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У эмбрионов и личинок атлантического лосося Salmo salar определяли индивидуальные концентра-
ции дофамина, норадреналина, адреналина, свободного трийодтиронина, общего белка, альбумина
и активность аланинаминотрансферазы. Выявлена биохимическая дифференциация у эмбрионов и
личинок на две группы. Обсуждается связь биохимической дифференциации с миграционным по-
лиморфизмом у атлантического лосося в период первичного расселения молоди.
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У многих рыб в разные периоды онтогенеза про-
исходит дифференциация на фенотипические
группировки с разной степенью участия в мигра-
ции, в результате наблюдается миграционный
полиморфизм. В литературе (Jonsson, Jonsson,
1993; Павлов, Савваитова, 2008; Chapman et al.,
2012; Dodson et al., 2013) это явление иногда назы-
вают частичной миграцией (partial migration). Хо-
рошо известны такие группировки у поздней мо-
лоди (возраст 1+ и старше) лососёвых рыб (Sal-
monidae): смолты, мигрирующие в море, и жилые
особи (пестрятки), остающиеся в реке (Jonsson,
1985; Klemetsen, 2003; Cucherousset et al., 2005;
Махров и др., 2018). Исследования механизмов
миграционного полиморфизма выявили корре-
ляцию физиологического состояния, в том числе
и гормонального статуса, с миграционным пове-
дением рыб. Наиболее изучены физиолого-био-
химические механизмы покатной миграции мо-
лоди лососёвых (Björnsson et al., 1989, 2011; Mc-
Cormick 2001; Ebbesson et al., 2003; Dolomatov,
2013; Midwood et al., 2014; Choi et al., 2016).

В отличие от хорошо известной индивидуаль-
ной биохимической разнокачественности икри-
нок и личинок рыб об их дифференциации на от-
дельные группы в период первичного расселения
с нерестилищ есть единичные публикации. В од-
них работах отмечены только различия миграци-
онного поведения (Павлов и др., 2010б). В других
показана дифференциация личинок рыб по био-

химическим показателям. Такие различия выяв-
лены у личинок атлантического лосося Salmo salar
по кортизолу (Нечаев и др., 2006), а также у ран-
них личинок окуня Perca fluviatilis по катехолами-
нам (Павлов и др., 2007).

Физиолого-биохимическая дифференциация
между мигрантами и резидентами в период пер-
вичного расселения известна у личинок плотвы
Rutilus rutilus, кижуча Oncorhynchus kisutch и мики-
жи Parasalmo mykiss (Pavlov et al., 2001; Павлов
и др., 2007; Павлов и др., 2010а). У мигрантов и ре-
зидентов плотвы выявили различия по содержа-
нию катехоламинов и кортикостероидов, а также
по активности белкового и углеводного обмена.
При этом у плотвы дифференциация по катехола-
минам начиналась ещё у эмбрионов. У покатни-
ков и резидентов кижуча и микижи выявили раз-
личия по липидному статусу. Данные о наличии
аналогичной дифференциации (коррелирующей
с миграционным полиморфизмом) у эмбрионов
и личинок других видов рыб мы в литературе не
обнаружили.

У объекта нашего исследования – атлантиче-
ского лосося – наблюдали группировки молоди,
различающиеся по миграционному поведению в
период первичного расселения (Павлов и др.,
2010б), но исследований биохимических показа-
телей у этой молоди не проводили. Цель настоя-
щей работы – выявить наличие или отсутствие у
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эмбрионов и личинок атлантического лосося
дифференциации по ряду биохимических пока-
зателей, возможно, связанных с миграционным
полиморфизмом.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Оплодотворённая икра (~3500 шт.) от произ-
водителей атлантического лосося из природных
условий была приобретена на Выгском рыбовод-
ном заводе (Карелия). Икру инкубировали на ры-
боразводном хозяйстве ООО “Янисъярви” (Каре-
лия). Инкубацию проводили на решётке в лотке с
проточной водой, поступающей из р. Улмосенйо-
ки. Температура воды в время инкубации зависе-
ла от температуры воды в реке и изменялась от
1.5–2.0°C зимой до 5–7°C в конце весны.

Для биохимических исследований использо-
вали икру на стадии глазка (287 градусо-дней,
средняя масса 0.8 г) и личинок средней абсолют-
ной длиной 25 мм, средней массой 0.8 г. Отбор
проб проводили случайно. Личинок отбирали в
период, когда их желточный мешок составлял
10‒15% своего исходного объёма (527 градусо-
день). Пробы фиксировали в жидком азоте для
хранения и перевозки в лабораторию.

Для исследования выбраны вещества, для ко-
торых ранее была показана связь с миграцион-
ным полиморфизмом у рыб (Павлов и др., 2007):
катехоламины (дофамин, норадреналин, адрена-
лин), свободный трийодтиронин и показатели
белкового обмена (общий белок, альбумин, ала-
нинаминотрансфераза). Определение уровней
содержания/активности всех этих веществ прово-
дили отдельно для каждой икринки или личинки. В
лаборатории после разморозки икринки (25 шт.) и
личинок (60 экз.) помещали в индивидуальные
микропробирки с 250 мкл фосфатного буфера
(0.01 М, рН 7.4) (“Sigma-Aldrich”, ФРГ). Затем об-
разцы гомогенизировали с использованием сталь-
ных 5 мм шариков на приборе TissueLyser LT (ФРГ)
со скоростью 50 осцилляций/с. Гомогенизацию ик-
ринок проводили 5 мин, личинок ‒ 10 мин. Гомоге-
наты центрифугировали 5 мин на 14000 об/мин (ве-
личина центробежной силы 2.3 g).

Методом иммуноферментного анализа (ELISA)
с использованием тест-наборов производства DRG
(ФРГ) на приборе MR 96A (“Mindray”, КНР) в су-
пернатанте определяли концентрации дофамина,
адреналина и норадреналина (комбинированный
тест-набор TriCat), а также концентрацию сво-
бодного трийодтиронина. На автоматическом
биохимическом анализаторе iMagic-S7 (“iCubio
BioMedical Technology”, Китай) с использовани-
ем тест-наборов ДиаВетТест (“Диакон-ВЕТ”,
Россия) в супернатанте определяли концентра-
ции общего белка, альбумина и активность ала-
нинаминотрансферазы. Определения проводили

в соответствии с предоставляемыми производи-
телями инструкциями к каждому из приборов
(анализаторов).

Выборки выявленных значений концентра-
ции для каждого вещества с использованием кри-
териев Колмогорова–Смирнова и Шапиро про-
веряли на отличия эмпирического частотного
распределения от теоретических: унимодального
(нормального), би- и тримодального (сумма соот-
ветственно двух и трёх нормальных распределе-
ний). Для расчёта би- и тримодального распреде-
лений выборку разбивали на две или три группы
по методу наименьших квадратов (Печеровый,
2005; Borovkov, Savyolova, 2007). Сравнение тео-
ретических частот унимодального, би- и тримо-
дального распределений проводили по функциям
правдоподобия распределения частот с использо-
ванием критерия χ2 (Гурский, 1971).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Распределение эмпирических частот концентра-
ций исследованных веществ у эмбрионов (кроме
трийодтиронина) и личинок достоверно (р < 0.05)
отличалось от нормального. Следовательно, воз-
можно наличие нескольких групп во всех выбор-
ках, кроме выборки трийодтиронина у эмбрио-
нов. Во всех случаях различия эмпирического и
теоретических мультимодальных распределений
частот были недостоверны (0.27 < p < 0.85). Это
указывает на наличие нескольких групп в исследо-
ванных выборках. Сравнение теоретических частот
в моделях с разной модальностью (табл. 1) пока-
зало, что у эмбрионов и личинок би- и тримо-
дальные модели распределения достоверно отли-
чаются от унимодальной. То есть такие модели
лучше подходят для описания эмпирических дан-
ных, что подтверждает наличие групп. Различия
между би- и тримодальными моделями распреде-
ления не выявлены. Следовательно, нет основа-
ний считать, что в исследованных выборках эм-
брионов и личинок есть более двух групп. Пара-
метры выявленных групп представлены в табл. 2.

Наличие бимодальности частотного распреде-
ления концентраций наиболее выражено у эм-
брионов для дофамина (рисунок).

Выявленная бимодальность распределения ка-
техоламинов и показателей белкового обмена ука-
зывает на наличие дифференциации как у эмбрио-
нов, так и у личинок атлантического лосося. Анало-
гичные различия были выявлены ранее (Павлов
и др., 2007) у эмбрионов и ранних личинок плот-
вы (этапы развития C1–D1 по: Васнецов, 1953). У
них была обнаружена бимодальность частотного
распределения концентраций катехоламинов и
кортикостероидов. По трийодтиронину у атлан-
тического лосося дифференциация выявлена в на-
стоящем исследовании только у личинок, а у личи-
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Таблица 1. Уровни значимости различий теоретических распределений исследованных веществ у эмбрионов и
личинок атлантического лосося Salmo salar

Примечание. Полужирным шрифтом выделены уровни значимости, указывающие на достоверность различий.

Вещество
Сравниваемые распределения

Выявлено групп
уни- и бимодальные уни- и тримодальные би- и тримодальные

Эмбрионы

Дофамин 1.60 × 10−4 0.001 0.966 2

Норадреналин 3.61 × 10−4 3.36 × 10−4 0.607 2

Адреналин 0.042 0.003 0.100 2

Свободный трийодтиронин 0.758 0.063 0.150 1

Дофамин 0.012 0.011 0.666 2

Личинки

Норадреналин 8.50 × 10−8 1.57 × 10−8 0.156 2

Адреналин 1.21 × 10−6 5.33 × 10−7 0.318 2

Свободный трийодтиронин 0.003 1.45 × 10−4 0.067 2

Общий белок 0.001 2.97 × 10−4 0.302 2

Альбумин 3.22 × 10−14 1.25 × 10−13 0.909 2

Аланинаминотрансфераза 0.009 0.007 0.865 2

Таблица 2. Концентрация исследованных веществ и активность аланинаминотрансферазы в выделенных груп-
пах 1 и 2 в выборках эмбрионов и личинок атлантического лосося Salmo salar

Примечание. n – число объектов, экз.; М – среднее значение, SD – среднее квадратичное отклонение; * выявлена только одна
группа.

Вещество
1 2

n M SD n M SD

Эмбрионы

Дофамин, нг/мл 16 22.4 7 5 44.91 4.22

Норадреналин, нг/мл 15 10.69 8.23 6 54.30 16.21

Адреналин, нг/мл 14 3.28 0.46 7 5.26 0.82

Свободный трийодтиронин*, пг/мл 21 0.67 0.32

Личинки

Дофамин, нг/мл 16 16.20 2.34 2 28.49 4.40

Норадреналин, нг/мл 36 4.74 3.28 12 22.28 5.45

Адреналин, нг/мл 44 9.68 4.57 13 31.36 7.52

Свободный трийодтиронин, пг/мл 42 1.50 0.26 10 2.36 0.17

Общий белок, мг/мл 7 5.00 1.01 42 11.08 1.74

Альбумин, мг/мл 5 0.20 0.17 49 17.29 3.20

Аланинаминотрансфераза, ед/л 31 188.90 44.20 16 365.28 55.94
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нок плотвы ранее (Павлов и др., 2007) она не была
обнаружена. Следует отметить, что у плотвы био-
химическая дифференциация была связана с ми-
грационным полиморфизмом – разделением поко-
ления на две фенотипические группировки (ми-
грантов и резидентов). Содержание указанных
гормонов у мигрантов плотвы было выше, чем у
резидентов. И у сёмги, и у плотвы дифференциация
по катехоламинам начиналась в икре (у эмбрио-
нов). Кроме того, показано (Павлов и др., 2007), что
у плотвы эта дифференциация заканчивалась на
поздних личиночных этапах (Е, F), когда закачива-
лась их массовая покатная миграция. В исследова-
ниях икры от одной пары производителей плотвы
был показан эпигенетический механизм возникно-
вения биохимической дифференциации – она воз-
никала только тогда, когда икринки инкубирова-
ли под воздействием метаболитов соседей по
кладке икры (Нечаев и др., 2000).

В настоящем исследовании у атлантического
лосося при индивидуальных анализах эмбрионов
и личинок была обнаружена дифференциация по
содержанию общего белка, альбумина и активности
аланинаминотрансферазы. Ранее (Павлов и др.,
2007) у плотвы при групповых анализах (гомоге-
наты приготовляли из групп личинок по 50 экз.)
показателей белкового обмена были обнаружены
достоверные различия между фенотипическими

группировками (мигранты и резиденты). У ми-
грантов, по сравнению с резидентами, были более
высокие уровень активности и скорость активации
ферментов. По-видимому, групповые различия
между мигрантами и резидентами плотвы обуслов-
лены дифференциацией на индивидуальном уров-
не, как это показано для атлантического лосося.

В целом у эмбрионов и личинок атлантическо-
го лосося наблюдается биохимическая диффе-
ренциация, сходная с той, которая у плотвы свя-
зана с миграционным полиморфизмом в период
первичного расселения.

Как было отмечено выше, ранее (Павлов и др.,
2010б) мы наблюдали миграционный полимор-
физм у атлантического лосося в период первич-
ного расселения. После ската из нерестовых гнёзд
к нижней границе речного порога молодь переме-
щается в прибрежье реки. Далее часть особей ухо-
дит в приток, где скорости течения выше, а другая
их часть остаётся в прибрежье основной реки, где
скорости течения ниже. Для рыб из притока в
экспериментах в гидродинамических установках
были выявлены повышенные критические ско-
рости течения и отмечено предпочтение к движе-
нию против течения. Для рыб из прибрежья ос-
новной реки критические скорости течения были
пониженные, и наблюдалось предпочтение к
движению по течению (Павлов и др., 2010б).

Распределение концентраций дофамина у эмбрионов атлантического лосося Salmo salar: эмпирические ( ) и теорети-
ческие (—) частоты бимодального распределения (сумма частот двух групп).
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Необходимо отметить, что разделение поколе-
ния на две группировки с противоположными
стратегиями расселения хорошо известно как для
животных, так и для растений (Бигон и др., 1989;
Павлов и др., 2007). Оно носит адаптивный харак-
тер. Эволюционное преимущество существова-
ния таких противоположных стратегий заключа-
ется в расширении области обитания поколения.
Это расширение уменьшает плотность личинок,
снижает конкуренцию за ресурсы, а также умень-
шает вероятность уничтожения всего поколения
в результате локальных экстремальных измене-
ний внешних условий.

Таким образом, в настоящем исследовании у
эмбрионов и личинок атлантического лосося об-
наружена биохимическая дифференциация, а ра-
нее (Павлов и др., 2010б) был выявлен миграцион-
ный полиморфизм при первичном расселении. Это
позволяет выдвинуть гипотезу о связи физиолого-
биохимической дифференциации у эмбрионов и
личинок атлантического лосося с миграционным
полиморфизмом в период первичного расселения
молоди. Такая гипотеза должна быть проверена в
будущих исследованиях. При этом как при работе с
атлантическим лососем, так и с другими видами
рыб необходимо учитывать возможность участия
эпигенетических механизмов и экологических
факторов, определяющих миграционный поли-
морфизм.
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