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Исследована динамика гибели икры сиговых рыб Обь-Иртышского бассейна в условиях нормаль-
но протекающего технологического процесса инкубации на Тобольском региональном рыбопитомнике. 
В лабораторных условиях двумя методами изучена устойчивость внутренней оболочки икры сиговых 
рыб к механическим воздействиям в эмбриогенезе. Объектом исследования являлась развивающаяся 
икра пеляди (Coregonus peled), чира (C. nasus), муксуна (C. muksun) и сига-пыжьяна (C. pidschian). 
Показано, что, вне зависимости от видовой принадлежности, прочность внутренней оболочки икры 
сиговых рыб и интенсивность гибели зародышей изменяются в эмбриогенезе в соответствии с общи-
ми закономерностями. После завершения оводнения икры, начиная с первых дроблений бластодиска 
до завершения гаструляции, происходит снижение прочности внутренней оболочки. С органогенеза 
до середины этапа начала формирования системы кровообращения ее прочность возрастает с после-
дующей стабилизацией на высоком уровне. Перед выклевом зародышей прочность оболочки желточ-
ного мешка несколько снижается. Максимальная интенсивность гибели икры сиговых рыб в условиях 
инкубационного цеха выявлена при завершении этапа дробления бластодиска. Последующее быстрое 
снижение смертности зародышей сменяется стабилизацией на низком уровне, наступающей в ин-
тервале от начала органогенеза до образования хрусталика глаза. Выявлена статистически досто-
верная обратная взаимосвязь интенсивности элиминации зародышей при инкубации и устойчивости 
внутренней оболочки икры к механическим воздействиям в эмбриогенезе. Предложено рассматривать 
минимизацию механического воздействия на икру сиговых рыб как перспективное направление совер-
шенствования биотехники инкубации. Обоснованы сроки транспортировки икры.

Ключевые слова: икра рыб; эмбриогенез; сиговые рыбы; инкубация икры; смертность зародышей; 
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водство

Введение
Минимизация гибели икры рыб при ин-

кубации — одна из важнейших технологи-
ческих задач, определяющих эффективность 
искусственного воспроизводства в целом. 

© С. М. Семенченко, Н. В. Смешливая, Т.  В. Бело-
слуцкая

Любая технология инкубации в промыш-
ленных масштабах неизбежно связана с раз-
личного рода механическими воздействиями 
на икру: загрузка в инкубационный аппарат, 
влияние проточности, отборка мертвой икры 
и т. д. Уровень механических воздействий 
в эмбриогенезе, в частности, сиговых рыб 
Coregonidae на нерестилищах и в заводских 
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условиях существенно различается. В ин-
кубационных аппаратах икра развивается в 
состоянии постоянной циркуляции, испыты-
вая соответствующие ускорения под воздей-
ствием потока воды, тогда как в естественных 
условиях икра неподвижна. Последствия ме-
ханических воздействий при инкубации на 
зародыши сиговых рыб в полной мере не ис-
следованы. Из рыбоводной практики сиговод-
ства известно, что гибель в пределах техноло-
гических нормативов и отбор мертвой икры 
в процессе инкубации протекают неравно-
мерно. Основное количество погибшей икры 
отбирается из инкубационных аппаратов в 
первой трети эмбриогенеза. Причем изъятие 
мертвой икры из аппаратов в технологиче-
ском процессе инкубации может происхо-
дить на месяц позже момента гибели [1; 2]. 
Закономерно возникает вопрос обусловлен-
ности динамики элиминации икры измене-
нием устойчивости зародышей к механиче-
ским воздействиям в эмбриогенезе. Ответ 
на данный вопрос на примере сиговых рыб, 
важнейших объектов аквакультуры Сибири, 
является целью нашего исследования, вклю-
чающего следующие задачи: 

— оценить изменения интенсивности ги-
бели икры в течение инкубационного перио-
да при режиме, соответствующем технологи-
ческой норме; 

— определить динамику устойчивости 
зародышей к механическим воздействиям в 
эмбриогенезе. 

Ранее была изучена динамика гибели и 
отбора мертвой икры байкальского омуля 
[1; 2]. Исследования устойчивости икры си-
говых рыб к механическим воздействиям в 
основном посвящены оценке динамики проч-
ности ее внешней оболочки лишь на первых 
этапах эмбриогенеза [1; 3–7]. Показано, что 
прочность внешней яйцевой оболочки у ше-
сти видов сиговых рыб Обь-Иртышского бас-
сейна достигает максимума и стабилизирует-
ся к моменту первого дробления бластодис-
ка через сутки после попадания в воду при 
температуре до 1 °С [8]. При последующем 
развитии целостность внутренней оболочки 
икринки нарушается при более низком уров-
не механического воздействия по сравнению 

с внешней оболочкой. Следовательно, судить 
о влиянии механического воздействия на вы-
живаемость икры корректнее по прочност-
ным характеристикам именно внутренней 
оболочки. Однако сведения об изменении ее 
прочности в течение всего эмбриогенеза рыб, 
включая сиговых, в литературе не представ-
лены.

Материал и методика
Динамику элиминации эмбрионов си-

говых изучали в производственных усло-
виях в Сузгунском инкубационном цехе 
Тобольского регионального рыбопитомника в 
2005–2006 гг. Материалом являлась икра мук-
суна Coregonus muksun, чира C. nasus и озер-
ной формы пеляди C. peled. Сбор и оплодо-
творение икры муксуна осуществляли на базе 
«Сухоруково» (р. Обь, Ханты-Мансийский 
район ХМАО); чира — на научно-произ-
водственном участке «Волково» (старица 
Волковская, Тобольский район Тюменской 
области); пеляди — на оз. Сырковом 
(Кондинский район ХМАО). Инкубацию осу-
ществляли в стандартных восьмилитровых 
аппаратах Вейса при нерегулируемом тем-
пературном режиме. С середины октября до 
последней пятидневки ноября температура 
воды последовательно снижалась с 5,5 до 
0,5 °С. Затем до последней пятидневки апреля 
находилась на стабильном уровне 0,3–0,5 °С 
с последующим увеличением к концу мая до 
9,0 °С. Данный температурный режим явля-
ется типичным для сиговых инкубационных 
цехов Сибири [1; 2] при использовании рек и 
ручьев в качестве источников водоснабжения. 

Экспериментальную партию икры каж-
дого из исследуемых видов на вторые-четвер-
тые сутки после оплодотворения размещали 
в трех инкубационных аппаратах — в двух 
«рабочих» и в третьем «контрольном». Из 
рабочих аппаратов осуществляли ежеднев-
ный отбор погибшей икры с последующим ее 
переносом в контрольный аппарат в соответ-
ствии с общепринятой в сиговодстве биотех-
никой [9]. Поскольку временной интервал с 
момента гибели икры до ее изъятия из аппа-
рата в производственных условиях достига-
ет одного месяца, анализ гистограмм отбора 
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мертвой икры [1] не позволяет корректно су-
дить о фактической динамике гибели зароды-
шей в эмбриогенезе. С этой целью использо-
вали показатель «интенсивность элиминации 
зародышей», под которым понимается доля 
погибшей за сутки икры от общего «отхода» 
(суммарной гибели) за инкубацию. Для рас-
чета значений этого показателя с интервалом 
5–7 сут производили суммарную оценку те-
кущего количества живой икры в рабочих 
и контрольном аппаратах каждой экспери-
ментальной партии. Количество погибшей 
икры в партии за интервал времени t между 
двумя последовательными оценками опре-
деляли по падению суммарного количества 
живой икры (Bt = Ai – Ai+t) в рабочих и кон-
трольном аппаратах. Текущее среднее значе-
ние интенсивности элиминации на момент 
i + t/2 (φi+t/2, %/ сут) рассчитывали как отноше-
ние убыли количества живой икры в партии 
между двумя последовательными оценками 
(Ai – Ai+t), соотнесенное с общим количеством 
погибшей икры в данной партии за весь пери-
од инкубации (∑B), и продолжительностью 
интервала между оценками (t, сут):

ϕ
i t

i t iA A
t B+

+=
−( )
∑2

100
.

Данная формула дает возможность оце-
нить среднее суточное значение интенсивно-
сти элиминации икры за интервал t. 

Предложенный метод позволяет отразить 
распределение общего количества погибшей 
икры за период инкубации во времени в отно-
сительных величинах.

Последовательные периодические оцен-
ки количества живой икры в каждом аппа-
рате осуществляли модифицированным объ-
емно-весовым способом [10] при нулевом 
расходе воды с учетом доли мертвой икры в 
качественных пробах. Текущее количество 
живой икры в экспериментальной партии 
рассчитывали как сумму количества живой 
икры в двух рабочих и контрольном аппарате. 
Средние качественные пробы отбирали дваж-
ды из каждого аппарата специальным щупом, 
изготовленным из обрезанной у крана бюрет-
ки. Щуп, с открытыми торцевыми отверсти-
ями, медленно вертикально опускали в аппа-

рат с икрой до середины конусной части при 
остановленной водоподаче. Икра заполняла 
щуп по мере его погружения. Затем закры-
вали верхнее отверстие пальцем, изымали 
«столб» икры и выливали содержимое щупа в 
мерный стакан. Равномерный отбор икры по 
всей толще аппарата позволяет нивелировать 
вертикальную неоднородность распределе-
ния живой и мертвой икры, возникающую 
из-за известного эффекта ее «самоотборки». 
Непосредственно перед последующим ана-
лизом пробы икру перемешивали, набирали 
химической пипеткой объемом 2 или 5 мл и 
в ней же просматривали под бинокуляром не 
менее 200 шт., учитывая количество мертвых 
икринок. Мертвыми считали икринки с раз-
ным уровнем деструкции их содержимого, 
начиная с момента разрушения внутренней 
оболочки (оболочки желтка). Затем рассчиты-
вали долю мертвых икринок в пробе от обще-
го количества проанализированных икринок.

Необходимо подчеркнуть, что предло-
женная оригинальная методика позволяет 
изучать динамику смертности икры при ин-
кубации в аппарате Вейса непосредственно в 
производственных условиях без каких-либо 
изменений технологического процесса. 

Наблюдения за эмбриогенезом проводи-
ли на живом материале. Пробы икры про-
сматривали под бинокулярным микроскопом 
МБС-10 методом бокового микроскопиро-
вания [11; 12]. Определение стадий эмбрио-
нального развития проводили в соответствии 
с работой Л. В. Кугаевской, Л. Л. Сергиенко 
[13]. Этапы эмбрионального развития при-
ведены по Ж. А. Черняеву [1]. При изучении 
динамики смертности зародышей сиговых 
рыб наблюдениями охвачен весь эмбриональ-
ный период. 

Кроме возраста зародышей, выраженного 
в сутках, оценивали степень развития эмбри-
онов («биологический возраст») с помощью 
безразмерной характеристики τо [14], соот-
ветствующей продолжительности одного 
митотического цикла в период синхронных 
дроблений бластодиска при определенной 
температуре. Частное от абсолютной про-
должительности какого-либо периода разви-
тия τn и величины τо при той же температуре 
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соответствует относительной характеристике 
продолжительности этого периода или любо-
го интервала эмбриогенеза [15]. Величину τо 

для каждого из исследованных видов рас-
считывали по полученным ранее уравнениям 
[16; 17]. Биологический возраст зародышей, 
выраженный в сумме τn/τо, позволяет коррек-
тно сравнивать результаты опытов, различа-
ющихся по температурным условиям. 

Всего обработана и проанализирована 
261 проба на интенсивность элиминации за-
родышей и 83 пробы на определение стадий 
эмбрионального развития.

При исследовании динамики устойчи-
вости зародышей сиговых рыб к механиче-
ским воздействиям в эмбриогенезе в качестве 
факторов, оказывающих дозируемое меха-
ническое воздействие на икру, использовали 
силу соударения падающей икринки об гори-
зонтальную стеклянную поверхность (метод 
«падения») и центробежную силу вращения 
(метод «вращения»).

Материалом для исследования прочности 
внутренней оболочки икры методом «паде-
ния» служила икра сиговых четырех видов 
рыб Обь-Иртышского бассейна: чира, реч-
ной формы пеляди, муксуна и сига-пыжьяна 
(C. pidschian). Работы проводили в лабора-
тории отдела воспроизводства рыбных за-
пасов ФГУП «Госрыбцентр» с ноября 2011 
по апрель 2012 г. Оплодотворенную икру 
чира, речной формы пеляди и пыжьяна до-
ставили в лабораторию с рыбоводной базы 
«Рахтынья», икру муксуна — с садкового 
хозяйства «Волковское». В лабораторных ус-
ловиях икру инкубировали по оригинальной 
методике [18] в воде из оз. Волково, которая 
относится к гидрокарбонатному классу каль-
циевой группы со слабой минерализацией 
(до 0,2 г/л) при рН = 7,3–7,5. Температура ин-
кубации икры варьировала от 0,5 до 1,5 °С. 

О прочности внутренней оболочки кос-
венно судили по высоте, падение с которой 
вызывало ее разрыв у 50 % опытных икри-
нок. В каждом опыте с закрепленной на опре-
деленной высоте полки поштучно сбрасыва-
ли на дно стеклянного аквариума 25 икринок. 
После этого икру аккуратно собирали, про-
сматривали методом бокового прижизнен-

ного микроскопирования [11] и определяли 
долю икринок с разрушенной внутренней 
оболочкой. Затем последовательно изменяли 
высоту с дискретностью 10 см и повторяли 
опыт до достижения 50 %-го уровня погиб-
ших икринок. Всего проведено 62 опыта в те-
чение всего эмбриогенеза: 19 опытов с икрой 
чира, 14 — с муксуном, 16 — речной пеля-
дью, 13 — пыжьяном. 

В опытах по влиянию скорости враще-
ния на целостность внутренней оболочки 
икринок в эмбриогенезе (метод «вращения») 
использовали центрифугу Biosan MSC-6000 
с диаметром ротора 48 мм. Материалом для 
исследования служила икра чира, муксуна 
и озерной пеляди, собранная от произво-
дителей, выращенных на садковом хозяй-
стве «Волковское», и инкубируемая в лабо-
ратории Госрыбцентра в ноябре — апреле 
2016–2017 гг. Средняя масса икринок пеляди, 
определенная прижизненно на весах ВЛР-20, 
составила 4,59 ± 0,11 мг, муксуна и чира — 
8,25 ± 0,23 и 13,12 ± 0,21 мг соответственно. 
Опыты проводили сериями с икрой одинако-
вого возраста отдельно по каждому из видов. 
Временные интервалы между сериями опы-
тов нарастали по мере инкубации икры от 
1–2 сут в начале до 4–10 сут в конце эмбриоге-
неза. В каждом опыте одной серии помещали 
по 20 икринок в пробирку центрифуги объе-
мом 2 мл без воды и вращали с определенной 
скоростью в течение 10 с без учета времени 
разгона и остановки ротора. После заверше-
ния вращения икринки вынимали, помеща-
ли в стакан с водой и через 5 мин визуально 
оценивали долю икринок с разрушенной вну-
тренней оболочкой. Нарушение целостности 
внутренней оболочки (оболочки желтка), со-
провождающееся вытеканием желтка в пе-
ривителлиновое пространство, трактовалось 
как гибель икры. Как показали наблюдения, 
деструкция зародыша при нарастающем ме-
ханическом воздействии на икру начинает 
проявляться именно с разрыва внутренней 
оболочки. В предварительных опытах доля 
погибших икринок через 5 мин и через сутки 
после завершения опытов существенно не от-
личалась, поэтому дальнейшие наблюдения 
за подопытной икрой не проводили. В опытах 
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каждой серии скорость вращения последова-
тельно наращивали от 1200 до 5300 об/мин 
с шагом 100 об/мин, что соответствует рас-
четному диапазону значений центробежного 
ускорения от 77 до 1507 g. По итогам серии 
опытов регистрировали скорость вращения, 
при которой выживало 90, 50 и 10 % икринок 
по отношению к контролю. В качестве кон-
троля служила икра, с которой совершали те 
же манипуляции, что и с опытной икрой, но 
без вращения в центрифуге. Икру, подвергну-
тую опытам, в дальнейших исследованиях не 
использовали. Всего было проведено 29 се-
рий опытов с чиром, 31 — с муксуном, 29 — 
пелядью. Первую серию опытов проводили 
через сутки после осеменения. 

Результаты и обсуждение
В общих чертах у исследованных видов 

сиговых рыб динамика смертности зароды-
шей в течение инкубационного периода была 
схожей. С момента оплодотворения икры 
интенсивность элиминации зародышей бы-
стро нарастает и достигает максимальных 

значений при биологическом возрасте от 7 
до 17 τn/ τo, что соответствует этапу дробле-
ния бластодиска (II), периоду с конца ста-
дии крупноклеточной морулы до стадии 
среднеклеточной и мелкоклеточной морулы. 
Максимальные значения исследуемого пока-
зателя составили у чира 7,12 %/сут в возрас-
те 14 τn/τo; у пеляди — 6,01 %/сут в возрасте 
7 τn/ τo; у муксуна — 10,44 %/сут в возрасте 
17 τn/τo (рис. 1). Необходимо отметить, что 
у икры муксуна и чира выражен один пик 
максимума интенсивности гибели, а у пеля-
ди — два. Второй пик, сравнимый по значе-
нию с первым (5,2 %/сут), у пеляди отмечен 
при биологическом возрасте 19 τn/τo (мелко-
клеточная морула), что нельзя считать ти-
пичным для эмбриогенеза сиговых рыб [2]. 
Есть основания полагать, что первый пик 
интенсивности гибели эмбрионов пеляди 
связан с транспортировкой на четвертые 
сутки после оплодотворения, тогда как икру 
чира и муксуна перевозили на вторые сутки. 
С учетом последнего обстоятельства, можно 
считать, что максимальная смертность икры 

Рисунок 1 — Зависимость динамики элиминации зародышей сиговых рыб от степени их развития. 
Сузгунский инкубационный цех Тобольского рыбопитомника, 2005–2006 гг.: 

I — образование бластодиска; II — дробление бластодиска; III — гаструляция; IV — органогенез;  
V — отчленение туловищно-хвостового отдела от желтка и образование хвоста;  

VI — появление системы кровообращения; VII — появление кардинального кровообращения 
(этапы эмбрионального развития приведены по Ж. А. Черняеву [1])
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исследованных сиговых рыб приходится на 
конец этапа дробления бластодиска. При 
температуре 0,4–0,8 °С в начале инкуба-
ции икры исследуемых видов в Сузгунском 
цехе пиковые значения смертности наблю-
дались на 10–12 сут развития зародышей 
без учета первого пика гибели икры пе-
ляди. Примечательно, что при инкубации 
икры байкальского омуля на Баргузинском 
и Селенгинском рыбоводных заводах в схо-
жих температурных условиях максимальная 
интенсивность гибели зародышей отмечена 
в аналогичном возрасте (10–13 сут развития) 
к началу гаструляции [2].

Последующее развитие сопровождается 
быстрым снижением интенсивности гибе-
ли зародышей. Однако у чира это снижение 
протекает медленнее. Так, если у пеляди уро-
вень интенсивности элиминации 0,5 %/сут 
преодолевался при биологическом возрасте 
37 τn/τo (завершение гаструляции, обраста-
ние бластодермой 1/3 желтка, 21-е сут раз-
вития), у муксуна — в 43 τn/τo (начало орга-
ногенеза, обрастание 3/4 желтка, 23-и сут), 
то у чира — при 74 τn/τo (начало образования 
хрусталика глаза, 40-е сут). Период условно 
низкой интенсивности гибели зародышей 
трех исследуемых видов рыб со значениями 
менее 0,5 %/ сут пришелся на биологический 
возраст 76–204 τn/τo, соответствующий интер-
валу между стадиями эмбриогенеза от обра-
зования хрусталика глаза до начала движения 
грудных плавников при продолжительности 
развития в условиях Сузгунского инкуба-
ционного цеха 40–120 сут. Минимальные 
значения относительной смертности (0,00–
0,16 %/ сут) у всех трех видов наблюдались в 
середине зародышевого развития в возрасте 
120–150 τn/τo со стадии начала пигментации 
глаз до момента появления кровеносных со-
судов на желточном мешке. Некоторое по-
вышение интенсивности гибели эмбрионов 
наблюдалось перед выклевом в интервале от 
213 τn/ τo у пеляди до 249 τn/τo у чира (0,39–
1,14 %/ сут) в конце этапа появления системы 
кровообращения. У озерной пеляди увеличе-
ние смертности зародышей в конце эмбриоге-
неза было выражено в большей степени, чем 
у чира и муксуна. Есть основания полагать, 

что этот эффект связан с относительно высо-
кой температурой в конце инкубации икры 
озерной пеляди — до 10 °С. Такое повыше-
ние температуры объясняется смещением вы-
клева ее зародышей на вторую половину мая 
по причине более позднего сбора икры, чем у 
сиговых рыб, нерестящихся в реках. В част-
ности, выклев предличинок чира в условиях 
Сузгунского инкубационного цеха обычно 
приходится на середину апреля при темпера-
туре 0,4–0,5 оС; а муксуна — на первые числа 
мая при температуре 1–2 °С.

В целом по результатам наблюдений за 
интенсивностью гибели зародышей сиговых 
рыб можно констатировать, что при соблюде-
нии технологических требований результаты 
инкубации в заводских условиях определяют-
ся начальным периодом эмбриогенеза с нача-
ла дробления бластодиска до конца гаструля-
ции — начала эмбриогенеза. На этот период, 
длящийся в условиях Сузгунского инкуба-
ционного цеха около трех недель при общей 
продолжительности инкубации 160–190 сут, 
пришлось по 84 % от всей погибшей икры пе-
ляди и муксуна. У чира этот показатель равен 
68 %. Аналогичный характер распределения 
относительного количества погибшей икры в 
процессе инкубации показан ранее для бай-
кальского омуля [2]. 

Необходимо отметить, что массовая от-
борка погибшей икры из аппаратов (свыше 
1 % от общего отхода в сутки) была начата 
рыбоводами у чира на 31-е сут, у пеляди — на 
35-е, у муксуна — на 38-е сут. Учитывая, что 
наиболее интенсивная гибель икры проис-
ходила в течение второй недели инкубации, 
можно сделать вывод, что мертвая икра при 
существующей технологии ее отбора находи-
лась в аппаратах около трех-четырех недель. 
Следовательно, по гистограммам отбора 
мертвой икры не корректно судить о факти-
ческой динамике смертности икры при инку-
бации в производственных условиях [1].

Как было показано ранее, устойчивость 
внутренней оболочки икринок сиговых рыб 
к механическому воздействию, определенная 
методом «падения», увеличивается в первые 
3–4 ч после активации при контакте с водой 
и стабилизируется после завершения оводне-
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ния икринок в течение последующих суток 
до начала дробления бластодиска [17]. 

Динамика прочности внутренней обо-
лочки икры исследованных видов сиговых 
рыб в эмбриогенезе, опосредованно оценен-
ная методом «падения», имеет общий харак-
тер (рис. 2). На первых трех этапах развития 
прочность внутренней оболочки снижалась 
после завершения оводнения икры и дости-
гала минимума в интервале биологического 
возраста 32–38 τn/τo, что соответствует этапу 
гаструляции до момента обрастания ½ жел-
тка бластодермой. Минимальная высота па-
дения икринок, приводящая к разрыву 50 % 
оболочек, существенно не зависела от вида 
рыбы и составляла 0,2–0,3 м. Последующее 
развитие приблизительно до середины этапа 
формирования системы кровообращения со-
провождалось увеличением прочности вну-
тренней оболочки икры. Очевидно, процесс 

обрастания желтка бластодермой при гастру-
ляции приводит к утолщению и упрочнению 
внутренней оболочки икринки. Необходимо 
отметить, что нарастание устойчивости вну-
тренней оболочки икринок к механическому 
воздействию, вызванному падением, проис-
ходило неравномерно. У каждого из иссле-
дованных видов в интервале эмбриогенеза, 
соответствующему тренду упрочнения вну-
тренней оболочки, можно выделить период 
относительно кратковременной стабилизации 
исследуемого показателя. Горизонтальные 
участки кривых зависимости 50 %-й гибели 
икринок от высоты их падения отмечены в ин-
тервале биологического возраста зародышей 
от 95 до 146 τn/τo (см. рис. 2), что соответству-
ет стадиям от образования хвостовой почки 
до закладки жаберных плакод. Середина это-
го интервала пришлась на стадию начала пиг-
ментации глаз — 107–123 τn/τo.

Рисунок 2 — Динамика в эмбриогенезе высоты падения икринок сиговых рыб,  
приводящей к разрыву 50 % внутренних оболочек (обозначение этапов см. рис. 1)

Различия в значениях биологического 
возраста зародышей исследованных сиговых 
рыб, при которых происходит стабилизация 
прочности внутренней оболочки на макси-
мальном уровне, не превышали 22 %. Так, у 
сига-пыжьяна высота, вызывающая разрыв 
оболочки у 50 % опытных икринок, достига-

ла своего максимального значения 3,5 м при 
биологическом возрасте 140 τn/τo, у речной 
пеляди — 171 τn/τo, у чира — 181 τn/τo (см. 
рис. 2). По сравнению с перечисленными ви-
дами зародыши муксуна во второй полови-
не эмбриогенеза оказались чувствительнее 
к механическому воздействию, вызванному 
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падением икринок. Половина икринок у это-
го вида погибала при максимальной высоте 
сбрасывания 3,0 м при биологическом воз-
расте 157 τn/τo, Приведенные значения ста-
билизации прочности внутренней оболочки 
икринок, оцененной методом «падения», 
приходятся на этап формирования системы 
кровообращения (VI) от стадии появления 
кровеносных сосудов на желточном меш-
ке до стадии появления гуанина в глазах. 
Ориентировочно эти стадии соответствуют 
середине эмбриогенеза сиговых рыб при по-
стоянной температуре. При дальнейшем раз-
витии икры, вплоть до выклева, изменений 
прочности внутренней оболочки не выявле-
но. Кривые соответствующей зависимости 
выходят на устойчивое плато.

Результаты оценки динамики прочности 
внутренних оболочек икринок сиговых рыб в 
эмбриогенезе методами «вращения» и «паде-
ния», описанные выше, в целом схожи (рис. 3). 
Зона минимальных значений скорости враще-
ния, приводившей к разрушению внутренней 
оболочки икринок чира, муксуна и озерной 
пеляди, учитывая все три выбранные уровни 
оценки выживания зародышей в опытах (10, 
50 и 90 %), была отмечена в начале эмбрио-
генеза при биологическом возрасте 8–35 τn/ τo 

на стадиях от среднеклеточной морулы до 
обрастания ½ желтка (этап гаструляции). 
У исследованных видов в период экстремаль-
но низкой прочности внутренней оболочки 
икринок ее разрыв происходил при одина-
ковых или близких минимальных скоростях 
вращения ротора. Так, у чира и пеляди 90 %-й 
уровень выживаемости икринок в опытах от-
мечали при минимальной скорости вращения 
ротора 1400 об/мин, 50 %-й — 1600 об/мин, 
10 %-й — 1900 об/  мин (при центробежном 
ускорении — 105, 137, 194 g соответствен-
но). В опытах с икрой муксуна аналогич-
ные показатели были на 100 об/мин меньше. 
Увеличение прочности внутренней оболочки 
икринок отмечено со второй половины этапа 
гаструляции. Интересно отметить, что, так 
же как и при оценке прочности внутренней 
оболочки методом «падения», кривые изуча-
емого процесса имеют ступенчатый характер 
(см. рис. 3). «Промежуточная» стабилиза-

ция устойчивости икринок к повреждающе-
му воздействию вращения по трем уровням 
выживаемости отмечена у чира в интервале 
биологического возраста 56–106 τn/τo, у мук-
суна — 63–113 τn/τo, у пеляди — 59–112 τn/τo. 
Данные интервалы соответствуют стадиям 
от начала образования первых пар сомитов 
(этап органогенеза) до начала пигментации 
глаз зародыша (начало этапа появления си-
стемы кровообращения). «Основной» пери-
од стабилизации устойчивости зародышей 
к негативному воздействию центробежного 
ускорения отмечен при максимальных значе-
ниях скорости вращения за период эмбрио-
генеза. В частности, уровень выживаемости 
90 % икринок чира и муксуна наблюдали при 
скорости вращения 3900 об/ мин (816 g), озер-
ной пеляди — 4000  об/мин (858 g); 50 %-й 
стабильный уровень выживаемости отмечен 
у чира при 4100 об/мин (902 g), у муксуна — 
при 4400 об/ мин (1039 g) и у пеляди — при 
4500 об/мин (1087 g); 10 %-ю выживаемость 
икры в этот период наблюдали у чира, мук-
суна и пеляди при 4800, 5000 и 5200 об/мин 
соответственно (1236, 1342 и 1451 g) (см. 
рис. 3). Выявленную последовательность 
чир — муксун — пелядь по степени устойчи-
вости зародышей к повреждающему воздей-
ствию вращения можно объяснить обратной 
зависимостью исследуемого фактора от мас-
сы икринок, которая уменьшается в том же 
порядке (см. Материал и методика). Кривые 
зависимости трех выбранных уровней вы-
живаемости икры от скорости центрифуги-
рования вышли на плато синхронно у каж-
дого из видов при биологическом возрасте 
чира 136 τn/τo, муксуна — 153 τn/τo и пеляди 
185 τn/ τo. Приведенные значения биологиче-
ского возраста приходятся на этап появления 
системы кровообращения и соответствуют 
стадиям начала сокращения сердечной труб-
ки, появления кровеносных сосудов на жел-
точном мешке и отделения головы зародыша 
от желтка соответственно. На этапе подвиж-
ного состояния жаберно-челюстного аппара-
та, завершающего эмбриогенез, в преддверии 
вылупления зародышей, выявлено снижение 
устойчивости оболочки желтка к воздействию 
центробежного ускорения. У зародышей чира 
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это снижение зарегистрировано с биологиче-
ского возраста 271 τn/τo, тогда как у пеляди и 
муксуна — в возрасте 320 τn/τo. В преддверии 
вылупления зародышей значения скорости 
вращения икры в центрифуге, приводящие 

Рисунок 3 — Динамика в эмбриогенезе скорости вращения ротора центрифуги,  
соответствующей выживаемости 90, 50 и 10 % икринок сиговых рыб в опыте: 

А — чир; Б — муксун; В — пелядь озерная. 
Этапы эмбрионального развития приведены по Ж. А. Черняеву [1]

к повреждению желточного мешка, во всех 
заданных уровнях выживаемости снизились 
в основном на 2–4 % (100–200 об/мин) (см. 
рис. 3). Как исключение можно рассматри-
вать падение скорости вращения перед вылу-
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плением на 21 % у чира при 10 %-м уровне 
выживаемости зародышей, а также у пеля-
ди — на 9 % при 50 %-м уровне. Данное сни-
жение устойчивости икры к механическому 
воздействию в конце инкубации, вероятно, 
связано с началом функционирования меха-
низма вылупления зародышей. Необходимо 
отметить, что обсуждаемый эффект не был 
зарегистрирован методом «падения». 

Поскольку данное исследование носит 
прежде всего прикладной характер, резуль-
таты опытов по оценке устойчивости икры 
сиговых в эмбриогенезе, выполненных дву-
мя методами, обобщены в упрощенном виде 

(табл. 1). После завершения оводнения икры 
динамика прочности внутренней оболочки 
представлена как последовательная смена 
пяти фаз: начального снижения — экстре-
мально низких значений — возрастания — 
стабилизации на высоком уровне — конеч-
ного снижения. Исходя из «предосторож-
ного подхода», границы фаз 2 и 5, условно 
«критичных» с позиций повышенного ри-
ска гибели икры, определены максимально 
широко по крайним значениям результатов 
опытов по совокупности исследованных ви-
дов и выбранных уровней выживаемости за-
родышей. 

Таблица 1 — Фазы динамики прочности внутренней оболочки икры сиговых рыб

Фаза Эмбриогенез
Начало фазы

№ Название Этап Стадия Возраст
биологический, τn/τo абсолютный, сут*

I Начального  
снижения

Оводнение  
икринки

Образование 
бластодиска

1 1

II Экстремально 
низких значений

Дробление  
бластодиска

Мелкоклеточная 
морула

16 8

III Возрастания Органогенез Обрастание  
3/4 желтка

45 21

IV Стабилизации 
на высоком 

уровне

Формирование 
системы  

крово обращения

Появление  
гуанина в глазах

180 97

V Конечного  
снижения

Подвижное  
состояние жа-
берно-челюст-
ного аппарата

Начало движения 
жаберно-челюст-

ного аппарата

260 139

* Абсолютный возраст рассчитан для температуры инкубации 0,5 °С как среднее значение для трех 
исследованных видов с относительным отклонением ±3 %.

При анализе результатов опытов обра-
щает на себя внимание в общих чертах «зер-
кальное» соответствие графиков интенсивно-
сти элиминации зародышей при инкубации 
и кривых, отражающих динамику прочности 
внутренней оболочки икры в эмбриогенезе. 
Корреляционный анализ данных подтвердил 
наличие статистически достоверной обрат-
ной зависимости интенсивности элиминации 
от устойчивости к механическим воздействи-
ям (r = −0,588…−0,787 при Р > 0,99), оценива-
емым как методом «падения», так и методом 
«вращения», при одинаковом биологическом 
возрасте (табл. 2). Границы выделенных фаз 

динамики прочности в значительной степени 
совпадают с аналогичными фазами интен-
сивности гибели икры при инкубации. 

Обнаруженная взаимосвязь позволяет 
предположить, что результаты инкубации 
икры сиговых рыб при действующей биотех-
нике в существенной степени определяются 
повреждающим воздействием потока воды в 
аппарате Вейса в период повышенной чув-
ствительности зародышей к механическим 
воздействиям. В отличие от условий разви-
тия на нерестилищах, технология инкубации 
икры сиговых рыб основана на ее постоянной 
циркуляции в аппарате. Учитывая выявлен-
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ную зависимость чувствительности зароды-
шей к механическим воздействиям от мас-
сы икринок, наиболее заметное воздействие 
поток должен оказывать на относительно 
крупную икру таких видов, как чир и нельма. 
Такое предположение подтверждается полу-
ченными ранее данными по эксперименталь-
ной инкубации икры чира в неподвижном со-
стоянии, в соответствии с которыми удалось 
достичь выживаемости икры за весь период 
эмбриогенеза до 98,5 %. В контрольной пар-
тии икры, инкубируемой в аппарате Вейса с 
минимальным расходом, обеспечивающим 
ее циркуляцию, выжило всего 63 % икры 
[7]. Безусловно, высказанное предположение 
требует дополнительного экспериментально-
го подтверждения. Однако снижение меха-
нического воздействия на икру сиговых рыб 
следует рассматривать как перспективное на-
правление совершенствования биотехники ее 
инкубации с целью повышения выживаемо-
сти. В частности, для минимизации негатив-
ного воздействия потока на зародыши чира 
предложен способ инкубации его икры с вре-
менной остановкой циркуляции в аппарате 
Вейса в период максимальной чувствитель-
ности к механическим воздействиям [7; 19].

Выполненное исследование позволяет 
дать обоснованные практические рекоменда-
ции. В частности, учитывая быстрое повыше-
ние чувствительности икры к механическим 
воздействиям в начале эмбриогенеза, опти-
мальными сроками ее перевозки и загрузки 
в инкубационные аппараты следует считать 
интервал от момента завершения оводнения 
и упрочнения внешней оболочки до начала 

дробления, что соответствует вторым сут-
кам развития при температуре 0,2–3,0 °С. 
Распространенная практика хранения икры 
на базах сбора до 10–20 сут биологически не 
оправдана, так как в этом случае транспорти-
ровка смещается на фазу экстремально низ-
ких значений прочности внутренней оболоч-
ки икры. Перевозку икры сиговых рыб для 
ее доинкубации в другом цехе наиболее це-
лесообразно производить начиная со стадии 
появления гуанина в глазах зародыша, а не 
на стадии начала пигментации глаз, как это 
рекомендуется в методических наставлениях 
[9]. При температуре инкубации менее 1 °С 
период, максимально благоприятный для пе-
ревозок икры, наступает ориентировочно че-
рез 30 сут после появления пигмента в глазах 
зародыша и продолжается в течение последу-
ющего месяца. В период эмбриогенеза между 
стадиями среднеклеточной морулы и замыка-
ния желточной пробки перемещения икры в 
технологическом процессе неприемлемы, а 
расход воды в инкубационных аппаратах дол-
жен быть минимизирован. При температурах 
инкубации, соответствующих технологиче-
ской норме (0,3–2,0 °С), этот период соответ-
ствует возрасту икры 4–30 сут. 

Выводы
1. Вне зависимости от видовой принад-

лежности прочность внутренней оболочки 
икры сиговых рыб изменяется в эмбриоге-
незе в соответствии с общими закономерно-
стями. После завершения оводнения икры, 
начиная с первых дроблений бластодиска до 
завершения гаструляции, происходит сниже-

Таблица 2 — Результаты анализа взаимосвязи интенсивности элиминации зародышей сиговых рыб в 
эмбриогенезе с их устойчивостью к механическим воздействиям

Вид,  
форма

Характер  
механического 

воздействия  
на икру

Коэффициент 
линейной  

корреляции (r)

Количество пар 
значений (n)

Фактическое 
значение  
критерия 

Стьюдента (tф)

Критическое значение 
коэффициента  
Стьюдента (tst)  
при Р = 0,99

Чир Падение −0,637 14 4,00 3,05
Вращение −0,787 28 10,93 2,78

Муксун Падение −0,652 13 4,09 3,11
Вращение −0,646 25 5,54 2,81

Пелядь 
озерная

Падение     
Вращение −0,588 29 4,85 2,77
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ние прочности внутренней оболочки. С орга-
ногенеза до середины этапа начала формиро-
вания системы кровообращения ее прочность 
возрастает с последующей стабилизацией на 
высоком уровне. Перед выклевом зародышей 
прочность оболочки желточного мешка не-
сколько снижается. 

2. Максимальная интенсивность гибели 
икры сиговых рыб в условиях инкубационно-
го цеха выявлена при завершении этапа дро-
бления бластодиска. Последующее быстрое 
снижение смертности зародышей сменяется 
стабилизацией на низком уровне, наступаю-
щей в интервале от начала органогенеза до 
образования хрусталика глаза. 

3. Выявлена статистически достоверная 
обратная взаимосвязь интенсивности элими-
нации зародышей при инкубации и устойчи-
вости внутренней оболочки икры к механи-
ческим воздействиям в эмбриогенезе.
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RELATIONSHIP BETWEEN DYNAMICS OF ELIMINATION  
AND RESISTANCE TO MECHANICAL INFLUENCES OF COREGONIDAE FISH 

EMBRYOS DURING INCUBATION
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The research covers dynamics of Ob-Irtysh Basin’s whitefish embryos deaths under normal incubation 
processes at the Tobolsk Regional Fish Rearing Station. The resistance of whitefish egg’s inner liner to me-
chanical impacts within embryogenesis under laboratory conditions has been studied using two methods. The 
objects of the study were the developing eggs of northern whitefish (Coregonus peled), round-nosed whitefish 
(C. nasus), muksun (C. muksun) and Siberian whitefish (C. pidschian). It has been demonstrated that irrespec-
tive of the species, resistance of whitefish egg’s inner liner and the embryos death rates within embryogenesis 
change according to general patterns. After the eggs hydration is completed and until the completion of gas-
trulation, the stability of inner liner decreases. Starting from organogenesis and to the middle of the early stage 
of circulatory system formation, its resistance increases followed by stabilization at a high level. The stability 
of yolk sac shell reduces slightly before embryos hatching. The maximum eggs death rate at the incubation 
stage has been observed at the final stage of blastodisc breaking up. Subsequent rapid decrease of embryos 
deaths is replaced with a low-level stabilization which begins in between the organogenesis commencement 
and the eye lens formation. A statistically proven inverse relationship has been established between intensive 
embryos deaths and inner liner resistance to mechanic impact within embryogenesis. It has been suggested 
to treat minimization of mechanic impact on whitefish eggs as a promising line of incubation biotechnology 
improvement. The time frames for transporting eggs have been justified. 

Keywords: egg; embryogenesis; whitefish; incubation of eggs; elimination of embryos; survival of eggs, 
mechanical impact; shell of egg; biotechnology; artificial reproduction
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