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Порядок наступления разных фаз развития,
как и энергетические затраты на их прохождение,
задаются наследственным аппаратом организма и
являются результатом действия естественного от-
бора. Очевидно, что отбор, который должен при-
водить к различиям в прохождении фаз развития
у родственных видов, носит адаптивный характер
к условиям обитания [1]. Видимо, экологическая
обусловленность адаптации воспроизводства
проявляется не только на межвидовом уровне, но
и в более крупных группах таксонов.

В качестве одного из показателей продолжи-
тельности эмбриогенеза используют понятия
“физиологическое время” и “температурная нор-
ма”, как сумма температуры воды в целом за пе-
риод инкубации икры или отдельных этапов и
стадий эмбрионального развития, выражаемой в
“градусо-днях” или “градусо-часах” [1–4]. В пре-
делах биологического оптимума для развития ви-
да диапазона температур этот показатель являет-
ся величиной более или менее стабильной.

Экспериментальные наблюдения за эмбрио-
нальным развитием 5 видов камбал проведены
авторами в 2009–2020 гг., результаты которых
опубликованы [5–9]. В этой связи представляет
интерес обобщить собственные данные с привле-
чением литературных сведений по другим видам
дальневосточных камбал и в целом оценить тем-
пературную норму прохождения эмбриогенеза у
видов с разной экологией воспроизводства, что и
послужило целью настоящей работы.

Общий анализ эмбрионального развития до-
статочно полно изученных нами четырех видов
камбал, нерестующих в разные сезоны, позволил
выявить не только видовую специфичность в
длительности эмбриогенеза и количестве необхо-
димого тепла для прохождения отдельных этапов
и стадий, но и некоторые особенности этого про-

цесса надвидового уровня. Выяснено, что “холо-
долюбивые” северная палтусовидная Hippoglos-
soides robustus Gill and Townsend, 1897 и полярная
Liopsetta glacialis (Pallas, 1776) камбалы, нерест и
развитие которых происходят зимой и ранней
весной, большей частью в период ледостава, тре-
буют для полного прохождения эмбриогенеза су-
щественно большего количества тепла, чем “теп-
лолюбивые” желтоперая Limanda aspera Pallas,
1814 и звездчатая Platichthys stellatus (Pallas, 1787)
камбалы, воспроизводство которых происходит в
весенне-летний сезон. Для первой пары видов
сумма тепла составляет соответственно 2147 и
2297 град-час, тогда как для второй эта величина
не превышает 1195 и 1330 град-час.

Для большей объективности оценки выявлен-
ных различий были дополнительно привлечены
литературные данные по камбалам других видов,
нерестующих в разные сезоны года и для которых
возможно было рассчитать “физиологическое
время” [10–13]. Результаты попарного сравнения
14 видов камбаловых рыб методом многомерного
анализа независимых выборок (UPGA) представ-
лены на рис. 1a.

По интересующему нас признаку все исследу-
емые виды четко дифференцируются в два круп-
ных кластера. Первую группу образуют Limanda
aspera, Platichthys stellatus, Cleisthenes herzesteini (в
северной части Охотского моря отсутствует),
Mizopsetta proboscidea, Pseudopleuronectes herzesteini
и Gliptocephalus stelleri, воспроизводство которых
происходит в весенне-летний период при поло-
жительной температуре. У таких камбал для пол-
ного прохождения эмбрионального развития
суммарная величина требуемого тепла составляет
в среднем по всем видам 1190 град-час. Во второй
кластер вошли камбалы с осенне-зимним раз-
множением, воспроизводство которых в есте-

УДК 597.556.35(571.6):591.33

КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ



482

ЭКОЛОГИЯ  № 6  2023

Р. Р. ЮСУПОВ, РУС. Р. ЮСУПОВ

Рис. 1. Дендрограмма сходства по общей сумме принятого тепла (a) и гистограмма его распределения по этапам раз-
вития (б) у камбаловых рыб в эмбриональный период: 1, 2, 8, 11 – собственные данные; 3, 4, 6, 7, 10, 13, 14 – [10]; 5 –
[11]; 9 – [12]; 12 – [13, 15].
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ственных условиях происходит при близкой к ну-
лю или отрицательной температуре воды, в ос-
новном подо льдом: Pleuronectes quadrituberculatus,
Pseudopleuronectes yokogamae, Hippoglossoides dubi-
us, Lepidopsetta bilineata, Liopsetta glacialis, Hippo-
glossoides robustus, Hippoglossus stenolepis и Reinhard-
tius hippoglossoides matsuurae. У этих камбал для
полного завершения эмбриогенеза требуется в
среднем 2190 град-час.

Подробный анализ эмбриогенеза L. aspera,
P. stellatus, H. robustus и L. glacialis (рис. 1б) пока-
зал, что основное различие в количестве приня-
того тепла у камбал с разной экологией нереста
приходится на VII этап (периодизация по
А.П. Макеевой [14]), завершающий эмбриональ-
ное развитие и в течение которого происходят за-
кладка и развитие ряда важных дефинитивных
органов. Если для L. aspera, P. stellatus на этом эта-
пе требуется соответственно 269 и 337 град-час, то
для L. glacialis – 910, а H. robustus – 1158 град-час.
Для желтобрюхой камбалы Pleuronectes quadritu-
berculatus Pallas, 1814, у которой удалось исследо-
вать два последовательно завершающих этапа
развития, сумма принятого тепла на VII этапе со-
ставила 960 град-час.

Результаты исследований позволяют выдви-
нуть гипотезу о том, что у видов камбал, нерест и
развитие которых происходят во время гидроло-
гической зимы, значительное количество требуе-
мого тепла на завершающем этапе эмбриогенеза
можно принять как адаптацию к условиям среды
на момент их выхода из оболочки яиц. Она на-
правлена на максимальное морфофункциональ-
ное развитие эмбрионов и повышение выживае-
мости вылупившихся предличинок в условиях
слабого развития фито- и зоопланктона во время
гидрологической весны и соответственно низкой
пищевой обеспеченности.

Такие виды, как P. quadrituberculatus, L. glacialis

и H. robustus, выходят из оболочки яиц сравни-
тельно крупными, имея общую длину тела (TL)
6.48, 5.90 и 5.44 мм соответственно (рис. 2а–в).
Они характеризуются высокой двигательной ак-
тивностью и маневренностью благодаря подвиж-
ным грудным плавникам. У них хорошо выраже-
ны отделы головного мозга, сформирована по-
движная нижняя челюсть, дифференциация
желудочно-кишечного тракта на отделы близка к
своему дефинитивному состоянию. Подвижное
состояние глаз, обнаруживаемое еще у эмбрио-
нов, позволяет предположить у вылупившихся
предличинок наличие в органах зрения развитой
функции аккомодации – необходимой в процес-
се охоты за пищевыми объектами. В целом только
что вылупившиеся предличинки этих видов кам-
бал морфофункционально готовы к переходу на
внешнее питание уже через 2–3 сут.

Предличинки P. stellatus и L. aspera выходят из
оболочки яиц на более ранних стадиях развития и
имеют сравнительно небольшие размеры – TL
2.58 и 2.74 мм соответственно (рис 2г, д). Концен-
трация головного мозга и его дифференциация от
общего нервального тяжа у предличинок еще не
произошли, и головной отдел остается тесно при-
жатым к желточному мешку. Такие дефинитивные
органы, как отделы головного мозга, жаберно-че-
люстной аппарат, желудочно-кишечный тракт, на-
ходятся на начальных стадиях развития, грудные
плавники еще в зачаточном состоянии. Сходные
стадии развития только что вылупившихся предли-
чинок приводятся в литературе и по другим видам
летне-нерестующих камбал [10]. Вследствие сла-
бого развития вылупившиеся предличинки пер-
вые дни малоподвижны, и переход их на этап сме-
шанного питания происходит не раньше, чем че-
рез 4 сут. Репродуктивная стратегия популяций
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этой экологической группы видов камбал реали-
зуется через высокую плодовитость.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта ин-
тересов и подтверждают, что в работе с животными
соблюдались применяемые этические нормы.
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