оба года были одина
ковыми. Наиболее значительны различия скорости . 

развития икры, выметанной в начале нереста и в 

конце его. Так, у икры пеляди, выметанной задолго 

до ледостава и проходящей развитие при темпера

туре воды 2.5-7°С, гаструляция наступает в три раза 

быстрее, чем у икры, выметанной после ледостава 

Таблица 1 
Описание стадий развития икры пеляди при различной температуре воды, в условиях 

эксперимента, в р. Манья 

1979, 1982 rr. 1980 г. 1981 г. 

N2 Стадия развития Про-сть" 
t 

Про-сть" 
t 

Про-сть" 
t 

ВОДЫ, ВОДЫ, воды, 
развития 

ос 
развития 

ос 
развития 

ос 

1 Осеменение о 0.2 о 7.5 о 2.5 

2 Окончание набухания икры 5 час 0.2 4 час 7.5 4.5 час 2.5 

3 2 бластомера 28 час 0.2 8 час 7.0 12 час 2.5 

4 4 бластомера 48 час 0.2 12 час 7.0 21 час 3.5 

5 8 бластомеров 54 час 0.2 16 час 7.0 28 час 3.5 

6 16 бластомеров 70 час 0.2 21 час 6.0 36 час 4.0 

7 32 бластомера 90 час 0.2 28 час 0.2 44 час 5.0 

8 Многоклеточная бластула. Клетки подсчитать не-
120 час 0.4 40час 6.0 56 час 7.0 

возможно 

9 Многоклеточная бластула. Между перибластом и 
15 суток 0.2 6 суток 2.0 5 суток 5.3 

бластодермой просматривается полость бластоцеля 

10 Начало гаструляции. Бластодиск и полость бласто-

целя увеличены. На бластодиске появляется утол-
17 суток 0.2 7 суток 1.4 6 суток 5.6 

щение, намечающее место будущего заднего конца 

зародыша. Эпиболия бластодермы еще не началась 

11 Бластодерма обрастает желточный мешок на 1/3. 
21 сутки 0.2 8 суток 1.0 7 суток 4.5 

Образован краевой узелок 

12 l/2 обрастания желточного мешка бластодермой. 
Краевой узелок принимает вид краевого языка. 

23 сутки 0.2 10 суток 0.6 8 суток 4.5 
Бластоцель увеличен в диаметре, расположен в 

противоположной стороне от краевого языка 

13 Окончание эпиболии. Бластоцель модифицирован в 
26 суток 0.2 14 суток 1.02 10 суток 4.5 

перибластический синус 

14 Эмбрион охватывает половину желточного мешка. 
32 суток 0.2 17 суток 0.5 13 суток 3.6 

Головной и хвостовой отделы увеличены 

15 Появление глазных бокалов. Миомеров около 10 
36 суток 0.2 20 суток 3.0 18 суток 2.2 

штук 

16 Обособление хвостоного отдела от желточного 
36 суток 0.2 31 сутки 0.2 - -

мешка 

17 Появление стуховых плакод. Начало дифферен-
цировки мозга. Появление плавниковой каймы на - - 43 суток 0.2 40 суток 0.2 
хвосте. Начало движения хвоста 

18 Образование кишечной трубки, анального отвер-

стия, зачатков грудных плавников. Миомеров около - - 48 суток 0.2 47 суток. 0.2 
55 

19 Появление меланинового лигмента по краю глаз-
55 суток 0.1 

ныхбокалов 
- - - -

Примечание. *Здесь и далее (табл. 2- б) «Продолжительность» 
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(табл. 1). Аналогичный пример можно привести и 

для пыжьяна (табл. 2). На нерестилищах рек, рас
положенных в более северных широтах (рр. Собь, 

Харбей, Лонготъеган), развитие икры сиговых рыб 

всех видов обычно начинается при температурах 

ниже 1 ос, что обуславливает более низкую скорость 
развития большинства икринок. Эмбриональное 

развитие чира, нерестящегося во время ледостава, 

протекает при температуре не выше 0.4" С. Благо
даря этому скорость развития его икры в отдельные 

годы и на разных реках практически не отличается 

и более замедленная на первых стадиях развития 

по сравнению с другими видами сиговых рыб (табл. 

3 и 4). 

N2 

1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 
10 
11 
12 
13 
14 
15 

16 
17 

N2 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

9 

Таблица 2 
Эмбриональное развитие чира на нерестилищах, в условиях эксперимента, температура воды 

0.4- 0.2°С, р. Манья, 1978-1979 rr. 

Стадия развития 
Продолжительность 

развития 

Осеменение О час 

Окончание набухания икры 5 час 
Формирование бластодиска и периферического перибласта 15 час 
2 бластомера 26-29 час 
4 бластомера 30-45 час 
8 бластомеров 48-53 час 
16 бластомеров 68 час 
32 бластомера 92 час 
64 бластомера 120 час 
Многоклеточная бластула 7 суток 
Образование бластоцеля 15 суток 
Начало гаструляции 17 суток 
1/2 обрастания желточного мешка бластодермой 21 сутки 
Окончаниеэпиболии 26 суток 
Эмбрион охватывает половину желточного мешка. Головной и хвостовой отделы 

33 суток 
!увеличены 

Появление глазных бокалов. Миомеров около 10 штук 36 суток 
Появление зрачка 38 суток 

Таблица 3 
Эмбриональное развитие чира на нерестилищах, в условиях эксперимента, р. Собь, 

сезон 1977-1978 годов 

Про-сть 
t" 

Стадия развития 
раз-

воды, 
ВИТИЯ, 

"С 
сутки 

Осеменение о 0.2 

l/2 обрастания желтка бластодермой 21 0.1 

Появлением глазных бокалов. Миомеров- 10 37 0.1 

Обособление хвостового отдела от желтка. Появление слуховых плакод. Миомеров около 
50 0.1 

30. Жировых капель около 30 

Начало дифференцировки мозга на отделы. Образование кишечной трубки, анального отвер-
64 0.1 

стия, зачатков грудных плавников. Хвост подвижный. Миомеров около 50. Длина тела 4.8-5.0 мм 

Появление меланинового пигмента в глазных бокалах. Длина тела 5.0-5.4 мм 75 0.1 
Появление форменных элементов крови. Длина тела 7.0-7.5 мм 80 0.1 
Начало пульсации сердца. Появление клеток меланафор на желточном мешке и кишечни-

90 0.1 
ке. Туловищных миомеров около 40. Длина тела 7.8-8.0 мм. Жировых капель 10. 

Длина тела 8.5-10.8 мм. При дни не 8.5 мм - начало дифференциации плавниковой каймы. 

Появление зачатка печени. Кровообращение замкнутое. Тело извлеченного из оболочки 132 0.1 
эмбриона выпрямпяется 

8 
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Про-сть 
t" 

.~о Стадия развития 
раз-

ВОДЫ, 
ВИТИЯ, 

"С 
СУТКИ 

Длина тела 9.0-11.2 ым. При длине тела 10 мм появление зачатка нижней челюсти. Кро-
ветнорный мешочек и перибпастический синус редуцированы. Оперкулярвал крышка 

10 прикрывает первую жаберную дугу. Туловищных миомеров - 42, хвостовых - 21. Жировая 138 0.1 
капля - одна и ни две. 1-Ia спинной части туловища и голове есть каротиноидный пигмент. 
Длина желточного мешка - 1.94 мм высота - 1.88 мм 

11 
Начало подвижного состояния челюстно-жаберного аппарата. Появление гуанина в гпазах. 

170 0.1 
Помещенные в ПРобирки личинки вылупляются через5-7 часов 

12 
Личинки вылупляются сразу после взятия икры с лотков. Длина желточного мешка 1.9 мм, 
высота- 1.4 мм 

176 0.1 

13 Вылупление личинок на нерестилищах 208 -220 0.2-2.0 

Таблица 4 
Эмбриональное развитие сига-пыжьяна на нерестилищах, в условиях эксперимента, р. Манья 

1979, 1982 гг. ] 981 г. 

No Стадия развития Про-сть' t ВОДЫ, Про-сть* t воды, 

развития ос развития ос 

1 Осеменение о 0.2 о 3 
2 Окончание набухания икры 5 час 0.2 4 час 3 
3 Сформирован бластодиск 15 час 0.2 9 час 3 
4 2 бластомера 28 час 0.2 20 час 2.S 
5 4 бластомера 48 час 0.2 - -

6 8 бластомеров 54 час 0.2 30 час 2.5 
7 16 бластомеров 70 час 0.2 40 час 2.5 
8 Многоклеточная бластула. Клетки просматриваются, но 

120 час 0.2 56 час 2.5 
подсчет невозможен 

9 Многоклеточная бластула. Образование бластоцеля 15 суток 0.2 6 суток 3.5 
10 Начало гаструляции 17 СУТОК 0.2 7 суток 7 
11 1/3 обрастания желточного мешка бластодермой 20 суток 0.2 8 суток 5.3 
12 1/2 обрастания желточного мешка бластодермой 21 сутки 0.2 9 суток 5.6 
l3 3/4 обрастания желточного мешка бластодермой 25 суток 0.2 10 суток 4.5 
14 Окончаниеэпиболии 27 суток 0.2 11 суток 4.5 
15 Эмбрион охватывает половину желточного мешка. 

31 сутки 0.2 12 суток 4.5 
Головной и хвостовой отделы увеличены 

16 Появление глазных бокалов 36 суток 0.2 14 суток 4.5 
17 Появление зрачка - - 19 СУТОК 3.6 
18 Появление слуховых плакод, сердечной трубки - - 26 суток 0.2 
19 Начало дифференцировки мозга, появление плавниковой 

30 суток 0.2 - -
каймы 

20 Образование кишечной трубки, анального отверстия, 
33 суток 0.2 

зачатков грудных плавников 
- -

21 Появление меланинового пигмента в глазных бокалах - - 40 суток 0.4 

22 Образование кроветворного мешка. Сердце пульсирует. 
51 сутки 0.2 

Кровь окрашена слабо 

У рассмотренных видов сиговых рыб на этапе 

бластулы появляется бластоцель, расположенный 

эксцентрично относительно окружности бласто

диска. В процессе эпиболии бластоцель увеличи

вается и располагается впереди формирующегося 

9 

- -

1 оловного отдела зародыша. Данное образование, 

называемое перибластическим синусом, описано у 

сига-лудоги, чудского сига, пеляди, чира, муксуна, 

омуля и др. (Лебедева, 1976; Турдаков, Никитин, 
1972; Черняев, 1982). Считается, что перибластиче-
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ский синус принимает на себя совместно с жировы

ми каплями гидростатическую функцию, удерживая 

зародыш головным отделом внутри оболочки в 

верхней части перевителлинового пространства, 

что способствует газообмену зародыша со средой 

(Соин, 1953; Черняев, 1982). При дальнейшем раз
витии у перибластического синуса сокращается 

площадь основания и увеличивается высота. 

На первых стадиях развития икры у отдельных 

видов наблюдается различное количество жировых 

капель. Наибольшее количество их у чира и нельмы, 

затем (по убывающей)- у пыжьяна, пеляди и тугуна. 

Прослеживается закономерность- чем крупнее икра, 

========-=··· ·--- --- ·-·· ----··-·--·-·-···-· 

тем больше количество жировых капель. На стадии 

пигментации глаз жировые капли под воздействием 

движения эмбриона сливаются в одну - две капли, 

располагающиеся под перибластическим синусом. 

В представленных хронологических таблицах 

(табл. 1-6) кратко описаны некоторые стадии эм
брионального развития пеляди, чира, сига-пыжьяна 

и тугуна рр. Собь и Манья, без выделения этапов, 

и указана продолжительность периода от оплодот

ворения до конкретной стадии развития при коле

блющейся температуре среды. Рисунки дополняют 

описание стадий развития икры (рис. 2-7). Стадии 
на рисунках соответствуют табличным. 

Таблица 5 
Эмбриональное развитие тугуна на нерестилищах, в условиях эксперимента, р. Манья 

1979 г. 1980 г. 1981 г. 

NQ Стадия развития Прод-еть t°C Прод-еть t°C Прод-еть t0 c 
развития воды р_азвития воды развития воды 

1 Осеменение о 4.0 о 11.0 о 4.0 

2 Окончание набухания икры 4 час 5.0 3 час 11.0 - -

3 2 бластомера 10 час 5.0 8 час 11.0 - -

4 4 бластомера 20 час 5.0 13 час 10.0 - -

5 8 бластомеров - - 20 час 10.0 - -

6 16 бластомеров - - 26 час 7.0 - -
7 Многоклеточная бластула 36 час 2.0 - - - -

8 Образование бластоцеля 5 суток 0.5 - - 6 суток 4.0 
9 Начало гаструляции 11 суток 0.4 5 суток 7.0 9 суток 3.0 

10 l/3 обрастания желточного мешка бластодермой 16 суток 0.6 - - 10 суток 2.5 

11 l/2 обрастания желточного мешка бластодермой - - 6 суток 6.0 11 суток 2.5 

12 3/4 обрастания желточного мешка бластодермой 20 суток 0.2 7.5 суток 6.0 13 суток 2.5 
13 Окончаниеэпиболии 24 суток 0.2 8 суток 4.0 14 суток 3.5 

14 Эмбрион охватывает половину желточного меш-
13 суток 0.6 16 суток 5.0 

ка. Головной и хвостовой отделыувеличены 
- -

15 Появление глазных бокалов. Миомеров около 10 
17 суток 0.8 18 суток 7.0 - -

шт. 

16 Появление зрачка - -· 20 суток 1.0 - -

17 Обособление хвостового отдела от желточного 
28 суток 0.4 21 суток 4.5 

мешка. Миомеров около 32 
- -

18 Появление слуховых плакод. Появление плавни-
41 суток 0.2 24 суток 4.5 

ковой каймы на хвосте. Начало движения хвоста 
- -

19 Образование кишечной трубки, анального отвер-
48 суток 0.2 32 суток 2.6 - -

стия, зачатков грудных плавников 

20 Появление меланинового пигмента в глазных 
58 суток 0.2 41 суток 0.2 

бокалах 
- -

21 Появление кроветворного мешка. Сердце пуль-
54 суток 0.2 

сирует (34 удара в мин.). Кровь слегка окрашена 
- - - -

22 Появление на теле меланиновой пигментации. 
63 суток 0.2 

Длина зародыша 4.8 мм 
- - - -

10 



п~учпый lH5(l'ТJПJJi 
=~~~-~=--=-=-====~~ -~ ~- ~ -~ ~~-~=====================·· =···=· ··=······=·· =-~ =··· =· ===== 

Таблица 6 
Эмбриональное развитие тугуна на нерестилищах, в условиях эксперимента, р. Собь, 1977-1978 rr. 

N 

1 
2 
3 

4 

5 

6 

Стадия развити 

Осеменение 

Обособление хвостового отдела от желточного мешка. Миомеров 26-28 
Появление меланинового пигмента в глазных бокалах. Длина тела 3.5-4.5 мм. У крупных 
зародышей туловищных миомеров 31, хвостовых- 21 
Длина тела 4.0-5.8 мм. При длине 5.0 мм - начало пульсации сердца. Кровь окрашена. Глаз-
ные бокалы черные. На теле есть меланофоры. Длина тела 5.5-7 мм. При длине 7.0 мм- на-

чало замкнутого кровообращения. Грудные плавники подвижны. Оперколярная крышка 

начинает прикрывать жаберные дуги. Меланафоры развиты. Появление каротинаидиого 

пигмента на теле. Начало дифференциации плавниковой каймы. Тело извлеченного из 

оболочки эмбриона выпрямляется. Длина желточного мешка- 1.09 мм, высота- 1.04 мм. 
Длина 7.0-8.5 мм. При длине 7.5 мм движения челюстно-жаберного аппарата 
Окончание дифференциации плавниковой каймы. Появление гуанина в глазах. Выну-

тый из оболочки способен плавать 

Вылупление личинок на нерестилищах. 

Врr.•мкот 

0Zl70,.'i01N~Л'NЛI, 
(Б} 

Времкот 

О!шодотворсннк. 
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(А) • 0.2 ос 

02.5-4 ос 60 
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/00 
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Рис. 2. Влияние температуры на скорость дробления бластодиска в процессе эмбриогенеза 
сиговых рыб: 
А - пелядь, Б - тугун, В - сиг-пыжьян 
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Рис. 3. Скорость обрастания желтка бласто
дермой в зависимости от температуры воды: 

А - пелядь, Б - тугун, В - сиг-пыжьян 
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Рис. 4. Стадии развития икры пеляди (см. табл. 1) 

Скорость развития икры сиговых рыб на нере

стилищах рек на первых этапах эмбриогенеза может 

существенно различаться, что связано с колебания

ми температуры воды. При более высокой темпера

туре воды скорость дробления, обрастания желтка 
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20 

!5 
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5 

(} 
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о 

(li) 
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(В) 
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0 ... ~.0. ' о ' 
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.0,2-0,4 °( 

[].2,5-.7.5 ос 

[] 4-7 ос 

окончание 

• 0.2 ос 
03,5-~2 ос 

окончание 

Рис. 5. Стадии развития икры чира (см. табл. 2, 3) 
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Рис. б. Стадии развития икры сига-пыжьяна 

(см. табл. 4) 

бластодермой, темп органогенеза выше (рис. 2, 3). 
Более поздние этапы развития зародышей, вплоть 

до вылупления, всегда протекают при стабильной 

температуре воды, около оос, и темпы их прохож

дения из года в год почти постоянные. 

В конце эмбрионального периода развития 

сиговых (22 - 24 апреля) на экспериментальных 
лотках производили сбор икры. Выбирали почти 

всю оставшуюся живую икру и помещали ее в про

бирки. Из части икры ЛИЧИiiКИ вылуплялись сразу 

же или на протяжении 1-2 час, остальных личинок 
извлекали искусственно. Поскольку ската личинок 

на нерестилищах в это время еще не отмечалось, 

вылупление опытных личинок можно считать 

следствием спровоцированного механического 

раздражения и повышенной световой радиации во 

время сбора проб. 

Длина тела личинок, извлеченных из оболочки 

икры, всегда меньше, чем у вылупившихся личинок. 
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Рис. 7. Стадии развития икры тугуна (см. 
табл. 5, б) 

Чем больше время развития до момента вылупле

ния, тем крупнее личинки, то есть рост эмбрионов 

не прекращается до конца эмбрионального периода 

развития, независимо от его продолжительности. 

Зародыши при вылуплении имеют значительный 

запас желтка, размеры которого варьируют. У более 

мелких личинок желточный мешок (вместе с жиро

вой каплей) несколько крупнее. 

Соотношение количества личинок чира, вылупив

шихся после взятия пробы и извлеченных из оболочки 

искусственно, зависит от сроков развития. Например, 

при прохождении развития меньше 165 суток большая 
часть зародышей не вылупляется, а вылупившиеся 

личинки малоподвижны, плохо пигментированы. 

После 165-170 суток развития вылупляется более 50% 
личинок чира, причем жизнеспособность их выше 

-личинки способны активно плавать продолжитель

ное время. Наибольшее количество личинок, способ

ных к вылуплению, наблюдается поспе прохождения 
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185-190-суточного развития. Вылупившиеся личинки 

пыжьяна в опыте спустя 187 суток развития составля
ли 97.5%. Все личинки тугуна на 209 сутки способны 
к нормальному вылуплению. У пеляди вылупление 

100% особей наблюдалось после 188-190 суток. 
В результате проведеиных экспериментов весте

ственных условиях нерестилищ нами установлено, 

что при средних условиях развития массовое выл у

плени е наиболее жизнеспособных личинок чира и 

пыжьяна возможно на 185-190-е сутки развития. К 

этому же сроку возможно вылуплен и е всех личинок 

пеляди, тогда как у тугуна стопроцентное вылупле

ние может происходить после 200 суток развития. 
Этап вылупления большинства эмбрионов чира 

в разные годы наступает в одни сроки развития, а 

у пыжьяна, пеляди и тугуна сроки могут меняться, 

так как первые стадии развития их икры, в отличие 

от чира, могут проходить либо при высоких, либо 

при низких температурах воды. 

По запасам желтка личинки чира из р. Соби 

уступают ма-ньинским. Большие запасы эндоген

ной пищи у молоди чира из р. Маньи экологически 

оправданы, так как их миграционный путь от мест 

инкубащш к нагульным водоемам в 1 О раз длиннее, 
чем у молоди из р. Соби. Ранее нами были установ

лены достоверные различия по весу икры у чира из 

этих рек (Мельниченко, Богданов, 1979). Изменчи
вость длины тела зародышей, полученных из икры 

одной самки, в конце эмбрионального периода 

развития довольно высока: у чира составляет от 4. 5 
до 11.9%, у пеляди - 2.3 и 4.9% и не отличается от 
изменчивости длины тела покатных личинок. 

Разнокачественность личинок на этапе вы

лупления формируется в процессе эмбриогенеза 

под влиянием внутренних причин, зависящих от 

качества производителей и икры (Харченко, 1969; 
Мантельман, 1976, 1978; Ходжер, 1977), а также под 
воздействием внешней среды (Кугаевская, 1983). 
Зависимость изменчивости личинок от условий раз

вития подтверждается следующими наблюдениями. 

Период шугохода на р. Манье во время ледостава 

совпадает по времени с массовым нерестом чира, 

в результате чего в толще шуги оказывается «за

мурованным» большое количество его икринок. 

Икры других видов рыб в шуге значительно мень

ше. Поскольку зашуговывание русла происходит 

за один - два дня, то возраст личинок одинаковый. 

Изменчивость личинок чира, инкубирующихся в 

шуге, оказалась ниже (CV = 3.9%, при длине тела 
11.83±0.04 мм), чем на экспериментальных лотках, 
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где икра развивалась в различных условиях - на 

поверхности, под камнями и песком (P>O.Ol). 
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