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Общая характерпстнка работы. 

Актуальность проблемы. Значение окраски рыб и отдельных пигмен

тов, как в целом, так и на разных этапах их жизпешюго цикла интересовало 

ученых не одно столетие. Однако оставался неясным биологический смысл 

разнообразия окраски покровов взрослых рыб, а таюке функциональное значе

ние пигментов в мышцах, других тканях, во внутренних органах и в икре. 

Пигменты - окрашенные вещества, входящие в состав тканей организ

ма, избирательно поглош;а1ощие свет в видимой части солнечного спектра. Из 

них объектами нашего исследования являлись только окрашенные соедашения 

биологического происхождения, существешго влияющие на цвет икры и кожи 

рыб и представляющие интерес в плане изучения их функциональной роли. 

Настоящее исследование связано с соедтшениями, традиционно 

относимыми к истинным пигментам, такими как птерины и каротиноиды, а 

также с бесцветными производными последних (витамины группы А), в силу 

их важности для понимания функциональной роли. В то же время, в числе ок

рашивающих рыб веществ нами рассматриваются меланины и гуанин, не явля

ющиеся истинными пигментами, поскольку 01Ш поглощают или отражают свет 

во всем диапазоне видимой части спектра. 

Более ста лет назад КСМережковский (1863), а вслед за ним и 

А.Арно (Amaud, 1889 - цит. по Гудвину, 1954) высказали предположение о ды

хательной роли отдельных пигментов в организме животных. Однако, несмот

ря на многочисленные исследования, до настоящего времени нет полной яснос

ти в вопросе о функциональной роли пигментов на разных этапах оьггогенеза 

рыб. Недостаточно изучены причины разнообразия содержания хшгментов в 

икре разных видов рыб, их тканевая и внутриклеточная локализация. Неясно 

функциональное значение качественного разнообразия пигментов в организме 

рыб и их икре, а также метаболизма ряда пигментов в физиологических про

цессах организма. Фрагментарно исследовано участие различных групп пиг-
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ментов в биохимических и физиологических процессах на разных этапа? 

онтогенеза рыб. 

Знания функциональной роли пигментов рыб крайне интересны н( 

только в теоретическом плане, но и важны с практической точки зрения да; 

оптимизации биотехнологий в аквакультуре, использования этих соединешш i 

медицине и разработки превентивных противорадиационных мер. 

Выявление функций пигментов более удобно проводить на низши; 

позвоночных, где они часто представлены в эволюционно исходных формах,; 

сами животные являются удобным объектом экспериментальных исследова 

НИИ. Однако, изучение пигментации гидробионтов, в том числе и рыб, в значи 

тельной степени затруднено из-за отсутствия методов сохранения их естествен 

ной окраски. 

Цель исследования: изучить функциональную роль пигментов и шп 

ментации рыб в течение их онтогенеза. 

Задачи исследования: 1) идентифицировать спектрофотометрическЕ 

ми методами типы пигментов в живой развивающейся икре рыб; 2) определит 

концехпрации и качественный состав каротиноидов в икре рыб разньпс эколс 

гических групп; 3) исследовать распределение каротиноидов в различны 

структурах икры в процессе эмбрионального развития рыб; 4) изучит 

метаболизм каротшюидов в эмбриогенезе рыб в норме и при воздействи 

различных факторов среды; 5) исследовать роль каротиноидов в водно-солево: 

обмене рыб; 6) выяснить функциональную роль каротиноидов в различны 

структурных элементах икры в эмбриогенезе рыб и значение пигментации 

кожных покровах рыб; 7) проанализировать видовую специфику, локализаци] 

в структурах икры и функциональную роль цитохромов в икре рыб; 8) разр; 

ботать принципы создания фиксирующих смесей, позволяющих сохранят 

естественную окраску рыб. 

Научная новизна. Автором впервые показано, что каротиноиды в mcf 

рыб существуют в трех формах: в свободной, этерифицированной и в вщ 

белково-каротиноидных комплексов. Витальными спектрофотометрическим 
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исследованиями установлено, что цвет икры рыб не отражает содержание в ней 

каротршоидньис пигмехтгов. Впервые на видовом и межвидовом уровнях выяв

лена положительная коррелящы между концентрацией каротиноидов в икре 

рыб и ее размерами, а также длительностью эмбрионального развития. На 

основании установленных автором особенностей внутриклеточной локализа

ции различных биохимических форм каротиноидов у разных видов рыб показа

но их неод1шаковое функциональное значение в различных структурах разви

вающегося зародыша. Автором установлено, что набор пигментов в икре рыб 

не является для вида строго закрепленным признаком, а зависит от состава 

пигментов, поступающих в организм самок с пищей, от метаболических 

процессов с их участием и особенностей перераспределения каротиноидных 

пигментов между различными органами и тканями, включая транспорт из пече

ни в яйцеклетки. Показано, что в эмбриогенезе рыб окисление каротиноидов до 

кетоформ есть спонтанный процесс и не является обязательным для эмбрионов 

всех видов рыб. 

Установлеьшые автором межвидовые и на видовом уровне различия 

качественного состава каротиноидов икры рыб и выявленные им особенности 

структурной организации молекул каротиноидов позволили показать отсут

ствие каких-либо щпслов их превращения с использованием в обме1щых про

цессах кислородсодержащих группировок иононовых колец каротиноидов и 

впервые доказать их неучастие в процессах дыхания с переносом кислорода за 

счет преобразования кислородсодержащих группировок этих пигментов. 

Впервые показано, что основную функциональную нагрузку в струк

туре молекулы пигмента несет система сопряжения, имеющая не менее девяти 

двойных связей, благодаря которой каротиноиды участвуют в кальциевом об

мене клетки, обусловливая изменение цвета икры и адгезивности клеточного 

материала. 

С участием автора впервые в икре сиговых рыб идентифицирован ци-

тохром Ь-типа, показана его роль в метаболизме икринок и установлено, что 

он является признаком-маркером семейства сиговых. Проведенный автором 
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сравнительный эволюционно-морфологический и физиолого-биохимический 

анализ функциональных возможностей пигмехггов кожи рыб и их икры, позво

лил констатировать, что в икре пигменты осуществляют ограниченные функ

ции, характерные для пигментной системы кожи рыб. 

Практическая значимость. На основании исследования свойств и 

функций пигментов, определяющих окраску рыб, автором сформулированы 

теоретические основы методов длительного сохранения окраски рыб и других 

гидробионтов при их фиксации. Для этих целей предложены: оригинальный 

способ искусственной регуляции контракции и экспансии пигментных клеток 

кожи, хелаторы двухвалентных ионов, антиоксиданты, приемы стабилизации 

мембранных структур клеток. Созданы методы фиксации с сохранением 

естественной окраски для различных групп рыб и других гидробионтов, что 

нашло практическое применение при создании музейных экспозиций. 

Апробация работы. Результаты исследований по теме диссертации 

были представлены на коллоквиумах кафедры ихтиологии биологического 

факультета МГУ (1973, 1977), института биофизики РАН (1974), Всесоюзного 

научно-исследовательского института морского рыбного хозяйства и океано

графии (ВНИРО) (1976), на Всесоюзных конференциях: "Биология промысло

вых рыб и беспозвоночных на ранних стадиях развития" (1974), "Вопросы 

раннего онтогенеза рыб" (1978), IV - VI Всесоюзных конференциях по "Эко

логической физиологии и биохимии рыб" (Астрахань, 1979; Киев, 1982; Виль

нюс, 1985), на 3-ем Всесоюзном совещании "Проблемы раннего онтогенеза 

рыб" (Калининград, 1983), на 3-ем Всесоюзном совещании по лососевидным 

рыбам. (Тольятти, 1988), VI Конгрессе европейских ихтиологов (Budapest, 

1988), на научной конференции Всесоюзного заочного института пищевой 

промышленности (ВЗИПП) (1988), Международном симпозиуме по биологии и 

разведению сиговых рыб (Cuebec, 1990), Международной научной конферен

ции "Размножение рыб-92" (Vodnany, 1992), на 1 Конгрессе ихтиологов 

России (Астрахань, 1997), на международной научно-технической конферен

ции Московского государствешюго заочного института пищевой промышлен-
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юсти (МГЗИПП) "Приоритетные технолопш в пищевой промыпшенности" 

1998), на Всероссийском симпозиуме "Возрастная и экологическая физиоло-

ия рыб" (Борок, 1998), на совместном заседании кафедры ихтиологии и рыбо-

юдства Московского государственного заочного института пищевой промыш

ленности (МГЗИПП), сотрудников кафедры ихтиологии Биологического 

[)акультета МГУ, Института проблем экологии и эволюции (ИПЭЭ РАН) и 

всероссийского научно-исследовательского института морского рыбного хо-

1яйства и океанографии (ВНИРО) (1998). 

Публикации. По теме диссертации автором опубликовано 32 работы. 

Структура и объем диссерташш. Рукопись состоит из введения, мате-

)иала и методов исследования, 5 глав основной части и 3 глав приложехшя, 

1ЫВ0Д0В и списка литературы. Работа изложена на 458 машинописных 

;траницах и содерж1тг 24 таблицы, 65 рисунков. В списке литературы 870 

юточников. 

Материал и методы исслсдовапия. 

Объектами исследования являлись пигменты различных органов, 

•каней и икры рыб. 

Сбор материала проводили с 1968 по 1996 гг. в естественных водо-

мах России, а также получали от фирм-поставщиков пресноводных аквариум-

шх и коралловых рыб с рмбоводно-заготовительпых баз Вьетнама, Таиланда и 

!;ингапура. 

Объем исследованного материала представлен в таблице 1. 

Эмбриологические исследования проводили на живой развивающейся 

акре рыб по общепринятой методике (Крыжановский, 1949; Соин, 19636; 

]оин, Микулин, 1974; Черняев, 1982). Одновременно с определением стадии 

1азврггия измеряли диаметр икры и ее сырую и сухую массу. 

Спектральное изучение цвета икры производили также на живом объ-

кте. Экстраидию каротиноидов из икры и тканей рыб производили ацетоном, 

последуютрим удалением из экстракта воды, водорастворимых веществ и ств

олов. Количественное определение каротиноидов осуществляли по общепри-



нятому методу (Davies, 1965, 1976). Результаты исследований обработаны ста 

тистически (Плохинский, 1970). 

О количественном изменении цис-форм каротиноидов судили по цис 

максимуму поглощйшя света в области 320-380 нм. Наличие витаминов груп 

пы А устанавливали по спектрам поглощения ими света в области 325-381 нм i 

по их люминесценции. Разделение каротиноидных пигментов осуществлял! 

фазовым и хроматографическим методами. Измерение соотношения пигменто] 

осуществляли микроденсигометрически с микрофотографий хроматографичес 

ких разгонок. 

Таблица 1. Объем экспериментальпого материала. 
Область исследований Количество Количест 

определений исследо
(проб, экспе ванных 
риментов) видов 

Оценка спектральных характеристик отдельных 25885 44 
пигментов, икры и тканей рыб 
Биохимический анализ пигментов икры и тканей рыб 1286 56 
Исследовано влияние состава фиксирующих смесей 1950 321 
на сохранение окраски рыб 

Каротиноидные пигменты идентифицировали (рис. 1) по величина! 

Rf (Foppen, 1971), особенностям их фазового распределения (Davies, 1965 

Foppen, 1971), форме и цвету их кристаллов (Калинин и др., 1971), а также п 

спектрам поглощения ими света с использованием определительных табли 

(Микулин, 1978). 

Фракционирование гомогенатов икры осуществляли методом центри 

фугирования (Микулин, Котик, Дубровин, 1978), а разделение гомогенат 

бластомероБ на субклеточные структуры осуществляли методом дифференци 

ального центрифугирования в градиенте плотности (Петруняка, 19796). Элек 

тронномикроскопические исследования фракций икры проводили по общепри 

нятой методике (Reynolds, 1963;Гайер, 1974). 

Измерение содержания кислорода проводили по методу Винклера 

замкнутых сосудах (Строганов, Бузинова, 1969). 
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Рис.1. Общая схема выделения, разделения и идентификации каротиноядных 

пигментов. 
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Свойства соединений каротиноидов с двухвалентными металлами 

изучали спекгрофотометрическими и хроматографическими методами, а также 

с использованием атомно-абсорбциошюй спектрофотометрии. 

Обнаружение гемопротеидов в икре рыб осуществляли путем регис-

тращ1И спектров поглощения света непосредственно с живого объекта. Коли

чественное определение гемопротеида осуществляли по величине первого мак

симума (у-полоса) в дифферешдиальном спектре поглощения света восстанов

ленной формой гемопротеида относительно окисленной в области 428 нм. Вы-

числе1ше количества гемопротеида производили по общепринятой методике 

(Chance, Williams, 1956). Гемопротеид очищали при помопщ колоночной гель-

фильтрации. Белок определяли по методу Гринберга (Greenberg, Gaddlock, 

1982). 

Методы фиксации рыб и других гидробионтов с сохранением их ес

тественной окраски, входившие в задачи нашего исследования, изложены в 

приложении. 

Глава 1. Пигменты икры в пх изменения в эмбриогенезе рыб. 

На наш взгляд, участию пигментов в окраске кожи предшествовали 

какие-то иные функции пигментов, обеспечивавшие физиологические особен

ности взаимодействия организма со средой, благодаря чему они собственно и 

были выведены на поверхность тела. Выяснению эволюционно исходных 

биохимических возможностей и физиологических проявлений пигментов у 

взрослых рыб мешает их участие во вторичной функции, то есть в окраске. 

Часть из этих пигментов синтезируется в организме рыб, часть - попадает в 

организм только с пищей, что ставит содержание последних в зависимость от 

их наличия в пище и затрудняет изуче1ше их функциональных возможностей. 

Более ранние в филогенетическом плане функции пигментов, по нашему мне

нию, могут проявляться на более ранних этапах онтогенеза рыб. На ранних эта

пах онтогенеза икринка, в отношении пигментов, является замкнутой системой. 
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Это позволяет оценить содержание пигментов и их качественный состав в икре 

в зависимости от внутретших процессов, специфичных для разных видов рыб в 

их эмбриональном развитии, а также от внешних факторов среды. Именно по 

этим причинам мы 1ппачально приступили к исследованию функционального 

значения пигментов в онтогенезе рыб на эмбриологическом материале. 

1.1. Визуальные различия цвета н спектральные характеристики живой 

икры рыб различных экологических груоп по размножению. 

_Икра рыб, относящихся к различным таксономическим и экологичес

ким группам, также как и икра, полз^енная от разных самок в пределах одного 

вида, существенно различается по окраске. 

Черный цвет характерен для икры ряда представшелей innnnix, ис

ходно пресноводных челюстноротых, яйца которых не заключены в твердую 

капсулу из рогоподобного вещества обычно темного цвета, таких как двояко

дышащие, многоперы, хрящевые и костные ганоиды, мотыльковые из аравшю-

образных. У остальных рыб, вышедших в морские воды, таких как кистеперые, 

хрящевые и костистые рыбы, яйцеклетки имеют цвет от слабо-желтого до ма

линово-красного. 

Большое разнообразие окраски икры различных видов рыб трудно 

объяснить наличием только 2 основньк групп пигментов - меланиновых, обус

ловливающих черный цвет, и каротиноидных, которые, находясь в свободном 

виде, обусловливают желтый и крас1ШЙ цвет икры. 

Мы впервые (Микулин, 19816) изучали окраску икры и ее пигмент

ный состав спектральным методом непосредственно на живой развивающейся 

икре разных видов рыб. Показано, что в коротковолновой области видимой 

части спектра помимо каротиноидных пигментов, поглощающих свет в облас

ти 420-510 нм, значительное поглощише света имеют соединехшя липидной 

природы с максимумами поглощения в ближнем ультрафиолете (до 400 им), а 

также подобный железопротеину пигмент, формируюпщй цвет икринок ряда 

пелагофильных и сиговых рыб (рис. 2). В 1жре литофильно-гнездующих рыб 

отряда скорпенообразных обнаружены соединения пекаротиноидной природы 
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Рис. 2. Спектры поглощения света развивающихся яиц и их отдельных фрак
ций баунтовского сига, а - целых развивающихся яиц; б - водорастворимой 
части желтка; в - жировых капель желтка; г - клеточной части яиц. 
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: максимумами поглощения света в длинноволновой части спектра (рис. 3). 

1.2. Изменения спектров поглощения света икринками в процессе 

эмбрионального развития рыб. 

В процессе эмбрионального развития пинагора наблюдаются законо-

герные изменения цвета икры (Микулш!, 1978). Общей тенденцией в измене-

ии цвета его икры является исчезновение фиолетового оттенка с максимумом 

юглощения света в области 540 нм на этапе дробления бластодиска и 

пиболии клеточного материала и появление зеленоватого оттегша икры к эта-

[у органогенеза с максимумом поглощения света в области 610-615 нм. Эти 

игменгы сосредоточены в собственно желтке икринки. Такое разнообразие 

[ветовой гаммы кладок икры у ряда литофильно-охраняющих рыб отряда 

корпенообразных способствует распознаванию гфоизводителями своей клад-

и при ее охране. В процессе этапа васкуляризащш икра всех цветовых групп 

[кры этих видов приобретает грязно-коричневый цвет, а к вншуплению 

тановится черной, что связано с меньшей необходимостью заботы производи-

елех! в охране кладки и обеспечении гсритока свежей воды к икре и необходи-

юстью большей незаметности кладки, что обеспечивает меньшее выедание 

юлоди после вылупления как другими водными обитателями, так и собствен-

ыми родителями. 

Спектральное изучение цвета икринок в процессе эмбрионального 

азвития таких видов, как треска, навага, вьюн, трехиглая колюшка, 

глантический лосось, не обнаружило каких-либо существенных изменений 

вета. Изменение цвета наблюдали лишь на поздних стадиях развития, на этапе 

аскуляризации, в процессе которого в спектрах поглощения света икринками 

оявляется гемоглобин, и перед вылуплением лредличннок из оболочки, когда 

глазах и на теле зародыша появляются меланофоры. 

1.3. Разнообразие групп пигментов в икре рыб разных систематических 

групп. 

В окраске икры принимают участие различные классы пигмиггов. У 

ольпшнства костистых рыб пигментами плазмешюй (клеточной) части икры 
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Рис. 3. Спектры поглощения света различных фракций икры пинагора, а - не-

оплодотворенная икра in vivo; б - икра на стадии закладки сердца in vivo; в -

зеленова1Х)-сшшй пигмент желтка икры, растворенный в воде; г - фиолетовая 

фракция желтка икры; д - водорастщфимая желтая фрашщя желтка икры; е -

гемоглобин; ж — ацетоновая вытяжка желтка икры; з - липиды икры; и - аце

тоновая вытяжка плазменной части акры; к — ацетчжовая вытяжка жировых 

капель икры; л - жаровые капли in vivo; м- Ш1азме1шая часть икры in vivo. 
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на ранних этапах эмбриогенеза и жировых капель являются каротиноиды. В 

икре сайки (Boreogadus saida) зеленовато-желтый оттенок плазменной части 

придают вещества литадной природы. Различные оттенки цвета икры многих 

представителей литофильно-гнездующих рыб отряда Скорпенообразных обус

ловлены наличием в водорастворимой части желтка их икры сине-зеленого би-

ливердиноподобного пигмента и его фиолетового белкового комплекса. Значи

тельное участие в окраске икры некоторых видов сельдевых, сиговых, туко

вых, карповых, камбаловых, тресковых, окуневых, зубатковых принимают ге-

мопротеиды. У большинства видов они обнаружены в водорастворимой части 

желтка, у камбалы-ершоватки - в клеточной части икр1шки. Гемопротеид икры 

сетевых рыб (цитохром Ъ^ео) не идентичен гемопротеидам икры иных групп 

рыб. Он не связан с мембранными структурами и находится в икре в восстанов

ленной форме в водорастворимой части желтка в свободном виде. На поздних 

этапах эмбриогенеза в окраске тела зародышей рыб участвуют гемоглобин в 

составе крови, птерины, гуанин и меланин в глазах и коже эмбриона. 

Следует отметить, что разнообразие окраски икры рыб обусловлива

ется различным соотношением содержания в ней как каротиноидных пигмен

тов, так и цветных веществ щюй природы. При этом основной группой пиг

ментов у большинства костистых рыб на ранних этапах онтогенеза являются 

каротиноиды. 

1.4. Классификация н физпко-хвмическяе характеристики 

каротявоидов. 

Для выяснения функщюнальных возможностей каротиноидов в раз-

[щчных биологических структурах рыб требуется детальное знание структуры 

шротиноидных молекул, их физико-химических возможностей, определяю-

дих, в конечном счете, значение каротиноидов в организме животных. 

В этом разделе диссертации дай подробный анализ взглядов на клас-

зификацию каротиноидов, структуру молекул этих веществ и приводатся физи-

со-химические характеристики отдельных групп каротиноидов. 
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Анализ данных о происхождении кислорода гидрокси-, кето- и эпок-

сигруппировок каротиноидов позволяет сделать вывод о невозможности обра

зования эпоксикаротиноидов в животных клетках, посколыу этот процесс соп

ряжен с фотосинтезом. 

Сопоставление особенностей спектральных характеристик каротино

идов с различным строением их молекул позволяет полагать, что конфигурация 

молекул каротиноидов, в структуре которых нет кетогрупп сопряженных с по-

лиеновой цепью, в невозбужденном состоянии является спиралеобразной, при

чем спирали закручиваются в противоположные стороны относительно цент

ральной двойной связи полиеновой цепи молекулы (Микулин, 1998в). С пози

ций наличия у большинства каротиноидов такой конфигурации молекул обос

новывается присутствие трех максимумов в их спектрах поглощения видимого 

света, а также ряд функщюнальных проявлений каротиноидов в биологических 

структурах. 

Глава 2. Качественный в количественный состав каротиноидов и 

динамика этих показателей в раннем онтогеиезе рыб. 

2.1. Содержанве каротиноидов в икре рыб. 

Изучение содержания каротиноидов в икре различных видов рыб по

казано, что эта величина варьирует в широких пределах как в Шфе разных ви

дов рыб, так и у одного вида в икре от разных самок. Наблюдается некоторое 

увеличение содержания каротиноидов в икре в последовательности экологи

ческих групп: пелагофильные, фитофильные, литофильно-закапывающие. Зна

чения содержания каротиноидов в икре рыб, относящихся к разлхгчным эколо

гическим группам, перекрываются в довольно широких пределах. По сути де

ла, за пределы диапазона концентраций каротиноидов в икре, характерного для 

большинства рыб, выходят только пелагофильные, со свойственным им хшзким 

содержанием каротиноидов, и некоторые виды литофильно-закалывающих 

рыб, отличающиеся высокой концентрацией каротиноидов в их икре. 

Нами обнаружена положительная корреляция между кощентрацией 

каротиноидов в икре и ее размерами как у рыб, относящихся к разным экологи-
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ческим группам по размножению, так и в пределах вида на примере пинагора. 

Обнаружена положительная корреляция между продолжительностью эмбрио

нального развитзая вида, выраженной в градусоднях, и концентрацией кароти

ноидов в его икре (рис. 4). 

Мы полагаем, что количество кароттшоидов в икре определяется пе 

одним каким-либо ведущим фактором, а совокупностью нескольких факторов 

внешней среды или внутренних процессов, происходящих в течение эмбрио

нального развития зародьппа, что указывает на полифункциональность кароти

ноидов. 

Причины разнообразия содержания каротиноидов в икре в пределах 

одного вида исследованы нами на примере пинагора. Показано, что средашй 

диаметр икринок у разных самок колеблется в широких пределах - от 1,56 до 

2,70 мм. Вариации значений диаметра икринок у одной самки не превьппают 

10%. Нерест пинагора начинается в конце апреля - начале мая при температуре 

воды 0-2° и заканчивается в августе при температуре воды 15-17° (Соин, Мику-

лин, 1974). В начале нерестового сезона к литоральной зоне моря подходят бо

лее мелкие самки, более крупные - во второй половине нерестового сезона. 

Крупные самки достоверно отличаются от мелких по массе печени, 

массе выметанных кладок икры, сухой и сырой массе икринок, составляющих 

кладку. Обнаружена достоверная (Р>0,99) положительная корреляция между 

массой самок (Q) и диаметром выметанных ими икринок (г=0.бб). 

Таким образом, более мелкие самки пинагора, нерестящиеся в начале 

нерестового сезона при более низкой температуре воды, откладывают более 

мелкие кладки с икринками меньшего размера в сравнении с крупными самка

ми. В мелких икринках концентрация каротиноидов ниже, чем в крупных 

(г=0.38; Р>0,95). При этом накопление каротиноидов в ооцитах в процессе 

оогенеза не зависит в определенных пределах от степени их накопления в пече-

1Ш. Концентрация каротиноидов в икре положительно коррелирует как с разме

рами шфы, так и с температурой воды и скоростью протекания эмбрионально

го развития, то есть изменение содержания каротттоидов в икре разных самок, 
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Рис. 4, Корреляция между продолжительностью эмбрионального развития 

рыб, выраженной в градусоднях и концешращ1ей каротиновдов в икре. 

Экологические группы рыб: I - пелагофильные; П - лигофильные; Ш - фи-

тофачьные; IV - литофнльно-гншдующие; V - остракофильные; VI -

яйцеживородящие; VII - литофильно-закапывающие. 1 - белый толстолоб; 

2 - сайка; 3 - навага; 4 - полярная жаибшщ 5 - камбала-ершоватка; 6 - аш-

гиль; 7 - треска; 8 - белый амур; 9 - сибирский осетр; 10 - омуль; II - го

льян; 12 - голавль; 13 - троегуб; 14 - усач; 15 - подуст; 16 - нельма; 17 -

беломорская сельдь; 18 - щука; 19 - вьюн; 20 - плотва; 21 - карп; 22 - реч

ной окунь; 23 - серебряный карась; 24 - густера; 25 - лещ; 26 - пцшовка; 

27 - уклея; 28 - пинагор; 29 - зубатка; 30 - красная широколобка; 

31 - глазчатый горчак; 32 - обыкновенный горчак; 33 - малая голомянка; 

34 - гамбузия; 35 - мальма; 36 - радужная форель; 37 - горбуша; 38 ~ кета; 

39 - севанская форель; 40 - семга; 4! - кижуч; 42 - нерка. 
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возможно, является приспособлением к изменению темпа развития в изменяю

щихся условиях длительного нерестового сезона. 

Полученные дагаше дают основание полагать, что высокое разнооб

разие содержания каротшюидов в икре пинагора является адаптивным свой

ством вида, сформировавшимся в процессе эволюции в связи с широким диа

пазоном условий его развития и отражающим степень отклонения условий эмб

рионального развития вида от оптимальных. 

2.2. Распределение каротиноидов в их состояние в различных структурах 

икры. 

У большинства пелагофильных и литофильных рыб каротиноиды со

держатся только в плазменной (клеточной) части икры, у сиговых рыб - в плаз

менной части и жировых каплях желтка, а у иных рыб - в клеточной части ик

ры, собственно желтке и жировых каплях желтка, причем у различных видов в 

разном соотношении (рис. 5). 

0,6 т 
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а 0^ --
о' о ч 
1 0.3 • • 

0^ 

| о . 1 - -
X 

-И ч* 
семга навага карп пинагор iMyica баукг.сиг 

Рис. 5. Распределение 1зро1П1ио1вдовме)1цу различными оруюурными 
элементами ихры рыб. 

•-клеточная часть икры В-собственно желток П>1мровые капли желтка 

Каротиноиды в икре рыб представлены в трех формах: в свободном, 

)терифицированном и в виде белково-каротиноидных комплексов. В клеточной 

lacTH икры каротиноиды находятся в мембранных структурах. 
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Изучение каротиноидных пигментов желтка икринки показало, что 

они, в отличие от пигментов плазменной части и жировых капель, легко раст

воримы в фосфатном буфере (рН=7), трис-НС1 буфере (рН=8,05), а также в дис

тиллированной воде. На основании этих данных мы пргшши к выводу, что пиг

ментами желтой фракции желтка шфы являются белково-каротиноидные ком

плексы (Микулин, Соин, 1975; Микулин, 1978). Белково-каротиноидные ком

плексы имеются в икре всех видов рыб, у которьк окрашен собственно желток. 

Нет их в икре у большинства пелагофильных, а также сиговых рыб и ряда лито-

фильных рыб. 

В желтке икры большинства рыб белково-каротиноидные комплексы 

находятся в водорастворимом виде и не связаны с мембранами. В желтке икры 

вьюна бепково-каротиноидный комплекс, содержащий кетокаротшюид, сосре

доточен в мембранных структурах, разделяющих отдельные желточные грану

лы желтка. 

Основная часть каротиноидов в составе липофоров (ксантофоров и 

эритрофоров) кожи эмбрионов и мальков находится в этерифицированном 

виде. 

В процессе эмбрионально-личиночного развития наблюдается пере

ход каротиноидов из белково-каротиноидных комплексов собственно желтка в 

клетки тела зародыша. Концентрация каротиноидов в свободных жировых 

каплях желтка остается неизменной на протяжении всего эмбрионального раз

вития, а их количество уменьшается в постэмбриональный период параллельно 

с резорбцией жировых капель желточного мешка. 

Таким образом, у разных видов рыб, относяпщхся к разным экологи

ческим группам, каротиноидные пигменты находятся в различных структурах 

икринки, в разном состоянии (в свободном виде или в этерифицированной 

форме, растворенные в жировых включениях или в мембранных структурах; в 

виде белково-каротиноидных комплексов) и в неодинаковом количественном 

соотношении. Эти данные также указывают на различное функциональное зна

чение каротиноидов в разных структурах икры. 
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2.3. Состав каротвнопдов в икре н тканях рыб. 

Каротнноиды не синтезируются в организме рыб, в связи с чем важ

ную роль в пигментации рыб и их икры играет поступление каротиноидов с 

пищей. 

Анализ данных литературы дает основание нам полагать, что качест

венный состав каротиноидов икры обусловлен тремя основными факторами: 

1) различиями в доступности пигме1ггов с пищей для того или иного вида рыб; 

2) метаболическими процессами, протекающими с участием каротиноидов в те

ле самки; 3) особенностями перераспределения каротшюидов между различны

ми органами и тканями самки, в том числе механизмом перевода их из тела 

самки в яйцеклетки. 

Большинством рыб лучше усваиваются каротиноиды животного про

исхождения, чем растительного. При этом добавле1ше каротиноидов в пишу 

улучшает усвояемость самой шпци. Усвояемость каротшюидов в значительной 

степени зависит от количества (Choubert, Delanoue, Blanc, 1991) и состава жира 

пищи, с которым они потребляются. 

Важную роль в усвоении каротиноидов из пищи играет температура 

(No, Storebakken, 1991; Ostroumova et al., 1995) и соленость среды, в которой 

выращивают рыб (Hata, Hata, 1975а; Matsuno, Nagata, Chiba, 1975; Сивцева, 

Дубровин, 1980; Сивцева, 1982; Storebakken, Choubert, 1991). При выращива

нии радужной форели в солоноватой воде на кормах с использованием криле-

вой муки каротиноиды, помимо кожи, накапливаются в мышцах рыб и почках, 

при этом, практически отсутствуют в печени (Сивцева, Дубровин, 1980; 

Сивцева, 1982). Однако, при выращивании радужной форели на пресной воде 

значительные кошиества каротиноидов накапливаются в печени (Логинова, 

1967; Шпаревич, Сахненко, 1971). 

Проведенное нами сравнение состава каротиноидов печени и яйце

клеток самок пинагора в период нереста показало, что далеко не весь набор 

каротиноидов печени переходит в ооциты. 
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Общим направлением метаболизма каротиноидов в организме живот

ных является окисление менее охсисленных каротиноидов до более окисленных 

форм. В свою очередь специфика кормовой базы, метаболизм каротиноидов и 

особенности перераспределения их по органам и тканям, особенности транс

порта через кровь каротиноидов в ооциты в итоге, видимо, определяют конеч

ный состав каротиноидов икры того или иного вида рыб. 

В икре рыб встречается около 40 каротиноидиых пигментов, причем 

их состав в икре разных видов рыб существенным образом различается, а коли

чество пигментов обычно не превышает 13. В икре рыб из каротиноидов явно 

преобладают ксантофиллы (лютеин, зеаксантин, кантаксантин, астаксантин и 

тараксантин), а из каротинов в основном встречается Р-каротин. 

Исследования качестве1шого состава каротиноидов икры рыб показа

ли, что нет ни одного каротиноидного пигмента общего для икры всех исследо-

вшшых видов рыб. 

Разнообразие качественного состава каротиноидов икры рыб с широ

ким спектром питания (плотва, карп) и растительноядных (белый толстолобик) 

значительно выше, чем у рыб-монофагов и хищных (навага, семга), что указы

вает на пищевую обусловленность качественного состава каротиноидов (Cze-

czuga, 1992,1994). 

Изучение качественного состава каротиноидов в неоплодотворишой 

икре, в пределах одного вида, на примере пинагора, показало, что в икре раз

ных самок их может быть от 1 до 13. Следует отметить, что выживаемость ик

ры положительно коррелирует с количеством в ней каротиноидов, независимо 

от качественного состава. 

Исследование изменения пигментного состава в процессе эмбрио

нального развития показало, что у пинагора до стадии начала пульсации сердца 

количество фракций каротиновдов в икре не меняется. К моменту возникнове

ния в коже зародыша эритрофоров и ксантофоров, на этапе васкуляризации, 

обычно появляются этерифицированные формы каротиноидов. 
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№ рассмотренного нами материала следует, что качественный состав 

каротиноидов икры не является строго закрепленным для того или imoro вида 

В составе икры рыб нет ни одного каротиноидного хшгмента обязательного для 

всех видов рыб. В процессе эмбрионального развития рыб не происходит су

щественных изменений в качественном составе каротиноидов. Набшодаемое 

нами в процессе эмбрионального развития ряда видов рыб окисление кароти

нов и гидроксикаротинондов до кетокаротиноидов не является обязательным 

для всех видов рыб и даже для икры, полученной от разных самок в пределах 

одного вида. Этот процесс, видимо, является спонтанным и не несет функцио

нальной нагрузки в эмбриогенезе рыб, однако, возможно, важен для этерифи-

кации каротиноидов. 

Таким образом, кислородосодержащие группировки иононовых колец 

молекул каротиноидов, определяющие качественное разнообразие каротиноид-

ных пигментов икры рыб, не несут самостоятельной функциональной нагрузки 

в общем метаболизме развивающегося зародыша. Однако, они необходимы для 

образования таких соединений, как эфиры каротиноидов и белково-кароти-

ноидные комплексы, обусловливая специфику локализации каротиноидов в 

определенных структурах икры и тела зародыша. 

Существенные различия качественного состава каротиноидов не толь

ко в икры разных видов рыб, но и в пределах одного вида, не дают основагшя 

предполагать существования в икре какого-либо одного или нескольких циклов 

превращения каротиноидов, сущностью которого (которых) являлось бы ис

пользование в обменных процессах кислородосодержапдах грушпфовок ионо

новых колец каротиноидов и, следовательно, каротиноиды развивающегося за

родыша не могут участвовать в процессах дыхания с переносом кислорода за 

счет преобразования кислородосодержащих группировок этих пигментов. 

Поскольку все каротиноиды икры рыб имеют систему сопряжения 

(определяющую цвет пигмента) не менее чем из девяти двойных связей, мы по

лагаем, что имешю эта структура молекулы пигмента несет основную функ

циональную нагрузку в обменных процессах развивающегося зародьппа, 
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2.4. Изменевпя цветности каротнноидов в эмбриогенезе рыб. 

Исследования изменехшя цветности каротршоидов в процессе эмбрио

нального развития рыб (пинагор, карп, семга и гцука) показали, что она подвер

жена определенной периодичности в эмбриогенезе рыб, снижаясь со стадии 

плазменного бугорка до стадии 8-16 бластомеров, повышаясь затем к мелко

клеточной моруле, и вновь снижаясь на бластуле с дальнейшим повышением к 

началу эпиболии. Процесс эпиболни характеризуется уменьшением, этап орга

ногенеза - увеличением, а этап васкуляризации - вновь уменьшением интенсив

ности поглощения света каротиноидами (рис. 6). 

Изучение измене1шя интенсивности поглощения света каротиноида

ми, проведенный непосредственно на живой икре трехиглой колюшки в гфо-

цессе ее развития показало, что причиной наблюдаемой динамики содержания 

каротнноидов в икре рыб является не степень их экстрагируемости го икры на 

разных стадиях развития, а изменение структуры самих молекул каротиноидов, 

сопровождающееся изменением интенсивности поглощения ими света, то есть 

величины их коэффициента экстинкции. 

Сравнение изменений концентрации каротиноидов в эмбриогенезе 

рыб с различным распределением каротиноидов в структурах икринки показа

ло, что изменениям структуры молекул подвержены только каротиноиды плаз

менной части икры и белково-каротиноидных комплексов желтка. При этом 

белково-каротиноидные комплексы желтка обусловливают оба максимума уве

личения цветности каротиноидов икры на стадии мелкоклеточной морулы и на 

стадии пульсации сердца, а каротиноиды плазменной части (навага) - только 

один максимум - на стадии начала пульсации сердца. Пигменты жировых ка

пель желтка в динамике цветности каротиноидов не участвуют. 

2.5. Првчины изменення цветности каротиноидов в процессе 

эмбрионального развитая рыб. 

Большая общность различных пигментов икры, выражающаяся в не

постоянстве интенсивности поглощения ими света, наводит на мысль, что и 

структуры молекул, определяющие вариации этого показателя, должжл: обла-
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Рис. 6. Динамика содержания цветных каротиноидов {Q в мг/?4.) в процессе 

эмбрионального развития рыб: а - семга; б - карп; в - пинагор; г - щука; 

д- навага I - дробление бластодиска; II - бластула и эпиболия клеточного 

материала; Ш - органогенез; IV - васкуляризацшг. 
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дать значительным сходством. В молекулах каротнноидов структурой, ответ

ственной за поглощение света, является система двойных сопряжехшых связей 

(Гаррисон и др., 1950; Годнее, 1952; Бранд, Эглинтон, 1967; Теренин, 1967) 

Нами были изучены возможные структурные изменения каротино-

идов, такие как: переход каротнноидов из транс-формы в цис-форму и обратно; 

распад каротиноидов до витаминов А с последующим синтезом из них кароти-

ноидных пигментов; изменение группировок в иононовых кольцах каротинои

дов; взаимодействие каротиноидов с различными веществами. 

Эксперименты не подтвердили большинство вышеупомянутых пред

положений. 

Из вопросов, касающихся причин изменения спектральных свойств 

каротиноидов икры в процессе эмбрионального развития, остается не выяснен

ным - взаимодействие каротиноидов с различными веществами. При его 

рассмотрении мы основывались на двух положениях. Во-первых, вещества, 

входящие в соединения с каротиноидами, должны влиять на электронные 

состояния системы двойных сопряженных связей, обусловливая изменение 

спектров поглощения света. Во-вторых, соединения исследуемых веществ с ка

ротиноидами должны обладать теми же адсорбционными свойствами на сили-

кагеле, что и исходные свободные пигмеши, поскольку при анализе качествен

ного состава каротиноидов икры на различных стадиях развития не было обна

ружено образования новых полос, а наблюдалось лишь изменения интенсив

ности цвета имеющихся фракций пигментов. 

Проведенные нами совместно с В.В.Петрунякой (лаборатория ультра

структуры биомембран инстшута биофизики РАН ) исследовагшя показали, 

что в то время, как Са^, Mg^ и Мп"*̂  в форме солей СаСЬ, MgCl2 и MnCl2 не 

вступают во взаимодействие с каротиноидами, продувание водаю-ацетонового 

или водно-спиртового (70-80%) раствора каротиноидов с указанными солями 

углекислым газом приводит к образованию соединений этих элементов с каро

тиноидами, приводящих к падению экстинкции каротиноидных растворов. 
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Все исследованные ксантофиллы образуют комплексы с солями каль

ция, мап1ия и марганца, причем легче всего с кальцием и хуже - с мапгаем. Эти 

комплексы, аналогично свободным каротиноидам, легко переходят из ацетона 

и спирта в серный и петролейный эфиры. Они сохраняют адсорбционные свой

ства исходных каротиноидов при разгонке па силикагеле, однако интенсив

ность цвета их полос на пластинке уменьшается. 

Прямые определения кальция, магаия и марганца в каротиноидной 

фрак1ЩИ икры па стадии замьисания желточной пробки методом атомно- аб

сорбционного анализа показали наличие этих элементов, а также кремния, при 

отсутствии их в липидной фракции. 

Приведенные выше данные, а также взаимосвязь между изменением 

концентращш (оптической плотности) цветных каротиноидов в процессе эм-

орионального развития рыб и изменехшем соотношения в спектре поглощегшя 

:вета каротиноидами первого и третьего максимумов как в ацетоновых вытяж

ках каротиноидов икры, так и спектрах каротиноидов, снятых непосредственно 

: живой развивающейся икры, свидетельствуют, что динамика колебаний цвет-

тости каротиноидов в щфе, по-видимому, обусловлена различным соотгюше-

шем свободных каротиноидов и соединений каротиноидов с солями двухва-

юнтных металлов на разньж стадиях эмбрионального развития рыб. Это под-

зерждается почти постоянным качественным составом каротиноидов на 

)азных стадиях эмбрионального развития рыб при закономерных изменениях 

штенсивности цвета полученных фракций каротиноидов на хроматограммах. 

Глава 3. Эколого-биохнмические функции каротиноидов в эмбриогенезе 

рыб. 

3.1. Ранние исследования в области функциональной роли каротиноидов. 

В этом разделе дан критический обзор различных взглядов на функ-

[иональное значение каротиноидов в животных клетках, таких как: роль каро-

иноидов икры в формировании хроматофоров кожи личинок и мальков (Frish, 

911; Steven, 1949), в образовании витамина А (Буров, 1938; Гудвин, 1954; 
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Moor, 1957; Fox, 1976), в восприятии света, защите от света и продуктов мета

болизма (Уолд, 1950; Боровик, 1962; Яржомбек, Грачев, 1964; Логинова, 1966, 

1967), в процессе оплодотворения (Hartmann et al., 1947), в адаптации к различ

ным кислородным условиям среды (Смирнов, 1947, 1950; Крыжановский, 

1948; Соин, 1956, 1962, 1968а). Каждая из этих точек зрения на функциональ

ное значение каротиноидов объясняет только одну из сторон функционального 

проявления каротиноидов в обменных процессах организма. Однако, при рас

смотрении более широкого круга фактов, очевидно, что ни одна из этих теорий 

не может быть выдвинута в качестве универсальной теории функционального 

значе1шя каротиноидов. 

Поскольку все разнообразие функций каротиноидов обусловливается 

их физико-химическими свойствами, можно ожидать, что каждое из конкрет

ных функциональных проявлений каротиноидов в отдельных органах животно

го является модификацией некой более общей их функции. 

3.2. Каротинонды ш окислительно-восстановительные процессы. 

Механизмы участия каротиноидов в дыхании изучались по двум на

правлениям. Первое из них разрабатывалось, в основном, на растительных объ

ектах. Его сущностью являлось изучение механизмов передачи кислорода каро-

Т1Шоидами путем взаимопревращения кислородсодержащих группировок ио-

ноновых колец молекул пигментов. Второе направле1ше было основано ш 

представлениях А.Н.Баха (1912, 1937), согласно которым каротиноиды могу] 

играть в организме роль оксигеназ, образуя перекисные производные. Оба этв 

направления объединяет представление об участии каротиноидов в окисли

тельно-восстановительных процессах, путем активации кислорода и передачк 

его на субстрат. 

По схеме предложенной В.В.Сааковым (1964, 1965, 1967, 1968 

1969а,б, 1970,1975) для растительных объектов, а-каротин, присоединяя моле

кулярный кислород, переходит через а-криптоксантин в лютеин. Подобно это

му, Р-каротин, присоединяя молекулярный кислород, переходит через (3-крип-

токсантин в зеаксантин. Далее лютеин и зеаксантин, используя кислород воды 
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образуют эпоксикаротиноиды, которые в растениях под действием света могут 

отдавать кислород эпоксидных группировок субстрату окисления. В то время 

как лютеин и зеаксаитин не способны отдавать кислород своих гидроксильных 

группировок субстрату (Чичестер, Накаяма, 1965). Из этого следует, что меха

низм переноса кислорода с использованием каротиноидов у растений сопряжен 

с фотолизом воды в процессе фотосинтеза и, следовательно, невозможен для 

животных клеток. 

В.Н.Карнаухов (1988) предположил, что виолаксантиновый цикл мо

жет существовать не только в растительных, но и в животных клетках, где он 

может осуществляться без световой энергии, используя восстановлешгые пири-

циннуклеотиды и градиент рИ в трансмембранном переносе кислорода. Одна

ко, виолаксантин не обнаружен в составе каротиноидов икры ни у одного из 

исследованных видов рыб. Таким образом, указанные механизмы участия каро-

гиноидов виолаксантинового цикла в дыхании и транспорте кислорода не мо

гут быть использованы для объяснения участия каротиноидов икры в процес-

2ах дыхания. 

А.А.Яржомбек и А.Е.Грачев (1964) предположили возможность акку-

нуляции кислорода каротиноидами по двойным связям полиеновой цепи их 

иолекулы. Однако в этой же работе было высказано мнение о невозможности 

>тдачи аккумулированного каротиноидами кислорода субстрату, поскольку для 

)того нужна пероксидаза, отсутствующая в желточном мешке икры лососевых 

)ыб (Зотин, 1961). Позднее В.Н.Карнаухов (1969,1970а,б, 1971а,б, 1973а, 1979, 

[986, 1988) вновь предположил, что основной функцией каротиноидов живот-

шк клеток является депонирование кислорода за счет использования двойных 

!вязей их молекул. Однако, нами не обнаружено какой-либо корреляции между 

оменениями интенсивности поглощения света в видимой (область поглощения 

;вета нативными каротиноидами) и ультрафиолетовой частях спектра (предпо-

[агаемая В.Н.Карнауховым область поглощения света оксигйшрованных форм 

:аротиноидов) на разных стадиях эмбрионального развития рыб. 
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Каротшюиды обладают электронно-акцепторными и электронно-до-

норными свойствами (Pullman, Pullman, 1963; Комиссаров, Шумов, 1966; Май-

рановский и др., 1974, 1976а,б; Иоффе и др., 1976), а также протонной прово

димостью (Ti Tien, 1974) и, следовательно, могли бы участвовать в окислитель

но-восстановительных процессах митохондрий. Однако, участки митохондрий, 

содержащие каротиноиды и ответственные за кальциевый обмен, и участки, 

участвующие в трансмембранном переносе электронов по дыхательной цепи, 

пространственно разделены в этих органеллах (Петруняка, 19766,19796). 

Таким образом, обсуждаемые вьппе механизмы участтгя каротиноидов 

в окислительно-восстановительных процессах не вносят ясности в понимание 

функциональной роли каротиноидов в клетках организмов животных. 

3.3. Каротиноиды в качестве антвоксидантов перекисного окнслення 

лнпвдов. 

Наличие у каротиноидов полиеновой цепи, л-электронные облака ко

торой способны делокализовать энергию, полученную от радикала, позволяет 

предполагать участие каротиноидов в процессах свободнорадикального пере

кисного окисления лишвдов в качестве антиоксидангов. 

Это предположение подтверждают полученные нами дашше о нали

чки корреляции между содержанием каротиноидов в жировых каплях и про

должительностью эмбрионального развития вида, при котором требуется более 

надежная и длительная защита липидов от окисления, а также данные о прямой 

зависимости степени пигментации жировых капель икры рыб различных эко

логических групп от кислородных условий ее развития. 

По данным М.Н.Мерзляк (1972) антиоксидантная активность р-каро-

тина, вьфажающаяся в дезактивации синглетного кислорода, в 50 раз выше, 

чем у а-токоферола. При этом, антиоксидантная активность каротиноидов воз

растает в ряду: каротины, гидроксикаротиноиды, кетокаротиноиды и наиболь

шей активностью обладает астаксантин (Тегао, 1989; Miki, 1991; Palozza, Krin-

sky, 1992; Капитонов, Пименов, 1996). 
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Нами установлено, что эмбрионы рыб реагируют на изменения внеш

них условий среды (температура, кислородные условия, осмотичность) измене

нием соотношения свободных каротшгоидов и их комплексов с кальцием. При 

этом, изменения воздействия различных факторов как в сторону уменьшения, 

так и в сторону увеличения, относительно нормы, приводят к однонаправлен

ному изменению этого соотношения, что характерно для процессов, сопряжен

ных с изменением уровня перекисного окислешга липидов (Владимиров, Арча-

ков, 1972). На основании изложенного мы пришли к выводу о возможной вза-

амосвязи процессов перекисного окисления липидов в икре и взаимодействия 

каротиноидов желтка с ионами кальция. 

3.4. Роль каротиноидов в кальциевом обмене. 

Результаты исследований npwnm изменения интенсивности поглоще

ния света каротиноидами в процессе эмбрионального развития рыб свидетель-

лвуют (Микулин, 1978,1993а; Mikulin, 1992) об обусловленности этих измене-

пш взаимодействием каротиноидов с карбонатами двухвалентных металлов, в 

истности кальция. Наши результаты совпадают с мнением В.В.Петруняки 

1979а,б) о том, что у беспозвоночных каротиноиды и витамин А участвуют в 

:альциевом обмене клетки. 

Рассмотрим участие каротиноидов желтка и клеточной (плазменной) 

[асти икры в кальциевом обмене. Уже более 20 лет, как каротиноидсодержа-

дие структуры клеток животных идентифицированы как модифицированные 

частки митохондрий (Петруняка, 19766, 19796). Эти структуры, называемые 

алькосферулы или кальцесомы, обратимо накахшивают СаСОз (Brand et al., 

960; Тимофеев, 1964; Andre, Faure-Fennit, 1967; Gouranton, 1968; Rojnel et al., 

973; Slmkiss, 1976; Sminia et al., 1977) при участии карбоангидразы (Simkiss, 

976; Sminiaetal., 1977). 

Способность как каротиноидов, так и витамина А, образовывать ком-

лексы с СаСОз, а также замена в филогенезе животных каротиноидов на витз-

ин А, позволили сделать вывод о единой функциональной роли этих полис-



32 

НОВ, выражающейся в участии в кальциевом обмене в мембранных структурах 

клетки (Петруняка, 1979а,б). 

Однако, у большинства рыб основная часть каротиноидов икры нахо

дится в желтке и не связана непосредственно ни с мембранными структурами, 

ни с трансмембранным переносом кальция. 

На основании данных об изменении интенсивности поглощения света 

каротиноидами икры под влиянием меняющихся концентраций кислорода и 

солей, о наличии кальция в эфирных вытяжках каротиноидов из икры, а также 

о существовании положительной корреляции между изменением интенсивнос

ти поглощения света каротшюидами в ходе эмбриогенеза ряда видов рыб и 

оводненностью икры (Микулин, 1978,1993а; Микулин, Котик, Дубровин, 1978; 

Mikulin, 1992) мы полагаем, что белково-каротиноидные комплексы желтка 

участвуют в водно-солевом метаболизме икры через кальциевый обмен. 

Известна роль Са*^ в адгезивности клеток (Тринкаус, 1972). Нами по-

каза1Ю, что, изменения интенсивности ПОГЛОЩЙШЯ света каротиноидами в про

цессе эмбрионального развития рыб сопоставимы с изменениями адгезивности 

клеточного материала, отражающими эташюсть развития рыб. 

Полученные данные позволяют считать, что основной причиной из

менения интенсивности поглощения света каротиноидами в эмбриогенезе рыб 

является взаимодействие этих гап-ментов с солями двухвалентных металлов, а 

основной функцией каротиноидов белково-каротиноидных комплексов желтка 

икры является регуляция водно-солевого обмена и адгезивности клеток в мор-

фогенетических процессах зародыша. 

Вопрос о причинах высокого разнообразия в содержании каротино

идов как в икре разных видов рыб, так и в икре, полученной от разных самок, в 

пределах одного вида долго оставался нерешенным. 

Нами показана положительная корреляция между концентрацией ка

ротиноидов в икре и размерами икры как в пределах вида, так и у рыб из раз

ных экологических групп, при этом темп протекания морфогенетических про

цессов в эмбриональном развитии рыб отрицательно скоррелирован с содержа-
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нием каротиноидов в белково-каротиноидных комплексах желтка. Более 1шз-

кий темп развития, видимо, как и снижение температуры у поикилотермных 

животных, приводящие к замедлению проходяодах в оргшшзме процессов, тре

бует более высоких концентраций веществ, участвующих в их регуляции. Сле

довательно, размеры икринки, количество желтка и, соответственно, содержа

ние каротиноидов, температура и темп эмбрионального разврггия взаимосвяза-

ши. 

Основными участшпсами кальциевого обмена белково-каротиноид

ных комплексов желтка икры рыб являются: собственно каротиноиды, каль

ций, карбоангидраза и углекислый газ (Петруняка, 19796). Положительная 

корреляция концентрации каротиноидов в водорастворимой части желтка с 

размерами самого желтка, видимо, определяется более легким накоплением 

ZOz в икре больших размеров. 

Таким образом, разнообразие содержания каротиноидов в желтке ик-

эы рыб разных экологических групп объясняется через участие каротиноидов в 

сальциевом обмене. 

Глава 4. Цнтохродмы в пигментации икры рыб, 

4.1. Цитохромы в икре различных видов рыб. 

Исследование спектров поглощения света живой икрой ряда видов 

1ыб позволило обнаружить наличие гемопротевдов в икре речной камбалы, 

:амбалы-ершоватки и трески, а также в супернатантах гомогенатов икры зубат-

л и корейской востробрюшки, речного окуня, атлантической сельди, щуки и 

иговьк рыб. У большинства видов гемопротеиды сосредоточены в водораст-

оримой части желтка, у камбалы-ершоватки - в клеточной части икринки. В 

упернатанте икры всех исследованных видов сиговых рыб обнаружен цито-

ром Ь5бо (Черняев, Арцатбанов, Микулин, Валюшок, 1987, 1988). Гемопроте-

ды икры остальньк видов рыб не идентифицированы. Сравнение спектраль-

ых характеристик супернатантов икры сиговых рыб и икры представителей 
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рыб другах систематических групп показало, что цитохром Ьзео достоверно 

обнаружен только в икре сиговых рыб. 

4.2. Локализация н ковцентрацвя цатохрома Ъ$бо в икринках в изменение 

его содержания в эмбриогенезе сиговых рыб. 

Цитохром Ьзбо. обнаруженный только в водорастворимой части желт

ка сиговых рыб, имеет спектр поглощения с максимумами света в области 428, 

530,560 нм. Он не связан с мембранными структурами и не содержится в орга

нах и тканях взрослых особей сиговых рыб, а также в плазменной части икры и 

теле зародыша. 

Сравнение содержания гемопротеида в икре раз1гых видов сиговых 

рыб обнаруживает тенденцию к возрастанию его концентрации у видов, нерес

тящихся на севере, и уменьшение у видов, нерестующих южнее. 

Исследование динамики содержания гдагохрома Ьзбо в икре севанского 

сига в процессе эмбрионального развития показало, что от стадии двух бласто-

меров до стадии пигментации глаз существенных изменений не обнаружено. 

После вылупления личинки из оболочки наблюдается резкое снижение содер

жания цитохрома и его практически полное исчезновение к MOMeiny рассасы

вания желточного мешка личинок, что еще раз подтверждает специфичность 

цитохрома Ьзбо именно для желтка сиговых рыб. 

4.3. Функциопальная роль цитохрома bĵ o в икре сиговых рыб. 

Наличие гемопротеида Ь-типа только в икре сиговых рыб не случайно 

и обусловлено особенностями экологии этих рыб в эмбриогенезе. 

Характерной особенностью подавляющего числа сиговых рыб являет

ся осенне-зимний нерест с продолжительным (150- 230 суток) периодом разви

тия при низкой температуре: 0-3° на ранних этапах развития с последующил» 

повышением до 5-8° перед вылуплением. Более того, отмечена возможносп 

вмерза1шя икры сиговых в лед как приспособление для ее выживания в услови

ях замора в водоемах, гидрохимический режим и характер дна которых небла 

гоприятны для развития, а также как надежное средство от выедания (Юданов 

1939). 
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Специфичность обнаруженного нами хщгохрома Ь5бо для икры сиго

вых рыб, а также сведения о возможности существования только яиц сиговых в 

;остоянии "пагона" позволили нам (Черняев, Арцатбанов, Микул1ш, Валю-

пок, 1987, 1988; Черняев, Валюшок, Арцатбанов, Микулин, 1988; Tchemiaev, 

Artsatbanov, Mikulin, Valushok, 1988; Tchemiaev, Valushok, Artsatbanov, Mikulin, 

1990, 1992) предположить участие цитохрома bseo в процессах, обеспечиваю-

цих выживание икры при отрицательных или близких к ним температурах. 

Обладая слабой оксидазной активностью, цитохром Ьзбо посредством 

•кисленйя запасных веществ желтка, по-видимому, высвобождает тепловую 

нергию, чем поддерживает общее активное метаболическое состояние в ик-

1инке. Незначительная оксидазная активность, высокая концентрация и равно-

lepHoe распределение цитохрома в желтке позволяют равномерно распреде

лять тепло в икринке, не создавая высоких локальных температур. 

Полученные дшпп.1е дают основание предположить, что в процессе 

волюции сиговых в суровых условиях Голарктики, их икра получила способ-

ость развиваться, будучи вмороженной в лед, благодаря цитохрому bseoi кото-

ый, вероятно, за счет окислешш части веществ желтка позволяет получить 

нергию, необходимую для морфофизиологических процессов. Выявленная на-

:и специфичность цитохрома bseo ДДя икры сиговых, не исключает наличие у 

ругих групп рыб, развивающихся при низких температурах, иных гемопротеи-

ов, выполняющих функции аналогичные цитохрому Ьзбо-

4.4. О систематическом ранге сиговых рыб. 

Проведенные нами исследования показали существенные различия 

НС в содержании, так и в качественном составе каротиноидов в икре сиговьсс и 

зсосевых рыб. Так, в икре сиговых рыб содержание каротшюидов находится в 

ределах 0,037-0,502 мг% и в среднем составляет 0,3 мг%, а в икре лососевых 

аб - 0,145-10,4 мг% и - 2,5 мг% соответственно. При этом основными кароти-

5идами икры сиговых рыб являются гидроксикаротиновды, в то время как в 

фе лососевых рыб - кетокаротиноиды. 
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Исследования содержания цитохрома Ь̂ бо в икре рыб показало, что ок 

имеется в икре всех сиговых рыб, в то время как в шфе иных исследованны* 

нами видов рыб, в том числе лососевых, сельдевых, щуковых, харациновых 

карповых, вьюновых, пецилиевых, тресковых, окуневых, зубатковых, керчако-

вых, круглоперых, голомянковых, камбаловых - цитохром Ьзбо не обнаружен 

Наличие цитохрома bsso в икре сиговых рыб в качестве маркера семейства поз 

воляет вьвделить сиговых рыб в самостоятельное семейство Coregonidae подот 

ряда Salmonoidei. 

Глава 5. Пигменты и пигментацня кожи рыб. 

5.1. Типы пигментных клеток, вх дифференциация в онтогенезе н 

механвзмы регуляции окраски рыб. 

В разделе обсуждается классификация пигментных клеток, их строе 

ние и расположение в коже различных видов рыб, дифференциация в эмбрио 

генезе, пигментный состав и особенности синтеза отдельных пигментов, а так 

же регуляция цветности этих клеток при различных физиологических состоя 

ниях организма. 

Отмечено, что образование пигмента в меланофорах происходи 

практически в три стадии: тирозин последовательно окисляется до ДОФА и дг 

лее до нндолил-5,6-хинона с последующей полимеризацией, в результате коте 

рой образуется меланин. ДОФА также является предшественником дофамин; 

норадреналина и адреналина (Мецлер, 1980). 

Меланофоры в коже рыб располагаются в верхнем слое собственн 

дермы, около эпидермиса, иногда - и в верхнем, и нижнем слое дермы, реже 

эпидермисе. Эритрофоры и ксантофоры обычно расположены в собственн 

дерме и редко бывают в верхнем, пограничном с эпидермисом слое (Friscl 

1912). 

Местом образования хроматофоров в эмбриогенезе всех классов по; 

воночньк являются скопления клеток нервного гребня. Вначале дифферент 



37 

руются меланофоры дермы, затем ксантофоры и гуанофоры. В процессе онто

генеза от ксантофоров происходят эритрофоры (Ballowitz, 1913,1914). 

Изменения окраски рыб происходят двумя способами: за счет накоп-

хения, синтеза или разрушения пигмента в клетке и за счет изменения физиоло

гического состояния самого хроматофора без изменения в нем содержания пиг

мента. 

В регулящш процессов экспансии и контракции как меланофоров, так 

i эритрофоров важную роль играют как внутриклеточный, так и внеклеточный 

сальций (Patil, Jain, 1993). 

5.2. Происхоааденне пигментации у рыб. 

Качествешшй состав пигментов кожи, структура пигментных клеток 

I их расположение в коже рыб не случайны и должны отражать эволюциошгый 

1уть изменения функций этих структур, в процессе которого возникла совре-

№нная организация пигментного комплекса кожи ныне живущих рыб. 

Мы полагаем, что изначально пигментная система участвовала в фи-

иологических процессах организма в составе выделительной системы кожи. 

естественно, что одной из задач снижения вредного действия конечных про-

[уктов метаболизма является уменьшение их растворимости в воде путем по-

имеризации. Это, с одной стороны, позволяет нейтрализовать их токсическое 

;ействие и одновременно накапливать в специализированных клетках без зна-

ительных энергетических затрат на осморегуляцию с дальнейшим удалегшем 

гих полимерных структур из организма. С другой - сам процесс полимериза-

ии часто сопряжен с удлинением структур, поглощающих свет, что может 

риводить к появлению окрашенных соединений. 

В дальнейшем, пигментный комплекс кожи рыб стал участвовать в 

егуляции фотохимических процессов, протекающих в кориуме, а на поздних 

гапах эволюционного развития - стал выполнять функцию собственно окраски 

ыб. 
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Таким образом, сама окраска, видимо, являлась преобразованным 

следствием выполнения пигментами иных физиологических функций, связан

ных с поверхностью тела и, в результате отбора, приобрела самостоятельную 

функцию в мимикрии и для сигнальных целей. 

53. Экологическое значение окраски для рыб. 

В этом разделе мы не рассматриваем значение окраски покровов в 

коммуникаций рыб, уделяя основное внимание возникновению различных ти

пов окраски, как изменение физиологических функций кожи в различных усло

виях среды обитания рыб. 

Так, окраска, сопряженная со специфическим распределением пиг

ментных клеток в коже пелагических рыб, вероят1Ю исходно имела физиологи

ческий смысл. В эволюционном плане при переходе бесчерепных из обитанш 

в морском грунте в пресные воды Пангеи (Микулин, 1997а, 1998а,б), где инсо

ляция значительно выше, возникла необходимость пассивной регулящш свето-

пропускания в кожу. Видимо у древних рыб, а также у наземных позвоночнш 

вплоть до млекопитающих, меланин располагался в эктодермальных меланоци-

так и через воздействие света организм регулировал производство самого мела 

нина. В процессе дальнейшей эволюции рыб появились меланофоры, которьк 

позволяли регулировать светопропускание через кожу, не изменяя количестве 

самого меланина в клетках. Именно по этой причине у древних истинно прес 

новодных рыб отсутствует гуанин и каротшюиды в коже, так как в пресных во 

дах света и ультрафиолета в избытке, С переходом к морскому обитанию появ 

ляется необходимость в увеличении светопрохождения через кожу. Поэтому; 

древних костистых, требующих более тонкой регуляции потока света в коже 

не только в глазах, но и в коже (сельди и др.) возникает гуанин, а далее - и ка 

ротиноиды, особенно у видов, вторично перешедших в пресные воды (лососи 

карповые). 

Для обитателей приповерхностных вод, подверженных влиянию зна 

чительной инсоляции, на дорсальной части тела необходима мощная мелани 

новая пигментация в виде меланофоров верхней части дермы (для регуляцк 
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ропускания света в кожу) и в Ш1жнем слое дермы (для экранирования орга-

изма от избытка света). 

На наш взгляд донные рыб, ведущие малоподвижный образ жизни, 

ля регуляции фотохимических ггроцессов в коже должны обладать способ-

остью быстрого изменения физиологического состояния отдельных групп 

игменгных клеток в соответствии с ло1сальной фокусировкой света на поверх-

ости кожи, возникающий в процессе преломления света поверхностью воды 

0 время волнегшя и ряби. Эта способность вследствие отбора и могла привес-

и к возникновению защитной окраски, выражающейся в быстром изменении 

эна или рисунка тела под цвет дна. Интересно отметить, что высокой способ-

остью изменять свою окраску обладают обычно донные обитатели или рыбы, 

редки которых были донными. 

Уменьшение освещенности с глубиной на наш взгляд, приводит к не-

бходимости увеличения светопропускания через покровы, а следовательно, к 

гшжению количества меланофоров с одновременным усилением регуляции 

зетопроникновения с помощью липофоров. Именно с этим, видимо, связано 

э, что с глубиной окраска рыб приобретает красный оттенок и у многих полу-

тубоководных видов становится красной (Расе, 1964). 

Следует отметить, что у всех древних, исходно пресноводных рыб с 

элным неравномерным дроблением яйца, икринки содержат гранулы мелани-

1 и практически не имеют каротиноидов, в то время как морские виды с внут-

;ншш оплодотворением (хрящевые, кистеперые) и вторично пресноводные с 

аскоидальным дроблением, наоборот, как правило, имеют каротиноиды и не 

щержат меланина в яйцах. Возможно, это связано с изменением особенностей 

шьциевого обмена в связи с различиями в осморвтуляции у пресноводных и 

эрских организмов, а также с возраста1гием роли изменения адгезивности кле-

1ЧНОГО материала в морфогенетических процессах развития костистых рыб 

^кулин, 1983). 

Таким образом, столь сложная организация пигментной системы ко-

и, позволяющая изменять окраску многим рыбам и приспосабливаться к раз-
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ЛИЧНЫМ условиям обитания, имела свою предысторию со сменой функций, та

ких как участие в вьвделительных процессах, в фотопроцессах кожи и, наконец, 

в собственно окраске тела рыб. 

Приложение. 

Методы сохрапеиая естественной окраски гидробионтов. 

Глава 6. Проблемы со:хранения естественной окраски рыб и других 

гидробионтов при создании музейных препаратов. 

В этой главе на основании представленных в диссертации данных о 

структурной организации и физико-хю.шческих свойствах пигментов рыб, а 

также критического обзора существующих методов фиксации рыб, излагаются 

принципы создания методов фиксации с сохранением естественной окраски 

гидробионтов. 

6.1. Обзор методов изготовления музейных препаратов гидробионтов. 

Обзор методов изготовления музейных препаратов гидробионтов по

казывает, что не существует универсального метода фиксации гидробионтов, 

позволяющего длительно сохранять их естественную окраску. 

6.2. Принципы создания фнксврующих смесей для сохранения 

естественной окраски рыб в других гидробионтов. 

Компоненты фиксаторов, позволяющих сохранять естественную ок

раску гидробионтов, должны быть водорастворимьини, бесцветными или те

рять свой цвет в процессе дальнейшей обработки объекта. 

Бальзамирующий агент в составе фиксатора должен предотвращать 

гниение объекта, а также останавливать лизирующее действие пищеваритель

ных ферментов. Он не должен вызывать свертывание белков и побеление муко-

полисахаридов слизи кожи, входить в реакцию с пигментами или нарушат! 

структурную организацию пигментов в клетке. 

В связи с тем, что ряд пигментов, в частности каротиноиды, легкс 

окисляемы, в составе фиксатора не должно быть кислорода и перекисньв 

соединений. 
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Ранее бьшо показано взаимодействие каротиноидных пигментов как 

in vivo, так и in vitro с солями двухвалентньк металлов, приводящее к умень

шению интенсивности цвета пигментов. Для предотвращения или снижения 

этого взаимодействия в состав фиксатора введены вещества, хелатирующие эти 

катионы. 

Важной проблемой в сохранении цвета жирорастворимых пигментов 

является поддержа1ше нативного состояния липидных структур в объекте. 

Характерной особенностью ряда жиронерастворимых пигментов является ста-

оильность их цвета в определенном диапазоне рН, что обусловливает необхо

димость поддержания определенного рН фиксатора в завиишости от состава 

пигментов. 

Соблюдегаге всех вышеперечисленных принципов лежит в основе 

созда1ШЯ ряда новых фиксирующих растворов для различных систематических 

групп рыб и иных гидробионтов (Микулин, 19946), позволяющих длительно 

сохранять их естественную окраску. 

По\шмо состава самих фшссирующих растворов, существует еще две 

группы проблем. Первая - это регуляция интенсивности самой окраски объекта 

[(О начала процесса ее фиксации. В нее входят задачи усиления естественной 

экраски объекта, вплоть до искусственного получения брачного наряда, или 

эслаблйше яркости и насьпценности цвета отдельных пигментных клеток для 

зыявления тонов, замаскированных ими. Вторая - разработка способов поддер-

кания при пространственном размещешш одного или нескольких объектов в 

жспозиционной емкости. Эта проблема может быть решена путем введения в 

:остав фиксатора водорастворимых мономеров водосодержащих прозрачных 

тластмасс, позволяющих после их полимеризации удерживать объект в задан-

том положении внутри экспозициохшой емкости. 

Компоненты фиксирующей среды должны также увеличивать жест-

сость структур объекта, что особенно важно для рыб с вуалевой формой плав-

шков и для гидробионтов, имеющих мягкие структуры, особенно при большом 

юдержании в их теле воды. 
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Теоретические основы решения этих проблем и экспериментальная 

разработка методов создания фиксаторов, сохраняющих прижизненную форму 

и естественную окраску гидробионтов, изложены в последующих главах. 

Глава 7. Фяксацвя рыб по методу "Формик". 

7.3. Способы, применяемые для быстрого измененвя окраски рыб. 

Экспансию меланофоров усиливают перекиси, в частности гидропе

рит, однако они способствуют перекисному окислению липидов и окисленик 

каротиноидных пигментов. Экспансии меланофоров способствуют шгогие по

верхностно-активные вещества (Строганов, 1962 ). В качестве эффективных ве

ществ, осуществляющих экспансию и контракцию меланофоров, нами предло

жены растворы акриламида и KNO3. 

7.4. Составы фиксаторов для метода "Формик". 

В качестве бальзамирующего агента оптимален формальдегид или еп 

водный раствор - формалин, однако его высокие концентрации разрушают гуа 

НИН и вызывают побеление тканей. В качестве вещества восстанавливающего 

поддерживающего или усиливающего прозрачность структур фиксируемой 

объекта нами предложен N,N,N',N',-TeTpaMeTHn3nmeHflHaNaffl (ТЕМЭД). 

Для удалишя кислорода из раствора предложена система, состояща 

из ТЕМЭД и метиленового синего. Удаление кислорода из раствора происхо 

дит на свету. Возбуждехшая молекула метиленового синего, окисляя TEMЭ^ 

сама восстанавливается, затем вновь окисляется кислородом, растворенным 

данной системе. По мере удаления растворенного в фиксаторе кислорода 

растворе остается только бесцветная восстановленная форма метиленовог 

синего. 

Процесс перекисного окисления липидов на начальных его этапах иг 

гибировали путем хелатирования негеминового железа динатриевой солью эт1 

лендиамин-К,КД^',Ы'-тетрауксусной кислоты (ЭДТА) с одновременным изъ5 

тием кислорода из системы при помощи ТЕМЭД и метиленового синего. 

С учетом всех указанных требований к свойствам фиксирующего рш 

твора были разработаны сравнительно универсальные фиксирующие раствор 
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;ерии "Формик" содержащие; формальдегид, ЭДТА, ТЕМЭД и метиленовый 

жиий. Растворы с различным соотношением этих компонентов использовали 

щя расправления плавгопсов, придания им лсесткости и последующей фикса

ции тканей с сохранением естественной окраски большинства видов рыб. 

Для рыб с гуаниновым блеском чешуи необходимо осуществлять по-

;тепенное снижение содержания формальдегида в растворе, благодаря чему 

(начительно увеличхшается срок сохранности гуанинового блеска. 

Глава 8. Изготовление препаратов по методу "Пластик". 

Задачей данного метода являлось, помимо сохранения естественной 

жраски объекта, создание пространственной композиции из одного или 

1ескольких объектов. В качестве наполнителя нами использован полиакрил-

1МИДНЫЙ гель (Микулин, 1990). Изготовление препаратов по методу "Пластик" 

1ключает 4 этапа; проведение объекта по методу "Формик"; отмывка объекта 

)т формальдегида; пропитка объекта составом, включающим мономеры поли-

жриламида (ПАА); помещение объекта в заключающую среду с последующей 

юлимеризащ1ей мономеров акриламида. 

8.1. Растворы для метода "Пластик". 

Для большинства объектов (мелкие рыбы, земноводные, кишечнопо-

[остные и другие беспозвоночные) используются заключающие растворы сос-

•ава: мономеры акриламида (АА) и Ы,М'-метилен-бис-акриламида (БИС), 

)ДТА, ТЕМЭД и метиленовый синий. 

Недостатком метода полимеризащ1и мономеров АА с использовани-

м персульфата аммония (ПСА) и ТЕМЭД является невозможность одновре-

[снной пропитки всеми этими компонентами объекта консервахщи, поскольку 

ти вещества вызывают полимеризацию еще до пропитки объекта. 

Существуют иные способы полимеризации АА с использованием ра-

дации, света в видимой и ультрафиолетовой областях спектра, ультразвука, 

лектрического тока. Фотополимеризахщю АА сенсибилизируют комплексы 

минокобальта с тиоцианатом калия, а также различные красители в присут-



44 

ствии восстанавливающих агентов (Абрамова, Байбурдов и др., 1992). Мы i 

качестве инициатора фотополимеризацди АА использовали метиленовую син 

(МС), в качестве восстановителя - ТЕМЭД. При использовании этих соедиые 

НИИ объект пропитьтали в темноте одновременно всеми компонентами раствс 

ра с последующей полимеризацией АА при помощи света. 

Перед помещением объекта в пропитывающий раствор, обязательв 

отмывка его от формальдегида, поскольку в присутствии железа, находящей 

ся в составе гемоглобина, формальдепад под действием перекисей липиднь; 

мембран вызывает полимеризацию АА с образоваш1ем белых непрозрачнь 

кристаллогидратов, приводящих впоследствии к разрыву тела рыбы в облао 

брюшной полости и жаберных крышек. 

Модификации этого метода позволяют также создавать препарат 

эмбриологического материала рыб. 

ВЫВОДЫ 

1. в процессе онтогенеза рыб состав их пигментов закономерно ми 

ется. На ранних стадиях эмбриогенеза основными пигментами у двоя5 

дышащих и ганоидных рыб является меланин, у костистых рыб - карот 

ноиды, дополнительно к которым у некоторых из них, в частности сигов! 

обнаружены гемопротеиды, а у ряда видов скорпенообразных - биливер; 

неподобный пигмент и его белковый комплекс. На поздних этапах эмбр 

генеза и в коже взрослых рыб появляются птерины, гуанин и меланин. 

2. Качественный состав каротиноидов тела рыб и их икры обуслов; 

тремя основными факторами: поступлением пигментов с пищей; метабо 

ческими процессами с участием каротиноидов в организме; особенносг5 

перераспределения каротиноидов между различными органами и тканям! 

том числе их транспортом из печени в яйцеклетки. 

3. Качественный состав каротиноидов икры не является строго за! 

пленным для того или иного вида; в эмбриональном периоде не несет са 

стоягельной функциональной нагрузки. Каротшюиды развивающегося з; 
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п;ыша не могут участвовать в процессах дыхания с переносом кислорода за счет 

преобразования кислородосодержащих группировок этих пигментов. 

4. Полифункциональность каротиноидов в различных частях развива

ющегося эмбриона обусловлена их разным химическим состоянием и 

нгеодинаковои концентрацией в субклеточных структурах: в плазменной или 

гародьппевой части икры свободные или этерифицированные каротиноиды 

находятся в мембранах органелл клеток; в водорастворимой части желтка или в 

иембранах желточных гранул - в форме белково-каротиноидных комплексов; в 

Кировых каплях желтка - в свободном виде, растворе1шые в жирах. 

5. Различия в распределении каротиноидов между структурными эле-

иентами икринок у разных рыб обусловлены экологическими условиями 

зазвития, характерными для ввда. Наличие в той или иной степени кароти

ноидов в плазменной части икринки характерно для всех видов рыб. Белково-

шротиноидные комплексы желтка отсутствуют у большинства пелагофильных 

т литофильных рыб. Высокие концентрации каротиноидов в жировых каплях 

келтка характерны для рыб, развитие которых происходит в условиях 

5ЫС0К0Г0 содержания кислорода и для рыб с продолжительным периодом 

•мбрионального развития. 

6. Размеры икринки и продолжительность эмбрионального развития, 

)азличающиеся у рыб различных экологических групп по размножению, 

свляются определяющими факторами концентрации в ней каротиноидов. 

7. В эмбриогенезе рыб происходят закономерные изменения 

штенсивности поглощения света каротиноидами, обусловленные различным 

юотношением в икре каротиноидов, связанных с углекислым кальцием и не 

;вязанных с ним, которое отражает специфику изменения адгезивности 

легочного материала на разных этапах эмбрионального развития рыб и 

ависит от изменений условий развития, таких как: температурные, осмоти-

:еские и кислородные условия среды. В этом процессе участвуют только 

аротиноиды зародышевой части икры и белково-карохиноидные комплексы 
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желтка. В эмбриональном развитии рыб каротиноиды переходят из желтка в 

тело зародыша. 

8. Основная функция каротиноидов мембранных структур клеточной 

части икры и белково-каротиноидных комплексов желтка состоит в участии в 

кальциевом обмене, благодаря которому осуществляется регуляция водно-

солевого обмена и адгезивности клеток в морфогенетических гфоцессаг 

зародыша. Каротиноиды, являясь антиоксидантами перекисного окисленш 

липидов, защищают их от спошшшого окисления. 

9. В окраске икры всех видов сиговых рыб участвует цигохром b 

типа, находя1цийся только в водорастворимой части желтка икры, и н( 

связанный с мембранными структурами. Его роль заключается в участии i 

несопряженном с получением АТФ окислении веществ желтка с выделение! 

энергии, необходимой для эмбрионального развития сиговых рыб при низки 

температурах. Наличие цитохрома bjso исключительно в икре сиговых ры1 

является биохимическим маркером семейства Coregonidae. 

10. В филогенезе рыб формирование тшгыетащт кожи происходил^ 

в три этапа и сопровождалось преобразованием и сменой функции пигмектно: 

системы: 1. участие в выделительной функции кожи; 2. регуля1щя фотохимь 

ческих процессов в коже; 3. использовшше пигментных клеток в формировг 

НИИ окраски рыб. В различных органах и тканях рыб и их икры пигменп 

осуществляют отдельные функции пигментного комплекса кожи. 

П. На основании исследования структуры и функций пигментов 

пигментаюй системы кожи рыб разработан новый метод фиксации гидре 

бионтов с сохранением их естественной окраски. 
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