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На підставі оцінки морфологічної, цитологічної, фізіологічної та 

біохімічної реакції ембріонів та личинок коропових і окуневих риб 

обґрунтовані безпечні рівні змін екологічних чинників у природних водоймах в 

умовах підвищення температури води на нерестовищах. За впливу нетипових та 

різких коливань абіотичних чинників водного середовища змінюються темпи 

ембріонального розвитку аборигенних видів риб. Підвищення температури 

води призводить до зменшення маси та довжини личинок риб, які зазнавали дії 

чинника протягом всього ембріонального розвитку. Це свідчить про надмірну 

утилізацію запасних речовин під час ембріонального розвитку за підвищення 

температури води. 

Показано, що абіотичні чинники спричиняють потужний тератогенний 

ефект на ембріони та личинок риб. За різких коливань температури води та 

вмісту розчиненого кисню спостерігається поява аномальних передличинок у 

різних видів риб, кількість яких може досягати 82%. При цьому для ембріонів 

характерна одночасно наявність декількох аномалій, зокрема викривлення 

хребта та водянки внутрішніх органів. Також при перевищенні температури 

води за 26–28°С та відповідно при зниженні концентрації кисню у воді на пізніх 

стадіях розвитку ембріонів та у личинок риб відбувається збільшення середньої 

кількості мікроядер у клітинах. 

Встановлено основні закономірності змін величин загально-біохімічних 

показників ембріонів та личинок окуневих та коропових видів риб. Визначено 
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активність ферментів енергетичного та пластичного обміну у них при надмірній 

температурі води та зниженій концентрації розчиненого кисню. При зростанні 

температури води вище оптимуму та зниженні концентрації розчиненого кисню 

істотно зменшується активність Na+, K+-АТФ-ази в ембріонах риб, що свідчить 

про зниження рівня обмінних процесів між зовнішнім для зародків та їх 

внутрішнім середовищем. За цих умов в ембріонах риб істотно зростає 

активність ЛДГ. Отже, зародки риб активно використовують гліколіз для 

підтримки свого енергетичного балансу. 

Науково обґрунтовано оптимальні рівні температури води для 

нормального ембріонального розвитку риб, а саме: для коропа – 20–24°С, 

білого товстолобика – 25–28°С, білого амура – 21–29°С, йоржа – 14–16°С, 

окуня – 9–12°С, плітки – 15–17°С. Ці оптимальні для ембріогенезу риб 

температури можливі лише при достатній концентрації розчиненого кисню у 

воді (не нижче 5 мг/дм3). При зниженій концентрації кисню у воді оптимум 

температури зменшується. 

За отриманими результатами можна обґрунтувати безпечні для 

ембріонального розвитку риб зміни екологічних чинників водного середовища 

На підставі проведених досліджень можна оцінити ефективність нересту риб на 

нерестовищах та дати прогноз про рибопродуктивність природних водойм на 

наступні роки. Визначені оптимальні рівні температури води та її коливання, 

вмісту розчиненого кисню можна застосовувати при відтворенні аборигенних 

видів риб в штучних умовах. 

Рекомендовано використання таких показників, як кількість мікроядер в 

клітинах, ступінь аномального розвитку ембріонів та активність ферментів 

енергетичного комплексу в ембріонах риб для оцінки якості водного 

середовища та негативного впливу екологічних чинників. 

Отримані дані можуть бути також використані в учбовому процесі при 

викладанні дисциплін іхтіологічного, фізіологічного, біохімічного та 

екологічного змісту на факультетах природничого профілю. 
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SUMMARY 

Vodianitsky O.M. Morpho-physiological and cytogenetic features of 

embryogenesis of fish under various environmental conditions of the aquatic 

environment. – Qualifying scientific work on the rights of manuscripts. 

Thesis for a candidate degree in biological sciences (doctor of philosophy) in 

specialty 03.00.10 "Ichthyology". – Institute of Hydrobiology, National Academy of 

Sciences of Ukraine, Kyiv, 2018. 

 

Based on the assessment of the morphological, cytological, physiological and 

biochemical responses of embryos and larvae of carp and perch fish, safe levels of 

changes in environmental factors in natural reservoirs are grounded in conditions of 

rising water temperature in spawning grounds. Under the influence of atypical and 

sharp fluctuations of the abiotic factors of the aquatic environment, the rate of the 

passage of the embryonic development of aboriginal fish species is changing. The 

increase in water temperature leads to a decrease in the mass and length of fish 

larvae, which were subject to the effect of the whole embryonic development. This 

indicates the excessive utilization of spare substances during embryonic development 

due to the rise in water temperature. 

It is shown that abiotic factors have a powerful teratogenic effect on embryos 

and larvae of fish. In the case of sharp fluctuations in water temperature and 

dissolved oxygen content, there is anomalous predilections occurring in different 
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species of fish, which can reach 82%. At the same time for embryos at the same time 

characterized by the presence of several anomalies, including distortion of the spine 

and watery internal organs. Also, with the predominance of water temperatures above 

26–28°C, and correspondingly, when the concentration of oxygen in water decreases 

in the later stages of the development of embryos and in fish larvae, an increase in the 

average number of micronuclei in the cells. 

The basic regularities of changes of general-biochemical indices of embryos 

and larvae of perch and carp species of fish are established. The activity of energy 

and plastic enzymes in them at the excessive water temperature and the reduced 

concentration of dissolved oxygen is determined. With an increase in the water 

temperature above optimum and a decrease in the concentration of dissolved oxygen, 

the activity of Na+, K+ -ATPase in fish embryos significantly decreases, indicating a 

decrease in the level of metabolic processes between the external for the embryos and 

their internal environment. When the environmental conditions deteriorate, in 

particular the increase in water temperature and the decrease in the concentration of 

dissolved oxygen, the activity of LDH in tissues increases significantly in fish 

embryos. Consequently, embryos of fish actively use glycolysis to maintain their 

energy balance. 

Scientifically grounded optimal water temperature levels for the normal 

passage of the embryonic development of fish, namely for carp – 20–24°С, white 

carp – 25–28°С, grass carp – 21–29°С, ruff – 14–16°С, perch – 9–12°С, roach – 15–

17°С. These optimal temperatures for fish embryogenesis are inherent only at a 

sufficient concentration of dissolved oxygen in water (not less than 5 mg/dm3). At 

low concentrations of oxygen in water, the optimum temperature decreases. 

The obtained results substantiate the levels of changes in environmental factors 

of the aquatic environment safe for the passage of embryonic development of fish. 

Based on the conducted research it is possible to estimate the efficiency of spawning 

of fish in spawning grounds and to provide a forecast of fish productivity of natural 

reservoirs for subsequent years. The optimal water temperature and fluctuation levels, 



 

9 

and the content of dissolved oxygen can be used for recreation of aboriginal fish 

species under artificial conditions. 

The use of such indicators as the number of micronuclei in cells, the degree of 

abnormal development of embryos and the activity of enzymes in the energy complex 

in fish embryos to assess the quality of the water environment and the negative 

impact of environmental factors is recommended. 

The obtained data can also be used in the educational process in teaching 

disciplines of ichthyologic, physiological, biochemical and ecological content at the 

faculties of natural science. 

 

Key words: abiotic factors, water temperature, dissolved oxygen concentration, 

embryos, larvae, embryopathy, protein, common lipids, glycogen, LDH activity, SAD, 

Na +, K + -ATPase, protease. 
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ВСТУП 

Актуальність теми. Різке коливання абіотичних чинників водного 

середовища спричиняє негативну дію на риб на всіх етапах їх розвитку. Ікра та 

личинки через те, що їх системи захисту знаходяться на стадії розвитку і вони 

не мають можливості покинути ділянки з несприятливими умовами та зони 

забруднення, найбільш вразливі до їх дії. Нехарактерні температури, істотні 

зміни газового режиму викликають порушення поділу клітин, процесів 

диференціації органів та тканин, різноманітні ембріопатії та змінюють перебіг 

метаболічних процесів в ембріонів риб [29, 46, 48, 50]. Тератогенез у риб 

спостерігається під дією широкого спектру чинників водного середовища, 

викликаючи суттєве зниження життєздатності ембріонів та в багатьох випадках 

негативно впливає на відтворення природних популяцій риб або на результати 

штучного їх розведення [26–33, 59–63]. Дослідження впливу зміненого 

температурного режиму водойми на життєдіяльність риб почались у зв’язку з 

тепловим забрудненням води, викликаним роботою енергетичних об’єктів. В 

багатьох річках температура води збільшилась на 4–5оС, що суттєво змінило 

умови існування риб. Аналогічно діють зміни клімату, які спостерігаються 

останнім часом [1, 2, 3]. 

Як і інші пойкілотермні тварини риби, істотно залежать від температури 

навколишнього середовища. У більшості риб температура тіла всього на 0,5–

1,0°С відрізняється від температури води [10, 21, 45, 46]. Саме температура в 

значній мірі регулює інтенсивність обміну речовин, темпи розвитку риб. В 

межах певного діапазону часто спостерігається пряма залежність між 

швидкістю розвитку ембріонів та зміною температури. Поряд з 

пристосованістю риб до певних величин температури, досить велике значення 

має і амплітуда її коливань, при якій можуть жити одні і ті ж види [4–9]. 

Зазвичай риби тропічної та субтропічної зони на відміну від риб помірних 

та високих широт не в змозі переносити значні коливання температури води [7, 

8, 9]. 
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У сучасних літературних джерелах вказано, що низка абіотичних чинників 

має ембріотоксичну дію, яка проявляється в уповільненні ембріогенезу риб, 

появою аномальних зародків, зниженні темпів росту та швидкості витрати 

жовткових мас, зміні інтенсивності газообміну та кровотворення, виникненні 

патології в органах та тканинах [62–65, 211–213, 215, 217, 219, 224]. 

Здатність риб жити в певному температурному інтервалі є еволюційно 

сформованою адаптацією до температурного режиму оточуючого середовища 

тої або іншої групи риб. Проте, поряд з адаптацією до певних термічних умов 

окремої водойми, особливо важливе значення має їх здатність протидіяти 

різким короткочасним або тривалим змінам температури [2, 3]. У зв’язку з цим 

проводяться експериментальні дослідження стійкості риб до високих та 

низьких (граничних) температур, а також аклімації риб до підвищених або 

знижених температур [4–8]. 

Отже, вивчення впливу абіотичних чинників на ранні етапи розвитку 

живих організмів є необхідною умовою для обґрунтування безпечних рівнів 

змін у навколишньому середовищі та буде сприяти прогнозуванню стану риб на 

нерестовищах, й відповідно розробки методів спрямованих на підвищення 

рибопродуктивності як в природних водоймах, так і у системах аквакультури. 

Зазначені проблемні питання були покладені в основу цієї роботи. 

Зв'язок роботи з науковими програмами, планами, темами. 

Дисертаційна робота виконана відповідно до наукових досліджень, що 

здійснювалися в Інституті гідробіології НАН України: «Фізіолого-біохімічні та 

цитогенетичні механізми пристосування риб та безхребетних до несприятливих 

змін екологічних чинників» (№ держреєстрації 0113U001581), «Механізми 

функціонування прісноводних екосистем та адаптації гідробіонтів до дії 

абіотичних факторів в умовах глобальних кліматичних змін» (№ держреєстрації 

0112U002183). 

Мета і завдання дослідження. Метою досліджень було встановлення 

впливу абіотичних чинників водного середовища та їх природних коливань на 
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ранні етапи ембріонального розвитку риб та оцінка ступеню їх дії за 

анатомічними, морфологічними, біохімічними та генетичними показниками. 

Реалізація мети здійснювалась вирішенням наступних задач: 

1. Встановити та систематизувати основні анатомічні ознаки 

ембріопатій риб за дії абіотичних чинників, зокрема температури 

води та концентрації розчиненого кисню; 

2. Вивчити залежність між життєздатністю та наявністю патології 

ембріонів і дією ушкоджуючих чинників; 

3. Визначити цитогенетичний вплив температури, газового режиму за 

показниками кількості мікроядер в клітинах ембріонів та личинок 

на різних стадіях розвитку коропових та окуневих видів риб; 

4. Вивчити зміни фізіолого-біохімічних показників ембріонів та 

личинок риб за дії абіотичних чинників водного середовища; 

5. Дослідити адаптивні реакції ембріонів та личинок риб на зміну 

чинників навколишнього середовища. 

Об’єкт дослідження – ікра на різних стадіях ембріонального розвитку та 

личинки окуня річкового (Perca fluviatilis L.), плітки (Rutilus rutilus L.), йоржа 

звичайного (Gymnocephalus cernuus L.), коропа (Cyprinus carpio L.), білого 

амура (Ctenopharyngodon idella Val.), білого товстолобика (Hypophthalmichthys 

molitrix Val.) та плідники краснопірки (Scardinius erythrophthalmus, L.). 

Предмет дослідження – біологія та ранній ембріогенез риб за дії 

абіотичних чинників водного середовища. 

Методи дослідження. Іхтіологічні, ембріологічні, цитологічні, 

фізіологічні, біохімічні та статистичні. 

Наукова новизна одержаних результатів. На підставі оцінки 

морфологічних, цитологічних, фізіологічних та біохімічних показників 

ембріонів та личинок коропових і окуневих риб вперше обґрунтовано безпечні 

рівні змін екологічних чинників на нерестовищах природних водойм. Отримано 

нові дані щодо впливу значних коливань абіотичних чинників водного 

середовища на ембріональний розвиток аборигенних видів риб та їх масо-
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розмірні характеристики. Показано, що абіотичні чинники володіють потужним 

тератогенним ефектом на ембріонів та личинок риб. Вперше встановлено 

основні закономірності змін величин загально-біохімічних показників та 

активності ферментів енергетичного та пластичного обміну при підвищеній 

температурі води та зниженій концентрації розчиненого кисню. Вперше 

науково обґрунтовано оптимальний рівень температури води для нормального 

ембріонального розвитку риб, а саме: для коропа – 20–24оС, білого 

товстолобика – 25–28°С, білого амура – 21–29°С, йоржа – 14–16оС, окуня – 9–

12оС, плітки – 15–17оС. Ці оптимальні температурні умови для ембріогенезу 

риб дійсні лише при достатній концентрації розчиненого кисню у воді (не 

нижче 5 мг/дм3). При зниженій концентрації кисню у воді оптимум 

температури зменшується. Встановлено, що переважання оптимальних величин 

температури води на нерестовищах в період масового нересту різних видів риб 

може призвести до зниження життєстійкості ембріонів риб та загалом до 

зменшення ефективності їх відтворення і рибопродуктивності водойм. 

Отримані нові дані щодо застосування цитогенетичних, морфологічних та 

біохімічних показників ембріонів та личинок риб для оцінки негативного 

впливу екологічних чинників водного середовища. 

Практичне значення одержаних результатів. Отримані результати 

обґрунтовують безпечні рівні змін екологічних чинників водного середовища 

для ембріонального розвитку риб. На підставі проведених досліджень можна 

оцінити ефективність нересту на нерестовищах та дати прогноз 

рибопродуктивності природних водойм на наступні роки. Визначені оптимальні 

рівні температури води та межи її коливань, вмісту розчиненого кисню можна 

застосовувати при відтворенні аборигенних видів риб в штучних умовах. 

Рекомендовано використання ікри білого товстолобика та білого амура, що 

розвивається, для оцінки якості водного середовища та впливу екологічних 

чинників за показниками кількості мікроядер в клітинах, ступеню аномального 

розвитку ембріонів та активності ферментів енергетичного комплексу. 
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Зазначені дані можуть також бути використані в учбовому процесі при 

викладанні дисциплін іхтіологічного, фізіологічного, біохімічного та 

екологічного змісту на факультетах природничого профілю. 

Особистий внесок здобувача. Автором дисертації сумісно з науковим 

керівником розроблено програму та методологію досліджень. Автор дисертації 

самостійно здійснював підбір та обробку літературних джерел, виконав 

експериментальні дослідження. При спільному виконанні експериментів з 

співробітниками відділу біології відтворення риб Інституту гідробіології НАН 

України співвиконавці приводяться як співавтори відповідних публікацій. 

Друковані роботи підготовлені безпосередньо автором, частина робіт в 

співавторстві з наступним обговоренням з співробітниками. Автором 

самостійно проведено аналіз первинного матеріалу, сформульовано положення 

та висновки роботи, а аналіз загальних положень та стратегію викладення 

матеріалу в дисертації проведено разом з науковим керівником. 

Апробація результатів дисертації. Матеріали дисертаційної роботи 

доповідалися на наступних міжнародних конференціях: Науково-практичній 

конференції для молодих вчених, присвяченій 95-річчю НАН України 

«Актуальні проблеми сучасної гідроекології» (Київ, 2013); VII Міжнародній 

іхтіологічній науково-практичній конференції, присвяченій 140-річчю 

Херсонського державного аграрного університету «Сучасні проблеми 

теоретичної та практичної іхтіології» (Мелітополь-Бердянськ, 2014); І 

Всеукраїнській науково-практичній конференції молодих вчених та студентів з 

міжнародною участю «Сучасні проблеми викладання та наукових досліджень 

біології у ВНЗ України» (Дніпропетровськ, 2014); Науково-практичній 

конференції, присвяченій 75-річчю заснування Інституту гідробіології НАН 

України «Сучасна гідроекологія: місце наукових досліджень у вирішенні 

актуальних проблем» (Київ, 2015); Міжнародній науково-практичній 

конференції молодих учених, аспірантів і докторантів «Екологічні проблеми 

сучасного світу та шляхи їх вирішення. Наукові пошуки молоді у третьому 

тисячолітті» (Біла Церква, 2015); Державній науково-практичній конференції 
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«Екологічні проблеми України та шляхи їх вирішення» (Біла Церква, 2015); 

Міжнародній науково-практичній конференції молодих вчених, аспірантів і 

докторантів «Наукові пошуки молоді у третьому тисячолітті» (Біла Церква – 

2016); Науково-практичній конференції молодих вчених «Сучасна 

гідроекологія: місце наукових досліджень у вирішенні актуальних проблем» 

(Київ, 2016); IX міжнародній іхтіологічній науково-практичній конференції 

Одеського державного екологічного університету «Сучасні проблеми 

теоретичної і практичної іхтіології» (Одеса, 2016); Державній науково-

практичній конференції «Аграрна наука – виробництву» (Біла Церква, 2016); ІІ 

Міжнародній науково-практичній конференції «Проблеми функціонування та 

підвищення біопродуктивності водних екосистем» (Дніпро, 2017). 

Публікації. За результатами досліджень опубліковано 19 – наукових 

праць, з яких 6 – у фахових виданнях, 2 – у збірниках наукових праць; 11 – у 

матеріалах та тезах конференцій. 

Структура та обсяг роботи. Дисертаційну роботу викладено на 208 

сторінках друкованого тексту. Вона складається зі вступу, аналітичного огляду 

фахової літератури, опису матеріалів та методів досліджень, 4 розділів власних 

досліджень з обговоренням і узагальненням одержаних результатів, висновків і 

списку використаної фахової літератури. Текст ілюстровано 64 рисунками і 6 

таблицями. Список використаної фахової літератури містить 230 джерел, із них 

92 латиною. 
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РОЗДІЛ 1 МОРФО-ФІЗІОЛОГІЧНІ ТА ФІЗІОЛОГО-БІОХІМІЧНІ 

ОСОБЛИВОСТІ ПРИСТОСУВАННЯ РИБ ДО ВПЛИВУ АБІОТИЧНИХ 

ТА АНТРОПОГЕННИХ ЧИННИКІВ 

 

1.1. Основні абіотичні чинники водного середовища та їх дія на гідробіонтів 

 

Фізичні, хімічні, фізико-хімічні, гідрологічні, оптичні та інші параметри 

водного середовища є необхідними умовами існування водяних організмів, 

формування і функціонування їх популяцій, угрупувань, біоценозів та 

екосистем в цілому [1, 7, 8, 10]. 

Вода є не тільки навколишнім середовищем для гідробіонтів, вона 

одночасно є і їхнім внутрішнім середовищем, оскільки їх тіло до 90% 

складається з води. Гідробіонти створюють також зовнішнє середовище один 

для одного, споживаючи кисень, виділяючи вуглекислий газ та продукти свого 

обміну (екзометаболіти), поїдаючи одне одного (хижаки – жертви) тощо. 

Різні чинники можуть взаємодіяти між собою, підсилюючи або 

послаблюючи негативний вплив на біоту. У першому випадку йдеться про 

синергічну, а в другому – про антагоністичну дію. Наприклад, отруєння риб 

посилюється в умовах кисневого дефіциту. До того ж характер взаємодії може 

бути непрямим, а опосередковуватися через низку проміжних процесів, або дія 

може бути двобічною: наприклад, білий амур, виїдаючи вищі водяні рослини, 

загалом підвищує рибопродуктивність ставків, але разом з тим підриває 

кормову базу коропа, який живиться серед заростей макрофітів, та спричиняє 

погіршання газового режиму внаслідок їх видалення. 

Багатофакторність водного середовища та взаємодія чинників 

зумовлюють ті труднощі, які виникають при з’ясуванні причин тих чи інших 

аномальних явищ у водних екосистемах та при прогнозуванні змін, які можуть 

виникати під впливом природних чи антропогенних чинників [1]. 
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1.1.1. Вплив температурного режиму водного середовища та його коливань на 

фізіологічний стан риб 

 

Тепло, що виробляється в організмі риб в результаті обмінних процесів, не 

затримується в тілі, оскільки у них немає механізмів, що регулюють його 

віддачу у зовнішнє середовище. Внаслідок цього температура їх тіла непостійна 

та змінюється залежно від температури навколишнього середовища. 

Теплолюбні риби нашої фауни такі, як сазан, короп, карась, лин, плітка, 

рослиноїдні та осетрові риби і ін., найбільш інтенсивно харчуються при 

температурі 17–28°С, при зниженій температурі харчова активність 

сповільнюється, а у низки риб зимою припиняється, і вони в цей час 

знаходяться в малорухливому стані в глибоких місцях водоймища. 

Розмноження відбувається в теплу пору року – навесні і влітку. Таким чином, 

обмін речовин у них найбільш ефективний при відносно високій температурі (в 

певних межах). Вся життєдіяльність риб (харчування, ріст, розмноження та ін.) 

безпосередньо залежить від температури води, тому риби дуже чутливі до її 

зміни [1, 7, 8, 10, 30, 46, 51, 62]. 

Однак, і в межах оптимальної температури її підвищення або зниження 

викликає відповідні порушення життєдіяльності риб. При цьому змінюється 

реакція організму на одні й ті ж чинники середовища: при підвищенні 

температури збільшується споживання кисню, прискорюється розвиток, 

посилюються пошук, споживання і перетравлення їжі – збільшується шлункова 

секреція і моторна діяльність кишківника, прискорюється всмоктування 

розчинених речовин з навколишнього середовища, підвищується чутливість до 

токсикантів та ін. [72, 73, 75, 78, 98, 114, 115]. При цьому велику роль відіграє 

стан організму, а саме вік, ступінь статевої зрілості та ін. Надмірне 

охолодження призводить до застуди у риб – помутніння покривів, 

відшарування епідермісу. Різка зміна температури води особливо несприятлива 

для організму риб. Температура, яка виходить за межі, допустимої для цього 

виду, викликає шок і подальшу їх загибель. 
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Пристосування організму до температурних умов середовища відбувається 

на клітинному рівні. Порогові температури є межею опору клітин організму на 

дію екстремальних температур зовнішнього середовища. Оскільки ця здатність 

у різних видів різна, то температурні пороги їх неоднакові. Однак, на личинках 

коропа було показано, що порогова температура може трохи змінюватися 

залежно від температури вирощування плідників. Більш того, температурний 

режим їх утримання позначається на термостійкості потомства [10, 11]. 

Мілководдя є найбільш високопродуктивними ділянками водойм. Саме ця 

зона є найважливішим місцем мешкання для більшості видів риб. Особливо 

велику цінність вона представляє як нерестовище і місце нагулу для личинок і 

молоді риб. Всі фітофільні види риб пов’язані з цією зоною водойми, оскільки 

тільки тут є прибережно-водні рослини, які служать не тільки субстратом для 

відкладання ікри, але й сховищем для їх молоді на ранніх і послідуючих етапах 

розвитку [12, 13]. 

Для оцінки екологічного стану мілководдя застосовуються різні методи 

біомоніторінгу водойм, зокрема іхтіологічні показники. Як вказано в 

методичних рекомендаціях, щодо біохімічного моніторингу стану водного 

середовища найбільш доцільно використовувати такі види риб, які характерні 

для цих водойм [14, 15]. Автори запропоновують як види-біомонітори – 

головня, бичка пісочника, карася сріблястого та ляща (в річкових системах), а 

також плітку, окуня, ляща, плоскирку та йоржа (в водоймах озерного типу). 

При проведенні біомоніторингу водойм за іхтіологічними показниками слід 

застосовувати морфо-фізіологічні, токсикологічні, фізіолого-біохімічні 

біомаркери іхтіофауни, що дає змогу більш точно оцінити якість водного 

середовища. 

Риби, як і багато інших груп організмів, були об'єктом досліджень з 

вивчення впливу абіотичних чинників середовища. Однак, в таких роботах 

Константинов А.С., Зданович В.В., Шолохов А.М. та ін. головна увага була 

спрямована на молодь риб та старші вікові групи [20, 21]. В той же час саме 

ембріональниий та ранній постембріональний розвиток є найбільш уразливим 
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етапом в життєвому циклі риб. В цей час відбувається формування всіх 

найважливіших функціональних систем організму, а смертність риб може 

досягати максимальних величин. Експериментальне вивчення впливу коливань 

найважливіших абіотичних чинників середовища на ембріональний та 

личинковий період розвитку риб може допомогти в отриманні більш 

життєздатної молоді в лабораторних і виробничих умовах [22–25]. 

Для кожного виду риб існує певна амплітуда температури, в межах якої 

можливий їх ембріональний розвиток. Від температури залежить швидкість 

проходження ембріогенезу. Відхилення від оптимальної величини температури 

та її наближення до «порогової» викликає порушення у ембріогенезі риб, 

призводить до загибелі зародків або до появи аномалій їх розвитку. За дії 

порогової температури на запліднену ікру також можлива поява поліплоїдності 

клітин [26–33].  

Фізіологічні реакції організму мають вирішальне значення у процесах 

адаптації риб до різких змін температурного режиму та інших екологічних 

чинників в природних водоймах. Проте ефективність цих реакцій помітно 

знижується, коли виникає необхідність пристосування до більш тривалих 

температурних змін, які розвиваються протягом декількох діб або неділь 

особливо при температурному забрудненні водойми або при тривалому 

перевищенні температурних норм для цього регіону, або при багатомісячних 

сезонних змінах [34–37]. У цих випадках істотне значення набувають 

біохімічний рівень адаптації організму та механізми компенсаторної 

біохімічної аклімації, які забезпечують нормальну життєдіяльність риб у 

широкому діапазоні температур та забезпечують їх виживання при 

екстремальних температурах [38–42]. 

Відомо, що зміни температури істотно впливають на швидкість 

метаболічних реакцій і загальну інтенсивність обміну. Підвищення 

температури в толерантному діапазоні призводить до посилення інтенсивності 

обміну, а зниження температури – до його зниження [3, 33, 34, 224]. Між тим 

основні обмінні процеси в організмі повинні підтримуватися на певному рівні, 
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котрий може змінюватися лише у доволі вузьких межах, інакше настає 

порушення гомеостазу, яке, в свою чергу, викликає загибель організму [43–47]. 

Максимальний темп росту спостерігається у личинок коропа при 32°С, а у 

рослиноїдних риб при 33°С за умов насичення води розчиненим киснем. 

Найбільше виживання личинок коропа спостерігається при температурі води 

29°С, рослиноїдних риб – 30°С. Однак найбільша подальша життєздатність 

личинок коропа відмічена при температурі води 26°С, рослиноїдних риб – 27–

28°С [15–20, 69]. 

Низка авторів вказують, що зміна швидкості росту взагалі найбільш точно 

слідує закону параболічного росту, тобто швидкість росту падає обернено 

пропорційно часу. Найбільший розмір личинок виявляється не при самому 

швидкому розвитку, а тільки в середній частині температурного діапазону [39, 

48, 49, 50]. 

Очевидно, при високій температурі відбувається значна втрата 

енергоємних речовин, яка пов'язана з процесами дихання і виділення. При 

низькій температурі повільно збільшується біомаса личинок і тільки в середній 

частині температурного діапазону залишається більше пластичного і 

енергетичного матеріалу для розвитку організму. Такі закономірності 

спостерігали на різних видах риб, зокрема у райдужної форелі, судака [51–58]. 

Розміри дорослих особин в різних кліматичних регіонах також збільшуються 

при зростанні температури від мінімуму до певної величини, а потім 

зменшуються в міру збільшення температури. При температурах вище і нижче 

оптимальної зони збільшується частота аномалій розвитку ембріонів, і 

температура стає потужним тератогенним чинником. Встановлено, що за 

межами оптимуму температури при розвитку молоді риб виникають 

морфологічні аномалії [59–63]. 

Зміни в морфології, у свою чергу, призводять до функціональних 

порушень, які впливають на ріст ембріонів, рухову активність, ембріональну 

моторику, ритм серцевих скорочень, чутливість ембріонів та личинок до 

екологічних чинників, на функціонування апарату рівноваги, процеси 
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кровотворення, рівень загального обміну. За дії сублетальної і летальної 

температури та її коливаннях під час розвитку у зародків змінюються 

проникність клітинних мембран та обмін речовин [64–69]. Для успішного 

штучного відтворення риб особливо важливим є розширення робіт по 

визначенню сприятливих екологічних умов та встановлення біологічних, 

морфофізіологічних та біохімічних ознак життєздатної молоді. Накопичення 

матеріалів з розвитку організмів в різних умовах середовища, впливу цих 

чинників на життєві функції буде сприяти встановленню закономірностей 

адаптації організмів і популяцій до нових умов середовища. 

Відомо, що в осетра сибірського, коропа і окуня річкового найбільша 

швидкість ембріонально-личинкового розвитку і темпів росту передличинок 

при мінімальній смертності особин спостерігаються при постійних величинах 

температури 16, 22, 14°С, солоності – 0, 4, 2‰ та рН–7,5, 8,0, 8,5 од. відповідно 

[70–75]. У разі відхилення статичних величин чинника від оптимальних 

спостерігається погіршення ембріонального та личинкового розвитку. Невеликі 

періодичні коливання температури, солоності і рН позитивно впливають на 

ембріогенез та ранній постембріогенез риб. Екологічним оптимумом для риб в 

цей період розвитку не є певні константні величини чинників, а їх коливання в 

межах толерантного діапазону для окремого виду риб [76–83]. 

 

1.1.2. Вплив коливань кисневого режиму водного середовища на фізіологічний 

стан риб 

 

Кисень з атмосфери дифундує в воду повільно, тому вміст його 

зменшується від поверхні до глибини. Різноманітні фізичні та біологічні 

процеси у водоймі (циркуляційні струми, вітрове перемішування, 

життєдіяльність рослин і тварин та ін.) є причиною значної мінливості їх 

кисневого режиму. Переважна більшість риб дихає розчиненим у воді киснем, 

тому кількість його в навколишньому середовищі має для них першочергове 

значення. Різні види риб для нормального дихання споживають кисень в різній 
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кількості. Найбільш вимогливими є мешканці холодних, проточних водойм 

(наприклад, лососеві). Для них необхідною концентрацією кисню 4,4–7,0 

мг/дм3. Окунь та йорж можуть жити при вмісті кисню 2,5 мг/дм3, а найбільш 

витривалі риби нашої фауни карасі не відчувають особливого пригнічення при 

концентрації 0,3 мг/дм3, порогова концентрація кисню для коропа (цьоголітки, 

молодь) становить 1,8–3,2 мг/дм3 [84–91]. Залежність життєдіяльності риб від 

вмісту розчиненого кисню у воді особливо помітна в період ембріонального 

розвитку риб. Концентрація кисню дуже сильно впливає на швидкість розвитку 

і виживання ембріонів. Так, при вмісті кисню 1,2 мг/дм3ембріональний 

розвиток коропа триває 120 год., при чому виживання зародків становить 40%. 

При концентрації кисню 9,0–12,0 мг/дм3 тривалість розвитку скорочується до 

70–68 год., а виживання ембріонів зростає до 92–98% [92–95]. 

Відомо, що кисень виконує функцію акцептора електронів в дихальному 

ланцюзі мітохондрій клітин і тим самим визначає енергетичний статус клітин, 

тканин і організму в цілому. Тому основна увага дослідників при вивченні 

толерантних до гіпоксії форм життя зосереджено на біоенергетичних процесах. 

Встановлено, що у гідробіонтів, які мешкають в зонах кисневого дефіциту, 

спостерігається істотна реорганізація метаболічних процесів, спрямована на 

оптимізацію енергетичних витрат організму [225]. У тканинах підвищується 

вміст аланіну і сукцинату, як кінцевих продуктів обміну, що не властиво для 

аеробного обміну, посилюється продукція NH4
+ [228], зростає активність 

аланін- і аспартатамінотрансферази, активізуються процеси переамінування 

амінокислот (глутамату, аланіну) [229]. Показано також, що ферментативні 

системи циклу Кребса можуть бути задіяні в анаеробних процесах генерації 

енергії, а дихальний ланцюг мітохондрій клітин набуває нескомпенсованого 

типу організації [226]. Певні закономірності виявлено і на рівні клітинних 

систем. Встановлено, що еритроцити толерантних до гіпоксії риб в умовах 

дефіциту кисню здатні до збалансованого пригнічення мембранних і 

метаболічних функцій [227], при цьому спостерігаються характерні 

морфологічні зміни клітин і підвищується їх деформованість. 
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Оскільки при гіпоксії обмін речовин не може підтримуватися на вихідному 

рівні, то вищим ступенем адаптації до гіпоксії серед гідробіонтів є комплекс 

скоординованих реакцій, спрямований на мінімізацію процесів енергетичного 

обміну достатнього для підтримки процесів життєдіяльності організму. 

Адаптація метаболізму відіграє вирішальну роль в умовах гіпоксії, коли 

кількість кисню в середовищі виявляється нижче критичних величин. При 

цьому організм переходить на залежний тип дихання, коли резерви систем 

кисневого забезпечення виявляються вичерпаними. Цей показник є 

видоспецифічним і є одним з критеріїв визначення ступеня стійкості видів до 

нестачі кисню. У оксифільних видів його величина вища [230]. Однак, 

незалежно від ступеня стійкості виду до гіпоксії, при досягненні критичної 

величини відбувається поступове пригнічення процесів аеробного ресинтезу 

АТФ і організм поступово переходить на анаеробні шляху метаболізму [212]. 

Перенасиченість киснем води гальмує утворення гемоглобіну і ріст 

зябрових пелюсток молоді риб, а також розвиток їх селезінки. З початком руху 

рота в його порожнині скупчується кисень у вигляді бульбашки діаметром 1 

мм, внаслідок цього вона тримається біля поверхні вертикально. При зниженні 

концентрації кисню це явище швидко зникає, але сліди його впливу на 

організацію молоді залишаються непоправними [84–88, 96–100]. 

 

1.1.3.Вплив концентрації водневих йонів (рН) на фізіологічний стан риб 

 

Величина рН, яка обумовлена концентрацією водневих йонів, є одним з 

найважливіших абіотичних чинників зовнішнього середовища, що визначає 

видовий склад і чисельність гідробіонтів у водоймі. Вплив рН на 

життєдіяльність риб пов'язаний з тим, що здатність гемоглобіну 

використовувати розчинений у воді кисень при різних концентраціях водневих 

йонів неоднакова. Внаслідок цього зміна рН води призводить до зміни 

інтенсивності дихання і кисневого порога [50, 81, 101]. 
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Найбільш сприятлива для дихання більшості риб величина рН близька до 

нейтрального. При істотних змінах рН в кислому або лужному напрямку (тобто 

при збільшенні або зменшенні концентрації водневих йонів) утруднюється 

дихання, зростає кисневий поріг, послаблюється інтенсивність харчування [50, 

81, 101–103]. 

Однак межі рН, в яких можуть жити прісноводні риби, неоднакові і за 

інших рівних умов залежать насамперед від виду. Найбільш витривалими є 

карась, короп та щука, які витримують коливання рН в межах 4,0–10,0. Менш 

стійка до цього чинника є струмкова форель, для якої порогові величини рН 

знаходяться на рівні 4,5 та 9,5 [101–104]. Стійкість ікри різних видів риб до 

підвищеної величини водневих йонів також неоднакова. Найбільш вразливою, 

якщо виходити з частки виживання, є ікра рослиноїдних риб, зокрема білого 

товстолобика (рН 7,3) та білого амура (рН 6,2), йоржа (рН 6,0). Найбільш стійка 

до понижених величин рН ікра деяких видів лососевих, зокрема кумжі, для якої 

порогова величина рН є 4,0–4,1 та лосося – від 3,4 до 4,4. Середній рівень 

стійкості до змін рН виявлено в щуки, окуня, плотви та райдужної форелі [1, 

101, 103, 105]. 

Короп, окунь звичайний та сибірський осетер відносяться до мешканців 

водойм лужного типу, в яких активна реакція лише іноді падає нижче 6, а в 

деяких випадках піднімається до 10 і більше [50, 81]. 

В кислому середовищі від рН 6,5 до 7,0 можливе повноцінне запліднення 

та нормальний ембріональний розвиток ікри коропа. Межею лужного 

середовища являється показник рН близький до 9,5. Найбільш сприятливим 

середовищем для запліднення та ембріонального розвитку коропа вважається 

більш вузький діапазон рН в межах 7,5–8,5. В кислих водах порушується сам 

процес запліднення виметеної ікри, оскільки різко знижується час життя 

сперматозоїдів [101–103]. 
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1.2 Критичні періоди в ранньому ембріогенезі різних видів риб 

 

Чутливість ембріонів до дії різних чинників навколишнього середовища, в 

тому числі абіотичних, таких як дефіцит кисню, різкі коливання температури, 

які виходять за межі оптимумів, механічні пошкодження та інше, впливають на 

хід генетичних та морфологічних процесів у них, порушуючи швидкості 

розвитку окремих органів, викликають появу уродливих зародків [103, 105, 

106]. 

Критичні періоди в ембріональному розвитку риб виявляються на стадіях 

дроблення клітин на морулі, гаструляції та в ембріонів під час органогенезу. 

Однак, наявність чутливих періодів не завжди пов’язано з процесами 

диференціації, наприклад, початком дроблення клітин, періодом вилуплення 

ембріонів з оболонок [46, 105, 106]. 

Так, в ембріонів окуня та йоржа (весняно нерестуючі риби) в умовах 

гіпоксії відмічаються критичні періоди на початкових стадіях дроблення 

клітин, перед початком гаструляції, а також в період формування осьових 

органів. Було також відмічено, що на чутливість ембріонів дуже впливають не 

тільки видові особливості морфофізіологічної реактивності, але й характер 

пошкоджуючого агенту. Дія одного й того ж несприятливого чинника, 

наприклад температури, має різний вплив на хід ембріонального розвитку [93, 

99]. Найбільше зниження стійкості ембріонів спостерігається перед їх 

вилупленням. 

По відношенню до низької температури в ембріональному розвитку риб є 

лише один критичний період – стадії від 8 до 128 бластомерів. Слід відмітити, 

що критичні періоди на ранніх етапах ембріогенезу для в’юна майже 

співпадають і з іншими видами риб. Дослідження ікри в’юна, яка розвивається, 

показали, що періоди підвищеної чутливості ембріонів до дії механічних 

пошкоджень не співпадають з дією високих та низьких температур. Характер 

реакції ембріона в’юна на тепло та холод є однотипною тільки на початку 

розвитку зародка та різко відрізняється в середині та кінці ембріонального 
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розвитку [46]. Виявлення специфіки взаємодії організмів, що розвиваються, з 

умовами навколишнього середовища для різних систематичних та екологічних 

груп – є першочерговим завданням для оцінки відтворювальної здатності риб. 

Встановлено, що момент переходу на екзогенне живлення для личинок риб 

також є критичним періодом. Відмічено відставання в розвитку личинок, які не 

споживали їжі. При довготривалому голодуванні личинок змінюється їх 

зовнішній вигляд та пропорції тіла. У виснажених личинок тіло викривлене, 

кишківник має гладку слизову тканину без складок, спостерігаються лише 

невеличкі бугорки. Так, при голодуванні личинок тріски протягом 14–15 днів з 

моменту вилуплення в кишківнику відмічаються незворотні процеси. З цього 

моменту починається масовий відхід личинок, вони приречені навіть при 

наявності корму в подальшому [46, 105, 106]. 

Неоптимальні абіотичні (температура, кисневий режим, солоність) та 

біотичні умови (порушення харчування) призводять до деформації нотохорди 

молоді пелагічних риб, що, в подальшому, призводе до кіфозу чи лордозу 

хребта [46]. 

З іншої сторони, розвиток структури та становлення функції плавального 

міхура з моменту переходу личинок на змішане харчування та в двомісячному 

віці у молоді також є критичним періодом [46, 105, 106, 113, 116]. 

Критичні періоди за своєю дією можна розділити на наступні типи: 

1. Впливають на весь організм, можуть призвести до загибелі ембріону чи 

молоді; 

2. Діють на один орган; 

3. Впливають на певний тип тканин; 

4. Діють на клітини. 

Знання періодів підвищеної чутливості ембріонів особливо необхідно для 

створення оптимальних умов в період проходження їх розвитку та при 

вирощуванні молоді, за рахунок чого можна істотно підвищити життєздатність 

риб. 
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Кожна нова осциляція, що генерується ендогенним годинниковим 

механізмом зародків, є сигналом для переходу до наступної стадії розвитку всіх 

клітин, які повинні брати активну участь в ній. Якщо справа стосується життєво 

важливих органів (серце, нирки, мозок), то дефект, який утвориться, може 

призвести до летального результату. Якщо ж порушується структура органу, 

пошкодження якого не дуже сильно впливає на життєздатність, то утворений 

дефект зберігається, а орган, отримавши наступний сигнал, входить в наступну 

стадію розвитку. Наприклад, коли під час сомітогенезу за допомогою теплового 

шоку були зроблені деформації в деяких сомітах, то наступні соміти 

продовжують розвиватися нормально і з нормальною швидкістю [46, 93, 99, 

106]. 

 

1.3 Стрес та механізми адаптації риб до несприятливих чинників водного 

середовища 

 

Раніше вважалося, що періодичні екологічні чинники, які пов'язані з 

природними явищами, не є стресовими і не виводять організми за межі норми 

реакції [107]. Однак в сучасних умовах підвищеного антропогенного 

навантаження на екосистеми в цілому періодичні явища можуть викликати 

необоротні зміни у водних біоценозах [108, 109]. 

Відповідно до класичного формулювання Сельє, «стрес це неспецифічна 

відповідь організму на будь-яку пред'явлену йому вимогу». За сучасними 

уявленнями, в організмі риб стресори викликають неспецифічні реакції, які 

допомагають рибі підтримати гомеостаз. Фізіологічні реакції на стрес можуть 

бути поділені на первинні (ендокринні зміни в рівнях катехоламінів і 

кортикостероїдів) і вторинні (зміни пов'язані з метаболізмом, гідромінеральним 

балансом тощо). Третинні зміни (або зміни на рівні цілого організму), 

наприклад, в швидкості росту, опорі хворобі та поведінці, можуть випливати з 

первинних і вторинних відповідей і можуть позначитись на виживанні [110, 

112, 113]. 
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При слабкому та нетривалому подразненні стрес-відповідь протікає в 

формі еустресса (фізіологічного стресу), що супроводжується мобілізацією 

енергетики клітин і організму в цілому, експресією певних генів, синтезом 

білків (в тому числі, ферментів) і формуванням структурного сліду адаптації. 

При цьому перебування організму в стані фізіологічного стресу вимагає від 

організму додаткової роботи (витрати на адаптацію), яка призводить до 

перебудови метаболізму і за рахунок гіперкомпенсації енергетичних витрат 

зміщує його у бік анаболізму. Це, в свою чергу, веде до підвищення стійкості 

організму до дії несприятливих чинників, прискоренню росту та розвитку. Саме 

цими явищами, напевно, і обумовлений позитивний ефект періодичних 

коливань чинників невеликої амплітуди на ембріональний розвиток риб. За дії 

на організми сильних або тривалих стресорів стрес-реакція проявляється у 

формі патологічного стресу (стадія виснаження по Г. Сельє). При цьому в 

результаті вичерпання енергетичних ресурсів і нездатності адаптивних систем 

адекватно реагувати на такі подразники, вони самі перетворюються на діючий 

чинник [110, 113–115]. 

Однак, розглядаючи розвиток стрес-реакції в ембріональний та 

личинковий період розвитку необхідно враховувати специфіку цього етапу 

онтогенезу. Перш за все, слід зазначити, що на відміну від дорослих риб 

процеси морфогенезу і становлення функцій багатьох органів у зародків не 

завершені [111–113]. Важливою особливістю ранніх етапів онтогенезу риб є 

регуляція гомеостазу, головним чином, на біохімічному рівні, ще без участі 

чинників контролю з боку ендокринної та нервової систем. Таким чином, в 

процесі ембріонального розвитку спостерігається поступове підключення до 

процесів регуляції нових механізмів і зміна ролі вже існуючих [114–116]. 

Аналіз літературних даних показав, що якщо ефектам циклічних змін 

температури на різні сторони біології ектотермів було присвячено багато робіт, 

в тому числі і в останні роки [117], то ефекти аритмічних змін температури 

досліджувалися недостатньо. Проте відомо, що організми як в природних, так і 

в антропогенно змінених водних системах можуть підлягати швидким, а іноді 
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непередбачуваним коливанням температури. Це відноситься і до організмів 

пелагіалі, де відбуваються щоденні добові вертикальні міграції, і до організмів 

літоралі, які схильні до великих добових коливань температури [118, 119]. 

Слід зауважити, що для більшості домінуючих видів не вивчені реакції на 

різкі, не циклічні впливи температури, не визначені величини верхньої 

температурної межі толерантності, не досліджена залежність цих величин від 

температурних умов мешкання і можливий їх зв'язок з температурами 

нормальної життєдіяльності та оптимальними температурами. До теперішнього 

часу практично не вивчені і ефекти післядії температурного чиннику 

середовища, коли реакція організму, популяції триває або починає проявлятись 

після завершення його впливу. 

Тому значення температури, як чинника, що регулює всі сторони 

життєвих циклів гідробіонтів, завжди привертало і продовжує привертати 

велику увагу дослідників найрізноманітніших спеціальностей. У зв’язку з чим, 

як і раніше, актуальними залишаються проблеми вивчення температурної 

норми, наслідків температурного стресу, термотолерантності, механізмів 

сприйняття температури і стратегії терморегуляції. Важливе місце в низці 

названих проблем займає встановлення величин температурного оптимуму та 

меж толерантності видів [120]. 

До теперішнього часу дослідження стійкості до температурного чиннику 

було проведено в основному на етологічному (поведінковому) і фізіологічному 

рівнях [121]. При цьому клітинні механізми резистентності гідробіонтів до 

температури на сьогоднішній день залишаються недостатньо дослідженими. Є 

лише кілька робіт в цьому напрямку. Тим не менше, проблема вивчення 

специфіки цих механізмів у риб у зв'язку з можливим негативним впливом 

глобальних кліматичних змін на сьогоднішній день вимагає подальшого 

вивчення. 
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1.4. Роль білків, ліпідів, глікогену та ферментів в адаптації ембріонів риб до дії 

несприятливих чинників водного середовища 

 

Активність ключових ферментів енергетичного обміну та метаболізму 

вуглеводів у риб при впливі різних чинників середовища дозволяє оцінити 

інтенсивність і напрямок шляхів аеробного і анаеробного синтезу АТФ, ступінь 

використання вуглеводів в енергетичному та пластичному обміні, виявити 

закономірності і механізми підтримки необхідного рівня метаболічного 

гомеостазу [122]. 

Аналіз літературних даних показує, що у швидкоростучих великих риб 

активність ферментів аеробного метаболізму (цитохромоксидази, 

цитратсинтази, малатдегідрогенази) та ферментів гліколізу (піруваткінази та 

лактатдегідрогенази) значно вища, ніж в повільно ростучих та дрібних риб. Це 

пояснюється тим, що активний ріст та розвиток молоді риб супроводжується 

посиленням синтезу структурних та запасних речовин, збільшенням рівня 

скорочувальних білків в м’язах, високою локомоторною активністю та 

приростом м’язової маси, а це, в свою чергу, вимагає високих енергетичних 

затрат. На характер зв’язку активності ферментів з розмірами та темпами росту 

риб чинить дію їх вік, стать та умови оточуючого середовища. Вивчення 

механізмів та закономірностей регуляції процесів енергетичного та 

пластичного обміну риб при формуванні варіацій в розмірі та темпах росту 

молоді вказує на те, що зміна активності ферментів по мірі збільшення маси 

тіла чи віку риб може регулюватися на різних рівнях – транскрипційному та 

посттранскрипційному. Однак ця тема потребує більш детальнішого вивчення. 

Активність ферментів аеробного та анаеробного обміну поряд з іншими 

біохімічними та молекулярно-генетичними показниками (співвідношення РНК 

до ДНК, рівень експресії генів ферментів та скорочувальних білків) можуть 

використовуватись для оцінки темпів росту риб та їх стану, при побудові 

моделей розвитку молоді за дії чинників навколишнього середовища, 

харчування, умов існування [122–124]. 
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Жовтковий мішок містить в собі суміш речонин різної природи: 

фосфопротеїди, ліпопротеїди, глюкопротеїди, глікогену, фосфоліпідів, жирних 

кислот, тригліцеридів та ін. Частина його компонентів має ендогенне 

походження, а інша частина екзогенне [125–127]. 

Енергетичне забезпечення механізмів адаптації у риб відбувається з 

використанням та утилізацією трьох типів енергоємних сполук: ліпідів, білку та 

глікогену. На відміну від більшості хребетних тварин у переважній більшості 

видів риб наявне широке використання катаболізму білків білих м’язів у 

стресових чи несприятливих обставинах як основного джерела енергії та 

відповідно ресинтез та відновлення білкових ресурсів при нормалізації умов 

існування [128–132]. 

Найважливішим чинником, що визначає нормальне функціонування 

організму і його здатність адаптуватися до постійно змінних умов 

навколишнього середовища, є рівень енергетичного обміну. В процесі росту 

організму енергія у вигляді АТФ, перш за все, необхідна для синтезу 

структурних сполук, функціональних молекул і запасних речовин [117, 118, 

129]. Основоположними процесами генерування енергії АТФ у вищих тварин є 

два метаболічних шляхи: аеробний і анаеробний – гліколіз, який веде до 

утворення молочної кислоти. Обидва ці процеси мають важливе значення для 

енергозабезпечення клітин різних органів і тканин організму, проте 

інтенсивність кожного з них визначається метаболічними умовами, швидкістю 

споживання АТФ і функцією клітин того чи іншого органу [133–136]. 

Як було встановлено для деяких видів риб, на синтез білків витрачається 

кількість АТФ, еквівалентна 40% від усього кисню спожитого організмом. В 

цілому на частку обмінних процесів в м'язах приходиться більше половини 

АТФ, утвореної аеробним шляхом. Тому рівень аеробного метаболізму є одним 

з чинників, що визначають інтенсивність білкового синтезу в м'язових тканинах 

[137–140]. 

При температурній адаптації зміни у клітинних мембранах можуть 

відігравати важливу роль. Роль АТФ-аз при цьому може бути ключовою не 
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тільки в підтримці структурної цілісності мембран, але й в забезпеченні їх 

функціонального статусу, перш за все, йонного обміну [141–143]. 

Дослідження ферментативних систем різного рівня у риб в діапазоні 

сублетальних температур дозволить по новому оцінити як адаптаційні 

можливості, так і фізіолого-біохімічні механізми водних тварин в процесі 

температурної адаптації.  

До числа можливих причин і механізмів загибелі риб від високих 

температур відносять трансформаційні зміни структури мембран, денатурацію 

білків і їх коагуляцію в результаті нагрівання, термічну інактивацію ферментів, 

недостатністю кисню, а також відмінністю в температурному коефіцієнті (Q10) 

для взаємопов'язаних метаболічних реакцій і порушення водно-сольового 

балансу у риб. У той же час, фізіолого-біохімічні явища та процеси, які 

протікають безпосередньо в зоні сублетальних величин температур, зазвичай 

вище 30°С, на межі життєдіяльності гідробіонтів. Але ці питання багато в чому 

залишаються ще маловивченими [71, 76, 78, 84, 131]. 

Збільшене навантаження на орган призводить до мобілізації енергетичних і 

структурних ресурсів організму, їх перерозподілу в бік забезпечення систем, 

відповідальних за адаптацію до цього чинника. Зростає рівень функціонування 

певних клітин, які забезпечують терміновий етап компенсаторної адаптації, 

причому тільки тих, які є найважливішими для виживання в цих умовах. 

Метаболічний регулятор енергетичних ресурсів бере участь не тільки в 

забезпеченні термінової адаптації, а й приводить в дію інший, більш складний 

контур регуляції: включаються нейрогуморальна, імунологічна, метаболічна 

регуляторні системи організму. Вони контролюють активність генетичного 

апарату клітини – визначають швидкість синтезу нуклеїнових кислот і білків, 

необхідних для подолання стресової ситуації. Ця реакція не тільки передує 

довготермінової адаптації, а й відіграє важливу роль в її формуванні. Організм 

набуває додаткових можливостей, які дозволяють йому отримувати 

максимальну користь з навколишнього середовища [119, 120, 123, 129]. Але 
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основні регулятивні системи підтримки гомеостазу на ранніх етапах розвитку 

риб ще не діють. 

Як відомо, життєдіяльність водних організмів в значній мірі регулюється 

впливом зовнішніх чинників через їх постійний контакт с середовищем 

існування та внаслідок особливостей термодинаміки самих організмів. 

Мембранні АТФ-ази клітин одними з перших забезпечують формування як 

первинної відповіді на дію чинників, так і запускають механізми формування 

довготривалої адаптації [127, 133, 134, 144]. 

Цікавою є реакція АТФ-аз на коливання температури, які, як відомо значно 

впливають на метаболізм водних організмів. Так, в низці робіт показано, що 

синусоїдальні відхилення температури від оптимальних величин суттєво 

пришвидшує ріст найпростіших, прісноводних водоростей, коловерток, 

ракоподібних, риб, личинок амфібій [145–148]. Підвищення швидкості росту 

риб під впливом коливань температури безперечно супроводжується 

зниженням інтенсивності дихання та деякими іншими метаболічними 

ефектами. Періодичні синусоїдальні коливання температури в межах 

екологічної валентності виду не знижують, а підвищують швидкість росту риб, 

оптимізуючи їх енергетику. Всі ці зміни так чи інакше пов’язані з обміном АТФ 

[78, 79, 90, 93]. 

Динаміка вільних амінокислот в тканинах відображає загальні тенденції 

метаболізму, отже збільшення вмісту вільних амінокислот свідчить про 

посилення катаболічних процесів і розщеплення білків як джерела енергії або їх 

використання в адаптивних перебудовах метаболізму. Зниження вмісту вільних 

амінокислот є свідченням їх утилізації як резервних енергетичних ресурсів 

організму. Відмічені тенденції, характерні для організму риб в умовах стресу, 

викликаного негативною дією різних чинників водного середовища. Рівень 

ліпідів та глікогену відрізняється найбільшою варіабельністю, швидко реагує 

на сезонні зміни екологічних чинників і відображає фізіолого-функціональний 

стану організму залежно від річного ритму його життєдіяльність [152–154]. 
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Зародки активно синтезують білки, використовуючи мРНК-матриці, які 

надходять з двох джерел: мРНК одного класу синтезуються в процесі оогенезу і 

зберігаються в яйцеклітині до тих пір, поки не використовуються в процесі 

розвитку; мРНК іншого класу синтезуються в результаті транскрипції, яка 

відбувається в ядрах самого зародка. мРНК обох класів містять велику кількість 

послідовностей і транслюються на ранніх стадіях розвитку [155, 158]. 

Головне призначення великих та різноманітних запасів мРНК в 

яйцеклітині полягає в тому, щоб дати можливість щойно заплідненій ікринці 

почати білковий синтез і забезпечити постачання клітини білками, необхідними 

для складання ядер, мембран та інших субклітинних структур в період 

швидкого дроблення. Після того як в результаті дроблення виникне достатня 

кількість ядер, сам зародок стає здатним підтримувати такий рівень синтезу 

мРНК, який забезпечує синтез білка, необхідного для подальшого розвитку 

[106, 114, 117, 119, 155]. 

Na+/K+-АТФ-аза – фермент активного транспорту, вбудований в зовнішню 

плазматичну мембрану клітини, забезпечує перенесення йонів Na+ і К+ проти їх 

концентраційного градієнта і бере участь в процесах осмотичної і іонної 

регуляції. Цей фермент є одним з ключових, необхідних для життєдіяльності 

клітини, оскільки крім безпосередньої функції – створення оптимального 

внутрішньо клітинного співвідношення йонів Na+ і К+, він може забезпечувати 

перенесення різних метаболітів, в тому числі цукрів і амінокислот через 

клітинну мембрану [149–151]. 

В основі біологічного окиснення, тісно пов'язаного із забезпеченням клітин 

енергією, лежать реакції за участю дегідрогеназ. Реакції, що каталізуються 

дегідрогеназами, як правило, зворотні, тому деякі з них беруть участь у 

відновлювальних біосинтетичних процесах. Так, лактатдегідрогеназа каталізує 

реакцію взаємного перетворення лактату в піруват. Залежно від напрямку 

реакції, що каталізується різними ізоферментами, активність ферменту служить 

індикатором інтенсивності анаеробного метаболізму (переважно в м'язах), 

індикатором глюконеогенезу – процесу ресинтезу глюкози в печінці або 
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перетворення лактату в бенкетіват з подальшим його включенням в аеробний 

метаболізм. Сукцинатдегідрогеназа в циклі Кребса каталізує зворотне 

окиснення бурштинової кислоти до фумарової. Тому активність дегідрогеназ 

може служити для діагностики стану організму при захворюваннях або в 

несприятливих умовах [156, 157, 158]. 

Клітини нормальної здорової тканини покривають свої енергетичні 

потреби, перш за все, в процесі дихання і пов'язаних з ним процесах кисневого 

фосфорилювання і лише незначна частина енергії генерується в процесі 

фосфорилювання, яке відбувається під час гліколізу. Збільшення активності 

лактатдегідрогенази може свідчити про посилення гліколізу і відповідно 

накопичення його продукту – молочної кислоти. В результаті зміщення реакції 

в сторону цього продукту, відбувається зменшення вмісту піровиноградної 

кислоти, яка б в подальшому могла б окиснитись в циклі трикарбонових 

кислот. Зміна співвідношення СДГ/ЛДГ в бік збільшення лактатдегідрогеназної 

і зменшення сукцинатдегідрогеназної активності свідчить про витіснення 

окисно-відновних процесів анаеробними. Утворена молочна кислота не може 

далі окиснюватися мітохондріями до тих пір, поки знову не піддасться 

окисненню до піровиноградної кислоти за рахунок НАД, що знаходиться в 

цитоплазмі. Гальмування утворення високоенергетичних сполук в циклі Кребса 

призводить до збільшення гліколізу [158, 160–162]. 

Відомо, що зі зміною температури води нижче оптимальної активність 

метаболічних процесів значно сповільнюється, відбувається генерування 

енергії та активація процесів гліколізу, насамперед лактатдегідрогенази (ЛДГ), 

яка є одним із ферментів гліколізу, показники активності якої 

використовуються для визначення рівня анаеробного обміну [39, 163, 164]. 

Стратегія змін активності ЛДГ під час холодової аклімації в літній період 

принципово відрізняється від сезонних змін її активності. При настанні 

холодної пори року в червоних м'язах активність ЛДГ підвищується, 

залишаючись практично незмінною в білих м'язах [165]. Цю особливість білих 

м'язів пояснюють тим, що в них здійснюється переважно анаеробний спосіб 
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енергообміну, тому ізоформа ЛДГ, що бере участь у гліколітичному процесі, 

характеризується високою активністю незалежно від пори року [166]. 

Проте при раптовому й різкому зниженні температури організм не встигає 

переключити свої системи на оптимальне функціонування в змінених умовах, 

внаслідок чого спостерігаються різноманітні фізіологічні й біохімічні 

порушення, які надалі можуть привести до загибелі [167]. 

Протеази, які гідролізують пептидні зв’язки в білках та пептидах, 

відіграють важливу роль в травленні риб різних екологічних груп, в зв’язку з 

тим що в їжі більшості видів риб домінують білки та інші компоненти білкової 

природи [168]. 

Відомо, що у відповідь на зміну складу їжі активність протеаз може 

змінюватись. Більшість видів риб можуть змінювати спектр кормів протягом 

онтогенезу. Незалежно від подальшої харчової спеціалізації, більшість видів 

риб проходять наступні етапи зміни основних джерел харчування: 1) ендогенне 

харчування за рахунок запасів жовточного мішка; 2) змішане харчування за 

рахунок залишків жовточного мішка та харчування зовнішнім кормом; 3) 

повністю екзогенне харчування зовнішніми кормами [169, 170]. 

У мальків коропа (Cyprinus carpio) протеолітична активність значно 

підвищується при збільшенні кількості природного корму в раціоні. В білого 

амура (Ctenopharyngodon idella) відмічено значне зменшення активності 

трипсину по мірі росту риби, оскільки з дворічного віку амури переходять на 

харчування рослинністю. Найбільша активність протеаз в організмі риб 

співпадає в часі з піками інтенсивного харчування. При дослідженні добової 

динаміки протеолітичної активності в організмі личинок та мальків верховодки 

(Alburnus alburnus) та плітки (Rutilus rutilus) показано, що найбільша активність 

протеаз в організмі дослідних видів риб спостерігалась в 9 год. ранку, 

мінімальна – в денні години, що повністю співпадає з індексами наповнення 

кишківника. Збільшення або зменшення активності ферментів також в значній 

мірі пов’язано з анатомічними та фізіологічними змінами личинок в період 

метаморфозу [171–174]. 
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Генетичні зміни в соматичних клітинах є інтегральним показником 

порушення гомеостазу. Вони характеризують наявність мутагенів середовища 

та ефективність реакції імунної відповіді організму. В нормі більшість 

генетичних порушень елімінуються. Наявність таких порушень є індикатором 

стресу, який веде до появи аномальних клітин та зниження імунного статусу 

організму. Такі порушення можуть бути виявлені на хромосомному рівні. 

Високочутливі методи, базуються на оцінці структурних та кількісних змін 

хромосом в соматичних клітинах, включаючи мікроядерний тест, облік 

сестринських хроматичних обмінів, хромосомних аберацій, забезпечують 

характеристику стресового стану організму [175]. 

Мікроядерне тестування відноситься до числа найбільш важливих і 

відносно швидких тестів, що використовуються для комплексного біологічного 

моніторингу динаміки водних екосистем. Цей метод дозволяє визначити дію 

різних токсикантів на структуру хромосоми та виявити генетичні зміни в однієї 

особини або групи особин.  

Розробку мікроядерного тесту як правило пов’язують з ім’ям Schmid, хоч 

він був запропонований майже одночасно в 1970–1973 рр. декількома групами 

вчених. Метод швидко отримав визнання і до 1990 р. налічувалось не менше 

800 робіт по мікроядерному тесту. В 1998–2000 рр. кількість досліджень, 

виконаних з використанням мікроядерного тесту нараховувало 5–7 тис. та 

продовжує зростати швидкими темпами [176, 177, 178, 179]. 

Мікроядра в основному утворюються в результаті порушення розходжень 

хромосом. Один з шляхів формування мікроядер – порушення процесів поділу 

клітини з відділенням цілих хромосом або їх фрагментів. Ядро спочатку формує 

лопать, яка потім відділяється і утворює мікроядра. Низкою авторів висунуто 

припущення, що не мітотичне утворення мікроядер – це шлях утилізації 

дефектного хроматину [176, 179, 180]. 

Аналіз літературних даних показав, що ефектам циклічних змін 

температури, кількості кисню в воді та рН на різні сторони біології риб було 

присвячено багато робіт, в тому числі і в останні роки [71, 78, 81, 82, 98, 117], 
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то ефекти аритмічних змін температури досліджувалися рідко. Відомо, що 

організми як в природних, так і в антропогенно змінених водних системах, 

можуть піддаватися швидким, а іноді непередбачуваним коливанням 

температурного та кисневого режимів. Це відноситься і до організмів пелагіалі, 

де відбуваються щоденні добові вертикальні міграції, і до організмів літоралі, 

які схильні до великих добових коливань температури [118, 119]. 

Слід зауважити, що для більшості домінуючих видів не вивчені реакції на 

різкі, нециклічні впливи температури, не визначені величини верхньої 

температурної межі толерантності, не досліджена залежність цих величин від 

температурних умов існування і можливий їх зв'язок з температурами 

нормальної життєдіяльності та оптимальними температурами. До теперішнього 

часу практично не вивчено і ефекти післядії температурного чиннику 

середовища, коли реакція організму, популяції триває або починає проявлятись 

після завершення його впливу. 

Клітинні механізми резистентності гідробіонтів до температури на 

сьогоднішній день залишаються вкрай недостатньо дослідженими. Є лише 

кілька робіт в цьому напрямку. Тим не менше, проблема вивчення специфіки 

цих механізмів у риб у зв'язку з можливим негативним впливом глобальних 

кліматичних змін на сьогоднішній день вимагає подальшого вивчення [71, 76, 

78, 84, 131]. 

Виходячи з вищезгаданого, метою наших досліджень є визначити вплив 

абіотичних чинників водного середовища та їх коливання на ранні етапи 

розвитку ембріонів риб, оцінити ступінь їх дії за анатомічними, 

морфологічними, біохімічними та генетичними показниками. 

Реалізація мети здійснювалася вирішенням наступних завдань: 

1. Встановити та систематизувати основні анатомічні ознаки 

ембріопатій риб за дії природних та абіотичних чинників; 

2. Вивчити залежність між життєздатністю та наявністю патології 

ембріонів і дією ушкоджуючих чинників; 



 

46 

3. Визначити вплив на генетичний апарат температурного, газового та 

інших абіотичних чинників за показниками кількості мікроядер в 

клітинах ембріонів на різних стадіях розвитку та личинок 

коропових та окуневих видів риб; 

4. Вивчити зміни величин фізіолого-біохімічних показників ембріонів 

та личинок риб за дії абіотичних чинників водного середовища; 

5. Дослідити адаптивні реакції ембріонів та личинок риб на зміну 

чинників навколишнього середовища. 
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РОЗДІЛ 2 МАТЕРІАЛИ ТА МЕТОДИ 

 

Дослідження проводили на Білоцерківській експериментальній 

гідробіологічній станції Інституту гідробіології НАН України протягом 2013–

2016 рр. Біологічним матеріалом досліджень були ікра, ембріони та личинки 

окуня річкового (Perca fluviatilis L.), плітки (Rutilus rutilus L.), йоржа 

звичайного (Gymnocephalus cernuus L.), коропа (Cyprinus carpio L.) та плідники 

(3–4 річного віку) краснопірки (Scardinius erythrophthalmus, L.). Саме ці види 

риб є представниками місцевої іхтіофауни. Як найбільш чутливі тест-об’єкти 

для вивчення дії абіотичних чинників водного середовища досліджували ікру, 

ембріони і личинки білого амура (Ctenopharyngodon idella Val.) та білого 

товстолобика (Hypophthalmichthys molitrix Val.) 

 

2.1. Методика постановки експериментів 

 

Нами було відібрано три водойми (ставки), які через особливості свого 

розташування та ступеню затінення відрізнялися за температурними умовами, а 

завдяки цьому і кисневим режимом. Це особливо важливо оскільки через 

кліматичні зміни саме ці показники будуть найбільш мінливі. Температуру 

води вимірювали ртутним термометром протягом доби о 4, 12 та 20 год. і по 

мірі проходження ембріональних стадій розвитку піддослідних риб. Вміст 

розчиненого кисню вимірювали о четвертій годині ранку методом Вінклера 

[179]. Всі дослідні водойми наповнювалися водою з р. Рось, яка 

характеризувалась наступними гідрохімічними показниками (табл. 2.1). 

Дослідження проводили протягом квітня-травня, в той час коли 

відбувається нерест окуня, плітки, коропа та йоржа у природних водоймах, та 

протягом червня, коли відбувався нерест білого амура та білого товстолобика. 

Штучно запліднену ікру піддослідних видів риб розміщували в сітчасті 

контейнери (Sконт.=169 см2) у водоймі. Ікру всіх видів риб відбирали від трьох 

різних самок і в трьох повторностях розміщували в водоймах. Середня 



 

48 

кількість ікринок в кожному сітчастому контейнері досягала 100–150 ікринок. 

По досягненню ікрою певних стадій розвитку – кінець гаструляції, очні бокали, 

пігментації для коропа або рухливого ембріону для білого амура та білого 

товстолобика її відбирали та заморожували в морозильній камері при –18ºС. 

Після закінчення нересту риб зібрані проби пакували в портативну морозильну 

сумку оснащену холодовими елементами та транспортували в лабораторію для 

подальших біохімічних досліджень. Для цитологічних досліджень ікру на 

різних стадіях розвитку та личинок піддослідних видів риб фіксували в розчині 

Карнуа, через декілька діб промивали 70% етиловим спиртом (1,5–2 год.) та в 

другій зміні спирту (70%) зберігали в холодильнику для подальших досліджень.  

Таблиця 2.1. 

Гідрохімічні показники води дослідних водойм 

Величина Показник Одиниці вимірювання 

О2 8,4–9,7 мг/дм³ 

pH 8,3  

твердість 6,1 мг-екв./дм³ 

Са2+ 3,3 мг-екв./дм³ 

Мg2+ 2,8 мг-екв./дм³ 

Cl- 0,85 мг-екв./дм³ 

NH4
+ 0,277 мг N/дм³ 

NO2
- 0,006 мг N/дм³ 

NO3
- 0,080 мг N/дм³ 

PO4
3- 0,062 мг Р/дм³ 

ПО 8,0 мг О/дм³ 

БО 18,48 мг О/дм³ 

 

2.2. Цитогенетичні методи досліджень 

 

Для проведення цитогенетичного аналізу зразки ікри риб фіксували в двох 

змінах свіже приготованої та охолодженої суміші етилового спирту і оцтової 

кислоти (3:1) по 30 хв. кожна в об’ємі, який в 50–100 раз перевищує об’єм 

фіксованого матеріалу. 
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Для аналізу з кожного зразка брали 10–15 ікринок. Механічна мацерація 

продовжувалася 5–10 хв., хімічна в 45% розчині оцтової кислоти – 40–50 хв. 

Повітряно-сухі препарати фарбували 50% розчином нітрату срібла в термостаті 

при 58–60°С протягом 5–6 хв. до отримання коричневого кольору, 

дофарбовували 2% розчином Гімза в фосфатному буфері (рН=6,8) протягом 1 хв. 

[206, 207]. 

Число ядерець підраховували у кожного зразка у 500–700 клітин з 

використанням окулярів ×16, об’єктивів ×100 мікроскопа (CarlZeiss) та 

вимірювали діаметр ядерець окуляр-мікрометром у 100 клітин при тому же 

збільшенні об’єктиву [187]. 

 

2.3. Біохімічні методи досліджень 

 

Активність лактатдегідрогенази (КФ 1.1.1.27) визначали з використанням 

набору реактивів «ЛДГ» (Філісіт–Діагностика, Україна). Активність 

сукцинатдегідрогенази (КФ 1.3.5.1) – за Вексеем [182]. 

Активність Na, K-активуємої, Mg-залежної АТФ-ази (КФ 3.6.1.4) 

встановлювали за приростом вмісту неорганічного фосфору в середовищі 

інкубації за методом М.Н. Кондрашової та ін. [184, 185]. Інкубаційне 

середовище (1 см3 розчину) містило NaCl 100 мкмоль, KCl – 20 мкмоль, MgCl2 

– 5 мкмоль, трис–HCl (pH 7,4) – 50 мкмоль. В середовище додавали 0,1 см3 3 

молярного розчину АТФ–Na2 на 50 молярному буфері трис–HCl (pH 7,4). АТФ-

азну активність розраховували в мкмолях P/мг білку×год. 

Активність протеаз (КФ 3.4) встановлювали імуноферментним методом 

за Тюриною та ін. [186]. 

Вміст глікогену (мг/г) – за допомогою антронового реагенту, вміст 

загальних білків (мг/г) – по Лоурі [183, 184], вміст ліпідів (мг/г) визначали 

використовуючи стандартні комерційні набори «Загальні ліпіди» (Філісіт–

Діагностика, Україна). 
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Отримані дані оброблені статистично за допомогою програми Statistica 

5.5, Epa probit analysis program used for calculating LC/EC values (Version 1.5). 
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РОЗДІЛ 3 ВПЛИВ ТЕМПЕРАТУРНОГО ТА КИСНЕВОГО РЕЖИМІВ 

ВОДНОГО СЕРЕДОВИЩА НА ВИЖИВАННЯ, РОЗВИТОК І 

ЦИТОЛОГІЧНІ ПОКАЗНИКИ ЕМБРІОНІВ ТА ЛИЧИНОК РИБ 

3.1. Вплив температурного та кисневого режимів водного середовища на 

виживання та розвиток коропових риб 

 

Відомо, що температурний чинник впливає на метаболізм, 

формоутворення, темп індивідуального розвитку, визначає тривалість етапів в 

ембріогенезі риб [188, 189]. Процеси метаболізму у риб відбуваються в 

специфічних температурних межах та специфічному оптимумі для кожного виду 

[193]. Кращі результати проходження ембріогенезу риб отримують тоді, коли в 

першій його половині діють низькі температури, а в другої половині – 

підвищені, але не виходячи за межи оптимальних. Низькі температури 

оптимальної зони сприяють збільшенню росту зародків риб, а підвищені дещо 

знижують процеси росту, але прискорюють розвиток зародка. Відмічено, що з 

підвищенням температури води раніше настає пульсація серця зародка та 

спостерігається вища швидкість його пульсації. Зростання температури, 

особливо під час формування залоз вилуплення, обумовлює вихід ембріонів з 

оболонок на більш ранніх стадіях розвитку [190, 191, 192]. 

Нами були проведені дослідження з визначення впливу різних 

температурних умов на ембріональний розвиток коропових риб. При цьому 

температура води в дослідних водоймах істотно коливалася протягом доби, а в 

передранкові години при підвищеній температурі знижувалася концентрація 

розчиненого кисню у воді. 

Запліднена ікра підлягала впливу різних температурних та кисневих 

режимів. Для порівняння частина ікри знаходилась в стаціонарних умовах (р. 

Рось) з досить постійною температурою води та концентрацією кисню (умовний 

контроль). 

Під час проведення досліджень на ікрі коропа середньодобова температура 

води відрізнялася між дослідженими водоймами на 0,5–0,8оС (рис. 3.1.1). При 
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цьому в ранкові та вечірні години різниця за температурою збільшувалася на 

1,0–1,2оС. Протягом досліджень спостерігалося коливання температури води у 

всіх водоймах від 19,3 до 29,4оС. В стаціонарних умовах температура води 

перебувала на рівні 22,0–22,5оС. 

  
 

 
Рис. 3.1.1. Температура води у досліджуваних водоймах під час 

спостереження за розвитком ікри коропа. 

Примітка: № 1, № 2, № 3 – досліджувані водойми. 
 

Середня температура води вранці була у водоймі № 1 –20,6оС, № 2– 

21,1оС, № 3 – 20,2оС, у вечері: № 1 –26,3оС, №2 – 26,4оС, № 3 – 24,7оС. 

У найбільш прогрітій водоймі на 4 год. ранку на нерестовищах відмічалося 

суттєве зниження вмісту кисню у воді до 2,5–3,6 мг/дм3 (температура води – 
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19,6–24,1оС) (рис. 3.1.2). У водоймі з середнім температурним режимом вміст 

кисню знижувався до 2,7–4,1 мг/дм3 (температура води – 19,3–23,3оС). У помірно 

прогрітій водоймі вміст кисню не був нижчим за 4,5–5,6 мг/дм3 (температура 

води – 18,5–23,7оС). В стаціонарних умовах вміст кисню у воді був на рівні 7,5–

10,2 мг/дм3. 

 
Рис. 3.1.2. Вміст розчиненого кисню у воді о 4 годині ранку. 

Примітка: та ж, що на рис. 3.1.1. 

 

Через істотну різницю у температурному режимі змінювалась швидкість 

ембріональних стадій розвитку коропа. Під час масового вилуплення 

передличинок в стабільних як температурних, так і кисневих умовах, на 

природних нерестовищах зародки знаходилися на стадії рухливого ембріону 

(вищі температури води) або початку пігментації очей, відділення хвостового 

стебла (середній та нижчий температурний режим). Затримка розвитку ікри за 

цих умов була на 20–24 год. Таким чином, через коливання температури води 

протягом доби, не дивлячись на те, що загальна сума тепла була вищою на 

експериментальних нерестовищах, ніж у стабільних умовах, спостерігалося 

уповільнення швидкості ембріональних стадій коропа. Навіть не суттєва 

середньодобова різниця між дослідними водоймами у 0,5–0,8оС призводить до 

істотного уповільнення ембріогенезу риб на 4–6 год. 
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Ікра коропа досить сприятливо витримує передранкове зниження вмісту 

розчинного кисню у воді. Виживання ікри знижувалася на 6,7–10,5% за першу 

добу та 8,8–19,3% на другу добу порівняно з стаціонарними умовами (рис. 

3.1.3). 

По закінченню масового вилуплення загибелі нормально розвинутих 

передличинок не спостерігалося, відмічалася загибель лише аномальних 

личинок. 
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Рис. 3.1.3. Виживання ембріонів коропа за різних умов. 

Примітка: № 1, № 2, № 3 – водойми. 

В найбільш прогрітій водоймі за умов зниження концентрації розчиненого 

кисню для коропа спостерігалося підвищення кількості аномальних зародків 

(рис. 3.1.4.). 

Були встановлені основні види ембріопатій: 

 1. Викривлення хребта (до 68% від загальної кількості всіх аномалій); 

 2. Водянки внутрішніх органів та тканин (до 13%); 

 3. Недостатня кількість міомерів (до 8%); 

 4. Нестандартна форма жовткового мішка (до 7%); 

 5. Повна відсутність жовткового мішка (до 2%); 

 6. Недорозвиненість головного відділу зародків (до 2%). 
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Рис. 3.1.4. Аномальні передличинки коропа при зростанні температури 

оточуючого середовища. 

 

Таким чином, отриманими результатами було доведено, що різкі 

коливання температури протягом доби та перевищення її рівня за норму, 

зниження кисневого режиму виступають потужними тератогенними чинниками.  

Також нами відмічено істотну різницю довжини та маси передличинок з 

водойм, які характеризувалися різним температурним режимом. Так, при 

температурі води 21,4оС середня довжина личинок була 7,4 мм, а маса 1,2 мг 

(табл. 3.1.1). Для цих личинок характерним є більш швидкий ембріональний 

розвиток. В найбільш прохолодній водоймі середня довжина передличинок 

досягала 9,4 мм, а маса – 1,5 мг (20,6оС). При цьому виживання ембріонів в 

різних водоймах відрізнялося не істотно. Безперечно, такі суттєві масо-розмірні 

відмінності між личинками не можуть не позначитися на їх життєздатності на 

наступних стадіях розвитку [232, 233]. 

Нами відзначено вірогідну залежність між масою передличинок та 

температурними умовами досліджуваних водойм (рис. 3.1.5, 3.1.6). 

Також відмічено суттєву різницю за масою передличинок коропа при 

температурі води 20,4–21,6оС та при 22,0–22,7оС, що свідчить в більшій мірі 

про фізіологічний стан самих плідників коропа за різних температурних умов. 
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Ікра пізно нерестуючих самиць коропа відрізнялася більшою масою та 

розмірами. 

 

Таблиця 3.1.1. 

Маса личинок коропа та їх виживання за різного температурного режиму. 

Середня 

температура 

води, оС 

Маса личинок, мг Виживання личинок 

за весь період, % 

M m tst M m 

Початок травня 

20,6 1,49 0,02  79,2 1,2 

21,2 1,31 0,02 6,36 72,1 3,1 

21,4 1,20 0,03 3,05 68,7 2,7 

Кінець травня 

22,1 1,64 0,03  83,1 2,4 

22,4 1,49 0,03 5,00 76,5 1,8 

22,6 1,37 0,02 3,33 74,2 2,7 

 

 
Рис. 3.1.5. Залежність між масою личинок коропа та температурою 

оточуючого середовища (20,4–21,6оС). 

 

Аналогічні дослідження були проведені і з ікрою рослиноїдних риб – 

білого товстолобика та білого амура, як менш витривалих до дії абіотичних та 

антропогенних чинників. 
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Рис. 3.1.6. Залежність між масою личинок коропа та температурою води (22,0–

22,7оС). 

Під час проведення досліджень з розвитку ікри рослиноїдних 

середньодобова температура води відрізнялася між досліджуваними водоймами 

на 0,3–2,3оС (рис. 3.1.7). При цьому в ранкові та денні години різниця за 

температурою збільшувалася до 4,1–6,1оС. Протягом досліджень спостерігалося 

коливання температури води у всіх водоймах від 21,5 до 31,4оС. В стаціонарних 

умовах температура води трималася на рівні 22,0–23оС. 

Середня температура води вранці була у водоймі № 1 –21,8оС, № 2– 

21,5оС, № 3 – 21,2оС, о 12 годині: № 1 –27,2оС, № 2 – 27,6оС, № 3 – 25,3оС. 

У найбільш прогрітій водоймі на 4 год. ранку на нерестовищах 

відмічалося суттєве зниження вмісту кисню у воді до 3,4–3,7 мг/дм3 

(температура води – 24,2–25,7оС) (рис. 3.1.8). У водоймі з середнім 

температурним режимом вміст кисню знижувався до 3,9–4,4 мг/дм3 

(температура води – 21,7–22,3оС). У помірно прогрітій водоймі вміст кисню не 

був нижчим за 4,8–6,2 мг/дм3 (температура води – 20,4–21,8оС). В стаціонарних 

умовах вміст кисню у воді був на рівні 7,8–8,4 мг/дм3. 
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Рис. 3.1.7. Температура води у 

досліджених водоймах під час 

спостереження за розвитком ікри 

рослиноїдних риб. 

Примітка: № 1, № 2, № 3 – досліджені 

водойми 

Рослиноїдні риби характеризуються прискореним ембріональним 

розвитком, а весь ембріогенез в середині оболонки триває протягом 32–36 год. 

Передличинки менш розвинені, ніж у коропа, у них відсутні формені елементи 

крові і слабко розвинена кровоносна система. В стабільних екологічних умовах 

(р. Рось) ембріональний розвиток відбувався швидше, ніж при більш широкому 

діапазоні коливань екологічних чинників у природних водоймах. При цьому 

сума тепла за період інкубації ікри була вищою у дослідних водоймах. У більш 

прогрітих водоймах ембріональний розвиток дослідних видів риб був 

прискорений порівняно з іншими піддослідними водоймами. Але на відміну від 

коропа ембріональний розвиток рослиноїдних риб затримувався не більше ніж 

4–6 год., що пояснюється досить нетривалим часом всього ембріонального 
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розвитку цих риб. При затримці розвитку оболонки ікринок частково 

руйнувалися через передчасне виділення ферментів їх розчинення. 

 

 

Рис. 3.1.8. Вміст розчиненого кисню у воді о 4 годині ранку під час 

спостереження за розвитком ікри рослиноїдних риб. 

 

Ікра білого товстолобика та білого амура негативно реагувала на 

передранкове зниження вмісту розчинного кисню у воді менш за 4,0 мг/дм3, 

повністю порушувався ембріональний розвиток цих риб, а аномальні зародки 

складали 100%. При зменшенні концентрації кисню у воді нижче за 3,5 мг/дм3 

ембріони повністю гинули. 

При коливанні та підвищенні температури води за нормальних кисневих 

умов спостерігалося зниження життєздатності ембріонів рослиноїдних риб на 

8,5–12,5% під час стадії гаструляції та на 9,4–21,1% протягом очних бокалів 

порівняно з контролем (рис. 3.1.9–3.1.10). 

Нами не відмічено істотної різниці за довжиною та масою передличинок з 

досліджуваних водойм. Проте, при перевищенні оптимальних величин 

температур в водоймах спостерігалося підвищення кількості аномальних 

зародків білого товстолобика та білого амура (рис. 3.1.11). 
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Рис. 3.1.9. Виживання ембріонів білого товстолобика за різних умов. 

Примітка: № 1, № 2, № 3 – водойми 
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Рис. 3.1.10. Виживання ембріонів білого амура за різних умов 

Примітка: № 1, № 2, № 3 – водойми. 

 

В найбільш прогрітій водоймі при температурі води 28,2–31,5оС 

аномальний розвиток ембріонів рослиноїдних риб зростав до 82% від загальної 

чисельності зародків, в водоймі з дещо нижчим температурним режимом 27,4–

30,4оС – до 65%, в помірно прогрітій водоймі (26,4–27,7оС) – до 43%. В 

стаціонарних умовах у межах оптимуму для рослиноїдних риб кількість 

виникнення аномалій в розвитку ембріонів була на рівні 5–10% (в окремих 

випадках не більше 15%). Безперечно, ми спостерігаємо комплексну дію 

екологічних умов водойми, зокрема значних коливань температури води 

протягом доби, перевищення оптимальної температури в денні часи та значного 

зниження вмісту розчиненого кисню у ночі та передранкові годині. Саме такі 
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зміни будуть характерними для природних нерестовищ риб за умов подальшого 

потепління клімату. 

Як і для коропа, так і для рослиноїдних риб найбільш характерні такі 

основні види ембріопатій: 

 1. Викривлення хребта (до 68% від загальної кількості всіх аномалій); 

 2. Водянки внутрішніх органів та тканин, в першу чергу, головного відділу 

та перикарду (до 13%); 

 3. Недостатня кількість міомерів (до 8%); 

 4. Нестандартна форма жовткового мішка (до 7%); 

 5. Повна відсутність жовткового мішка (до 2%); 

 6. Недорозвиненість головного відділу зародків (до 2%). 

 

 

А 

 

Б 

Рис. 3.1.11. Аномальні передличинки білого амура (А) та білого товстолобика 

(Б). 

При цьому для рослиноїдних риб більш характерна порівняно з коропом 

наявність декількох аномалій одночасно. Для ембріонів цих видів риб 

тератогенний вплив абіотичних чинників значно посилюється. Ембріони коропа, 

як менш аерофільні, ніж рослиноїдні риби, більш стійкі до дії несприятливих 

чинників водного середовища. Виживання ембріонів коропа за перевищення 

температурного режиму знижувалося на 22,8%, білого амура – на 46,9%, білого 

товстолобика – на 80,8% порівняно до контролю [231, 232, 233, 239, 244]. 
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При різкому підвищенні температури води (в денний час доби) більше 

33°С та зниженню рівня кисню менш за 3,5 мг/дм³ (в нічний час доби) загибель 

ембріонів рослиноїдних риб становила 100%. 

Безсумнівно, вплив абіотичних чинників позначається не лише на 

життєздатності ембріонів, їх морфологічних ознаках. Саме, порушення 

метаболічних процесів, особливо у змінах активності ферментативних реакцій, 

призводять до аномального розвитку риб. Ці питання будуть розглянути у 

подальших розділах дисертації. 

 

3.2 Вплив температурного та кисневого режимів водного середовища на 

цитологічні показники ембріонів та личинок риб. 

 

В силу різних причин організм може опинитися у стресовому стані, що 

може призвести до порушень стабільності його розвитку в межах екологічних 

оптимумів, які забезпечують реалізацію загальної програми формування 

фенотипічних ознак [199]. За несприятливих умов в ембріональних клітинах 

порушуються процеси їх поділу, які можна простежити за мікроядерним 

тестом. 

Мікроядерне тестування – один з ефективних методів, який дозволяє 

визначити сумарну дію токсинів та інших чинників середовища на структуру 

хромосом та виявити генетичні зміни у конкретної особини. Хронічна дія 

несприятливих чинників на організм призводить до порушень цитогенетичної 

стабільності та накопиченню хромосомних аномалій в клітинах організму [177]. 

Частоту хромосомних порушень та їх наслідків (утворення мікроядер) в 

сучасних дослідженнях широко використовують для оцінки порушень 

цитогенетичного стану організмів в природних популяціях в просторі та часі 

[200]. В практичному плані аналіз цитогенетичного гомеостазу вважається 

важливим для проведення еколого-генетичного моніторингу, що включає в собі 

оцінку можливих змін стану природних популяцій та виявлення наслідків 

різного роду антропогенного впливу. Використання цитогенетичного підходу 
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при вирішенні цих завдань вважається перспективним як для характеристики 

генотоксичності середовища, так і для оцінки фізіологічного стану організму 

[199, 177, 178, 201].  

Мікроядра – це невеликі ДНК-вмісні тільця, існуючі в клітині окремо від 

основного ядра або зв’язані з ним хроматиновим мостом. Відомо, що мікроядра 

є невеликі утворення, які складаються з хромосом. На стадії телофази ці 

фрагменти можуть включатися в ядра дочірніх клітин або утворювати одне чи 

багато мікроядер в цитоплазмі. Великі мікроядра формуються при патологічних 

мітозах, що обумовлено відставанням окремих хромосом в метафазі та в 

анафазі, тоді як дрібні мікроядра зустрічаються переважно при структурних 

абераціях хромосом [202–205]. 

Для визначення впливу екологічних чинників водного середовища на 

ембріони та личинки різних видів риб ми використовували найбільш чутливі та 

інформативні ядерцеві характеристики. 

В проведених дослідженнях визначали вплив екологічних чинників 

водного середовища на генетичний апарат ембріонів коропа, білого амура, 

білого товстолобика, окуня, плітки та йоржа. Ембріони фіксували протягом 

всього ембріогенезу на стадіях – дрібноклітинна морула, кінець гаструляції, 

очні бокали та пігментація очей. Личинки відбирали на першу, другу, третю та 

четверту добу розвитку. 

Під світловим мікроскопом визначали всі показники, які характеризують 

активність ядерець: відсоток клітин з різною кількістю ядерець, середню їх 

кількість в клітині, розмір (діаметр). 

Короп. На ранніх стадіях ембріогенезу (дрібноклітинна морула–кінець 

гаструляції) залежно від різних умов середовища мікроядра в усіх досліджених 

риб не перевищували межі норми (1–2). Це можна пояснити більшою стійкістю 

ікринки на ранніх стадіях розвитку до змін навколишнього середовища, а 

цитогенетичний вплив екологічних чинників ще не проявився. Цього не 

спостерігалося на пізніх стадіях ембріогенезу (очні бокали–пігментація очей) та 
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в личинок, де цей показник чітко реагував на зміни температури та насичення 

води киснем. 

За оптимальних екологічних умов водного середовища у їх клітинах 

ембріонів, які були на пізніх стадіях розвитку, та у личинок коропа містилося в 

основному по два ядерця (до 89%), рідше по одному (рис. 3.2.1, табл. 3.2.1). 

Впродовж ембріонального розвитку за максимальної температури води (29–

31°С) та при пониженому рівні розчиненого кисню (3,8 мг/дм3) відсоток 

мікроядер різко зростав. Клітини з трьома мікроядрами становили 68%, при 

цьому діаметр ядерець зменшувався. 

Таблиця 3.2.1. 

Кількість мікроядер у клітинах ембріонів коропа на різних стадіях розвитку в 

різних температурних умовах 

Стадія 

розвитку 

Температура води, оС 

20 22 24 26 28 30 

Дрібноклітинна 

морула 

1,35±0,10 1,39±0,12 1,31±0,08 1,32±0,14 1,43±0,12 1,46±0,15 

Закінчення 

гаструляції 

1,48±0,18 1,43±0,12 1,46±0,13 1,59±0,17 1,55±0,10 1,61±0,11 

Очні бокали 1,59±0,13 1,62±0,11 1,61±0,18 1,68±0,08 2,22±0,21 2,18±0,24 

Пігментація 

очей 

1,74±0,11 1,87±0,21 1,82±0,14 2,12±0,10 2,21±0,12 2,25±0,15 

Личинки 1,89±0,15 1,92±0,14 1,78±0,18 2,01±0,11 2,28±0,14 2,56±0,16 

 

Як видно з табл. 3.2.1, при температурі 20оС в ікрі коропа на стадії 

дрібноклітинної морули середня кількість мікроядер становила – 1,35. 

Величина цього показника з розвитком ембріона поступово зростала. Вже на 

наступних етапах розвитку – закінчення гаструляції вона зростала на 9,6%, очні 

бокали – на 17,7%, пігментація очей – на 29% та в личинок – на 40% порівняно 

з дрібноклітинною морулою.  



 

65 

Також помічено сталу закономірність зміни кількості мікроядер під 

впливом підвищеної температури води. Якщо на стадії дрібноклітинної морули 

у зародків величина цього показника практично не змінювалася, то в 

подальшому розвитку ембріонів відмічені негативні наслідки перевищення 

оптимальної для розвитку ембріонів коропа норми температури. Так, на стадії 

очних бокалів при 28 та 30оС спостерігалося підвищення кількості мікроядер на 

35,4–37,9% порівняно з меншими температурами. Ідентична закономірність 

зміни величини цього показника за дії підвищення температури спостерігалося 

в подальшому розвитку ембріонів та личинок. 

На підставі підрахунку кількості мікроядер в ембріонах та личинках 

коропа можна стверджувати, що величина цього показника адекватно 

характеризує негативні наслідки переважання температурного оптимуму, а 

відповідно зниження концентрації розчиненого кисню у воді. Відмічені 

наслідки дії температури оточуючого середовища можуть негативно 

позначитися на ембріональному розвитку коропа та призвести до появи 

аномально розвинених ембріонів. Оптимальною температурою для 

ембріогенезу коропа за цим показником можна вважати 20–24оС. При чому 

добові її коливання не повинні бути значними. 

Білий товстолобик та білий амур. У рослиноїдних коропових риб 

протягом всього розвитку спостерігалась велика кількість ядерець в клітині, 

особливо вона зростала протягом ембріогенезу. 

 

Рис.3.2.1. Мікроядра в клітинах ембріонів коропа. 
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На ранніх стадіях розвитку ембріонів (дрібноклітинна морула–кінець 

гаструляції) переважали клітини з 2–4 ядерцями (до 93%), на пізніх етапах їх 

розвитку (очні бокали та перед вилупленням), а також в личинок 4–6 (до 84%), 

також зустрічалися клітини з 7–8 (до 6%) (рис. 3.2.2; табл. 3.2.2). 

А Б 

Рис. 3.2.2. Мікроядра в клітинах ембріонів білого товстолобика (А) та білого 

амура (Б). 

На стадії дрібноклітинної морули у білого товстолобика середня кількість 

ядерець становила 2,79–2,90 при температурі води від 20оС до 30оС. Величина 

цього показника залишалася на тому ж рівні і при 22оС. Кількість ядерець в 

ембріональних клітинах при різній температурі змінювалася в доволі вузьких 

межах, і різниця між максимальним (30оС) та мінімальним (26оС) величинами 

не мала вірогідних відмінностей та становила менше 5%. Це вказує на те, що у 

ембріонів білого товстолобика за перші 4–5 год. їх розвитку не відбувалися 

значні цитогенетичні зміни в широкому діапазоні температур 20–30оС. На 

наступних стадіях розвитку зародків – закінчення гаструляції, очні бокали, 

пігментації та личинки кількість мікроядер вірогідно зростала по мірі 

збільшення температури води. При перевищенні температурного оптимуму в 

ембріональних клітинах утворювалася більша кількість ядерець, яка досягала 

величини 4,98 при температурі 30оС на стадії пігментації очей. 

Слід відмітити, що в межах однієї температури, але на різних стадіях 

величина досліджуваного показника варіює в широкому діапазоні, зокрема при 

температурі оточуючого середовища 30оС на стадії дрібноклітинної морули 
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кількість ядерець була на рівні 2,90, вже під час пігментації очей величина 

цього показника зросла на 43%, а в личинках – 71,7%. 

Таблиця 3.2.2. 

Кількість мікроядер у клітинах ембріонів білого товстолобика та білого амура 

на різних стадіях розвитку в різних температурних умовах. 

 

Стадія 

розвитку 

Температура води, оС 

20 22 24 26 28 30 

Білий товстолобик 

Дрібноклітинна 

морула 

2,79±0,15 2,79±0,21 2,84±0,14 2,76±0,11 2,83±0,10 2,90±0,14 

Закінчення 

гаструляції 

2,83±0,11 2,65±0,26 2,91±0,14 2,90±0,15 3,06±0,11 3,10±0,08 

Очні бокали 3,76±0,14 3,69±0,13 3,85±0,17 3,78±0,11 3,95±0,15 3,85±0,17 

Пігментація 

очей 

3,95±0,12 4,02±0,16 3,89±0,10 3,98±0,14 4,10±0,09 4,15±0,15 

Личинки 3,95±0,17 3,98±0,15 4,10±0,13 4,08±0,18 4,85±0,21 4,98±0,25 

 Білий амур 

Дрібноклітинна 

морула 

2,84±0,14 2,84±0,16 2,71±0,10 2,67±0,07 2,64±0,15 2,71±0,16 

Закінчення 

гаструляції 

2,79±0,14 2,87±0,18 2,92±0,12 2,90±0,15 2,84±0,09 2,89±0,14 

Очні бокали 4,19±0,23 4,25±0,20 4,23±0,18 4,35±0,27 4,29±0,21 4,41±0,19 

Пігментація 

очей 

4,23±0,15 4,18±0,13 4,19±0,18 4,40±0,12 4,51±0,11 4,72±0,14 

Личинки 4,18±0,11 4,24±0,16 4,32±0,14 4,39±0,12 4,68±0,14 4,79±0,13 

 

Таким чином, при підвищенні температури води більш 26–28оС 

спостерігаються цитогенетичні порушення мітотичного поділу клітин, які 

можуть призвести до аномального розвитку ембріонів білого товстолобика. 



 

68 

Значний вплив в цих процесах чинять і доволі низькі концентрації розчиненого 

кисню у воді, які спостерігаються при зростанні температури. Оптимальною 

температурою для ембріонального та раннього постембріонального розвитку 

цього виду риб можна вважати 24–26оС при відсутності значних її коливань 

протягом доби. 

Аналогічна закономірність зміни кількості мікроядер за дії температури 

води спостерігалася в ембріональних та личинкових клітинах білого амура. 

Проте для цього виду риб оптимальний температурний діапазон був більш 

широкий, ніж у білого товстолобика, та становив 24–28оС. Саме при 26оС 

зафіксована мінімальне кількість мікроядер в ембріонах білого амура на стадії 

дрібноклітинної морули – 2,64, а максимальна кількість була при 30оС на стадії 

личинки та становила – 4,79, що на 77% більше порівняно з мінімумом. Також в 

цього виду риб спостерігалося різке збільшення кількості ядерець з переходом 

на наступну стадію ембріонального розвитку. При 20оС у зародків по мірі 

проходження ембріонального розвитку від стадії дрібноклітинної морули до 

пігментації очей величина цього показника зростала на 49%, при 22оС – 47%, 

24оС – 54,6%, 26оС – 65,9%, 28оС – 71,6%, 30оС – 74,2%. 

Окунь та йорж. Середня кількість мікроядер в клітинах цих видів риб 

протягом всього ембріогенезу становила 1–2 (до 89% всіх клітин). У личинок 

також зберігалася подібна тенденція, кількість клітин з 3 або 4 ядерцями не 

перевищувала 11% (рис. 3.2.3, табл. 3.2.3). Це можна пояснити тим, що під час 

проходження ембріогенезу та розвитку личинок в природних умовах не 

спостерігалось різких перепадів температур води (10–16°С – для окуня та 12–

18°С – йорж), а розчинений кисень завжди був значно вищий за нижню 

допустиму межу оптимуму для цих видів (6,5–11 мг/дм3), тобто ембріони та 

личинки не знаходились тривалий час під впливом стрес-чинників, зокрема 

абіотичних чинників водного середовища. Вірогідно, саме це й було причиною 

низької кількості пошкоджених хромосом, які в наступному формували б 

мікроядра. 
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В ембріональних клітина окуня та йоржа нами не спостерігалися 

закономірності, які характерні для коропа, білого товстолобика та білого амура, 

коли з переходом на наступну стадію розвитку кількість ядерець збільшувалася 

незалежно від температури води. Перш за все, це пов’язано з раннім нерестом 

даних видів риб. В цей період зазвичай не спостерігалося значних коливань 

температури води протягом доби. 

Таблиця 3.2.3. 

Кількість мікроядер у клітинах йоржа та окуня підчас ембріонального їх 

розвитку в різних температурних умовах. 

Стадія 

розвитку 

Температура води, оС 

10 12 14 16 18 

Йорж 

Закінчення 

гаструляції 

– 1,55±0,12 1,61±0,08 1,59±0,14 1,71±0,17 

Очні 

бокали 

– – 1,71±0,11 1,68±0,09 1,74±0,14 

Пігментація 

очей 

– – 1,69±0,17 1,81±0,12 1,79±0,11 

Личинки – – 1,74±0,14 1,72±0,13 1,75±0,16 

Окунь 

Закінчення 

гаструляції 

1,59±0,12 1,64±0,17 1,78±0,11 1,69±0,15 – 

Очні 

бокали 

1,64±0,12 1,72±0,11 1,85±0,09 1,78±0,15 – 

Пігментація 

очей 

– 1,69±0,14 1,74±0,10 1,81±0,11 – 

Личинки – 1,74±0,13 1,84±0,11 1,85±0,12 – 

 

Для ембріонального розвитку окуня є характерним те, що при більш 

низьких температурах досліджена кількість мікроядер у зародкових клітинах 
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знаходилася на мінімумі. Так, при 10оС на стадії закінчення гаструляції було 

зафіксована мінімальна величина досліджуваного показника – 1,59, а максимум 

було відмічено при 14оС та 16оС на стадії очних бокалів та в личинках 

відповідно, що на 16,4% більше. На підставі проведених досліджень можна 

стверджувати, що температура води в межах 10–12оС є найбільш оптимальною 

для ембріонального розвитку окуня. 

Для ембріональних та ранніх постембріональних стадій розвитку йоржа 

оптимальним є весь діапазон досліджуваної температури (14–18оС), адже чіткої 

закономірності зміни кількості ядерець у клітинах під дією температурного 

чинника ми не спостерігали, величина цього показника змінювалася в дуже 

вузьких межах. 

А Б 

Рис.3.2.3. Мікроядра в клітинах ембріонів окуня (А) та йоржа (Б) 

 

Плітка. Для плітки характерна наступна тенденція, яка дещо відмінна від 

окуня та йоржа. Ранні стадії розвитку характеризувалися кількістю мікроядер в 

клітинах на рівні 2–3 (до 94% клітин). В другій половині ембріогенезу та в 

личинок величина цього показника дещо зростала до 4–5 (до 91%) (рис. 3.2.4, 

табл. 3.2.4). 

З отриманих даних видно, що зміни досліджуваного показника подібні на 

ті, що ми спостерігали в клітинах коропа, білого товстолобика та білого амура. 

З кожною наступною стадією кількість ядерець збільшувалася, зокрема при 
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14оС на стадії дрібноклітинної морули середня їх кількість у клітинах була 

рівна 2,2, вже на стадії закінчення гаструляції їх стало на 2,3% більше, очних 

бокалів – 6,8%, пігментації очей – 57,7% та для личинок – 54,1%, порівнюючи з 

першою з досліджуваних стадією. 

 

Рис. 3.2.4. Мікроядра в клітинах ембріонів плітки. 

Таблиця 3.2.4. 

Кількість мікроядер у клітинах ембріонів плітки на різних стадіях їх розвитку за 

різних температурних умов. 

Стадія 

розвитку 

Температура води, оС 

14 16 18 20 

Дрібноклітинна 

морула 

2,20±0,17 2,28±0,12 2,27±0,14 2,41±0,16 

Закінчення 

гаструляції 

2,25±0,11 2,35±0,14 2,41±0,16 2,54±0,12 

Очні бокали 2,35±0,17 2,34±0,11 2,43±0,13 2,56±0,14 

Пігментація 

очей 

3,47±0,11 3,41±0,12 3,65±0,14 3,78±013 

Личинки 3,39±0,12 3,54±0,13 3,74±0,9 3,78±0,11 

 

Слід також відмітити, що при порівнянні впливу різних температур на 

ембріональний розвиток мінімальні величини досліджуваного показника 
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спостерігались при температурах 14–16оС. Так, якщо порівняти два 

температурні режими (14оС та 20оС ), то кількість ядерець у клітинах значно 

зростала, зокрема на 9,5% (стадія дрібноклітинної морули), 12,9% (закінчення 

гаструляції), 8,95% (очні бокали), 9% (пігментації очей) та 11,5% (личинки). 

Отримані результати вказують, що діапазон температури 14–16оС є 

оптимальним для ембріональних стадій розвитку плітки. 

Таким чином, за результатами проведених досліджень можна 

стверджувати, що визначення кількості ядерець в клітинах ембріонів та 

личинок різних видів риб є надзвичайно ефективним методом моніторингу 

негативного впливу оточуючого середовища та визначення ступеню впливу 

екологічних чинників на риб. Цей показник швидко реагує на зміну абіотичних 

чинників водного середовища таких, як температура та вміст розчиненого 

кисню у воді. Саме за допомогою цього методу в поєднанні з біохімічними 

маркерами (вмісту білка, ліпідів, вуглеводів та активності ключових ферментів 

енергетичного обміну СДГ, ЛДГ, Nа+–К+-АТФ-ази та ін.) можна точно 

розрахувати безпечні рівні змін екологічних чинників. 

Також, слід відмітити, що за кількістю ядерець у клітинах було 

встановлено деякі видові особливості зміни величини цього показника у різних 

риб. Так, в коропових риб було відмічено чітку закономірність збільшення 

кількості ядерець у клітинах з кожною наступною стадією розвитку ембріона, 

коли мінімальна величина фіксувалася на стадії дрібноклітинна морула, а 

максимум був відмічений на стадії пігментації очей та в личинках. Ця 

закономірність не була характерна для досліджуваних окуневих видів риб, 

зокрема окуня та йоржа. 
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РОЗДІЛ 4 ВПЛИВ КОЛИВАНЬ ТЕМПЕРАТУРНОГО ТА КИСНЕВОГО 

РЕЖИМУ ВОДОЙМИ НА ЗАГАЛЬНІ БІОХІМІЧНІ ПОКАЗНИКИ 

ЕМБРІОНІВ, ПЕРЕДЛИЧИНОК ТА ПЛОДЮЧІСТЬ РИБ 

 

Відомо, що швидкість використання ембріонами риб енергоємних сполук 

жовточного мішка в основному залежить від температури оточуючого 

середовища та фізіологічного стану організму [126]. У житті риб температура 

води має величезне значення. Зміни температури чинять сильний вплив на хід 

обмінних процесів, інтенсивність дихання, швидкість травлення їжі; також 

відображаються і на ході розвитку статевих залоз [3, 5, 7, 10, 33, 40, 41 та ін.]. З 

видовою специфікою пов'язані у риб і оптимальні температури, до яких вони 

пристосовані. У риб високих широт виробився такий тип обміну речовин, який 

дозволяє їм успішно харчуватися при досить низьких температурах. Але в той 

же час у холодноводних риб (минь, таймень, сиги) при високих температурах 

різко знижується активність і падає інтенсивність харчування. У риб низьких 

широт інтенсивний обмін йде тільки при високих температурах [42, 43, 45, 46, 

48, 61, 62 та ін.]. 

 

4.1. Вміст загальних білків у риб на ембріональних та ранніх 

постембріональних етапах їх розвитку за дії коливань температурного та 

кисневого режиму водойми 

 

Білий товстолобик. Як показали результати власних досліджень, у 

ембріонах білого товстолобика на стадії гаструляції (рис. 4.1.1) вміст білка не 

коливався в значних межах залежно від температури водного середовища від 23 

до 31°С. Але найбільший рівень його вмісту спостерігався при температурі 

води 29°С, який складав 3,34 мг/г. Мінімальний вміст білка був зафіксований 

при температурі 31°С і становив – 2,91 мг/г, що лише на 12% менше порівняно 

з максимальними величинами цього показника. 
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Проте, вже на наступній стадії розвитку – очні бокали, ми можемо бачити 

зовсім іншу залежність між температурою води та вмісту білка в ембріонах. З 

підвищенням температури їх рівень в зародках білого товстолобика різко падав 

з 4,11 мг/г (при 23°С) до 1,69 мг/г (при 33°С). 

Аналізуючи дані з вмісту білків в зародках протягом всього 

ембріонального розвитку можна дійти наступного висновку. На ранніх стадіях 

розвитку ембріонів білого товстолобика оптимальна температура води значно 

вища і знаходиться в більш широкому діапазоні (24–30°С), ніж на пізніх стадіях 

розвитку (23–25°С). Очевидно, що ембріони на пізніх стадіях розвитку більш 

вразливі до підвищення температури води. Також, на передодні вилуплення 

вони потребують більшої кількості кисню для забезпечення аеробного шляху 

метаболізму, адже саме на пізніх стадіях розвитку і починають формуватися 

нові тканини, органи, системи органів тощо. 

 А  Б 

 

 

 

 

Рис. 4.1.1. Вміст загального білку в 

ембріонах білого товстолобика на 

стадіях кінець гаструляції (А) та очні 

бокали (Б) за дії зростання 

температури води, M±m, n=6. 

Білий амур. Білий амур, як і білий товстолобик, є видом риб, розвиток 

ембріонів в середині оболонки у яких відбувається в товщі водного 



 

75 

середовища. Ікра цих риб є пелагічною. На стадії кінець гаструляції вміст білків 

в зародках був більше в 1,5 рази при 29°С, ніж при 20°С, що свідчить про 

оптимальність для розвитку цього температурного режиму (рис. 4.1.2). 

На стадії очні бокали при температурі 29°С було помічено максимум 

вмісту білка – 3,11 мг/г. Очевидним є те, що в усьому діапазоні температур не 

помічено різких змін величини цього показника, що свідчить про високі 

пристосувальні можливості ембріонів білого амура до дії температурного 

чинника. Також, слід відмітити, що висока стійкість зародків до перепадів 

температури можлива лише при достатній насиченості води розчинним киснем 

(5,0–6,3 мг/дм3), по мірі зниження його концентрації різко зменшується 

життєздатність ембріонів та підвищується кількість їх аномального розвитку. 

 А  Б 

 

 

 

 

Рис. 4.1.2. Вміст загального білку в 

ембріонах білого амура на стадіях 

кінець гаструляції (А) та очні бокали 

(Б) за дії зростання температури води, 

M±m, n=6. 

Аналізуючи вміст загального білку протягом всього ембріогенезу в 

зародках білого амура можна дійти висновку, що при тих самих температурах 

води на початкових стадіях білку значно менше, ніж на пізніх етапах розвитку. 

Це пов’язана, в першу чергу, з синтезом нових білків в процесах поділу клітин 

ембріонів та частковою втратою води з перевітелінового простору ікринки. 
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Найбільш оптимальною температурою на всіх стадіях розвитку була 

температура в межах 28–29°С, що узгоджується з результати інших дослідників 

[65, 69, 85, 88]. 

Аналогічно визначали вміст білка і після вилуплення передличинок з 

оболонки ікринки в ході їх постембріонального розвитку. За власними 

результатами встановлено, що личинки також чутливо реагують на зміну умов 

середовища, збільшуючи або зменшуючи синтез нових сполук білкової 

природи. На першу добу розвитку передличинок помічено хвилеподібний 

характер змін вмісту білка залежно від температури оточуючого середовища. 

При цьому максимум накопичення білка зафіксовано за температури 22,5°С, 

проте вже при 23,5°С ми спостерігали мінімальну його величину. З подальшим 

підвищенням температури рівень білку в личинках білого амура знову зростав 

(рис. 4.1.3). 

 А  Б 

 В  Г 

Рис. 4.1.3. Вміст загального білку в личинках білого амура за різних 

температур води, M±m, n=6. 

Примітка: А – перша доба розвитку, Б – друга, В – третя, Г – 4 доба розвитку. 
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На другу добу закономірність зміни рівня білку під впливом температури 

води кардинально змінилася. Просліджувалась чітка тенденція – зі збільшенням 

температури вміст білку поступово падав (рис. 4.1.3). Максимум величини 

цього показника відмічено при 22°С, а мінімум – при 25°С. Слід зазначити, що 

ця закономірність зберігалася і протягом третьої та четвертої доби розвитку 

личинок. В цей час максимальний рівень білка завжди фіксувалися при 

мінімальних температурах з усього діапазону (21–22°С), а найменші рівні при 

максимальних температурах (24–25°С). В першу чергу, це свідчить про 

прискорення постембріонального розвитку личинок з підвищенням 

температури води та більшими витратами запасних білків на формування 

органів та тканин самих личинок. 

Також заслуговує на увагу той факт, що протягом всього діапазону 

температур (21–25°С) вміст білку знаходився на високому рівні 164–200 мг/г. 

Це вказує на те, що досліджувані температури не виходять за межі порогових 

величин для цього виду риб. 

З отриманих даних видно, що личинки білого амура добре розвивалися та 

підтримували на високому рівні синтез нових білків в діапазоні температур 21–

25°С. Проте навіть в цих межах нам вдалося зафіксувати наступну 

закономірність: максимальний вміст білків завжди був при мінімальних 

температурах. Це свідчить про те, що температура 21–22оС є найбільш 

характерною для природних умов відтворення цього виду. За цих умов у 

личинок білого амура відмічено мінімальну кількість аномалій їх розвитку. 

Короп. Для коропа характерним є те, що на початкових стадіях 

ембріогенезу (кінець гаструляції–початок відділення хвостового стебла) 

помітне різке зменшення вмісту загального білка в ембріонах за дії підвищеної 

температури. Найвищий його рівень був при температурі 25°С (105,29 мг/г), а 

при 30°С він був на 24,5% меншим (рис. 4.1.4). 

На стадії рухливого ембріону вміст білків в діапазоні температур 23–26°С 

знаходився майже на одному рівні. Проте, з наступним підвищенням 

температури оточуючого середовища до 27°С величина цього показника 
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ембріонів різко зростала на 22% (109,44 мг/г), порівняно з 26°С (85,03 мг/г). 

Дане збільшення продовжувалося й при 31°С та становило 117,63 мг/г. Це, 

ймовірно, викликано недостатнім використанням запасних білків через 

порушення ембріонального розвитку при підвищеній температури. Саме на цих 

стадіях спостерігалося зростання утворення аномальних зародків. 

На пізніх стадіях розвитку помітна наступна залежність: найвищий рівень 

білка спостерігався при температурі 25–26°С – 96,67 мг/г, при підвищенні чи 

при зниженні температури оточуючого середовища вміст білка в ембріонах 

дещо зменшувався. Це може свідчити про те, що температура в діапазоні 25–

26°С є оптимальною для синтезу нових білків, які будуть в подальшому 

використані для побудови організму. 

А Б 

В  
Рис. 4.1.4. Вміст загального білку в ембріонах коропа на стадіях відділення 

хвоста (А) рухливого ембріона (Б) та пігментації очей (В) за дії температури 

оточуючого середовища, M±m, n=6. 

 

Аналіз вмісту загального білку в ембріонах коропа протягом всього 

ембріогенезу свідчить, що ембріони коропа можуть вдало адаптуватися до 
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високої температури води – 31°С, але лише при оптимальній концентрації 

розчиненого кисню в воді (4,5–5,8 мг/дм3). При пониженій концентрації кисню 

відбувалося збільшення аномалій розвитку ембріонів, зниження їх виживання 

та зміна масо-розмірних характеристик тощо. Для зародків коропа також є 

характерним те, що на різних стадіях розвитку оптимальні температури 

відрізняються. Зокрема, на ранніх стадіях розвитку цими температурами є 23–

25°С, на пізніх – вони зростають до 25–27°С.  

Також проведені дослідження вмісту білку у передличинках коропа, які 

розвивалися протягом 4 діб. В першу добу після вилуплення вільні ембріони 

коропа знаходились в широкому діапазоні температур від 22 до 28°С (рис. 

4.1.5). Мінімальні рівні білка в них знаходилися в середній частині діапазону 

температури води (26,5°С), як з підвищенням, так і зниженням температури 

оточуючого середовища його вміст поступово збільшувався, досягаючи 

максимуму при крайніх величинах температури (22°С та 28°С). Це вказує на те, 

що температура 26,5°С є оптимальною, при відхиленні від неї задіються 

додаткові адаптивні механізми. Аналогічна тенденція змін величини цього 

показника помічено також на другу та третю добу досліджень. Максимальний 

вміст білків зафіксовані при крайніх температурах з усього діапазону – 22 та 

27,5°С (друга доба), 22 та 28,5°С (третя доба). Мінімальні величини, як і в 

першу добу розвитку личинок, зафіксовані при 26,0–26,5°С. 

Для четвертої доби розвитку личинок був збільшений температурний 

діапозон до 29°С. Саме при цій температурі було зафіксовано мінімальний 

вміст білків. Також, слід відмітити, що загальна тенденція зміни величини 

цього показника протягом перших трьох діб розвитку на четверту добу 

частково збереглися. На рисунку 4.1.5 чітко видно, що максимальний вміст 

білка спостерігався при мінімальній температурі 22°С, а мінімальний – при 

25°С. Личинки успішно пройшли межу в 26°С і у них знову збільшувався 

рівень білків при 28°С, проте вже при 29°С величина даного показника знову 

почала зменшуватися. Очевидно, температура оточуючого середовища 29°С 

виявилась межею адаптаційних можливостей для личинок коропа. 
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На підставі викладених матеріалів можна дійти наступних висновків, що 

для личинок коропа є характерним два діапазони оптимальних температур. Це 

22–24°С  та 27–28°С при наявності достатньої концентрації розчиненого кисню 

(вище за 5,0 мг/дм3), проте розвиток личинок при нижчих температурах був 

більш сприятливим, адже саме при них відмічена мінімальна кількість їх 

аномального розвитку [234, 240, 247, 248]. 

А Б 

В Г 

Рис. 4.1.5. Вміст загального білку в личинках коропа під впливом змін 

температури води, M±m, n=6. 

Примітка: А – перша доба, Б – друга доба, В – третя доба, Г – четверта доба 

 

Окунь. Аналогічні дослідження були проведені й на аборигенних видах 

риб, зокрема окуні звичайному. Оскільки нерест окуня відбувався на початку 

квітня, то в природних умовах на нерестовищах не було відмічено різких 

коливань температури та концентрації кисню в воді. Проте, навіть при 

незначних коливаннях цих чинників було помічено зміну вмісту білку у 

ембріонах. На початкових стадіях розвитку – кінець гаструляції, максимальний 
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вміст білку в ембріонах окуня був зафіксований при 10,4°С, а мінімальний при 

температурі 10,2 – 111,4 мг/г, що лише на 2,5% менше за максимум (рис. 4.1.6). 

 

А Б 

В Г 

Рис. 4.1.6. Вміст загального білку в ембріонах окуня на різних стадіях 

розвитку за різних температурних умов водного середовища, M±m, n=6. 

Примітка: А – кінець гаструляції, Б – очні бокали, В – пігментація очей, Г – 

передличинки. 

 

На наступній стадії розвитку (очні бокали) помітне зниження 

температури оптимуму до 8,7°С (113,2 мг/г) порівняно з попередньою стадією 

(кінець гаструляції), де максимальний вміст білку був при 10,4°С (118,8 мг/г). 

На рисунку 4.1.6 чітко прослідковується наступна закономірність: з 

підвищенням температури рівень білку в ембріонах окуня зменшувався. 

Мінімальна його кількість була зафіксована при 9,1°С (96,2 мг/г), яка була 

менше за максимальну (113,2 мг/г при 8,7°С) на 15%. 
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Для стадії пігментації очей також є характерною тенденція, яка подібна і 

для попереднього етапу розвитку, а саме: з підвищенням температури вміст 

білку в ембріонах зменшувався. Його максимум було помічено при 14,9°С та 

становив 94,9 мг/г, а мінімальну величину зафіксовано при 15,8°С (78 мг/г) і 

було меншим на 17,8%. 

Аналізуючи дані з коливань вмісту білку в ембріонах окуня протягом 

всього ембріогенезу можна стверджувати, оскільки ембріогенез окуня 

відбувався ранньою весною, коли температура на природніх нерестовищах не 

змінюється в широкому діапазоні, тому не було помічено різких коливань 

вмісту білків. Також, велику роль відіграв той факт, що протягом всього 

експерименту не було помічено жодного зниження концентрації кисню у воді 

до критичної межі,  вона знаходилась в межах 7,5–10,8 мг/дм3. Оптимальною 

температурою для ембріонального розвитку окуня була температура 9–11°С. 

Дослідження коливань вмісту білків продовжилось і після вилуплення 

ембріонів на стадії передличинки. Нами спостерігалася подібна закономірність 

зі зміни вмісту білка в організмі, як і на попередніх стадіях розвитку. 

Максимальна його величина зафіксована при 16,3°С– 323,3 мг/г, а мінімальна 

було на 19,7% меншою і становила – 259,4 мг/г при 18,1°С [238]. 

З вище викладених результатів власних досліджень видно, що ембріони 

та передличинки окуня чутливо реагують на зміну умов оточуючого 

середовища, посилючи катаболіз білків при підвищенні температури, навіть 

при незначному на 0,4–1,0°С, незважаючи на оптимальну насиченість води 

киснем. 

Плітка. Дослідження вмісту білків в ембріонах та передличинках було 

також проведено й на плітці, яка є типовим аборигенним видом. Аналіз 

результатів власних досліджень дозволив встановити, що на ранніх стадіях 

розвитку (кінець гаструляції) рівень білків поступово підвищувався зі 

збільшенням температури (рис. 4.1.7). Максимальна його величина була 

зафіксована при 18,5°С та становила 140 мг/г.  
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На наступній стадії розвитку – очні бокали, в усьому діапазоні 

досліджуваної температури від 15°С до 16,9°С вміст білку був на одному рівні 

(117–119 мг/г). Це можна пояснити тим, що дані температури були в межах 

оптимуму для ембріонального розвитку для цього виду риб. 

А Б 

В Г 

Рис. 4.1.7. Вміст загального білку в ембріонах плітки на різних стадіях їх 

розвитку за різних температурних умов водного середовища, M±m, n=6. 

Примітка: А – кінець гаструляції, Б – очні бокали, В – пігментація очей, Г – 

передличинки. 

 

Також на стадії пігментація очей жодних істотних коливань рівня білків 

не відмічено. Максимальна та мінімальна його кількість відрізнялась всього 

лише на 2% та була невірогідною, але і діапозон температури був малим – від 

14,4°С до 14,8°С. 

Вже після вилуплення та переходу ембріонів на стадію передличинки, 

коли у водоймах помітно збільшилася температура води до 19,6–20,9°С, 

виявлялися коливання вмісту білків в передличинках. Мінімальна величина 
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була зафіксована при 19,6°С, далі з підвищенням температури рівень білків 

стрімко збільшувався і досягав максимуму при 20,9°С (198 мг/г). 

Аналізуючи дані коливань вмісту білків в ембріонах та передличинках 

плітки, можна зробити наступні узагальнення: у ембріонів плітки в низькому 

температурному діапазоні 14,4–16,9°С синтез нових білків та утилізація їх 

запасів стабільні без різких коливань, що свідчить про оптимальність цієї 

температури для ембріонального розвитку плітки. З подальшим підвищенням 

температури оточуючого середовища до 18,5°С спостерігали різке збільшення 

вмісту білків. Це може свідчити про прискорення розвитку ембріонів та синтезу 

нових необхідних білків, ембріони швидко пристосовувалися до умов 

існування. Про це свідчить і той факт, що вже на стадії передличинки плітка 

цілком нормально витримувала діапазон температур від 19,6°С до 20,9°С, без 

збільшення відсотку аномалій їх розвитку, але за умови достатнього насичення 

води киснем. 

Йорж. Аналогічні дослідження також проводилися на ембріонах та 

передличинках йоржа. Нерест йоржа відбувався ранньою весною в низькому 

температурному діапазоні 13–14°С, далі під час ембріонального розвитку 

температура поступово піднімалася й досягала максимуму у 21,3°С вже на 

стадії передличинки. На ранній стадії розвитку ембріонів – кінець гаструляції 

значних коливань вмісту білків в ікрі йоржа нами не зафіксовано (рис. 4.1.8), 

але й температурний діапазон був в вузьких межах (13,6–14,5°С). 

Максимальний вміст білку в ембріонах при 13,6°С було більшим за 

мінімальний (14,4°С) всього на 3,6%, але ця різниця була невірогідною. 

Для наступної стадії розвитку (очні бокали) температура води в деяких 

водоймах підвищилася до 18,8оС. Внаслідок більш широкого діапазону зміни 

температури стало помітно, що з її підвищенням рівень білків в ембріонах 

зменшувався. Максимальний його рівень був зафіксований при 16,3°С, а 

мінімальний – при 18,8°С, що на 19,2% менше. Це свідчить, що для ембріонів 

йоржа більш оптимальною для їх розвитку є температура 16,3°С, ніж 18,8°С. 
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Для передличинок йоржа також зберігається подібна тенденція до 

попередньої стадії за змінами вмісту білка в зародках. Максимальний вміст 

білка спостерігався при більш низькій температурі – 19,4°С (227,2 мг/г), а 

мінімум становив 209,1 мг/г при 21,3°С що на 7,9% менше. 

 А  Б 

В 

 

 

Рис. 4.1.8. Вміст загального білку в 

ембріонах йоржа на різних стадіях їх 

розвитку за різних температурних 

умов водного середовища, M±m, n=6. 

Примітка: А – кінець гаструляції, Б – 

очні бокали, В – пігментація очей. 

Аналізуючи дані по коливанням вмісту білків в ембріонах та 

передличинках йоржа можна стверджувати, що для нормального 

ембріонального розвитку найбільш оптимальним діапазоном температур є 14–

16°С. Проте він на стадії передличинки вже досягав до 19,4°С. 

 

4.2. Вплив коливань температурного та кисневого режиму водойми на вміст 

глікогену у риб під час ембріонального та раннього постембріонального етапів 

їх розвитку. 

Білий товстолобик. Вміст глікогену в зародках під час їх ембріонального 

розвитку змінювався подібним чином, як і білку (див. рис. 4.1.1.). На стадії 

кінець гаструляції рівень глікогену стабільно зростав з підвищенням 
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температури води, а саме з 4,32 мг/г при 23°С до 4,98 мг/г при 30°С (рис. 4.2.1.). 

Під час подальшого підвищення температури величина цього показника 

починала знижуватися та була нижчою на 7% при 31,5°С порівняно з 30°С. 

А Б 

 

 

 

 

Рис. 4.2.1. Вміст глікогену в 

ембріонах білого товстолобика на 

стадіях кінець гаструляції (А) та очні 

бокали (Б) за дії зростання 

температури води, M±m, n=6. 

На стадії очні бокали спостерігалась зворотна залежність з підвищенням 

температури вміст глікогену істотно падав з 3,33 мг/г при 23°С до 1,54 мг/г при 

32°С. Це вказує на те, що на пізніх стадіях розвитку ембріони білого 

товстолобика більш вразливіші до змін чинників оточуючого середовища, ніж 

на ранніх етапах, на температурну адаптацію потрібна витрата додаткових 

енергетичних ресурсів. Це підтверджується також активністю ключових 

ферментів енергетичного та пластичного обміну і вмістом білка. 

Аналізуючи зміни вмісту глікогену в ембріонах білого товстолобика 

протягом всього ембріогенезу можна стверджувати, що його зародки 

витрачають велику кількість енергії для адаптації до різкого зростання 

температури та відповідно зниження концентрації розчиненого кисню. На стадії 
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очні бокали це більш яскраво виражено, ембріони на пізніх етапах розвитку 

вразливіші до дії змін абіотичних чинників водного середовища, ніж на ранніх 

стадіях ембріогенезу. Також при підвищенні температури води вище 31°С 

спостерігалось зменшення концентрації кисню до 4,0–4,7 мг/дм3, що, в свою 

чергу, спричинило перебудову метаболізму ембріонів, вони почали активно 

використовувати гліколіз для енергозабезпечення процесів життєдіяльності. 

Оптимальним температурним інтервалом для ембріонального розвитку білого 

товстолобика можна вважати 25–29°С при достатній концентрації кисню у воді 

(більш 5,0 мг/дм3). Якщо розчиненого кисню менше за цю величину, то настає 

або повна загибель ембріонів, або переважають аномально розвинуті зародки. 

Білий амур. Аналіз власних даних за вмістом глікогену в ембріонах 

білого амура на стадії кінець гаструляції показав хвилеподібний характер змін 

величини цього показника за дії температурного режиму (рис. 4.2.2). 

Максимальні рівні глікогену спостерігали при мінімальних та максимальних 

температурах – 5 мг/г (20°С) та 4,31 мг/г (29°С). В середньому діапазоні 

температур від 21 до 25°С вміст глікогену був в межах 3,27–3,64 мг/г. 

На стадії очні бокали спостерігали пряму залежність – зі збільшенням 

температури води вміст глікогену в зародках зростає. При температурі 33°С він 

був більшим в 1,8 рази, ніж при 20,5°С.  

Таким чином, під час розвитку білого амура було встановлено, що 

температура води 29°С є для цього виду риб найбільш сприятливою. Саме при 

ній ми спостерігали найвищий вміст білків та глікогену. Також заслуговує на 

увагу той факт, що під час ембріонального розвитку білого амура при 33°С за 

умов високого насичення води киснем від 6,5 до 7,4 мг/дм3 цей вид риб почував 

себе добре. Але при зниженні концентрації розчиненого кисню переважав 

аномальний розвиток ембріонів. В цьому полягає видова специфічність 

метаболічних реакцій білого амура порівняно до білого товстолобика. Також у 

білого амура ширші адаптивні можливості до температурного та кисневого 

режиму водойми, що підтверджується його вищою життєздатністю порівняно 

до білого товстолобика. 
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А Б 

 

 

 

 

Рис. 4.2.2. Вміст глікогену в 

ембріонах білого амура на стадіях 

кінець гаструляції (А) та очні бокали 

(Б) за дії зростання температури води, 

M±m, n=6. 

Під час вилуплення передличинок білого амура відбулося зниження 

температури води до 21,5–25,5°С залежно від умов окремих водойм. Протягом 

першої доби розвитку було зафіксовано наступну закономірність: з 

підвищенням температури рівень глікогену в личинках стабільно знижувався. 

Максимальний вміст відмічено при 22,5°С та становив 30,71 мг/г (рис. 4.2.3). 

Вже при 23,5°С величина цього показника зменшувалася на 11,5%, а мінімум 

його відмічено при 24,5°С, що на 27,9% менше порівняно з максимумом. Це 

свідчить про зростання енерговитрат спрямованих на прискорення розвитку 

передличинок білого амура по мірі зростання температури води. Саме цим 

можна пояснити такі зміни, оскільки температура води була в межах 

оптимальної. 
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А Б 

В Г 

Рис. 4.2.3. Вміст глікогену в личинках білого амура за різних температур 

води, M±m, n=6. 

Примітка: А – перша доба розвитку, Б – друга, В – третя, Г – 4 доба розвитку 

 

Друга доба розвитку характеризувалася стабілізацією рівнів глікогену в 

личинках. Максимальна величина відмічена при температурі 22°С та становила 

16,45 мг/г, при діапазоні 23–25°С суттєвих коливань вмісту глікогену не 

помічено і він був в межах 14,03–14,39 мг/г. Наступна доба розвитку риб також 

відзначилася максимальним вмістом глікогену при температурі 22°С, а саме 

23,62 мг/г. Це вказує на те, що протягом перших трьох днів для личинок білого 

амура температура води 22°С є більш сприятливою для нормального росту та 

розвитку з мінімальною кількістю аномалій. 

Четверта доба відзначилася кардинальними змінами рівня глікогену в 

личинках. При цьому мінімальний його рівень (14,24 мг/г) вже було 

зафіксоване при температурі 21,5°С. Максимум його 23,54 мг/г відмічено за 

температури 25,5°С, що на 39,5% більше порівняно з мінімумом [234, 239]. 
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Аналізуючи дані власних досліджень за вмістом глікогену в личинках 

білого амура протягом перших чотирьох днів досліджень можна стверджувати, 

що протягом перших трьох днів розвитку було характерним те, що 

максимальний рівень глікогену був при 22°С, а в четвертий день при цій 

температурі спостерігали вже мінімум. Очевидно, для личинок при переході на 

змішане живлення дещо збільшилась оптимальна температура (до 25,5°С). 

Короп. На перших стадіях розвитку ембріонів коропа вміст глікогену 

коливається в доволі вузьких межах. При цьому найвищий його рівень 

встановлено при температурі 21°С – 37,5 мг/г, при 30°С він був менше лише на 

9,5% (рис. 4.2.4). Це вказує на те, що зародки коропа почувають себе добре в 

дуже широкому діапазоні температур від 21 до 30°С. 

На наступній стадії розвитку – рухливий ембріон спостерігалася 

тенденція підвищення вмісту глікогену при збільшенні температури 

оточуючого середовища. Мінімальна його кількість в зародках коропа була – 

зафіксована при 23°С – 20,7 мг/г, а максимальна – при 31°С (34,8 мг/г), що на 

40% більше порівняно з мінімальним рівнем. 

На стадії пігментації очей з підвищенням температури рівень глікогену 

дещо зменшується, хоч і не в значних межах. При температурі води 28°С в 

ембріонах містилось менше глікогену на 14,4% порівняно з 23°С. 

На підставі отриманих даних з вмісту глікогену в зародках коропа 

протягом всього ембріонального розвитку можна дійти висновку, що цей вид 

риб цілком нормально розвивався в усьому діапазоні досліджуваної 

температури. Проте, більш оптимальною температурою води для ембіогенезу 

була 25–26°С. З подальшим її підвищенням до 30°С і більше спостерігалися 

значні аномалії розвитку зародків, що пояснюється інтенсифікацією 

метаболізму і неможливістю ембріонами вчасно і в достатній кількості 

синтезувати необхідні білки й глікоген. Нестача цих сполук на конкретній 

стадії розвитку й спричиняє утворення аномалій. 

В першу добу розвитку личинок коропа спостерігався хвилеподібний 

характер змін в них вмісту глікогену залежно від температури води. Личинки 
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знаходились в доволі широкому діапазоні температур 22–28°С (рис. 4.2.5). 

Найбільш оптимальною температурою виявилась температура 22°С, при якій 

був встановлений максимальний рівень глікогену, мінімум його був відмічений 

при 26,5°С. Слід також відмітити відсутність помітних змін величини цього 

показника в усьому діапазоні температури. Це свідчить про те що личинки 

коропа нормально розвивалися та повністю встигали забезпечити синтез нових 

сполук. Проте при температурах вище 27°С суттєво підвищувався рівень 

аномалій розвитку личинок та змінювалися їх масово-розмірні характеристики. 

Вони мали меншу довжину та масу порівняно з вільними ембріонами при 

температурі 22°С. 

А Б 

В Г 

Рис. 4.2.4. Вміст глікогену в ембріонах коропа на стадіях відділення хвоста 

(А), рухливий ембріон (Б) та пігментації очей (В) за дії зростання 

температури води, M±m, n=6. 

На другу добу значних змін вмісту глікогену в тканинах ми також не 

спостерігали. Але простежувалася наступна тенденція: з підвищенням 
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температури води рівень глікогену в личинках поступово збільшувався та 

досягав свого максимуму при 27,5°С. Це свідчить про те, що личинки коропа 

мали велику адаптаційну здатність до широкого температурного діапазону, але 

при достатньому насиченні води киснем. 

А Б 

В Г 

Рис. 4.2.5. Вміст глікогену в личинках коропа за різної температури води, 

M±m, n=6. 

Примітка: А – перша доба розвитку, Б – друга, В – третя, Г – 4 доба розвитку. 

 

На третю та четверту добу розвитку личинок максимальний рівень 

глікогену спостерігався при температурі води 22°С. З її підвищенням величини 

цього показника поступово зменшується, але не вірогідно. 

Таким чином, у личинок коропа є доволі висока адаптивна здатність до 

температурного режиму водойми. Підтвердженням тому може служити 

високий вміст глікогену в тканинах без різких його коливань протягом 

чотирьох діб постембріонального розвитку. Але дані морфологічних 

досліджень вказують на те, що при високих температурах 28–30°С в умовах 
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низьких концентрацій розчиненого кисню суттєво підвищувалася рівень 

аномалій розвитку личинок та зменшувалися їх масово-розмірні 

характеристики. 

Окунь. Для окуня на початкових стадіях ембріонального розвитку 

(кінець гаструляції) з підвищенням температури оточуючого середовища рівень 

глікогену поступово знижувався (рис. 4.2.6). Максимальна його кількість 

зафіксована при 10,2°С і становила – 9,38 мг/г, а мінімум був на 10,6% менше 

(8,38 мг/г) при 11,2°С. 

На наступній стадії розвитку (очні бокали) спостерігалося загальне 

зниження температури води у дослідних водоймах на 1,5–2,0°С. Саме тому 

вміст глікогену в ембріонах окуня з різних водойм поступово вирівнювався до 

9,09–9,37 мг/г, при цьому діапазон температур був не значним – 8,7–9,1°С. 

А Б 

В Г 

Рис. 4.2.6. Вміст глікогену в ембріонах та передличинках окуня на стадіях 

кінець гаструляції (А), очні бокали (Б), пігментації очей (В) та передличинки 

(Г) за дії зростання температури води, M±m, n=6. 
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На стадії пігментації очей помітно зросла температура води до 14,9–

15,8°С, а по мірі її підвищення рівень глікогену в личинках знижувався. Це 

свідчить про те, що для розвитку окуня оптимальними температурами є її 

величина в нижній частині дослідженого діапазону. Максимум вмісту глікогену 

відмічено при 14,9°С (8,21 мг/г), а мінімум (7,06 мг/г) при 15,8°С, що на 14% 

менше. 

Таким чином, за вмістом глікогену в ембріонах та передличинках окуня 

для їх розвитку можна стверджувати, що оптимальною температурою є 9–14°С, 

але з її підвищенням до 16–18°С цей вид риб добре пристосовувався особливо на 

личинкових стадіях розвитку. 

Плітка. Для цього виду риб на ранніх стадіях розвитку (кінець 

гаструляції) спостерігалася звортня залежність між температурою води та 

рівнем глікогену в зародках (рис. 4.2.7). Його максимум було зафіксовано при 

16,9°С (13,93 мг/г), а мінімум, який на 15,6% менше, при 18,5°С. Це вказує на 

те, що для ембріонів плітки на цій стадії кращою з досліджуваних температур 

для розвитку є 16,9°С. Саме за цих умов організм більш економно 

використовував енергетичні запаси та встигав їх поновлювати. 

Подібну ж закономірність відмічено на наступному етапі розвитку (очні 

бокали). Максимальна кількість глікогену в ембріонах відмічена при 15°С та 

становила 10,48 мг/г. З підвищенням температури води всього на 1,2°С (до 

16,2°С) рівень глікогену знизився на 42% до 6,08 мг/г. Мінімум глікогену було 

зафіксовано при 16,9°С, що на 47% менше порівняно з максимальним. Це 

вказує на те, що для ембріонального розвитку плітки температурний оптимум 

знаходиться нижче за 16,0°С, що відповідає кліматичній нормі під час 

природного нересту плітки. Це підтверджується і даними за вмістом глікогену 

на наступній стадії розвитку. Таким чином, результати власних досліджень 

чітко вказують на те, що оптимальний діапазон температури для 

ембріонального розвитку плітки є 14–16°С. 
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А Б 

В Г 

Рис. 4.2.7. Вміст глікогену в ембріонах та передличинках плітки на стадіях 

кінець гаструляції (А), очні бокали (Б), пігментації очей (В) та передличинки 

(Г) за дії зростання температури води, M±m, n=6. 

 

Проте за даними по вмісту глікогену вже після вилуплення для 

передличинок діапазон оптимальних температур збільшується (див. рис. 4.2.7). 

Таким чином, для нормального ембріонального розвитку плітки 

оптимальними температурами є 14–16°С, на постембріональних стадіях – 20–

21°С. 

Йорж. Під час ембріонального розвитку йоржа на ранніх стадіях 

розвитку (кінець гаструляції) в піддослідних водоймах температура води 

коливалася від 13,6 до 14,5°С. Саме тому не помічено значних змін вмісту 

глікогену в ікрі (рис. 4.2.8). Наступна стадія розвитку (очні бокали) проходила 

при більш широкому діапазоні температури 16,3–18,8°С. Тому помітна 

тенденція збільшення вмісту глікогену з ростом температури води, що свідчить 

про пристосованість ембріонів йоржа до широких її меж. Максимальна його 



 

96 

кількість була зафіксована при температурі 18,8°С (12,42 мг/г), а мінімальна 

при 16,3°С (11,23 мг/г), яка була меншою на 9,6%. 

 А  Б 

 В 

 

 

 

Рис. 4.2.8. Вміст глікогену в 

ембріонах та передличинках йоржа 

на стадіях кінець гаструляції (А),  

очні бокали (Б) та передличинки (В) 

за дії зростання температури води, 

M±m, n=6. 

На стадії передличинки зберігається тенденція, коли зі збільшенням 

температури води вміст глікогену зростає. Максимальний його рівень відмічено 

при 21,3°С (20,67 мг/г), а мінімальний при 19,4°С (18,95 мг/г), що на 6,1% 

менший. 

На підставі отриманих даних можна стверджувати, що на ембріональних 

стадіях розвитку йоржа оптимальні температури води знаходяться в нижчих 

межах, ніж на постембріональних. 

 

4.3. Вплив коливань температурного та кисневого режиму водойми на вміст 

ліпідів в ембріонах та передличинках риб. 

 

Білий амур. Дослідження вмісту ліпідів в личинках білого амура 

проведені протягом перших чотирьох діб їх розвитку. У першу добу 
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максимальний рівень ліпідів був при температурі води 24,5°С, а саме 29,72 мг/г 

тканини (рис. 4.3.1.). При зменшенні температури величина цього показника 

знизилася на 7,7–12,8%. На другу добу чітких закономірностей змін вмісту 

ліпідів в личинках білого амура нами не виявлено. Він змінювався 

хвилеподібно в усьому діапазоні досліджуваних температур. Можливо, у 

даному випадку спостерігався сумісний вплив кисневих умов водойм та 

температури води. Проте можна стверджувати, що весь діапазон температури 

від 22 до 25°С не виходить за межі оптимальних величин для розвитку личинок 

білого амура. 

А Б 

В Г 

Рис. 4.3.1. Вміст ліпідів в личинках білого амура за різних температур води, 

M±m, n=6. 

Примітка: А – перша доба розвитку, Б – друга, В – третя, Г – 4 доба розвитку 

Третя доба розвитку, як і четверта, також характеризувалася 

хвилеподібними зміни величини досліджуваного показника. Слід відзначити, 

що в період проведення досліджень суттєвих відмінностей температурного 

режиму між водоймами не спостерігалося. Нами відмічена на третю добу 
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велика різниця за вмістом ліпідів між двома температурами 21°С та 22°С, при 

яких зафіксували відповідно 19,24 та 27,42 мг/г тканини. В останню добу 

досліджень при 21,5°С відмічено високий вміст ліпідів (23,08 мг/г тканини). З 

підвищенням температури до 23°С величина цього показника збільшилася на 

5,25% до 24,36 мг/г тканини. Мінімум глікогену був зафіксований при 25,5°С та 

становив – 19,68 мг/г тканини, що на 19,2% менше порівняно з максимумом. 

Таким чином, температурний діапазон під час розвитку личинок був в 

межах 21–25,5°С та не виходив за межі оптимальних для білого амура. Проте 

при цьому можна стверджувати, що температура 22–24°С є більш сприятливою 

для нормального розвитку личинок. 

Короп. Мінімальний вміст ліпідів спостерігався в першу добу розвитку 

передличинок коропа при крайніх величинах досліджуваного температурного 

діапазону при 22 та 28°С та становили 31,89 і 30,45 мг/г відповідно (рис. 4.3.2). 

Максимум ліпідів (36,54 мг/г) зафіксовано при 26,5°С, що на 16,7% більше 

порівняно з мінімумом. Також, слід відмітити високий рівень ліпідів за 

температури 27,5°С. 

На другу добу розвитку личинок при однаковій температурі води 

характерним є те, що зберігається подібна закономірність, як і першу. 

Максимальний вміст ліпідів в личинках був в діапазоні температур 26–27,5°С. 

Це свідчить про добру пристосованість личинок коропа до підвищеної 

температури. За цих умов відмічено незначну утилізацію запасних речовин, 

зокрема ліпідів. Мінімальний рівень ліпідів відмічено за температури 22°С та 

становив 13,43 мг/г, а максимальний 23,11 мг/г при 27,5°С, різниця при цьому 

становить 41,9%. 

Третій день розвитку передличинок відзначився значною зміною рівня 

ліпідів, яка мала хвилеподібний вигляд (рис. 4.3.2.) залежно від температури 

води, але відмінності не були вірогідними. Було відмічено максимальний рівень 

цього показника за двох температур – 22 та 27,5°С, який становив 20,67 і 20,68 

мг/г відповідно. Слід відмітити, що мінімальна кількість їх також, була 

зафіксована за двох температур – 26,5°С та 28,5°С. Це свідчить про те, що в 
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цьому діапазоні досліджуваних температур личинки коропа почували себе 

задовільно, оскільки різниця за вмістом ліпідів була не вірогідною 3,6%. 

А Б 

В Г 

Рис. 4.3.2. Вміст ліпідів в личинках коропа за різних температур води, M±m, 

n=6. 

Примітка: А – перша доба розвитку, Б – друга, В – третя, Г – 4 доба розвитку 

 

При закінченні передличинкового розвитку коропа чіткою була 

закономірність зміни вмісту ліпідів в ембріональних тканинах залежно від умов 

середовища. Слід відмітити, що і температурний діапазон дещо розширився до 

22–29°С. Мінімум ліпідів було зафіксовано при температурі 22°С та становив 

14,01 мг/г. З наступним підвищенням температури рівень ліпідів також 

стабільно збільшувався та досягнув свого максимуму 15,86 мг/г при 

температурі 29°С, що на 11,7% більше порівняно з мінімумом. Це вказує на те, 

що личинки коропа на збільшення температури оточуючого середовища 

реагують меншим використанням запасних сполук, зокрема ліпідів. Саме в цей 

період вони переходили на зовнішнє живлення. Це, в свою чергу, є 



 

100 

підтвердженням високої пристосованості цього виду риб до широкого 

діапазону змін температури. 

Протягом всіх днів досліджень личинки коропа показали високі адаптивні 

можливості до широкого діапазону температури, на що вказує стабільно 

високий рівень ліпідів. Проте, найбільш оптимальними температурами все ж є 

22–24°С, що підтверджується морфологічними дослідженнями. Саме при цих 

температурах личинки мають більші розміри, масу та менший відсоток 

аномалій розвитку. 

Окунь. Важливим показником адаптивних можливостей ембріонів риб до 

зміни умов середовища є рівень ліпідів в організмі. Саме тому за цим 

показником і були досліджені аборигенні види риб – окунь, плітка та йорж. 

В заплідненій ікрі окуня було відмічено високий вміст ліпідів – 128,8 мг/г 

при температурі води 9,8°С (рис. 4.3.3). На стадії кінець гаструляції вміст 

ліпідів стабільно високий в усьому діапазоні досліджуваної температури від 

10,2 до 11,2°С. Цей діапазон температури відповідає природному під час 

нересту окуня. 

 
Рис. 4.3.3. Вміст ліпідів в ембріонах та передличинках окуня на різних 

стадіях їх розвитку, за різних екологічних умов водного середовища, M±m, 

n=6. Примітка: стадії розвитку 1 – запліднена ікра; 2 – кінець гаструляції; 3 – 

очні бокали; 4 – пігментація очей; 5 – передличинки 

 

Під час стадії очних бокалів температура води знизилась у всіх водоймах 

до 8,7–9,1°С. При цьому спостерігалася тенденція, коли при більшій 
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температурі води вміст ліпідів в ембріонах був вищим. Мінімальна їх величина 

була зафіксована при 8,7°С та становила 110,1 мг/г, а максимум – 117,4 мг/г 

відмічений при 9,1°С, що на 6,2% більше. 

Вже для наступної стадії розвитку (пігментація очей) суттєво 

підвищилася температури води до 14,9–15,8°С порівняно з періодом попередніх 

стадій. За цих умов вміст ліпідів в ембріонах істотно знизився, але значних 

відмінностей між різними групами не спостерігалося. 

Суттєві зміни залежні від температури води по вмісту ліпідів в зародках 

відбулися під час постембріонального розвитку (див. рис. 4.3.3). В цей час 

значно розширився діапазон температури оточуючого середовища до 16,3–

18,1°С. Максимальний вміст ліпідів 147,8 мг/г зафіксовано при температурі 

16,3°С. По мірі підвищення температури рівень ліпідів в передличинках 

знижувався та досягав свого мінімуму 124,3 мг/г при 18,1°С, що на 15,9% 

менше порівняно з максимумом. 

Підсумовуючи отримані дані за вмістом ліпідів в ембріонах та 

передличинках окуня можна стверджувати, що рівень ліпідів в зародках не 

змінюється в діапазоні температур наближених до 8,7–11,2°С. Це є 

кліматичною нормою для ембріонального розвитку окуня. Проте, вже після 

вилуплення при зростанні температури води передличинки втрачають більшу 

кількість запасних ліпідів, за цих умов їх розвиток прискорюється. 

Плітка. Також, на вміст ліпідів були досліджені й ембріони та 

передличинки плітки. Одразу після запліднення в ікрі вміст ліпідів був 103,8 

мг/г при температурі оточуючого середовища 15,2°С (рис. 4.3.4). 

На стадії кінець гаструляції відбулось значне підвищення температури 

води на 1,7–3,3°С. Максимальний вміст ліпідів зафіксовано при температурі 

16,9°С та становив 111,1 мг/г, а мінімальний – 97,7 мг/г при температурі 18,5°С, 

що на 12% менше. Це свідчить, що для нормального раннього ембріогенезу 

плітки потрібна температури води 16–17°С. 

Наступна стадія розвитку (очні бокали) проходила при деякому зниженні 

на 1,5–2,0°С температури води порівняно з попередньою стадією. Слід 
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відмітити високий рівень ліпідів у ікрі на всьому діапазоні температур. 

Максимум ліпідів у ікрі відмічено при 15°С – 112,8 мг/г, а мінімум при 16,9°С – 

99,4 мг/г, що на 11,8% менше.  

Стабільно високий вміст ліпідів у ікрі може свідчити про сприятливість 

цієї температури (15–16,9°С) для розвитку ембріона і вказує на те, що організм 

повністю себе забезпечує енергією та синтезує нові сполуки. 

Температура оточуючого середовища продовжувала знижуватися й 

протягом наступної стадії – пігментації очей та досягла 14,4–14,8°С у всіх 

водоймах. Відмічено невірогідну тенденцію зміни вмісту ліпідів в ембріонах 

при зниженні температурі води. Мінімальна їх кількість була зафіксована при 

температурі 14,4°С та становило 94,5 мг/г. Проте вже після вилуплення 

зародків на стадії передличинки значно підвищилася температура води. 

Максимальний вміст ліпідів був при температурі 19,6°С та становив 159,5 мг/г, 

при збільшенні температури величина цього показника вірогідно знижувалася. 

Його мінімум 123,9 мг/г ми зафіксували при температурі 20,9°С, що на 22,3% 

менше порівняно з максимумом. 

 
Рис. 4.3.4. Вміст ліпідів в ембріонах та передличинках плітки на різних 

стадіях розвитку за дії екологічних умов водного середовища, M±m, n=6. 

Примітка: стадії розвитку 1 – запліднена ікра; 2 – кінець гаструляції; 3 – очні 

бокали; 4 – пігментація очей; 5 –передличинки. 

 

Аналізуючи коливання рівня ліпідів в ембріонах плітки залежно від змін 

температури води можна дійти висновку, що на різних стадіях ембріонального 
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розвитку їх вміст більший при температурі 15–17°С. За межами цього діапазону 

він зменшувався. Проте, вже на стадії передличинки рівень оптимальних 

температур зростав до 19°С. 

Йорж. Під час ембріогенезу йорж за рівнем вмісту ліпідів в зародках 

швидко реагував на зміну умов середовища. Цей показник відображав 

сприятливі умови для розвитку організму за різних температур. В заплідненій 

ікрі містилось 98,98 мг/г ліпідів при температурі 9,2°С (рис. 4.3.5.). Вже на 

стадії «кінець гаструляції» максимальний їх вміст 93,2 мг/г було зафіксовано 

при температурі 13,6°С, а мінімальний – 60,6 мг/г при 14,5°С, що на 35% 

менше. 

На наступній стадії розвитку (очні бокали) у водоймах відбулось значне 

підвищення температури води на 2,5–4,3°С, що, в свою чергу, суттєво вплинуло 

на рівень ліпідів. Максимальний їх рівень 67,5 мг/г був при 16,3°С, а 

мінімальний – 54,88 мг/г при 18,8°С, що на 18,7% менше. 

 
Рис. 4.3.5. Вміст ліпідів в ембріонах та передличинках йоржа на різних стадіях 

розвитку, за дії екологічних умов водного середовища, M±m, n=6. 

Примітка: стадії розвитку 1 – запліднена ікра; 2 – кінець гаструляції; 3 – очні 

бокали; 4 – передличинки 

 

Під час стадії передличинки температура води продовжувала 

збільшуватись та досягла 19,4–21,3°С. Максимальна кількість ліпідів (96,5 мг/г) 

була відмічена при 19,4°С, а мінімальна (68,5 мг/г) при температурі 21,3°, що на 

29% менше. 
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Таким чином, при перевищенні кліматичної норми підчас розвитку йоржа 

його ембріони та личинки втрачають більшу кількість ліпідів, які 

використовувалися для забезпечення адаптаційних процесів та на прискорення 

темпів їх розвитку. 

 

Таким чином, з наведених вище результатів власних досліджень видно, 

що ембріони коропа можуть вдало адаптуватися до високої температури 

зовнішнього середовища (до 31°С), але тільки при достатньому вмісті 

розчиненого кисню в воді (4,5–5,8 мг/дм3). Мінімальні рівні білка в личинках 

знаходилися в середній частині діапазону температури води (26,5°С). Як з 

підвищенням, так і зі зниженням температури оточуючого середовища його 

вміст поступово збільшувався, досягаючи максимуму при крайніх температурах 

(22°С та 28°С). Для зародків коропа оптимальним діапазоном температури для 

ембріонального розвитку є 22–24°С. За цих умов відмічено мінімальну 

кількість їх аномалій. Протягом чотирьох днів постембріонального розвитку 

був стабільно високим рівень білків, ліпідів та глікогену, але найбільший їх 

вміст відмічено при температурі 24–26°С. Саме ця температура є більш 

оптимальною. Це підтверджується морфологічними дослідженнями ембріонів. 

Судячи з вмісту білка, ліпідів та глікогену можна стверджувати, що для 

ембріонів білого товстолобика на ранніх етапах оптимальна температура води 

має більш широкий діапазон (23–28°С), ніж на пізніх стадіях його розвитку 

(23–25°С). Також, на передодні вилуплення вони потребують значної кількості 

розчиненого кисню у воді для енергетичного забезпечення метаболічних 

процесів аеробним шляхом. Саме на пізніх стадіях розвитку починають 

формуватися нові тканини, органи, системи органів тощо. 

У білого амура адаптивні можливості до температурного та кисневого 

режиму водойми вищі порівняно з білим товстолобиком, що підтверджується 

його високою життєздатністю. В личинках цього виду риб протягом перших 

трьох діб розвитку характерним є те, що максимальний рівень глікогену був 

при температурі 22°С, а в четверту добу при цій температурі спостерігали вже 
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його мінімум. Очевидно, для личинок при переході на змішане живлення 

оптимальна температура дещо збільшилась до 25°С. 

Оскільки, ембріогенез окуня відбувався ранньою весною, коли 

температура на природніх нерестовищах не коливається в широкому діапазоні, 

тому не було відмічено різких коливань рівня білків. За нашими даними можна 

вважати оптимальною температурою для ембріонального розвитку окуня на 

рівні 9–11°С. Ембріони та передличинки цього виду швидко реагують на зміну 

умов оточуючого середовища, зменшуючи синтез нових білків при підвищенні 

температури навіть при незначному на 0,4–1,0°С, не зважаючи на оптимальну 

насиченість води киснем. За вмістом глікогену та ліпідів в його ембріонах та 

передличинках оптимальною температурою для розвитку є 9–14°С, але з її 

підвищенням до 16–18°С цей вид риб добре пристосовується на личинкових 

стадіях розвитку. 

За вмістом білків в зародках йоржа видно, що найбільш оптимальним 

діапазоном температур для його ембріонального розвитку є 14–16°С. Проте вже 

на стадії передличинки оптимальний температурний режим зростає до 19,4°С. 

Важливим показником адаптивних можливостей ембріонів риб до зміни умов 

середовища є рівень ліпідів в організмі. Під час ембріогенезу йоржа вміст 

ліпідів в зародках швидко реагував на зміну умов середовища та відображав 

сприятливість різних температур для розвитку організму. При перевищенні 

кліматичної норми ембріони та личинки йоржа втрачали значну кількість 

ліпідів, які використовувалися на забезпечення адаптаційних процесів до 

діючого чинника та на прискорення їх розвитку. За цим показником 

ембріональний розвиток йоржа більш сприятливо проходить при 15–16ºС, 

проте вже на стадії передличинок величина температурного оптимум зростала і 

становила 19–20,9ºС. 

Для ембріонів плітки відмічено, що в температурному діапазоні 14,4–

16,9°С синтез нових білків та утілізація запасних білків стабільні без різких 

коливань, що свідчить про оптимальність цієї температури для ембріонального 

розвитку плітки. З подальшим підвищенням температури оточуючого 
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середовища до 18,5°С ми спостерігали істотне збільшення вмісту білків. Це 

може свідчити про прискорення розвитку ембріонів та синтезу необхідних 

білків, ембріони швидко пристосовуються до нових умов існування. Про це 

свідчить і той факт, що вже на стадії передличинки плітки цілком нормально 

витримували діапазон температур від 19,6°С до 20,9°С без збільшення відсотку 

аномалій їх розвитку, але за умови достатнього насичення води киснем. Рівень 

ліпідів в ембріонах плітки також залежить від температури води, найбільший їх 

вміст на різних стадіях ембріонального розвитку спостерігається при 

температурі 15–17°С. За межами цього діапазону величина цього показника 

зменшувалася. Проте, вже на стадії передличинки рівень оптимальних 

температур різко збільшувався до 19°С. 

 

4.4. Зміни вмісту загального білка, ліпідів, глікогену в гонадах та плодючість 

краснопірки (Scardinius erythrophthalmus L.) за дії температури та вмісту 

розчиненого кисню у воді. 

 

Відомо, що самки краснопірки Scardinius erythrophthalmus (L.) досягають 

статевої зрілості на 2–3 році життя при довжині тіла 12–13 см та масі 30–50 г. 

Нерест риб проходить в квітні-травні при температурі води 12–18°C. 

Абсолютна плодючість становить 7–200 тис. ікринок. 

Нами проведені дослідження самок краснопірки, які перебували в різних 

водоймах та різних температурних умовах. Інші гідрохімічні умови істотно не 

відрізнялися. Температура води у Середньому білоцерківському водосховищі 

(р. Рось) протягом червня коливалася в достатньо вузьких межах від 20,9–

23,5оС, липня – 20,2–25,2оС, сума тепла за весь період була 1146 градусо-днів. В 

протилежність цьому в досліджуваних водоймах температурні коливання були 

доволі значними: водойма № 1 – 18,7–25,5 та 18,9–27,9оС, водойма № 2 – 20,5–

30,9 та 19,5–30,2оС відповідно. Сума тепла за період дослідження в цих 

водоймах становила 1213,2 та 1292,2 градусо-днів відповідно. 
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Також більш стабільною концентрацією розчиненого кисню 

характеризувалося водосховище на р. Рось. Його концентрація на 4-у год. ранку 

була від 6,5 до 8,8 мг/дм3. Для експериментальних водойм були характерні 

істотні коливання величини цього показника, який становив для водойми № 1 

4,8–9,8 мг/дм3 та водойми № 2 4,2–8,0 мг/дм3 і залежав від температури 

оточуючого середовища. 

Таким чином температурні та кисневі умови для краснопірки у р. Рось 

виявилися більш стабільними та сприятливими для формування дозріваючих 

ооцитів. В дослідних водоймах виявляли суттєві коливання величини цих 

показників. Умови водойми № 1 були більш сприятливими: температура води 

не перевищувала 28оС та падіння вмісту кисню в передранкові години не було 

критичним (не менш 4,8 мг/дм3). У водоймі № 2 відмічали перевищення 

температурного оптимуму для цього виду риб, неодноразово температура води 

була вища за 30оС, а вміст розчиненого кисню падав до 4,2 мг/дм3. 

Такі коливання екологічних чинників спричиняють істотний вплив на 

інтенсивність живлення, фізіологічний стан, активність метаболізму та 

формування ооцитів у самок краснопірки. Слід відзначити, що кормова база 

досліджуваних водойм для риб була достатньою та переважала за своєю 

кількістю р. Рось. 

Як показали наші дослідження, в червні найбільший трофічний ріст 

ооцитів спостерігався у риб з водойми № 1. Маса ооцитів значно перевищувала 

відповідні показники краснопірки з р. Рось та водойми № 2 (рис. 4.4.1). Якщо в 

першому випадку безперечно впливала достатньо низька кормова база 

водойми, то в другому – уповільнення росту ооцитів було пов’язано з дією 

підвищеної температури води та низької концентрації кисню. Проте в липні між 

різними групами риб маса ікринок вирівнювалась, дещо вищою вона була у 

найбільш прогрітій водоймі. 

Про значний трофічний ріст ооцитів риб з водойми № 1 у червні місяці 

також свідчать дані по вмісту білків, глікогену та ліпідів в гонадах (рис. 4.4.2). 

Зокрема, вміст білків в ооцитах цих риб перевищував у риб з р. Рось та водойми 
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№ 2 відповідно на 39,1та 43,0%, ліпідів – на 41,4 та 64,9%, глікогену – у 2,3 та 

1,5 разів відповідно. Отже, стан кормової бази та температурний режим 

водойми № 1 у черні повністю задовольняв процеси оогенезу краснопірки. При 

меншій кормовій базі водойми (водосховище) трофічний ріст ооцитів в червні 

уповільнювався. Але найбільш суттєво негативно впливає на формування 

ооцитів несприятливий, перевищений температурний режим водойми. 

 

Рис. 4.4.1. Відносна плодючість краснопірки за різних умов існування. 

Примітка: 1 – водосховище; 2 – водойма № 1; 3 – водойма № 2. 

В липні місяці при завершенні ІІІ стадії розвитку ооцитів продовжувалося 

накопичення запасних речових в них. Але на цьому етапі риби достатньо 

адаптувалися до значних температурних перепадів в досліджуваних водоймах, 

високі температури не заважають процесам накопичення білків, ліпідів та 

глікогену і в цілому трофічному росту ооцитів. Найбільший вміст запасних 

речовин відмічено у гонадах краснопірки з водойми № 2. В той же час, як вміст 

білків у риб з р. Рось та водойми № 1, не відрізнявся між собою, то вміст ліпідів 

та глікогену був вищим у риб зі ставка № 2 на 5,0 та 60,0% порівняно з 

краснопіркою з водосховища. В цьому випадку спостерігався позитивний вплив 

більш якісної кормової бази. 

Таким чином, встановлено, що процес розвитку ооцитів краснопірки 

істотно залежить від екологічних умов існування. 
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В першу чергу, плодючість риб та рівень накопичення запасних речовин в 

ооцитах в процесі їх трофічного росту пов’язані з наявністю доступного корму 

та проточності водойми. 

На перших етапах розвитку ооцитів після нересту краснопірки негативні 

прояви в рості ооцитів та накопиченні в них запасних речовин спостерігалися і 

при перевищенні температурних умов за норму та при зниженні вмісту 

розчиненого кисню у воді. 

   

Рис. 4.4.2. Вміст загальних білків, ліпідів та глікогену у гонадах риб за дії 

екологічних чинників водного середовища. 

Примітка: 1 – водосховище; 2 – водойма № 1; 3 – водойма № 2. 

Проте, при тривалому існуванні риб за умов значних коливань 

температури води та вмісту розчиненого кисню, які виходять за межі оптимуму, 

цей вид добре адаптується і здатний використати переваги, які надають 

екологічні чинники, підвищити свою плодючість, збільшити накопичення 

запасних білків, ліпіді та глікогену в ооцитах [231]. 
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РОЗДІЛ 5 ЗМІНА АКТИВНОСТІ ОСНОВНИХ ФЕРМЕНТІВ 

ЕНЕРГЕТИЧНОГО ТА ПЛАСТИЧНОГО ОБМІНУ В ЕМБРІОНАХ ТА 

ПЕРЕДЛИЧИНКАХ РИБ ЗА ДІЇ РІЗНОГО ТЕМПЕРАТУРНОГО ТА 

КИСНЕВОГО РЕЖИМУ ВОДОЙМИ 

 

У багатьох роботах відзначено вплив на організм риб навіть незначних 

флуктуацій температури водного середовища [19, 21–24, 27, 31, 37, 42 та ін.] та 

вмісту розчиненого кисню у воді [90, 93, 97, 98, 99, 208, 209, 211, 212, 213 та 

ін.]. Зауважимо, що температура завдає істотний вплив на всі рівні структурної 

організації водяних організмів від організмового до клітинного [4, 194, 214–

217]. 

Існування залежності між рівнем метаболізму і ферментативною 

активністю дозволяє охарактеризувати статус риб за допомогою молекулярних 

біомаркерів [195]. До основних молекулярних біомаркерів метаболізму 

відносять: Nа+/К+-АТФ-азну, Са2+,Мg2+–АТФ-азну і загальну АТФ-азну 

активність, лактатдегідрогеназу та сукцинатдегідрогеназу [196, 197]. 

Відомо, що зміни температури чинять істотний вплив на швидкість 

метаболічних реакцій і загальну інтенсивність обміну [218–220]. 

Підвищення температури в толерантному діапазоні призводить до 

посилення інтенсивності обміну, а зниження температури – до його зниження 

[3]. Між тим, основні обмінні процеси в організмі повинні підтримуватися на 

певному рівні, котрий може змінюватися лише у доволі вузьких межах, інакше 

настає порушення гомеостазу, яке викликає загибель організму [198]. Особливо 

слід підкреслити, що для нормального протікання обмінних процесів важливі 

як рівень змін температур, так і швидкість їх перемін. Різке зниження 

температури може призвести до такого сповільнення метаболічних процесів, 

яке вже не може забезпечити нормальний хід процесів життєдіяльності. 

Протилежне значне підвищення температури може викликати таке прискорення 

інтенсивності обмінних процесів, які важко або неможливе забезпечити киснем 

[208, 209, 211, 212, 213 та ін.]. Тому у пойкілотермних тварин є механізми 
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контролю інтенсивності обмінних процесів, і, в першу чергу, за рахунок 

ферментативної регуляції [218–220]. 

Найбільш помітні зміни ферментативної активності встановлено у риб 

при ембріональних та ранніх постембріональних стадіях розвитку. Вони 

спостерігаються як у оптимальних умовах завдяки наявності критичних стадій 

розвитку ембріонів та личинок риб, так і за дії чинників різної природи [217–

220]. 

Нами досліджена зміна активності ключових ферментів в ембріональних 

тканинах риб за дії температурного та кисневого режиму водойм, а саме ті, які 

характеризують енергетичний та білковий обмін. 

 

5.1. Зміна активності Na+/K+-АТФ-ази в ембріонах та передличинках риб за дії 

різного температурного та кисневого режимів водойми. 

 

При температурній адаптації зміна функціонування клітинних мембран 

може відігравати важливу роль [102, 112, 122]. Роль Nа+/К+-АТФ-аз при цьому 

може бути ключовою не тільки у підтримці структурної цілісності мембран, але 

й в забезпеченні їх функціонального статусу, перш за все, йонного обміну [142]. 

Цей фермент бере участь в процесах осмотичної і йонної регуляції, забезпечує 

активний транспорт. Він вбудований в зовнішню плазматичну мембрану 

клітини, забезпечує перенесення йонів Na+ і К+ проти їх концентраційного 

градієнта. Крім того Nа+/К+-АТФ-аза може регулювати перенесення різних 

метаболітів, в тому числі цукрів і амінокислот через клітинну мембрану [149, 

150]. 

Відомо, що Na+/K+–АТФ-аза мембран клітин одна з перших забезпечує 

формування первинної реакції на дію чинників та запускає механізми 

формування довготривалої адаптації [149, 150, 151]. 

Білий товстолобик. Як показали результати власних досліджень, на 

ембріональних стадіях розвитку білого товстолобика активність цього 

ферменту значно менша, ніж на личинкових. Це пов’язано з більш активним 
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транспортом речовин із зовнішнього середовища в організм личинок, оболонки 

ікринки перешкоджають цьому процесу. 

Згідно результатів досліджень встановлено, що активність Na+/K+-АТФ-

ази в ікрі білого товстолобика на стадії закінчення гаструляції поступово 

зростає по мірі підвищення температури оточуючого середовища (рис. 5.1.1). 

Так, за температури води 30,4–30,6ºС вона вища в 1,8–3,0 рази порівняно з 

температурою 22,0–23,4ºС. Відзначені температури води відмічалися о 19 год., 

вночі спостерігалося її падіння на 1,5–3,0ºС. Це вказує на посилення йонного 

обміну в ікрі товстолобика за дії температурного чинника. Цей вид є 

теплолюбним, для якого оптимальними для ембріонального розвитку ікри 

вважається температура 24,0–25,0ºС. За цієї температури спостерігається 

середня активність АТФ-ази (9,6–11,2 мкг Р/год.×мг білка). Зміни активності 

ферменту від оптимуму можна вважати проявом адаптивних реакцій організму 

до температури води вже на стадії гаструляції, яка є критичним періодом у 

розвитку риб. 

Активність АТФ-ази під час раннього ембріонального розвитку білого 

товстолобика всередині оболонки досить адекватно відображає стан 

зовнішнього середовища, його сприятливість для ембріонів. За погіршення 

температурних умов та зниженням при цьому концентрації розчиненого кисню 

підвищується активність АТФ-ази, тобто відбувається посилений обмін між 

зовнішнім та внутрішнім середовищем ікринки, що ми спостерігали за 

температури 30,4 та 30,6ºС (рис. 5.1.2), де активність ферменту була найвищою. 

Крім того, при цьому відбувався прискорений розвиток ембріонів та 

спостерігався значний відсоток аномалій. Це могло стати наслідком порушень у 

диференціюванні зародкових листків на стадії гаструляції. На наш погляд, 

найбільш оптимальною для нормального ембріогенезу білого товстолобика 

була температура в межах 25–28ºС. Зі збільшенням температури відбуваються 

суттєві перебудови у метаболічних процесах, що відображається у зміні 

ферментативної активності, зокрема АТФ-ази. 
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А Б 

В  

Рис. 5.1.1. Зміна активності Na+/K+-АТФ-ази в ікрі білого товстолобика під 

впливом температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – стадія кінець гаструляції, Б – очні бокали, В – рухливий 

ембріон. 

 

 
Рис. 5.1.2. Кореляційна залежність між температурою води та активністю 

АТФ-ази в ікрі білого товстолобика на стадії кінець гаструляції. 
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В досліджуваних водоймах у вранішні години відбувалося значне 

зниження вмісту розчиненого кисню. Це також сприяє посиленню йонного 

обміну між зовнішнім та внутрішнім середовищем, інтенсивному 

використанню енергоресурсів, у тому числі й АТФ, що є проявом адаптивних 

реакцій до погіршення умов. 

На стадії очних бокалів в ікрі товстолобика відбувалося істотне 

підвищення активності досліджуваного ферменту (рис. 5.1.1) порівняно з 

попередньою стадією, що вказує на посилення контакту ембріона з його 

зовнішнім середовищем на цьому етапі розвитку, зокрема через необхідність 

додаткового надходження кисню. Крім того, зростання активності АТФ-ази, 

можливо, викликано необхідністю посилення йонного обміну для забезпечення 

тканинного гомеостазу ембріонів. 

З рис. 5.1.1 видно, що найбільш оптимальною для ембріонального 

розвитку риб на стадії очних бокалів була температура на рівні 25,0ºС. За інших 

досліджуваних температур спостерігалось зниження активності цього 

ферменту, що, вочевидь, пов’язано з послабленням у цих умовах йонного 

обміну у мембранах ікри. 

Як і на попередніх стадіях розвитку, на стадії рухливого ембріона 

найбільш сприятливим температурний режим знаходився на рівні 25,0ºС. З 

підвищенням температури води з 22,0ºС до 24,8ºС активність АТФ-ази зростала 

у 3,2 рази. При подальшому її рості до 29,3–30,6ºС відбувалось зниження 

активності Na+/K+-АТФ-ази, що свідчить про відмінні шляхи йонного обміну за 

таких умов та залучення інших ферментів у обмінних процесах. Спостерігалася 

адаптивна перебудова метаболічних процесів в організмі за перевищенням 

оптимальної температури для ембріонів білого товстолобика. 

На підставі отриманих результатів можна стверджувати, що стабільні 

температурні та кисневі умови більш сприятливі для ембріонів білого 

товстолобика, але і при коливанні цих умов відбувається нормальний розвиток 

зародків. Лише при перевищенні температури води вище за 26оС та зниженні 
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вмісту кисню менш за 5,0 мг/дм3 посилюються енерговитрати, що призводить 

до розвитку аномальних ембріонів та зниженню їх життєздатності [236, 242]. 

Білий амур. Аналогічні дослідження проведені на ікрі білого амура. 

Згідно отриманих результатів на стадії гаструляції у цього виду виявлено 

максимальну активність АТФ-ази за температури 25,6ºС (41,1 мкг Р/год.×мг 

білка) (рис. 5.1.3). Порівняно з мінімальною температурою води (19,6ºС) та 

максимальною (29,2ºС) активність цього ферменту була вищою у 3,5 та 2,3 рази 

відповідно. 

А Б 

В  
Рис. 5.1.3. Зміна активності Na+/K+-АТФ-ази в ікрі білого амура під впливом 

температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – стадія кінець гаструляції, Б – очні бокали, В – рухливий 

ембріон. 

На відміну від ікри білого товстолобика, у білого амура на стадії очних 

бокалів проходить зниження активності АТФ-ази та відповідно і йонного 

обміну на мембранах клітин порівняно із стадією гаструляції. Лише за 
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температур від 20,3 до 24,0ºС відбувалося зростання активності ферменту на 

стадіях раннього органогенезу порівняно з гаструляцією. 

Було встановлено пряму кореляційну залежність між температурою води 

та активністю АТФ-ази в ікрі білого амура на стадії очних бокалів гаструляції 

(рис. 5.1.4). Зі збільшенням температури води відбувається суттєве зростання 

активності АТФ-ази. 

Білий амур

Очні бокали

Активність АТФази    = 5,0516 + 0,53192 * Температура води
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Рис. 5.1.4. Кореляційна залежність між температурою води та активністю АТФ-

ази в ікрі білого амура на стадії очні бокали. 

 

На стадії рухливого ембріона активність ферменту знову зростала від 18,5 

до 35,4 мкг Р/год.×мг білка залежно від температури оточуючого середовища 

(рис. 5.1.3). Це вказує про посилення йонного обміну на передодні вилуплення 

ембріонів з оболонки ікринки. За активністю досліджуваного ферменту 

найбільш оптимальними для розвитку ембріонів ми вважаємо температуру 

25,0ºС, як і для білого товстолобика. Саме за цієї температури відбувалося 

максимальне зростання активності АТФ-ази порівняно з іншими 

температурними режимами. 

Важливо відзначити, що при температурі 25,0ºС створилися задовільні 

кисневі умови (вище за 5,0 мг О/дм3), чого не спостерігалося при перевищенні 

температурного оптимуму. При досить високому температурному режимі, вище 

за 28,0ºС, найчастіше був помічений аномальний розвиток ембріонів. 
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Під час ембріонального розвитку передличинок температура води в 

дослідних водоймах дещо знизилась та знаходилася в діапазоні 21,0–25,5ºС. На 

першу добу розвитку вільних ембріонів білого амура загальна активність 

Na+/K+-АТФ-ази знаходилась на доволі низькому рівні 2,38 мкг Р/год.×мг білка 

при температурах 22,5–23,5ºС (рис. 5.1.5). 

А Б 

В Г 

Рис. 5.1.5. Зміна активності Na+/K+-АТФ-ази в передличинках білого амура за 

впливу температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – перша доба розвитку, Б – друга, В – третя, Г – 4 доба розвитку. 

 

Проте при підвищенні температури до 24,5оС активність ферменту значно 

зросла до 6,29 мкг Р/год.×мг білка, що на 62% більше. На такому ж рівні його 

активність зберігалася й на 2 добу розвитку та коливалася в межах 6,21–6,63 

мкг Р/год.×мг білка при температурі 23–25ºС. Значне зростання активності 

ферменту було зафіксовано при 22ºС та становило 13,38 мкг Р/год.×мг білка, 
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що на 53,5% більше порівняно з мінімальним значенням – 6,21 мкг Р/год.×мг 

білка при 24,5ºС. 

Вже на третю добу розвитку передличинок активність Na+/K+-АТФ-ази 

істотно зростала порівняно з 1 та 2 добою та становила 12–17 мкг Р/год.×мг 

білка. Для коливань величини цього показника в ембріональних тканинах 

характерні хвилеподібні зміни (рис. 5.1.5). Максимальну величину було 

зафіксовано при 23,5ºС, яка становила 17 мкг Р/год.×мг білка, а мінімальна 

12мкг Р/год.×мг білка при 22ºС, що на 29,4% менше. Для четвертої доби 

розвитку личинок також була характерна хвилеподібна зміна активності 

ферменту залежно від температури. Максимальну активність зафіксовано при 

21,5ºС, яка становила 18,5 мкг Р/год.×мг білка, а мінімальну при 23ºС – 12,5 мкг 

Р/год.×мг білка, що на 32,4% менше. 

Аналізуючи дані власних досліджень зі зміни активності Na+/K+-АТФ-ази 

в передличинках білого амура, можна дійти наступного висновку: діапазон 

температур 21–25,5ºС є сприятливим для розвитку личинок білого амура; за 

весь період їх розвитку активність ферменту була значною, що вказує на високу 

інтенсивність обміну між організмом та оточуючим середовищем [235, 236, 

246]. 

Короп. За результатами досліджень, проведеними на ікрі коропа, було 

встановлено, що на стадії очних бокалів активність ферменту була вищою при 

температурі 22,3ºС в 4,2 та 7,2 рази, ніж при 20,0 та 21,7ºС (рис. 5.1.6). У свою 

чергу, при подальшому зростанні температури до 25,4ºС активність АТФ-ази 

знижується в 2,6 рази, а до 27,8ºС – в 17,6 рази. Це вказує на суттєву ізоляцію 

ембріонів від несприятливого зовнішнього середовища шляхом зниження 

йонного обміну з ним та переходом на анаеробний обмін в тканинах ембріонів. 

Особливо важливим є той факт, що за цих температурних умов знижується 

вміст розчиненого у воді кисню до 2,5–2,8 мг/дм3, а розвиток ембріонів дещо 

уповільнювався. 

На стадії пігментації очей у коропа нами відмічено найвищу активність 

Na+/K+-АТФ-ази за температури 22,0–24,0ºС, яка була на 22,8–59,0% вищою, 
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ніж за 25,0–28,0ºС. Саме 22,0–24,0ºС є найбільш оптимальним температурним 

режимом для ембріонального розвитку цього виду у природних водоймах. З 

підвищенням температури на цій стадії відбувається зниження активності 

ферменту, що зумовлено компенсаторними реакціями в ембріонах на 

зростаючий вплив температурного чинника та зниження вмісту розчиненого у 

воді кисню. 

А Б 

В  

Рис. 5.1.6. Зміна активності Na+/K+-АТФази в ембріонах коропа під впливом 

температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – стадія очні бокали, Б – пігментація очей, В – рухливий 

ембріон. 

Для ікри коропа на стадії рухливого ембріона встановлено аналогічну 

тенденцію змін активності АТФ-ази, як і на стадії пігментації очей. Зокрема, з 

підвищенням температури водного середовища зменшувалась активність 

Na+/K+-АТФ-ази, що зумовлено послабленням окисно-відновних та посиленням 

анаеробних процесів за низького вмісту кисню у воді. Особливо відчутне 

зниження активності ферменту у ікрі встановлено за температури води 30ºС. 
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За напрямками змін активності Na+/K+-АТФ-ази та її величинами 

протягом ембріогенезу можна стверджувати чи екологічні умови є 

оптимальними або критичними для проходження ембріогенезу риб у природних 

водоймах. Найбільш оптимальними температурами для розвитку коропа є 

температура 22–24ºС. На відміну від рослиноїдних риб у коропа протягом 

ембріонального розвитку рівень оптимальної температури для розвитку 

зародків не змінюється залежно від стадії розвитку. У цьому проявляється 

міжвидова різниця досліджуваних риб. 

Встановлено, що розвиток ембріонів коропа проходить як за нормальних 

кисневих та температурних умов, так і під час їх коливання. При цьому 

змінюється швидкість росту та розвитку зародків, яке супроводжується 

порушеннями поділу клітин ембріонів та виражається у зменшенні 

життєздатності нащадків. 

Дослідження активності Na+/K+-АТФ-ази в личинках коропа протягом 

перших чотирьох діб після викльову показали хвилеподібний характер зміни 

величини цього показника залежно від коливань температури оточуючого 

середовища. Характерною особливістю для коропа є те, що в усі доби 

досліджень активність ферменту значно збільшується при температурі 22ºС, а 

інколи досягає максимуму, потім при зростанні температури значно падає й 

досягає мінімуму при 26ºС. Далі з наступним збільшенням температури 

активність знову зростає, що відбувається через розвиток адаптивних реакцій 

до несприятливих чинників. 

Зокрема в першу добу розвитку личинок максимальна активність була 

зафіксована при 22ºС та становила 66,29 мкг Р/год.×мг білка (рис. 5.1.7). Далі 

при температурі 26,5ºС суттєво знизилася та досягнула свого мінімуму – 25,1 

мкг Р/год.×мг білка, що є на 62% менше [235, 236, 237, 241, 246]. 

Окунь. Аналогічні дослідження були проведені на ембріонах та 

передличинках окуня, як типового аборигена наших водойм. На ранніх стадіях 

розвитку (кінець гаструляції) максимальна активність Na+/K+-АТФ-ази була 

зафіксована при температурі 10,2ºС та становила – 3,11 мкг Р/год.×мг білка (рис. 
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5.1.8). Далі з наступним підвищенням температури оточуючого середовища 

всього на 0,2ºС активність ферменту знизилася на 47%, але вже при температурі 

11,2ºС вона знову зросла до 2,9 мкг Р/год.×мг білка, що на 6,7% менше 

порівняно з максимумом. 

А Б 

В Г 

Рис. 5.1.7. Зміна активності Na+/K+-АТФ-ази в личинках коропа під впливом 

температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – перша доба розвитку, Б – друга, В – третя, Г – 4 доба розвитку. 

 

На наступній стадії розвитку – очні бокали зберігається подібна тенденція, 

яку ми бачили на попередньому етапі розвитку: з підвищенням температури 

води активність ферменту зменшується. Максимальна активність Na+/K+-АТФ-

ази на стадії очні бокали була відмічена при мінімальній температурі води 8,7ºС 

та становила 5,00 мкг Р/год.×мг білка. Вже при зменшенні температури водного 

середовища всього на 0,1ºС спостерігалася тенденція до зниження активності 

ферменту на 7,2%, а рівень його активності становив 4,64 мкг Р/год.×мг білка. 
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Мінімальна активність була зафіксована при температурі 9,1ºС – 4,23 мкг 

Р/год.×мг білка, що на 15,4% менше порівняно з максимумом. 

А Б 

В Г 

Рис. 5.1.8. Зміна активності Na+/K+-АТФ-ази в ікрі та передличинках окуня, 

під впливом температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – кінець гаструляції, Б – очні бокали, В – пігментація очей, Г – 

передличинки. 

Також подібна закономірність, яка описана на двох попередніх стадіях, 

характерна й для стадії пігментація очей, але сумарна активність на цій стадії 

розвитку була істотно нижчою. На рис. 5.1.8. чітко видно, що з підвищенням 

температури води активність ферменту падає. Максимальну активність було 

відмічено при 14,9ºС, яка становила 0,92 мкг Р/год.×мг білка, а мінімум 0,86 мкг 

Р/год.×мг білка був при 15,7ºС, що на 6,5% менше порівняно з максимумом. За 

активністю Na+/K+-АТФ-ази для ембріонів окуня можна судити, що найбільш 

сприятливими температурами для ембріонального розвитку є нижні її величини, 

зокрема, для стадії пігментація очей це 14,9ºС. 
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Після вилуплення на стадії передличинки помітно збільшилась 

температура води у досліджуваних водоймах до 16,3–18,1ºС, що також суттєво 

вплинуло на активність ферменту у ембріональних тканинах. Також хотілось 

відмітити те, що протягом ембріонального та раннього постембріонального 

розвитку зберігалася одна й та сама зворотна залежність між температурою води 

та активністю Na+/K+-АТФ-ази. Оскільки окунь це весняно нерестуючий вид риб 

і ембріональний розвиток відбувається при відносно низьких температурах, то 

протягом всіх досліджень ми не спостерігали жодних проблем з кисневим 

режимом, його концентрація була в межах 5,0–11,6 мг/дм3. 

Максимальна активність ферменту на стадії передличинок була відмічена 

при температурі 16,3ºС та становила 4,67 мкг Р/год.×мг білка, а при досягненні 

температури оточуючого середовища 18,1ºС вона знизилася на 46,4% порівняно 

з максимумом. 

Плітка. Оскільки плітка більш теплолюбивий вид риб порівняно з 

окунем, для неї характерні значно вищі температури води під час 

ембріонального розвитку, які можуть коливатися в досить ширшому діапазоні 

14–21ºС. 

На стадії кінець гаструляції (рис. 5.1.9) відмічена закономірність, що з 

підвищенням температури активність Na+/K+-АТФ-ази значно зростала. 

Мінімальна її активність була зафіксована при температурі 16,9ºС та становила 

2,84 мкг Р/год.×мг білка. Далі з підвищенням температури води до 18ºС вона 

мала тенденцію до зростання на 5,3%. Вже при 18,5ºС активність ферменту 

досягла максимальної (3,46 мкг Р/год.×мг білка) величини, що на 17,9% більше 

порівняно з мінімумом. Це свідчить про те, що ембріони плітки краще себе 

почувають при вищих температурах з досліджуваного діапазону, але й при 

нижніх величинах розвиток йде в межах норми. 

Під час настання наступної стадії розвитку – очні бокали, температура в 

досліджуваних водоймах дещо (на 1,5–2,0ºС) знизилась. Проте, не дивлячись на 

це, закономірність, яка була характерна для попередньої стадії розвитку, в цьому 

випадку зберігається. Мінімальна активність Na+/K+-АТФ-ази була при 15ºС та 
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становила 1,59 мкг Р/год.×мг білка. При наступному збільшенні температури 

води на 1,2ºС вона зросла на 37,1%. Максимальну активність ферменту було 

відмічено при 16,9ºС, а саме 3,18 мкг Р/год.×мг білка, що на 50% більше 

порівняно з мінімумом. 

А Б 

В Г 

Рис. 5.1.9. Зміна активності Na+/K+-АТФ-ази в ікрі та передличинках плітки 

за впливу температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – кінець гаструляції, Б – очні бокали, В – пігментація очей, Г – 

передличинки. 

Стадія розвитку плітки – пігментація очей, також проходила при 

загальному зниженні температури води до 14,4–14,8ºС, що, в свою чергу, 

вплинуло на активність ферменту (рис. 5.1.9.). Чітко видно за відсутності 

відмінностей у температурі води у різних водоймах активність АТФ-ази в 

ембріонах знаходилась на майже одному рівні. Мінімальна активність Na+/K+-

АТФ-ази при температурі 14,7ºС була меншою, ніж при температурі 14,4ºС 

всього на 6,9%, але та ці відмінності були не вірогідними. 
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Під час вилуплення передличинок з оболонки суттєво підвищилась 

температура у водоймах до 19,6–20,9ºС, що, як і втрата оболонки та 

перивітелінової рідини, значно вплинуло на збільшення активності ферменту. 

Також для цієї стадії розвитку характерним є збереження подібної 

закономірності змін активності АТФ-ази залежно від температури водного 

середовища, яку ми спостерігали на попередніх етапах ембріонального розвитку 

плітки. Мінімальну її активність було зафіксоване при 19,6ºС, яка становила 8,94 

мкг Р/год.×мг білка, а максимальну – при 20,9ºС – 15,63 мкг Р/год.×мг білка, що 

на 42,8% більше порівняно з мінімумом. 

На підставі власних досліджень активності Na+/K+-АТФ-ази в ембріонах та 

передличинках плітки можна відмітити, що вона істотно зростає з підвищенням 

температури води. Це може свідчити про добру пристосованість плітки до 

температурного режиму водойм як при кліматичних нормах, так і дещо 

переважаючих цю норму. Найкращою температурою для ембріонального 

розвитку плітки є 16–17ºС, а на стадії передличинки її оптимум зростав до 20–

21ºС [249]. 

Йорж. Були проведені дослідження зміни активності Na+/K+-АТФ-ази 

залежно від температури оточуючого середовища на ембріонах та 

передличинках йоржа. Результати власних досліджень показали, що на ранніх 

етапах розвитку ембріонів – кінець гаструляції відмічено чітку тенденцію до 

збільшення активності ферменту при підвищенні температури, хоч і не було 

різких стрибків (рис. 5.1.10). Мінімальну активність було зафіксовано при 

13,6ºС, яка становила 4,54 мкг Р/год.×мг білка, а максимум спостерігали при 

14,5ºС – 5,02 мкг Р/год.×мг білка, що на 9,6% більше порівняно з мінімумом. Це 

свідчить про те, що для ембріонального розвитку йоржа кращими є вищі 

температури з дослідженого діапазону. 

При переході на наступну стадію розвитку – очні бокали відбулося значне 

зростання температури води в досліджуваних водоймах до 16,3–18,8ºС, на що й 

відреагувала Na+/K+-АТФ-аза зміною своєї активності (рис. 5.1.10). В цей час 

спостерігали різке зменшення активності ферменту при значному підвищенні 
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температури оточуючого середовища. Максимальна її активність була 

зафіксована при 16,3ºС та становила 1,52 мкг Р/год.×мг білка, а мінімальне - при 

18,8ºС – 0,88 мкг Р/год.×мг білка, що на 42,0% менше порівняно з максимумом. 

Це свідчить про те, що для ембріонів йоржа існує вузький коридор оптимальної 

температури та при виході за його межі організм намагається адаптуватися до 

несприятливого середовища, зменшуючи активність Na+/K+-АТФ-ази. 

А Б 

В 

 

 

Рис. 5.1.10. Зміна активності Na+/K+-

АТФ-ази в ікрі та передличинках 

йоржа під впливом температури води. 

М±m, n=6. 

Примітка: А – кінець гаструляції, Б – 

очні бокали, В – передличинки 

йоржа. 

Під час проходження стадії передличинок відбувалося підвищення 

температури у водоймах. Проте, на цьому етапі розвитку організм йоржа 

почував себе комфортніше, про що свідчить стабільно висока активність Na+/K+-

АТФ-ази при всіх досліджуваних температурах води від 19,4 до 21,3ºС. До 

температури 20,9ºС спостерігався ріст активності ферменту і досягав свого 

максимуму – 8,82 мкг Р/год.×мг білка. Далі вона дещо падала і становила при 

21,3ºС – 7,64 мкг Р/год.×мг білка, що на 13,3% менше порівняно з максимумом. 

Аналізуючи вищенаведені дані власних досліджень, можна дійти 

наступних висновків: для ембріонального розвитку йоржа в середині оболонки 
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оптимальна температура води 15–16ºС, проте вже на стадії передличинок 

оптимум її значно зростав і становив 19–20,9ºС. 

 

5.2. Зміна активності сукцинатдегідрогенази в ембріонах та передличинках риб 

за дії різного температурного та кисневого режимів водойми. 

 

Найважливішим чинником, що визначає нормальне функціонування 

організму і його здатність адаптуватися до постійно змінних умов 

навколишнього середовища, є рівень енергетичного обміну. В процесі розвитку 

організму енергія у вигляді АТФ, перш за все, необхідна для синтезу 

структурних речовин, функціональних молекул і запасних речовин [119, 120]. 

Основоположним процесом генерування енергії АТФ у вищих тварин є 

аеробний шлях. Саме сукцинатдегідрогеназа каталізує в циклі Кребса зворотне 

окиснення янтарної кислоти до фумарової. Активність дегідрогеназ може 

слугувати для діагностики стану організму при захворюваннях або в 

несприятливих умовах [156, 157]. 

Білий товстолобик. Рівень активності СДГ свідчить про ступінь 

необхідного енергозабезпечення метаболічних процесів залежно від стадії 

розвитку ікри та екологічних умов. Якщо в водному середовищі при стабільних 

температурних та кисневих режимах активність цього ферменту протягом 

всього ембріонального розвитку білого товстолобика залишалася стабільною, 

то за дії коливального температурного режиму, який супроводжувався зміною 

концентрації розчиненого кисню, між величиною цього показника у ембріонів з 

різних водойм існують суттєві розбіжності. 

Як показали результати власних досліджень, активність ферменту чітко 

реагує на зміну умов середовища. Зокрема, на стадії кінець гаструляції видно, 

що найвища активність ферменту 5,23–5,09 нмоль/мг білка×хв. спостерігалася 

при температурі зовнішнього середовища 23,5–24,5ºС (рис. 5.2.1). Це вказує на 

те, що ця температура в поєднанні з оптимальним рівнем насичення води 

киснем (6,5 мг/дм3 ) є найкращою для цієї ембріональної стадії розвитку білого 
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товстолобика. Зі збільшенням температури оточуючого середовища активність 

ферменту починає різко знижуватися. Так, при 33ºС активність СДГ була в 2,6 

рази меншою (1,98 нмоль/мг білка×хв.), ніж при температурі 23,5ºС, що може 

свідчити про погіршання умов середовища та переходу енергозабезпечення 

ембріона на анаеробним шляхом. 

На стадії очних бокалів в ембріонах білого товстолобика також відмічено 

подібну картину змін активності ферменту, як і на стадії кінець гаструляції. 

Найвища активність була відмічена при температурі 25ºС (6,36 нмоль/мг 

білка×хв.). При зменшенні або збільшенні температури води активність СДГ 

різко падає в 3,5 разів при температурі (24ºС), 5,6 разів при температурі (29ºС) 

та 2,6 разів при температурі (33ºС). На стадії рухливого ембріона при значному 

(вищому за кліматичну норму) нагріві води в денні години відбувалося значне 

зниження активності СДГ – риби переходили на інші шляхи 

енергозабезпечення свого ембріонального розвитку. 

Аналізуючи активність цього ферменту протягом всього ембріогенезу 

білого товстолобика, можна дійти висновку, що температура оточуючого 

середовища 24–25ºС є найкращою для його проходження. 

А Б 

Рис. 5.2.1. Зміна активності сукцинатдегідрогенази в ікрі білого 

товстолобика, під впливом температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – кінець гаструляції, Б – очні бокали. 

Білий амур. Під час аналізу даних власних досліджень для білого амура 

було помічено значно вищу активність СДГ, ніж у білого товстолобика. Так, 

при температурі води 33ºС активність ферменту у білого амура була в 1,5 рази 
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вищою, ніж у білого товстолобика, не дивлячись на те, що саме при цій 

температурі спостерігались мінімальні його рівні для обох видів (рис. 5.2.2). 

На стадії кінець гаструляції в ембріонах активність ферменту при 

збільшенні температури води поступово знижувалася, хоч і залишалася на 

доволі високому рівні. При 19,2ºС активність СДГ була на рівні 7,93 нмоль/мг 

білка×хв., а при 29,2ºС знизилась до 5,86 нмоль/мг білка×хв на 74%. 

На стадії очних бокалів спостерігалася така ж залежність, яка була на 

попередній стадії. З підвищенням температури активність ферменту падає. 

Найвища активність встановлена за температури 20,5ºС (11,72 нмоль/мг 

білка×хв.), а найменша – при 32,9ºС (в 3 рази нижче). 

Аналізуючи дані активності СДГ протягом всього ембріогенезу, можна 

відмітити високий рівень активності ферменту в ембріонах білого амура. 

Найвищі його величини були при низьких температурах. Це може свідчити про 

те, що організмом в температурних умовах нижче оптимуму витрачається 

більша кількість енергії. Відомо, що як збільшення, так і зменшення 

температури за межі оптимуму є потужними стрес–чинником, який потребує 

значного енергозабезпечення процесів адаптації. Оскільки, в досліджуваних 

водоймах за цих умов рівень насичення води киснем був високим, то і всі 

процеси пристосування протікали як в аеробному руслі, так і анаеробному. 

А Б 

Рис. 5.2.2. Зміна активності СДГ в ікрі білого амура під впливом температури 

води, М±m, n=6. 

Примітка: А – кінець гаструляції, Б – очні бокали. 
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Під час проведення досліджень на передличинках суттєво знижувалась 

температура у водоймах до 21–25,5ºС. Вже після викльову в першу добу 

розвитку (рис. 5.2.3) для вільних ембріонів білого амура були характерні 

наступні закономірності зміни активності СДГ відносно температури води: з її 

підвищенням з 22,5оС до 24,5оС активність ферменту падає. Максимальну 

активність зафіксовано при температурі 22,5ºС, яка становила 9,87 нмоль/мг 

білка×хв., а мінімальну – при температурі 24,5ºС – 5,35 нмоль/мг білка×хв., що 

на 45,7% менше. Проте, вже на другу добу розвитку характер коливань 

активності СДГ значно змінювався. При 22ºС відмічено деяке зниження 

активності до 2,47 нмоль/мг білка×хв, далі з підвищенням температури всього 

на 1,0–1,5ºС активність різко зростала на 43,6% та досягала свого максимуму 

(4,32–4,47 нмоль/мг білка×хв.), а мінімуму – при 25ºС – 1,62 нмоль/мг 

білка×хв., що на 63,8% менше порівняно з максимумом. 

Під час третьої доби розвитку мінімальна активність була відмічена при 

температурі 22ºС та становила 2,23 нмоль/мг білка×хв., а максимальне (5,06 

нмоль/мг білка×хв.) на 55,9% більше при 21ºС. З наступним підвищенням 

температури до 23,5ºС активність знову зростала на 21,5% порівняно з 

мінімумом. Очевидно, така хвилеподібна зміна активності СДГ є адаптивною 

відповіддю організму на погіршення кисневого режиму в водоймі. Це ще раз 

доводить ефективність визначення оптимальних умов існування для личинок та 

ембріонів на основі активності цього ферменту. 

Вже протягом четвертої доби розвитку передличинок в діапазоні 

температур 21,5–23ºС активність СДГ знаходився майже на одному рівні – 

2,75–2,91 нмоль/мг білка×хв., проте за температури 25,5ºС її рівень зростав на 

61% порівняно з мінімумом до 7,05 нмоль/мг білка×хв. 

На підставі власних досліджень чітко простежується, що за активністю 

СДГ можна судити про оптимальні або несприятливі тих чи інших умов 

середовища. Цей фермент швидко реагує на зменшення або збільшення 

розчиненого кисню в воді, а завдяки цьому можна стверджувати в якому 

напрямку йде метаболізм [245]. 
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А Б 

В Г 

Рис. 5.2.3. Зміна активності СДГв личинках білого амура під впливом 

температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – перша доба, Б – друга доба, В – третя доба, Г – четверта доба. 

 

Короп. В ембріонах коропа також було досліджено активність СДГ. На 

початкових стадіях розвитку помітна пряма залежність між активністю 

ферменту та температурою оточуючого середовища. При підвищенні 

температури за межі оптимуму для цього виду активність СДГ падає (рис. 

5.2.4). Максимальну її активність (6,38 та 6,14 нмоль/мг білка×хв.) було 

зафіксовано при температурі між 21 та 24,4ºС відповідно. Мінімальна 

активність 1,06 нмоль/мг білка×хв. при температурі 30,8ºС була в 6 разів 

менша, ніж при 21ºС. 

Подібну тенденцію ми спостерігали, аналізуючи дані активності СДГ і на 

стадії пігментації очей. З підвищенням температури активність ферменту різко 

падала з 7,95 нмоль/мг білка×хв. (23,2ºС) до 0,68 нмоль/мг білка×хв. (28,2ºС). 



 

132 

Якщо порівнювати з попередньою стадією розвитку, то на стадії пігментації 

очей активність ферменту зросла на 21% (24ºС). 

Анологічна закономірність у зміні активності сукцинатдегідрогенази 

спостерігалася на стадії рухливого ембріона. Під час підвищення температури 

рівень активності ферменту знижувався. Загальна активність СДГ, порівняно з 

попередньою стадією ембріогенезу, продовжила зменшуватися на 14% (25ºС). 

А Б 

В Г 

Рис. 5.2.4. Зміна активності СДГв ікрі коропа під впливом температури води, 

М±m, n=6. 

Примітка: А – відділення хвоста, Б – пігментація очей, В – рухливий ембріон. 

 

Таким чином, аналізуючи ембріогенез коропа, можна дійти наступних 

висновків, що нетипове підвищення температури води в період нересту риб в 

природних умовах на тлі зниження вмісту кисню у воді істотно впливає на 

активність СДГ в ембріонах. При перевищенні кліматичних норм температури 
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змінюється спрямованість енергетичного обміну з аеробного на анаеробний. 

Таким чином, при ще подальшому зростанні температурного режиму на 

нерестовищах та досягненні граничних величин буде неможливо ефективне 

розмноження риб. 

Також на активність СДГ були досліджені й передличинки коропа 

протягом перших чотирьох діб їх розвитку (рис. 5.2.5). В стаціонарних умовах 

під час першої доби при 22ºС та при повному насичені води киснем 

спостерігалася максимальна активність СДГ в передличинках (6,33 нмоль/мг 

білка×хв.). В природних умовах при температурі 26,5ºС та доволі низької 

концентрації розчиненого кисню зафіксовано мінімум активності ферменту, що 

на 50,6% менше, ніж в стаціонарних умовах. З підвищенням температури 

оточуючого середовища всього на 1ºС активність зросла на 6,3% до 3,34 

нмоль/мг білка×хв., а при 28ºС вона вже була на 17% більшою порівняно з 

мінімумом. Різке зниження активності ферменту при 26,5ºС чітко вказує на 

зменшення розчиненого кисню в воді та часткового переходу личинок на 

анаеробне окиснення. Далі з підвищенням температури води та відповідно 

зниженням концентрації кисню активність ферменту поступово зростає, але її 

рівні не були значними. 

Абсолютно ідентична ситуація спостерігалася і на другу добу розвитку. 

Також максимальна активність СДГ спостерігалася в стаціонарних умовах при 

22ºС, а мінімальна – при температурі 26ºС в природних умовах, і з подальшим 

підвищенням температури активність ферменту поступово збільшувалась. 

Для третьої доби розвитку характерні зовсім інші закономірності, ніж це 

було в попередні дні. Тут вже мінімальна активність була відмічена при 22ºС в 

стаціонарних та в природних умовах при температурі води 26,5оС, яка 

становила 1,93–2,03 нмоль/мг білка×хв. З підвищенням температури у 

водоймах активність СДГ поступово зростала та досягла свого максимуму при 

28,5ºС – 3,97 нмоль/мг білка×хв., що на 53,4% більше порівняно з мінімумом. 
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На четверту добу розвитку також зберігалася подібна тенденція. Мінімум 

зафіксовано при 22ºС в стаціонарних умовах, а максимум при 29ºС – 6,43 

нмоль/мг білка×хв., що на 37,3% більше. 

А Б 

В Г 

Рис. 5.2.5. Зміна активності СДГв личинках коропа, під впливом температури 

води, М±m, n=6. 

Примітка: А – перша доба, Б – друга доба, В – третя доба, Г – четверта доба; 

С – стаціонарна температура води. 

 

Протягом третьої та четвертої доби розвитку активність СДГ стрімко 

збільшується зі збільшенням температури оточуючого середовища, чого не 

було відмічено на перших двох днях, де було виявлено зворотну залежність. Це, 

можливо, вказує на те, що передличинки коропа після перших двох діб життя 

змогли більш ефективно адаптуватися до значно високих температур – 27–28ºС 

і навіть до 29ºС, на що вказує стабільно висока активність СДГ. 
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Окунь. Дослідження активності СДГ ембріонів та передличинок окуня 

показали те, що на ранніх стадіях розвитку – кінець гаструляції, чітко 

проявляється пряма залежність між активністю ферменту та температурою 

води. З підвищенням температури води активність СДГ зростала (рис. 5.2.6). 

Мінімальну її активність було зафіксовано при температурі 10,2ºС, яка 

становила 2,87 нмоль/мг білка×хв. Вже після збільшення температури води на 

0,2ºС активність СДГ зростала на 11% до 3,23 нмоль/мг білка×хв.. Максимум 

даної величини досягав при наступному підвищенні температури на 0,8ºС – 

3,51 нмоль/мг білка×хв., що на 18,2% більше порівняно з мінімальним його 

рівнем. Для ембріонів окуня на стадії розвитку – кінець гаструляції 

оптимальними температурами для ембріонального розвитку були більше 11ºС, 

про що свідчить різке збільшення активності СДГ. 

Оскільки температури оточуючого середовища під час проведення 

досліджень на ікрі окуня були доволі низькими, то й на наступній стадії її 

розвитку зберігалася подібна закономірність, яку ми описували раніше. Чітко 

видно, що при температурах нижче 9ºС активність ферменту знаходилася на 

незначному рівні. Саме при цих температурах і було зафіксовано мінімальну 

активність СДГ – 2,05 нмоль/мг білка×хв. при 8,7ºС. Вже при збільшенні 

температури всього на 0,4ºС нами було зафіксоване значне збільшення 

величини цього показника до 5,65 нмоль/мг білка×хв., що на 63,7% більше 

порівняно з мінімумом. Це є свідченням того, що як і на попередній стадії, для 

ембріонального розвитку окуня оптимальними є температури більше 9ºС. 

Істотне підвищення активності фермента при зростанні температури води 

продовжується й на наступній стадії розвитку – пігментації очей. Мінімальна 

активність СДГ була зафіксована при 14,9ºС і становила 7,63 нмоль/мг 

білка×хв., далі, при збільшенні температури на 0,8ºС її активність збільшилася 

на 6,3%. Проте, при наступному зростанні температури інкубації всього на 

0,1ºС чітко видно різкий стрибок активності до 13,43 нмоль/мг білка×хв., що на 

43,2% більше порівняно з мінімумом. Це вказує на те, що температура 
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оточуючого середовища більша від 15,8ºС суттєво прискорювала 

ембріональний розвиток окуня. 

А Б 

В Г 

Рис. 5.2.6. Зміна активності СДГ в ікрі та передличинках окуня під впливом 

температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – кінець гаструляції, Б – очні бокали, В – пігментація очей, Г – 

передличинки окуня. 

 

За наступного збільшення температури води вже на передличинковій 

стадії розвитку відмічена зовсім інша закономірність змін активності СДГ 

відносно цього чинника. Активність ферменту досягла максимального рівня 

при 16,3ºС та становила 7,56 нмоль/мг білка×хв. При підвищенні температури 

води до 17,9ºС її активність знизилася на 9,9%. Коли температура оточуючого 

середовища досягла 18,1ºС, відбулося значне зниження величини цього 

показника до 2,98 нмоль/мг білка×хв., що на 60,6% менше порівняно з 

максимальним її рівнем. Відповідно, перевищення температурної норми для 
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розвитку вільних ембріонів негативно позначається на протіканні метаболічних 

процесів. 

Аналіз даних власних досліджень зміни активності СДГ відносно 

коливань температури оточуючого середовища свідчить про те, що для 

нормального ембріонального та постембріонального розвитку окуня 

оптимальними температурами води є 9–11ºС, які є також прийнятними 

температурами і для нормального розвитку є 14–15ºС. 

Плітка. Також активність СДГ залежно від температури води була 

досліджена і в ембріонах та передличинках плітки. На ранніх стадіях розвитку – 

кінець гаструляції (рис. 5.2.7), було відмічена тенденцію, що при підвищенні 

температури води активність ферменту в ембріональних тканинах знижується. 

Максимальну активність сукцинатдегідрогенази було відмічено при 

температурі 16,9ºС, яка становила 4 нмоль/мг білка×хв. З підвищенням 

температури активність ферменту поступово знижувалася та при 18ºС досягає 

свого мінімуму – 3,27 нмоль/мг білка×хв., що на 18,2% менше порівняно з 

максимумом. Ця закономірність вказує на те, що для ембріонального розвитку 

плітки на початкових стадіях оптимальними є температури води менші за 17ºС. 

На стадії очні бокали відмічено таку ж тенденцію змін величини цього 

показника, як і на попередній стадії розвитку. Максимальна активність 

спостерігалася при температурі 15ºС та становила 5,45 нмоль/мг білка×хв., а 

мінімальна – при 16,9ºС – 3,78 нмоль/мг білка×хв., що на 30,6% менше. 

Проте, вже на стадії пігментація очей температура у досліджуваних 

водоймах різко зменшилась до 14,4–14,8ºС, що значно вплинуло на зміни 

активності СДГ. При збільшенні температури води всього на 0,2–0,3ºС 

активність ферменту стабільно зростала. Це вказує на те що ці температури 

знаходяться в нижній частині оптимуму. Максимальна величина її була 

відмічена при температурі 14,8ºС та становила 3,87 нмоль/мг білка×хв., а 

мінімальна – при 14,4ºС – 3,49 нмоль/мг білка×хв., що на 9,8% менше. 

Після вилуплення передличинок температура води у водоймах помітно 

зросла до 19,6–20,9ºС. Максимальна активність ферменту була відмічена при 
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температурі 19,6ºС та становила 8,9 нмоль/мг білка×хв., а мінімальна – при 

20,2ºС – 5,4 нмоль/мг білка×хв., що на 39% менше. 

А Б 

В Г 

Рис. 5.2.7. Зміна активності СДГ в ікрі та передличинках плітки під впливом 

температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – кінець гаструляції, Б – очні бокали, В – пігментація очей, Г – 

передличинки плітки. 

 

З вищевикладених результатів досліджень можна дійти наступних 

висновків: активність СДГ в ембріональних тканинах швидко реагувала на 

зміну умов середовища, в першу чергу, на температурний режим. На підставі 

даних з активності СДГ можна стверджувати, що для ембріонального розвитку 

плітки в середині оболонки оптимальними температурами є 15–16ºС, а для 

стадії передличинки – менше 20ºС. Переважання оптимального рівня 

температури може негативно позначитися на ембріональному розвитку цього 

виду риб. 
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Йорж. Аналогічні дослідження було проведено і на ембріонах та 

передличинках йоржа. На ранніх стадіях розвитку (кінець гаструляції) чітко 

просліджувалася наступна закономірність: з підвищенням температури 

активність СДГ різко знижувалася (рис. 5.2.8). Максимальну активність 

ферменту було відмічено при 13,6ºС, вона становила – 30,64 нмоль/мг 

білка×хв., а мінімальну – при температурі 14,4ºС – 19,35 нмоль/мг білка×хв., що 

на 36,8% менше. 

А Б 

В 

 

Рис. 5.2.8. Зміна активності СДГ в 

ембріонах та передличинках йоржа 

під впливом температури води, М±m, 

n=6. 

Примітка: А – кінець гаструляції, Б – 

очні бокали, В – передличинки 

йоржа. 

Під час наступної стадії розвитку (очні бокали) суттєво на 3–4ºС 

підвищилась температура у водоймах, що, в свою чергу, вплинуло на 

активність СДГ. Порівняно з попередніми рівнями вона значно знизилася. 

Максимальну її активність було зафіксовано при температурі 16,3ºС. Вона 

становила 14,39 нмоль/мг білка×хв., а мінімальну – при 18,8ºС – 7,16 нмоль/мг 

білка×хв., що на 50,2% менше. Це також вказує, що температури до 16,3ºС є 

сприятливішими для ембріогенезу йоржа. 
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Проте вже після вилуплення відмічалося значне збільшення температури 

оптимуму для передличинок. Вже при температурі 19,6ºС ми фіксуємо 

мінімальну активність СДГ впродовж усього діапазону досліджуваних 

температур. Зі збільшенням температури на 1,5ºС активність зросла на 34,8% та 

становила 13,15 нмоль/мг білка×хв., а при 21,3ºС досягала свого максимуму – 

18,41 нмоль/мг білка×хв., що на 53,4% більше порівняно з мінімумом. 

Отримані дані свідчать про те, що для нормального ембріонального 

розвитку йоржа оптимальними температурами є діапазон температур в межах 

14–18ºС, а раннього постембіонального – 20–21ºС. 

 

5.3. Зміна активності лактатдегідрогенази в ембріонах риб за дії різного 

температурного та кисневого режимів водойми. 

 

Зміна співвідношення СДГ/ЛДГ в бік збільшення лактатдегідрогеназної і 

зменшення сукцинатдегідрогеназної активності свідчить про переважання 

анаеробних процесів та пригнічення окисно-відновних. Відомо, що зі зміною 

температури води нижче оптимальної активність метаболічних процесів значно 

сповільнюється, відбувається генерування енергії гліколітичним шляхом, 

зокрема за рахунок підвищення активності ЛДГ. Цей фермент є ключовим 

ферментом гліколізу, а його активність використовуються для визначення рівня 

анаеробного обміну в організмі [156–158, 160]. 

Білий товстолобик. Дослідження ембріонів білого товстолобика за 

активністю лактатдегідрогенази показали, що цей фермент завжди адекватно 

реагував на зміни умов середовища зміною своєї активності. Так, на стадії 

кінець гаструляції для цього виду відмічено, що в межах температури від 23 до 

29ºС активність ферменту знаходилася на доволі низькому рівні 1,7–1,9 мМоль 

НАДН/хв.×мг (рис. 5.3.1). Проте, при подальшому підвищенні температури до 

30ºС активність ЛДГ в ембріональних тканинах істотно зростає в 1,7 рази. 

Найвищу її активність ми зафіксували при температурі 31ºС – 3,6 мМоль 

НАДН/хв.×мг білка. Саме при цій температурі спостерігалось значне 
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зменшення рівня розчиненого кисню в воді, особливо в передранкові години 

(до 3,8 мг/дм3), та підвищення тератогенного впливу екологічних чинників на 

розвиток ембріонів. 

Таким чином, з підвищенням температури води та зниженням 

концентрації розчиненого кисню на ембріональних стадіях розвитку білого 

товстолобика генерування енергії здійснюється гліколітичним шляхом. 

На стадії очні бокали рівень активності ЛДГ при всіх температурах води 

знижувалася та становила від 1,32 до 2,06 мМоль НАДН/хв.×мг білка. Проте, 

відмічено значне підвищення активності ферменту в 8,3 рази при температурі 

29ºС порівняно з 23ºС. Це пояснюється тим, що саме в цей період відбулося 

істотне падіння концентрації розчинного кисню у воді до 3,5 мг/дм3 і ембріони 

почали активно застосовувати гліколіз для забезпечення енергією організму. 

А Б 

Рис. 5.3.1. Зміна активності ЛДГ в ебріонах білого товстолобика під впливом 

температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – стадія кінець гаструляції, Б – очні бокали. 

 

При досягненні температури 32,5ºС активність ЛДГ суттєво знизилася, 

що свідчить про досягнення критичного її рівня для нормального розвитку 

ембріонів товстолобика. При цій температурі кількість аномалій розвитку 

наближається до 90%. 

Дані з активності ферменту протягом всього ембріонального розвитку 

свідчать, що при менших величинах досліджуваних температур води (до 29оС) 

та за достатнього (більш за 5,0 мг/дм3) вмісту розчиненого кисню у воді 
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активність ЛДГ була нижчою протягом всього ембріогенезу риб. З 

підвищенням температури оточуючого середовища активність ферменту 

збільшувалася в 2,1 рази з 1,7 мМоль НАДН/хв.×мг (23ºС) до 3,6 мМоль 

НАДН/хв.×мг (32ºС). 

Також, спостерігалося зменшення активності ферменту на 22% при 

температурі 23ºС, 18,5% – при 25ºС, 43% – при 32ºС на стадії очні бокали 

порівняно з попереднім етапом розвитку. За активністю ЛДГ добре помітна 

реакція ембріона на зниження рівня насичення води киснем (до 3,5 мг/дм3 при 

29ºС в передранкові години) на стадії очні бокали, її активність істотно зростає, 

що свідчить про активацію гліколізу [243]. 

Білий амур. Для білого амура за активністю ЛДГ спостерігається більш 

широкий діапазон температур для нормального розвитку ембріонів. Зокрема на 

стадії кінця гаструляції відмічено низьку активність лактатдегідрогенази та без 

значних змін в усьому діапазоні температур від 19,6ºС до 29,5ºС (рис. 5.3.2). 

Мінімальна активність ферменту спостерігалася при температурі 19,6ºС – 1,26 

мМоль НАДН/хв.×мг білка. Максимальна її активність була при 29,5ºС – 1,73 

мМоль НАДН/хв.×мг білка. На рисунку 5.3.2 видно чітку пряму залежність між 

показниками, при збільшенні температури води активність ферменту 

пропорційно зростає. Крім того, причиною цього може служить поступове 

зменшення насичення води киснем. 

На наступній стадії розвитку (очні бокали) йде незначне зростання 

активності ферменту, але також не помітно істотних коливань, як і для 

попередній стадії. Це може свідчити про значні резерви організму для 

пристосування до широкого діапазону температури, чого ми не спостерігали у 

білого товстолобика. 

Активність цього ферменту збільшувалася в діапазоні температур 22–

23,5ºС на 31–50% порівняно з 20,5ºС та на 20–33% порівняно з 33ºС. Підвищену 

активність ЛДГ на стадії очні бокали, за достатнього насичення води киснем 

(5,0–6,3 мг/дм3) можна пояснити більшою чутливістю ембріона до змін умов 
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навколишнього середовища, що підтверджується й іншими показниками, які 

визначались у цій роботі. 

А Б 

В 

 

 

Рис. 5.3.2. Зміна активності 

лактатдегідрогенази в ембріонах 

білого амура під впливом 

температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – стадія кінець 

гаструляції, Б – очні бокали. 

Аналізуючи дані з активності ферменту протягом всього ембріонального 

розвитку білого амура, можна дійти висновку, що ембріони білого амура стійкі 

до широкого діапазону температур. Нормальний розвиток проходить від 20ºС 

до 32ºС (за умови достатнього насичення води киснем). Проте при 

максимальних величинах температур спостерігалася підвищена загибель 

зародків та істотне збільшення кількості їх аномального розвитку. 

Дослідження передличинок білого амура показали, що протягом першої 

доби їх розвитку яскраво виражена пряма залежність між активністю ЛДГ та 

температурою води (рис. 5.3.3). Мінімальна її активність зафіксована при 

температурі оточуючого середовища 22,5ºС – 4,43 мМоль НАДН/хв.×мг білка. 

Зі збільшенням температури активність стрімко зростала на 32,2% (23,5ºС) та 
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44,4% (24,5ºС) порівняно з мінімальною її величиною. Це свідчить, про те що 

нижчі температури були сприятливими для розвитку личинок. Оскільки, 

температури 23–25ºС не є пороговими для личинок білого амура, то ситуацію з 

різким підвищенням активності ЛДГ можна пояснити зниженням в 

передранкові години розчиненого кисню у воді до 3,9–4,2 мг/дм3, що й 

спричинило перебудову метаболічних процесів в анаеробне русло. 

Коливання концентрації кисню у воді біля нижніх порогових величин для 

цього виду риб продовжилось і в наступні дні розвитку, що призвело до 

підвищення активності ферменту в ембріональних тканинах. 

На другу добу розвитку передличинок найбільш оптимальною 

температурою була 25ºС, при якій спостерігався мінімальна її активність ЛДГ – 

2,23 мМоль НАДН/хв.×мг білка. Максимум було відмічено за температури 23ºС 

– 4,15 мМоль НАДН/хв.×мг, що на 46,2% більше порівняно з мінімумом. 

Протягом третьої доби розвитку температура у водоймах знизилась на 

1,5–2ºС, але це жодним чином не вплинуло на насиченість води киснем. Саме в 

цю добу було зниження атмосферного тиску, періодично йшов дощ і тому 

рівень кисню в водоймах був невисоким (ранок – 3,5–4,0 мг/дм3) і, як наслідок 

цього, ми можемо відмітити високу активність ЛДГ. Мінімальну її активність 

зафіксовано при 22ºС, яка становила – 4,51 мМоль НАДН/хв.×мг, а 

максимальну при 23,5ºС – 7,67 мМоль НАДН/хв.×мг, що на 41,2% більше. 

На наступну добу розвитку (четверту) зберігалася подібна тенденція. 

Активність ферменту продовжувала залишатись на високому рівні. Максимум 

активності відмічено за температури 21,5ºС – 15,01 мМоль НАДН/хв.×мг білка. 

Проте вже зі збільшенням температури всього на 1,5 зафіксовано мінімальну її 

активність – 4,79 мМоль НАДН/хв.×мг білка. 

Таким чином, за результати досліджень можна стверджувати, що 

активність ЛДГ та СДГ, і їх співвідношення у ембріональних тканинах личинок 

є чутливими індикаторами впливу умов середовища на ембріональний розвиток 

риб. Саме ці ферменти своєчасно та адекватно реагують на найменші зміни 
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температурного та кисневого чинників, що дає нам можливість оцінити 

сприятливі умови існування. 

А Б 

В Г 

Рис. 5.3.3. Зміна активності лактатдегідрогенази в личинках білого амура під 

впливом температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – перша доба розвитку, Б – друга, В – третя, Г – 4 доба розвитку 

 

Постійна висока активність ЛДГ не може не позначитись на 

життєздатності та якості личинок білого амура. Нами було відмічено 

зменшення виживання ембріонів, підвищення кількості аномалій їх розвитку та 

зміну масово-розмірних характеристик. 

Короп. Під час ембріонального розвитку коропа активність ЛДГ також 

чітко, як і інших досліджуваних риб, реагував на зміну умов навколишнього 

середовища. На початкових стадіях розвитку (кінець гаструляції) 

просліджувалась прямолінійна залежність: зі збільшенням температури 

активність ферменту зростала (рис. 5.3.4). Мінімальну її активність 
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спостерігали при температурі 21ºС – 2,77 мМоль НАДН/хв.×мг білка. Вже при 

23ºС активність ЛДГ зросла в 1,8 рази до 5,18 мМоль НАДН/хв.×мг білка, що 

може свідчити про несприятливі умови для ембріонального розвитку. 

А Б 

В Г 

Рис. 5.3.4. Зміна активності лактатдегідрогенази в ембріонах коропа під 

впливом температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – стадія кінець гаструляції, , Б – очні бокали, В – пігментація 

очей, Г – рухливий ембріон. 

 

На наступній стадії розвитку (очні бокали) зберігалася подібна, як і на 

попередньому етапі розвитку, закономірність з підвищенням температури 

активність ЛДГ різко збільшується. Мінімальну активність ферменту 2,9 

мМоль НАДН/хв.×мг білка спостерігали при дещо вищій температурі (24ºС), 

ніж це було на попередній стадії (21ºС – 2,77 мМоль НАДН/хв.×мг білка). Ця 

розбіжність в мінімальній активності ферменту по відношенню до температури 

може вказувати на підвищення резистентності до змін умов середовища в 
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процесі розвитку ембріону. Тобто, на стадії очні бокали збільшувалися межі 

оптимальної температури для ембріонального розвитку порівняно з 

гаструляцією. Максимальну її активність ЛДГ було зафіксовано при 30,5ºС – 

5,71 мМоль НАДН/хв.×мг білка, що в 1,9 рази більше, ніж при 24ºС. 

На наступній стадії розвитку (пігментація очей) можна відмітити, що 

мінімальна її активність ЛДГ була при температурі 22ºС – 1,35 мМоль 

НАДН/хв.×мг білка. Далі при підвищенні температури величина цього 

показника стрімко зростала, і максимальне значення 6,12 мМоль НАДН/хв.×мг 

його було при 26ºС. Проте, при подальшому збільшенні температури до 28,5ºС 

активність ферменту почала знижуватися і була меншою на 30%, ніж при 26ºС. 

Це можна пояснити тим що, ймовірно, ембріон використавши всі свої 

енергетичні резерви, повністю виснажився і вже був невзмозі протистояти 

постійному підвищенню температури. Ембріони коропа активно протидіють 

підвищенню температури до 26ºС, активно при цьому використовуючи гліколіз. 

За вищих з досліджуваних величин температури активність ферменту різко 

знижувалася, що в поєднанні з іншими показниками (активністю АТФ-ази, СДГ 

та протеаз) вказує на неспроможність організму боротися з подальшим їх 

підвищенням. 

Під час наступної стадії розвитку (рухливий ембріон) активність ЛДГ 

вказує на те, що безпосередньо перед вилупленням для ембріонів коропа 

анаеробне дихання має вирішальне значення, незважаючи на достатнє 

насичення води киснем. Про це свідчить підвищена активність ферменту навіть 

в оптимальному діапазоні температур для цього виду та достатній насиченності 

киснем води. Максимальні величини було зафіксовано при температурі води 

22ºС – 7,12 мМоль НАДН/хв.×мг білка. З підвищенням температури активність 

ЛДГ поступово знижується. Також, її активність істотно зросла порівняно з 

попередньою стадією розвитку, а саме в 5,2 рази за температури 22ºС, на 53% 

при 25ºС. 
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За результатами досліджень можна стверджувати, що активність 

лактатдегідрогенази протягом всього ембріогенезу коропа чітко реагує на зміну 

умов середовища, а також залежить від стадії розвитку зародків. 

Оптимальною температурою для нормального розвитку ембріонів коропа 

можна вважати 22–24ºС, при подальшому її підвищенні ембріони коропа 

продовжують розвиватись, але з більшою кількістю їх аномалій та зі значним 

зменшенням життєздатності. 

Також активність ЛДГ досліджували і в передличинках коропа. Протягом 

першої доби розвитку мінімальну активність зафіксовано при 22ºС, яка 

становила 18,4 мМоль НАДН/хв.×мг білка (рис. 5.3.5). Діапазон температур 

26,5–27,5ºС виявився для розвитку личинок найменш оптимальним, адже саме 

тоді активність ферменту була максимальною та коливалася в межах 28,9–29,05 

мМоль НАДН/хв.×мг білка. З підвищенням температури водойми всього на 

0,5ºС до 28ºС активність зменшувалася на 22,2%. Це вказує на те, що 

передличинки переходять на інші шляхи енергозабезпечення за цих умов або 

настає фаза виснаження організму, та уповільнюється їх ембріональний 

розвиток. 

На другу добу розвитку відмічено максимальну активність ЛДГ при 22ºС, 

що яскраво свідчить про невідповідність зазчачених умов оптимальним. Проте, 

вже при 26ºС ми спостерігали мінімальну активність ферменту – 14,09 мМоль 

НАДН/хв.×мг білка, що на 51,4% менше. Далі, з поступовим підвищенням 

температури активність ферменту стабільно зростає. Це вказує на наближення 

температури води до верхнього порогу можливості нормального розвитку 

передличинкових стадій цього виду риб. 

Більш прогнозовану ситуацію можна спостерігати на третю добу 

розвитку, де активність знаходилася майже на одному рівні в діапазоні 

температур 22–27,5ºС. Але, досягнувши температури 28ºС, значно зростала 

активність ЛДГ та досягала максимального рівня – 39,09 мМоль НАДН/хв.×мг 

білка, що на 35,6% більше порівняно з мінімумом. Це також вказує на істотне 

погіршення кисневих умов та наближення до порогових рівнів температури. 
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Подібна закономірність зберіглась і на четверту добу розвитку личинок. В 

діапазоні температур 22–28ºС активність коливалася в доволі вузькому 

діапазоні та мала мінімальну величину – 14,21 мМоль НАДН/хв.×мг білка при 

25ºС. Максимальну її активність зафіксовано при 29ºС – 24,64 мМоль 

НАДН/хв.×мг білка, що на 42,3% більше порівняно з мінімумом. 

А Б 

В Г 

Рис. 5.3.5. Зміна активності лактатдегідрогенази в личинках коропа під 

впливом температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – перша доба розвитку, Б – друга, В – третя, Г – 4 доба розвитку 

 

Аналіз результатів досліджень активності ЛДГ за дії температурних та 

кисневих коливань у воді ще раз показав високу її чутливість. При найменшому 

наближенні до порогових рівнів розчиненого кисню або температури 

активність ферменту відповідно реагувала. Це можна особливо простежити під 

час розвитку личинок протягом третьої та четвертої доби, коли з наближенням 

температури води до 28ºС активність стрімко зростала. Найкращими 
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температурами для розвитку личинок коропа можна вважати діапазон від 22 до 

27ºС. 

Окунь. Дослідження проведені на окуні свідчать, що на ранніх стадіях 

розвитку (кінець гаструляції) при температурі 10,2ºС активність ЛДГ в 

ембріонах становила 2,98 мМоль НАДН/хв.×мг білка (рис. 5.3.6). З 

підвищенням температури води всього на 0,2ºС відбувалася істотне зниження її 

активності на 40,9% до 1,76 мМоль НАДН/хв.×мг білка. Це може свідчити про 

те, що температура наближається до оптимальної для раннього ембріогенезу 

окуня. Саме лактатдегідрогеназа є ферментом анаеробного окислення, яке, в 

свою чергу, менш ефективне порівняно з аеробним. За температури 11,2ºС 

активність ЛДГ дещо збільшується, але все ж залишається меншою за 

максимальну її величину на 19,8%. 

Під час наступної стадії – очні бокали, температури води в досліджуваних 

водоймах знизились до 8,7–9,1ºС. На ці зміни ембріони також відреагували 

зміною активності ЛДГ. На рис. 5.3.6 поростежується підвищення активності 

ферменту на цій стадії розвитку порівняно з попередньою, при низьких 

температурах води. Максимальну активність було зафіксовано при 8,7ºС, яка 

становила 3,93 мМоль НАДН/хв.×мг білка, а мінімальна при 9,1ºС – 2,91 мМоль 

НАДН/хв.×мг білка, що на 25,9% менше. 

На наступній стадії розвитку (пігментація очей) спостерігалася 

протилежна закономірність, ніж яка була на попередніх стадіях. З підвищенням 

температури води активність ЛДГ в ембріональних тканинах зростала. 

Причиною такої зміни попередньої закономірності стало суттєве підвищення 

температури у досліджуваних водоймах до 14,9–15,8ºС. Мінімальну активність 

ферменту спостерігали при 14,9ºС, яка становила 2,27 мМоль НАДН/хв.×мг 

білка, а максимальну – при 15,8ºС – 3,08 мМоль НАДН/хв.×мг білка, що на 

26,3% більше. 

Вже після вилуплення ембріонів на стадії передличинок продовжувалося 

підвищення температури в досліджуваних водоймах до 16,3–18,1ºС. 

Мінімальну активність ферменту було зафіксовано при 16,3ºС, яка становила 
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3,7 мМоль НАДН/хв.×мг білка, а максимальну – при 18,1ºС – 5,71 мМоль 

НАДН/хв.×мг білка, що на 35,2% більше. Істотне збільшення активності ЛДГ 

пояснюється зменшенням концентрації кисню у воді на той час до 3,5–4,3 

мг/дм3. 

А Б 

В Г 

Рис. 5.3.6. Зміна активності лактатдегідрогенази в ембріонах та 

передличинках окуня під впливом температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – кінець гаструляції, Б – очні бокали, В – пігментація очей, Г – 

передличинки окуня. 

Аналізуючи дані власних досліджень, можна дійти наступних висновків: 

на ранніх стадіях ембріонального розвитку (кінець гаструляції та очні бокали) 

спостерігалася максимальна активність ЛДГ при мінімальних температурах 

протягом усього досліджуваного діапазону. Це свідчить про те, що за цих умов 

для енергозабезпечення нормального ембріогенезу відбувається за рахунок 

гліколізу. Вже на наступній стадії розвитку при істотному підвищенні 

температури води активність ЛДГ була найменшою при мінімальних величинах 

температури (14,9ºС), що свідчить про те, що вона є найбільш оптимальною для 
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органогенезу ембріонів окуня. Подібну картину спостерігали і в процесі 

формування передличинок. Це вказує на те, що для нормального 

ембріонального та постембріонального розвитку окуня оптимальним 

діапазоном температур є 14,5–16ºС. 

Плітка. Дослідження активності ЛДГ залежно від коливань температури 

навколишнього середовища в ембріонах та передличинках плітки показали, що 

на стадії кінця гаструляції при збільшенні температури води активність ЛДГ 

зростає (рис. 5.3.7). Мінімальну активність було зафіксовано при температурі 

16,9ºС, яка становила – 9,38 мМоль НАДН/хв.×мг білка, а максимальну – при 

18ºС – 16 мМоль НАДН/хв.×мг білка, що на 41,4% більше. 

А Б 

В Г 

Рис. 5.3.7. Зміна активності лактатдегідрогенази в ембріонах та 

передличинках плітки під впливом температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – кінець гаструляції, Б – очні бокали, В – пігментація очей, Г – 

передличинки плітки. 

На наступній стадії спостерігалася протилежна тенденція: з підвищенням 

температури води активність ферменту знижується. Слід також відмітити, що 
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протягом цього етапу розвитку температура води у досліджуваних водоймах 

знизилась на 1,5–2ºС та становила 15,0–16,9ºС. Максимальну активність 

ферменту було зафіксовано при мінімальній температурі (15ºС) з цього 

діапазону – 12,9 мМоль НАДН/хв.×мг білка, а мінімальну – при 16,9ºС – 9,9 

мМоль НАДН/хв.×мг білка, що на 23,3% менше. 

Під час наступної стадії розвитку (пігментація очей) температура в 

досліджуваних водоймах продовжувала знижуватись та досягла 14,4–14,8ºС. Ці 

температури не були оптимальними для нормального ембріогенезу плітки, про 

що свідчить значна активність ЛДГ. Максимальну активність ферменту було 

зафіксовано при температурі 14,7ºС – 6,25 мМоль НАДН/хв.×мг білка, а 

мінімальну – при 14,8ºС – 5,11 мМоль НАДН/хв.×мг білка, що на 18,2% менше. 

Висока активність ЛДГ в передличинках плітки також вказує на 

несприятливі умови середовища для нормального ембріогенезу. Слід також 

відмітити, що під час розвитку передличинок рівень розчиненого кисню у воді 

був в межах 3,2–3,7 мг/дм³. Низьку його концентрацію було відмічено лише в 

передранкові години, а після 8 год. ранку оптимальний рівень кисню поступово 

відновлювався. Проте навіть такий короткочасний дефіцит кисню у воді 

впливав на перебіг метаболічних процесів в передличинках плітки, змістивши 

його в сторону анаеробного енергозабезпечення. Мінімальна активність ЛДГ 

була при температурі 19,6ºС та становила – 28,18 мМоль НАДН/хв.×мг білка, а 

максимальна – при 20,9ºС – 32,3 мМоль НАДН/хв.×мг білка, що на 14,6% 

більше. 

Аналізуючи дані власних досліджень щодо активності ЛДГ, можна 

стверджувати, що температура води в межах 16–17ºС є найбільш оптимальною 

для нормального ембрінального розвитку плітки. 

Йорж. Подібні дослідження зміни активності ЛДГ залежно від коливань 

температури водойм було проведено і на ембріонах та передличинках йоржа. 

Для початкової стадії розвитку (кінець гаструляції) характерним є те, що 

температура води у водоймах була 13,6–14,5ºС, а активність ферменту 

знаходилась на доволі низькому рівні (рис. 5.3.8). Проте спостерігалася 
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тенденція, що з підвищенням температури активність ферменту дещо зростала. 

Мінімальну її активність було зафіксовано при температурі 13,6ºС, яка 

становила 1,9 мМоль НАДН/хв.×мг білка, а максимальну – при 14,5ºС – 2,34 

мМоль НАДН/хв.×мг білка, що на 18,8% більше. 

А Б 

В 

Рис. 5.3.8. Зміна активності 

лактатдегідрогенази в ембріонах та 

передличинках йоржа під впливом 

температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – кінець гаструляції, Б – 

очні бокали, В – передличинки 

йоржа. 

 

При наступній стадії розвитку – очні бокали, температура води у 

досліджуваних водоймах продовжувала збільшуватись та досягла 16,3–18,8ºС. 

Слід відмітити, що за цих умов зберігається попередня закономірність: низький 

рівень активності ферменту та поступовий її ріст з підвищенням температури 

води. Мінімальну активність ЛДГ спостерігали при температурі 16,3ºС – 1,00 

мМоль НАДН/хв.×мг білка, а максимальну – при 18,5ºС – 1,16 мМоль 

НАДН/хв.×мг білка, що на 13,8% більше. 
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В подальшому температура в досліджуваних водоймах продовжувала 

збільшуватись та при вилупленні передличинок досягла 19,4–21,3ºС. На рис. 

5.3.8. добре видно, що на цій стадії при збільшенні температури води 

активність ЛДГ в ембріональних тканинах знижується. Це вказує на більш 

оптимальний розвиток передличинок йоржа при вищих температурах (21ºС) та 

при концентрації розчиненого кисню більш 5,0 мг/дм3, ніж це було на 

попередніх етапах розвитку. Максимальну активність було зафіксовано при 

температурі 19,4ºС – 4,48 мМоль НАДН/хв.×мг білка, а мінімальну – при 21,3ºС 

– 3,58 мМоль НАДН/хв.×мг білка, що на 20,1% менше. 

Аналізуючи результати власних досліджень активності ЛДГ в ембріонах 

та предличинках йоржа можна помітити, що йорж під час раннього 

ембріогенезу має широкий діапазон температур, за яких він розвивається в 

межах норми. Проте оптимальною температурою для ембріогенезу в середині 

оболонки йоржа є температури 14–18ºС, а для передличинок – 21ºС. 

 

5.4. Зміна активності протеаз в ембріонах риб за дії різного температурного та 

кисневого режимів водойми 

 

Протеази гідролізують пептидні зв’язки в білках та пептидах. Визначення 

активності протеаз на ембріональних стадіях розвитку за дії екологічних 

чинників водного середовища особливо важливо, оскільки саме на цих етапах 

відбувається суттєві перетворення у риб, створюються нові тканини та органи. 

Збільшення або зменшення активності протеаз також в значній мірі пов’язано з 

фізіологічними змінами ембріонів та личинок в період метаморфозу [172]. 

Білий товстолобик. Ембріональний розвиток білого товстолобика триває 

32–36 год., за цей короткий час відбуваються необхідні процеси органогенезу 

та метаморфозу зародків, тому активність протеолітичних ферментів постійно 

змінюється залежно від етапів розвитку ембріонів. За змінами активності 

протеаз також можна визначати стан організму риб залежно від коливань 

абіотичних чинників у водоймах. 



 

156 

На початкових стадіях розвитку білого товстолобика (кінець гаструляції) 

відмічено, в якому діапазоні температур найкраще розвивається ембріон. Для 

цієї стадії найкращою є температура води 24–25ºС (рис. 5.4.1). Максимальна 

активність ферменту була при температурі 25ºС – 5,04 ум.од./мг білка×год., 

далі з підвищенням температури активність дещо знижувалася на 13% до 4,37 

ум.од./мг білка×год., але залишалася на високому рівні. Активність протеаз 

залишалася на високому рівні навіть при високих температурах – 32ºС (4,27 

ум.од./мг білка×год.). Це пояснюється тим, що ці стадії розвитку проходили в 

денні години та за достатнього насичення води киснем (5,0–6,3 мг/дм3). 

А Б 

Рис. 5.4.1. Зміна активності протеаз в ембріонах білого товстолобика під 

впливом температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – кінець гаструляції, Б – очні бокали. 

 

На стадії очні бокали зберігається подібна закономірність, як і на 

попередній стадії розвитку. Активність ферменту перебувала на високому рівні 

в усьому діапазоні температур 22ºС–32ºС від 4,17 до 3,98 ум.од./мг білка×год. 

відповідно. Максимальну активність було зафіксовано при температурі 25ºС – 

5,31 ум.од./мг білка×год.. З подальшим підвищенням температури активність 

протеаз поступово знижувалася та при температурі 32ºС становила 3,98 

ум.од./мг білка×год. 

Таким чином, активність протеаз вказує, що особливості фізіологічного 

стану ембріонів можна визначити за цим показником та встановлювати чи 
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знаходяться вони в оптимальних межах абіотичних чинників, чи ні. 

Встановлено, що під час ембріонального розвитку білого товстолобика 

активність ферменту перебувала на високому рівні. Це свідчить про те, що в 

інтервалі температур, коли відбувається аномальний розвиток ембріонів, вище 

ніж 29оС, активність протеаз істотно не знижується. Оптимальними 

температурами для ембріонального розвитку цього виду риб був їх діапазон 24–

25ºС. 

Білий амур. Активність протеаз також чітко вказує на характеристики 

фізіологічного стану ембріонів білого амура залежно від умов середовища. 

Дуже добре прослідковується пряма залежність між активністю ферментів та 

температурою води, з її збільшенням активність протеаз зростає (рис. 5.4.2). 

Мінімальну активність ферменту було зафіксовано при температурі води 21ºС – 

4,26 ум.од./мг білка×год., а максимальну – при 29ºС – в 2,4 рази більше (10,23 

ум.од./мг білка×год.). 

Було встановлено кореляційну залежність між температурою води та 

активністю протеаз в ембріонах білого амура на стадії кінець гаструляції (рис. 

5.4.3.). Зі збільшенням температури відбувається пропорційне збільшення 

активності ферменту. 

На наступній стадії розвитку (очні бокали) загальна активність ферменту 

дещо знижувалася порівняно з попередньою стадією розвитку – на 23% при 

температурі 21ºС та на 60,8% при 29ºС (див. рис. 5.4.2). Проте, не дивлячись на 

це, загальна закономірність змін активності ферменту від температури води 

зберігається. Максимальну активність протеаз було зафіксовано при 

температурі 28ºС – 3,98 ум.од./мг білка×год. 

Таким чином, для білого амура на початкових стадіях розвитку 

характерна висока активність протеаз від 4,26 ум.од./мг білка×год. При 

температурі 21ºС до 10,23 ум.од./мг білка×год. Однією з причин подальшого 

аномального розвитку ембріонів за високих температур води може бути 

надмірна активність ферментів на стадії кінець гаструляції. На наступних 

етапах розвитку активність знижувалася на 23–60,8% та знаходилася в доволі 
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вузьких межах від 3,2 до 3,98 ум.од./мг білка×год. при всіх досліджуваних 

температурах води. Це свідчить про те, що ембріони білого амура на цьому 

етапі розвитку добре пристосовуються до всього діапазону досліджуваних 

температур. Зі всього об’єму даних можна стверджувати, що температура води 

24–28ºС є найкращою для ембріонального розвитку білого амура, але при 

наявності достатньої кількості розчиненого кисню. 

А Б 

Рис. 5.4.2. Зміна активності протеаз в ембріонах білого амура під впливом 

температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – кінець гаструляції, Б – очні бокали. 

 

Короп. Також активність протеаз було досліджено і в ембріонах коропа. 

Для цього виду риб було встановлено, що на початкових стадіях розвитку з 

підвищенням температури води активність ферменту зростає з 8,59 ум.од./мг 

білка×год. при температурі 23ºС до 11,56 ум.од./мг білка×год. при 26ºС (рис. 

5.4.4). Проте, з подальшим підвищенням температури до 27ºС активність 

протеаз знижувалася до 10,43 ум.од./мг білка×год., що на 9,7% нижче. 

Саме до температури 26ºС за умови достатнього насичення води 

розчинним киснем (5,0–7,2 мг/дм3) ембріони коропа на цій стадії розвитку 

нормально розвивалися, що підтверджується високим рівнем активності 

протеаз. 

Подібна закономірність зберігалася і на наступній стадії розвитку – 

рухливий ембріон. Максимальну активність ферменту було зафіксовано при 
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температурі 28ºС – 10,84 ум.од./мг білка×год. за достатнього насичення води 

киснем (5,0–6,3 мг/дм3). Проте вже при 31ºС активність протеаз була 

мінімальною – 7,34 ум.од./мг білка×год. Це свідчить про те, що ембріони 

коропа при температурі оточуючого середовища вище 28ºС максимально 

задіюють свої резерви для адаптації до стресових умов, а з перевищенням цієї 

температурної межі можливості протидіяти чиннику вичерпані. Це 

підтверджується утворенням великої кількості аномальних та нежиттєздатних 

зародків. 

Білий амур, кінець гаструляції

Активність протеаз = -11,32 + 0,72894 * Температура води

r = 0,88387
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Рис. 5.4.3. Кореляційна залежність між температурою води та активністю 

протеаз в ікрі білого амура на стадії кінець гаструляції. 

 

На стадії пігментація очей зберігається подібна закономірність, як і на 

попередніх стадіях ембріонального розвитку, але дещо звужуються межі 

оптимуму. Максимальну активність ферменту було зафіксовано при 

температурі 24ºС – 11,07 ум.од./мг білка×год., а мінімальну – при 29ºС на 17,6% 

менше (9,12 ум.од./мг білка×год.). 
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Аналізуючи дані щодо активності протеаз протягом всього ембріогенезу, 

дійти наступних висновків: протягом всього ембріогенезу в досліджуваному 

діапазоні температур активність протеаз ембріонів коропа знаходилася на 

високому рівні. Це свідчить про те, що ембріони коропа можуть розвиватися в 

широкому діапазоні температур. Характерним є те, що для кожної стадії 

оптимальна температура постійно змінюється. На початкових стадіях розвитку 

це більш високі величини – 25–26ºС, а для більш пізніх стадій розвитку та 

безпосередньо перед вилупленням передличинок – 23–24ºС. 

 

А Б 

В  

Рис. 5.4.4. Зміна активності протеаз в ембріонах коропа під впливом 

температури води, М±m, n=6. 

Примітка: А – стадія відділення хвоста, Б – рухливий ембріон, В – 

пігментація очей. 
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Отже, результати наших досліджень по активності ключових ферментів 

енергетичного та пластичного обміну показали, що з підвищенням температури 

водного середовища вище за норму зменшувалась активність Na+/K+-АТФ-ази, 

що зумовлено послабленням окисно-відновних та посиленням анаеробних 

процесів за низького вмісту кисню у воді. Особливо відчутне зниження 

активності ферменту у ікрі коропа встановлено за температури води 30ºС при 

добовому її коливанні 2–3оС. Характерною особливістю для цього виду риб є 

те, що на всіх стадіях розвитку активність ферменту найбільша при температурі 

22ºС та інколи досягає свого максимуму. При зростанні температури води вона 

значно падає й досягає мінімуму при 26ºС. Далі з наступним збільшенням 

температури активність знову зростає, що відбувається через розвиток 

адаптивних реакцій до несприятливих чинників за рахунок збільшення 

обмінних процесів між зовнішнім та внутрішнім для ембріонів середовищем. 

Протягом всього ембріонального розвитку коропа під час підвищення 

температури за межі оптимальної рівень активності СДГ знижується. Нетипове 

підвищення температури води в період нересту риб в природних умовах на тлі 

зниження вмісту кисню у воді істотно впливає на активність СДГ у 

ембріональних тканинах [157, 158, 169]. На третій та четвертий день розвитку 

личинок коропа активність СДГ стрімко збільшується при збільшенні 

температури оточуючого середовища, чого не було помітно в перші два дні, де 

була відмічена зворотна залежність. Вірогідно, це вказує на те, що 

передличинки коропа після перших двох діб життя змогли більш ефективно 

адаптуватися до більш високих температур – 27–28ºС і навіть до 29ºС, на що 

вказує стабільно висока активність СДГ. 

Активність лактатдегідрогенази протягом всього ембріогенезу коропа 

також чітко реагувала на зміну умов середовища та залежала від стадії розвитку 

зародків. Оптимальною температурою для нормального розвитку ембріонів 

коропа за величиною цього показника можна вважати 22–24ºС, при 

подальшому підвищенні ембріони коропа продовжують розвиватись, але з 

більшою кількістю їх аномалій та зі зменшенням життєздатності. 



 

162 

Оптимальними температурами для розвитку личинок коропа можна вважати її 

діапазон від 22 до 27ºС. 

Протягом всього ембріогенезу коропа в досліджуваному діапазоні 

температур активність протеаз ембріонів знаходилася на високому рівні. Це 

свідчить про те, що ембріони цього виду риб продовжують розвиватися в 

широкому діапазоні температур. Характерним є те, що для кожної стадії 

розвитку оптимальна температура постійно змінюється. На початкових стадіях 

розвитку це можуть бути більш високі значення температури – 25–26ºС, для 

більш пізніх стадій розвитку та безпосередньо перед вилупленням 

передличинок – 23–24ºС. 

Підсумовуючи отримані результати, можна стверджувати, що при 

перевищенні сприятливих температур в ембріонах коропа змінюється 

спрямованість їх енергетичного обміну з аеробного на анаеробний. При 

температурному режимі вище за 26оС та зниженні концентрації розчиненого 

кисню нижче за 5,0 мг/дм3 на природних нерестовищах ефективність 

відтворення риб знижується. 

За активністю Nа+,К+-АТФ-ази найбільш оптимальною  температурою 

для розвитку ембріонів білого амура та білого товстолобика можна вважати 

таку, що не перевищує 25,0ºС. Саме за такою температурою спостерігався 

активний обмін між зовнішнім та внутрішнім середовищем для зародків, а 

активність АТФ-ази знаходилася на високому рівні порівняно з іншими 

температурними режимами. Важливо відзначити, що під час проведення 

досліджень при температурі 25,0ºС у водоймах створилися задовільні кисневі 

умови (вище за 5,0 мг О/дм3), чого не спостерігалося при перевищенні 

температурного оптимуму. При досить високому температурному режимі, вище 

за 28,0ºС, найчастіше був помічений аномальний розвиток ембріонів. 

Отримні дані з активності СДГ в ембріонах білого товстолобика 

вказують, що для нормального його ембріонального розвитку найбільш 

сприятливою є температура 24–25ºС. За активністю ЛДГ добре помітна реакція 

ембріонів на стадії очні бокали у рослиноїдних риб на зниження в передранкові 
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години рівня насичення води киснем до 3,5 мг/дм3 при 29ºС активується 

гліколіз. Проте активність СДГ протягом всього ембріогенезу білого амура 

залишається на високому рівні. Найвища її величина була при температурах на 

нижче оптимуму. 

Для білого амура на початкових стадіях розвитку характерна висока 

активність протеаз від 4,26 ум.од./мг білка×год. при 21ºС до 10,23 ум.од./мг 

білка×год (29ºС). Однією з причин аномального розвитку ембріонів за високих 

температур води може бути надмірна активність ферментів, зокрема на стадії 

кінець гаструляції. На наступних етапах розвитку активність протеаз 

знижувалася на 23–60,8% та знаходилася в доволі вузьких межах від 3,2 до 3,98 

ум.од./мг білка×год. при всіх досліджуваних температурах води. Це свідчить 

про те, що ембріони білого амура на цьому етапі розвитку починають 

пристосовуватися до надмірної температурі. З всього об’єму отриманих даних 

можна стверджувати, що температура води 24–28ºС є найкращою для 

ембріонального розвитку білого амура, але за умов наявності достатньої 

кількості розчиненого кисню. 

Оскільки, ембріональний розвиток окуня відбувається при відносно 

низьких температурах, то протягом всіх досліджень ми не спостерігали жодних 

проблем з кисневим режимом, його концентрація була в межах 5,0–11,6 мг/дм3. 

За активністю Na+/K+-АТФази для ембріонів окуня чітко видно, що найбільш 

сприятливими температурами для ембріонального розвитку є нижні її величини, 

зокрема для стадії пігментація очей це 14,9ºС. Після вилуплення на стадії 

передличинки максимальну активність ферменту було відмічено при 

температурі 16,3ºС. Дані власних досліджень зміни активності СДГ у ембріонів 

за коливаннями температури оточуючого середовища свідчать про те, що для 

нормального ембріонального та постембріонального розвитку окуня 

оптимальними температурами води є 9–11°С. Проте, навіть при підвищенні 

температури до 15–16ºС ембріони та личинки добре пристосовуються. 

За даними власних досліджень показано, що на ранніх стадіях 

ембріонального розвитку (кінець гаструляції та очні бокали) спостерігалася 
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максимальна активність ЛДГ у зародках окуня при мінімальних температурах з 

усього дослідженого діапазону. За цих умов для нормального ембріогенезу 

активно використовувався гліколіз. Вже на наступній стадії розвитку при 

істотному підвищенні температури води активність ЛДГ була найменшою при 

мінімальних температурах (14,9ºС), що свідчить про те, що вона є найбільш 

оптимальною для органогенезу ембріонів окуня. Подібну картину ми бачимо й 

в процесі формування передличинок. Це вказує на те, що для ембріонального та 

постембріонального розвитку окуня діапазон температур 14,5–16ºС є 

прийнятним. При цих температурах ембріони та личинки добре ростуть. Проте 

оптимальною температурою для цього виду все ж є її діапазон 9–11ºС.  

За активністю ключових ферментів Na+,K+-АТФази, ЛДГ та СДГ також 

можна стверджувати, що для нормального ембріонального розвитку йоржа 

оптимальними температурами є її діапазон в межах 14–18ºС, а раннього 

постембіонального – 19–21ºС. 

Плітка більш теплолюбивий вид риб порівняно з окунем, для неї 

характерні значно вищі температури води під час ембріонального розвитку. 

Відмічено, що активність АТФ-ази істотно зростала з підвищенням температури 

води. Це може свідчити про високу пристосованість плітки до температурного 

режиму водойм як при кліматичних нормах, так і дещо переважаючих цю норму. 

Найкращою температурою для ембріонального розвитку плітки є 16–17ºС, а на 

стадії передличинки її оптимум зростав до 20–21ºС [173, 222, 223]. 

Активність СДГ в ембріональних тканинах плітки чутливо реагує на зміну 

умов середовища, в першу чергу, на температурний режим. За цим показником 

можна стверджувати, що для ембріонального розвитку в середині оболонки 

оптимальними температурами є 15–16ºС, а для стадії передличинки – менше 

20ºС. Переважання оптимальної температури може негативно позначитися на 

ембріонального розвитку цього виду риб. 

Підвищення активності ЛДГ в тканинах передличинок плітки вказує на 

несприятливі для неї умов середовища. Так, під час розвитку передличинок 

рівень розчиненого кисню у воді на нерестовищах знижувався до 3,2–3,7 
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мг/дм³. Низьку його концентрацію було відмічено лише в передранкові години, 

а після 8 год. ранку оптимальний рівень кисню поступово відновлювався. 

Проте навіть такий короткочасний дефіцит кисню у воді вплинув на протікання 

метаболічних процесів в передличинках плітки, змістивши його в сторону 

анаеробного енергозабезпечення. Мінімальна активність ЛДГ була при 

температурі 19,6ºС та становила 28,18 мМоль НАДН/хв.×мг білка, а 

максимальна – при 20,9ºС – 32,3 мМоль НАДН/хв.×мг білка, що на 14,6% 

більше. Таким чином, дані з активності ЛДГ підтверджують, що температура в 

межах 16–17ºС є найбільш оптимальною для нормального ембрінального 

розвитку плітки. 

Отже, нами встановлено, що за активністю ключових ферментів в 

ембріонах риб можна судити про негативну дію температурних умов та вмісту 

розчиненого кисню у воді. При надлишковому за кліматичною нормою, 

особливо в період їх нересту, перегріві води може суттєво знижуватися 

ефективність відтворення риб. Останнім часом саме це відбувається у водоймах 

України, коли після прохолодної весни протягом березня та квітня у травні 

починається значне зростання температури повітря і води, яке перевищує 

існуючу кліматичну норму. Саме в цей період відбувається нерест переважної 

більшості промислово-цінних видів риб. 

За результатами проведених досліджень можна стверджувати, що 

активність ЛДГ та СДГ та їх співвідношення у ембріональних тканинах 

личинок є показовими індикаторами впливу екологічних умов середовища на 

ембріональний розвиток риб. Саме ці ферменти своєчасно та адекватно 

реагують на найменші зміни температурного та кисневого чинників, що дає нам 

можливість оцінити сприятливі умови існування. При підвищенні температури 

води вище за кліматичну норму змінюється співвідношення СДГ/ЛДГ в бік 

збільшення лактатдегідрогеназної і зменшення сукцінатдегідрогеназної 

активності. Це, в свою чергу, свідчить про перехід енергетичного обміну у 

зародків з окисно-відновних процесів на анаеробні.  
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Визначення активності протеаз в ході ембріонального розвитку за дії 

екологічних чинників водного середовища особливо важливо, оскільки саме на 

цих етапах відбувається суттєві перетворення у риб, створюються нові тканини 

та органи. Збільшення або зменшення активності протеаз також, в значній мірі 

пов’язано з фізіологічними змінами ембріонів та личинок в період метаморфозу 

[172]. 
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РОЗДІЛ 6 УЗАГАЛЬНЕННЯ 

У багатьох роботах відзначено вплив на організм риб навіть незначних 

флуктуацій температури водного середовища та вмісту розчиненого кисню у 

воді [6, 9, 11, 20, 27]. Температура завдає істотний вплив на всі рівні 

структурної організації водних організмів від організмового до клітинного [4, 

19, 20, 21, 22, 40, 122]. Відомо, що зміни температури чинять істотний вплив на 

швидкість протікання метаболічних реакцій і загальну інтенсивність обміну. 

Підвищення температури в толерантному діапазоні призводить до посилення 

інтенсивності обміну, а зниження температури – до його зниження [3]. Між тим 

основні обмінні процеси в організмі повинні підтримуватися на певному рівні, 

котрий може змінюватися лише у доволі вузьких межах, інакше настає 

порушення гомеостазу, яке викликає загибель організму [198]. 

Низка авторів Вербіцький В.Б., Заар Э.И., Дгебуадзе Ю.Ю., Продан С.Е., 

Константінов А.С., Schneider J.C. та ін. [7, 9, 10, 17, 24, 48, 51, 59], вказують, що 

для нормального протікання обмінних процесів важливі як рівень змін 

температур, так і швидкість їх перемін. Різке зниження температури може 

призвести до такого сповільнення метаболічних процесів, яке вже не може 

забезпечити нормальний хід процесів життєдіяльності. Протилежне значне 

підвищення температури може викликати таке зростання інтенсивності 

обмінних процесів, які важко або неможливо забезпечити киснем. Тому у 

пойкілотермних тварин є механізми контролю інтенсивності обмінних 

процесів, і, в першу чергу, за рахунок ферментативної регуляції [218–220]. 

За результатами власних досліджень встановлено, що при зміні 

температурного режиму істотно змінюється швидкість ембріональних стадій 

риб, зокрема коропа та рослиноїдних риб. При коливанні температури води 

протягом доби та під час всього ембріогенезу на нерестовищах, не дивлячись на 

те, що загальна сума тепла була вищою, ніж у стабільних умовах, 

уповільнюється швидкість ембріональних стадій розвитку досліджених видів 

риб [50, 221]. Затримка розвитку ікри коропа за цих умов була 20–24 год. 
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Навіть не суттєва середньодобова різниця температури у 0,5–0,8оС між 

досліджуваними водоймами призводить до істотного уповільнення 

ембріогенезу рослиноїдних риб на 4–6 год. При цьому за стабільної 

температури в діапазоні 23–25оС ембріональний розвиток продовжувався 32–36 

год. В найбільш прогрітій водоймі (температура води вище за 28оС) та при 

зниженні концентрації розчиненого кисню нижче за 5,0 мг/дм3 спостерігалося 

підвищення кількості аномальних зародків. 

Нами відмічено істотну різницю за довжиною та масою передличинок 

коропа з водойм, які характеризувалися різним температурним режимом. Так, 

при температурі води 21,4оС середня довжина личинок була 7,4 мм, а маса 1,2 

мг. Для цих личинок характерним є більш швидке проходження ембріональних 

стадій розвитку. В найбільш прохолодній водоймі (20,6оС) середня довжина 

передличинок досягала 9,4 мм, а маса 1,5 мг, а ембріональний розвиток 

продовжувався 89 год. 

На ранніх стадіях ембріогенезу (дрібноклітинна морула, кінець гаструляції) 

залежно від різних умов середовища кількість мікроядер в усіх досліджуваних 

видів риб не перевищували межі норми (1–2) [180, 200, 205, 206, 222, 223]. Це 

можна пояснити тим, що на цих стадіях ще не проявилися негативні наслідки 

змін у навколишньому середовищі. Цього не спостерігалось на пізніх стадіях 

ембріогенезу (очні бокали, пігментація зародків) та в личинок, де цей показник 

чітко реагував на зміни температури води та її насичення киснем. 

Дослідження показали, що за впливу екологічних чинників водного 

середовища на генетичний апарат ембріонів коропа на пізніх стадіях [206] 

розвитку та личинок, що клітини містять в основному (89%) по два, рідше по 

одному ядерцю. При максимальних температурах води (29–31°С) та 

пониженому рівні кисню (3,8 мг/дм3) кількість мікроядер істотно зростала. 

Клітини ембріонів коропа з трьома мікроядрами становили 68% при цьому 

діаметр ядерця зменшувався. 

Ембріони коропа можуть вдало адаптуватися до високої температури 

зовнішнього середовища (до 31°С) [69, 71, 75, 76, 224], але тільки при 
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достатньому вмісті розчиненого кисню в воді (4,5–5,8 мг/дм3). Мінімальні рівні 

білка в личинках знаходилися в середній частині діапазону температури води 

(26,5°С). Як з підвищенням, так і зі зниженням температури оточуючого 

середовища його вміст поступово збільшувався, досягаючи максимуму при 

крайніх температурах (22°С та 28°С). Для личинок коропа оптимальним 

діапазоном температури для постембріонального розвитку було 22–24°С. За 

цих умов відмічено мінімальну кількість аномально розвинених зародків. При 

температурі 27–28°С та концентрації кисню у воді більше за 5,0 мг/дм3 також 

відмічалася висока життєстійкість зародків, але ця температура виявлялася 

потужним тератогенним чинником для ембріонів коропа та призводила до 

аномального розвитку ембріонів [69, 71, 75, 76]. 

Личинки коропа мали більшу адаптивну здатність до змін умов існування 

порівняно з ембріонами, які знаходилися в середині оболонки. Підтвердженням 

цьому може слугувати високий вміст глікогену в тканинах без різких його змін 

протягом чотирьох діб постембріонального розвитку в усьому досліджуваному 

діапазоні температур. Також було встановлено стабільно високий рівень 

ліпідів, але найбільшій їх вміст відмічено при температурі 26–27°С, а ця 

температура є більш оптимальною. Це підтверджується морфологічними 

дослідженнями ембріонів. 

Існування залежності між рівнем метаболізму та ферментативної 

активності дозволяє охарактеризувати фізіологічний статус риб, а активність 

ферментів можна вважати молекулярними біомаркерами [195]. До основних 

молекулярних біомаркерів метаболізму низка авторів відносять: активність Nа+, 

К+-АТФ-ази, Са2+, Мg2+–АТФази і загальної АТФ-ази, лактатдегідрогенази та 

сукцинатдегідрогенази [196, 197]. 

Результати наших досліджень показали, що з підвищенням температури 

водного середовища вище за норму зменшувалась активність Na+, K+-АТФази, 

що зумовлено послабленням окисно-відновних та посиленням анаеробних 

процесів за низького вмісту кисню у воді. Особливо відчутне зниження 

активності ферменту у ікрі коропа встановлено за температури води 30ºС при 
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добовому її коливанні 2–3оС. Характерною особливістю для цього виду риб є 

те, що на всіх стадіях розвитку активність ферменту найбільша при температурі 

22ºС та інколи досягає свого максимуму. При зростання температури води вона 

значно падає й досягає мінімуму при 26ºС. Далі з наступним збільшенням 

температури активність знову зростає, що відбувається через розвиток 

адаптивних реакцій до несприятливих чинників за рахунок збільшення 

обмінних процесів між зовнішнім та внутрішнім для ембріонів середовищем. 

При підвищенні температури води вище за кліматичну норму змінюється 

співвідношення СДГ/ЛДГ в бік збільшення лактатдегідрогеназної і зменшення 

сукцінатдегідрогеназної активності. Це, в свою чергу, свідчить про перехід 

енергетичного обміну у зародків з окисно-відновних процесів на анаеробні. 

Відомо, що при температурі води нижче за оптимальну активність 

метаболічних процесів значно сповільнюється, відбувається генерування 

енергії за рахунок гліколізу, в якому лактатдегідрогеназа бере безпосередню 

участь. За рівнем активності цього ферменту можна судити про ступінь та 

активність гліколітичних процесів [160–162]. 

Таким чином, за результатами проведених досліджень можна 

стверджувати, що рівень активності ЛДГ та СДГ та їх співвідношення у 

ембріональних тканинах личинок є показовими індикаторами впливу 

екологічних умов середовища на ембріональний розвиток риб. Саме ці 

ферменти своєчасно та адекватно реагують на найменші зміни температурного 

та кисневого чинників, що дає нам можливість оцінити сприятливі умови 

існування. 

Основоположним процесом генерування енергії АТФ у вищих тварин є 

аеробний шлях. Саме сукцинатдегідрогеназа каталізує в циклі Кребса зворотне 

окиснення бурштинової кислоти до фумарової. Тому активність дегідрогеназ 

може слугувати індикатором діагностики стану організму при захворюваннях 

або в несприятливих умовах [156, 157]. Протягом всього ембріонального 

розвитку коропа під час підвищення температури за межі оптимальної 

активність СДГ знижується. Нетипове підвищення температури води в період 
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нересту риб в природних умовах на тлі зниження вмісту кисню у воді істотно 

впливає на її активність у ембріональних тканинах [157, 158, 169]. На третій та 

четвертий день розвитку личинок коропа активність СДГ стрімко збільшується 

при зростанні температури оточуючого середовища, чого не було помітно в 

перші два дні, де було відмічено зворотну залежність. Очевидно, це вказує на 

те, що передличинки коропа після перших двох діб життя змогли більш 

ефективно адаптуватися до високих температур – 27–28ºС і навіть до 29ºС, на 

що вказує стабільно висока активність СДГ. 

Активність ЛДГ протягом всього ембріогенезу коропа також чітко реагує 

на зміну умов середовища та залежить від стадії розвитку зародків. 

Оптимальною температурою для нормального розвитку ембріонів коропа за 

цим показником можна вважати 22–24ºС, при подальшому підвищенні 

температури ембріони коропа продовжують розвиватись, але з більшою 

кількістю їх аномалій та зі зменшенням життєздатності. Аналіз результатів 

досліджень активності ЛДГ за дії температурних та кисневих коливань у воді 

ще раз показав високу її чутливість цього показника. При найменшому 

наближенні до порогових рівнів розчиненого кисню або температури 

активність ферменту відповідно реагувала та підвищувалась. Це можна 

особливо простежити під час розвитку личинок протягом третьої та четвертої 

доби, коли з наближенням температури води до 28ºС активність ЛДГ значно 

зростала. Найкращими температурами для розвитку личинок коропа можна 

вважати її діапазон від 22 до 27ºС. 

Протягом всього ембріогенезу коропа в досліджуваному діапазоні 

температур активність протеаз ембріонів знаходилася на високому рівні. Це 

свідчить про те, що ембріони цього виду риб продовжують розвиватися в 

широкому діапазоні температур. Характерним є те, що для кожної стадії 

розвитку оптимальна температура постійно змінюється. На початкових стадіях 

розвитку це можуть бути більш високі температури – 25–26ºС, а для більш 

пізніх стадій розвитку та безпосередньо перед вилупленням передличинок – 

23–24ºС. 
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Підсумовуючи отримані результати можна стверджувати, що при 

перевищенні кліматичних норм температури в ембріонах коропа змінюється 

спрямованість їх енергетичного обміну з аеробного на анаеробний. При 

температурному режимі вище за 26оС та зниженні концентрації розчиненого 

кисню нижче за 5,0 мг/дм3 на природних нерестовищах ефективність 

відтворення риб буде знижуватися. 

Рослиноїдні риби, зокрема білий амур та білий товстолобик, 

характеризуються прискореним ембріональним розвитком, а весь ембріогенез в 

середині оболонки триває протягом 32–36 год [69, 85, 87, 88]. Ікра цих риб 

розвивається у товщі воді, але не дивлячись на цей факт вони можуть бути 

запропоновані як показовий тест-об’єкт Наші дослідження показали, що з 

більшим прогріванням водоймах ембріональний розвиток прискорюється, але 

він все ж був сповільнений порівняно зі стабільним температурним режимом в 

межах 23–25оС. Затримка ембріонального розвитку рослиноїдних риб при 

коливальному температурному режимі була 4–6 год., що менше ніж у коропа, 

але і сам ембріогенез рослиноїдних риб тривав не більше 36 год. При затримці 

розвитку оболонки ікринок частково руйнувалися через передчасне виділення 

ферментів їх розчинення. 

Ікра білого товстолобика та білого амура особливо негативно реагує на 

передранкове зниження вмісту розчинного кисню у воді менш за 4,0 мг/дм3. 

Повністю порушувався їх ембріональний розвиток, а кількість аномальних 

зародків досягав 90%. При зменшенні концентрації кисню у воді нижче за 3,5 

мг/дм3 ембріони повністю гинули. При цьому для рослиноїдних риб характерна 

наявність декількох аномалій одночасно, зокрема викривлення хребта та водянки 

внутрішніх органів. Для ембріонів цих видів риб тератогенний вплив абіотичних 

чинників є значним. 

В рослиноїдних риб протягом всього розвитку спостерігалась підвищена 

кількість ядерець в клітині, особливо їх кількість зростала по мірі проходження 

ембріонального розвитку [205, 206]. На ранніх стадіях розвитку 

(дрібноклітинна морула та кінець гаструляції) переважали клітини з 2–4 
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ядерцями (93%), на пізніх етапах розвитку (очні бокали та перед вилупленням), 

а також в личинок – 4–6 (84%), іноді зустрічалися клітини з 7–8 ядерець (6%). 

Для ембріонів білого товстолобика на ранніх етапах оптимальна 

температура води має більш широкий діапазон (23–28°С), ніж на пізніх стадіях 

його розвитку (23–25°С). Також, на передодні вилуплення вони потребують 

значної кількості розчиненого кисню у воді для енергетичного забезпечення 

метаболічних процесів аеробним шляхом. Саме на пізніх стадіях розвитку 

починають формуватися нові тканини, органи, системи органів тощо. 

Встановлено, що ембріональний розвиток білого амура задовільно 

проходить і при температурі води до 29°С [65, 69] при достатньому рівні 

насичення киснем води. Саме при цій температурі ми спостерігали найвищий 

вміст білків та глікогену. Також, заслуговує на увагу той факт, що під час 

ембріонального розвитку білого амура при температурі 33°С за умов високого 

насичення води киснем від 6,5 до 7,4 мг/дм3 цей вид риб почував себе в межах 

норми. Але при зниженні концентрації розчиненого кисню переважав 

аномальний розвиток ембріонів. В цьому полягає видова специфічність 

метаболічних реакцій білого амура порівняно до білого товстолобика та коропа. 

У білого амура вищі адаптивні можливості до температурного та кисневого 

режиму водойми, що підтверджується його високою життєздатністю. В 

личинках білого амура протягом перших трьох діб розвитку характерним є те, 

що максимальний рівень глікогену був при температурі 22°С, а в четверту добу 

при цій температурі спостерігали вже його мінімум. Очевидно, для личинок 

при переході на змішане живлення оптимальна температура дещо збільшилась 

до 25,5°С. 

Коливання вмісту глікогену в ембріонах білого товстолобика протягом 

всього ембріонального розвитку вказують, що його зародки втрачають велику 

кількість енергії, спрямованої на адаптацію до зростання температури та 

відповідно зниження концентрації розчиненого кисню. Оптимальним 

температурним діапазоном для нормального ембріонального розвитку білого 

товстолобика можна вважати температуру 25–28°С [69, 85, 88] при достатній 
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концентрації розчиненого кисню. При погіршенні кисневих умов оптимальною 

температурою для ембріонів білого товстолобика було 23–25оС. 

За вмістом ліпідів оптимальним температурним режимом для розвитку 

личинок білого товстолобика є 21–26°С, як і для білого амура. Але при 

температурі 22–24°С кількість аномальних личинок була мінімальною. 

За активністю Nа+,К+-АТФ-ази найбільш оптимальною температурою для 

розвитку ембріонів білого амура та білого товстолобика можна вважати таку, 

що не перевищує 25,0ºС. Саме при такій температурі спостерігався активний 

обмін між зовнішнім та внутрішнім середовищем для зародків, а активність 

АТФ-ази знаходилася на високому рівні порівняно з іншими температурними 

режимами. Важливо відзначити, що під час проведення досліджень при 

температурі 25,0ºС у водоймах створилися задовільні кисневі умови (вище за 

5,0 мг О/дм3), чого не спостерігалося при перевищенні температурного 

оптимуму. При досить високому температурному режимі (вище за 28,0ºС) 

найчастіше був помічений аномальний розвиток ембріонів. 

Отримні дані щодо активності СДГ в ембріонах білого товстолобика 

вказують, що для нормального його ембріонального розвитку найбільш 

сприятливою є температура 24–25ºС. За активністю ЛДГ добре помітна реакція 

ембріонів на стадії очних бокалів у рослиноїдних риб на зниження в 

передранкові години рівня насичення води киснем до 3,5 мг/дм3 при 29ºС 

активується гліколіз. Проте активність СДГ протягом всього ембріогенезу 

білого амура залишалася на високому рівні. Найвищою вона була при 

температурах на нижче оптимуму. За цих умов організм втрачав більшу 

кількість енергії. 

Визначення активності протеаз на ході ембріонального розвитку за дії 

екологічних чинників водного середовища особливо важливо, оскільки саме на 

цих етапах відбувається суттєві перетворення у риб, створюються нові тканини 

та органи. Збільшення або зменшення активності протеаз, також, в значній мірі 

пов’язано з фізіологічними змінами ембріонів та личинок в період метаморфозу 

[172]. Для білого амура на початкових стадіях розвитку характерна висока 
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активність протеаз від 4,26 ум.од./мг білка×год. при 21ºС до 10,23 ум.од./мг 

білка×год (29ºС). Однією з причин аномального розвитку ембріонів за високих 

температур води може бути надмірна активність цих ферментів, зокрема на 

стадії кінець гаструляції. На наступних етапах розвитку активність протеаз 

знижувалася на 23–60,8% та знаходилася в доволі вузьких межах від 3,2 до 3,98 

ум.од./мг білка×год. при всіх досліджуваних температурах води. Це свідчить 

про те, що ембріони білого амура на цьому етапі розвитку починають 

пристосовуватися до надмірної температурі. З всього об’єму отриманих даних 

можна стверджувати, що температура води 24–28ºС є найкращою для 

ембріонального розвитку білого амура, але за наявності достатньої кількості 

розчиненого кисню. 

Як показали наші дослідження, середня кількість мікроядер в клітинах 

йоржа та окуня протягом всього ембріогенезу становила 1–2 (89% всіх клітин). 

В личинок також зберігалася подібна тенденція, кількість клітин з 3 або 4 

ядерцями не перевищувала 10%. Це можна пояснити тим, що під час 

проведення досліджень на ембріонах цих видів риб в природних умовах не 

спостерігалось різких перепадів температур (10–15°С – для окуня та 13–18°С – 

для йорж), а розчинений кисень завжди був значно вищим за нижню допустиму 

межу оптимуму для цих видів (6,5–11 мг/дм3), тобто ембріони та личинки не 

знаходились тривалий час під впливом стрес-чинників абіотичного характеру. 

Можливо, саме це й було причиною низької кількості пошкоджених хромосом, 

які в послідуючому формували б мікроядра. Ранні стадії розвитку плітки 

характеризувалися кількістю мікроядер в клітинах на рівні 2–3 (94% клітин). В 

другій половині ембріогенезу та в личинок цього виду їх кількість дещо 

зростала до 4–5 (91%). 

Оскільки, ембріогенез окуня відбувався ранньою весною, коли 

температура на природніх нерестовищах не коливається в широкому діапазоні, 

тому не було помічено різких коливань рівня білків. За нашими даними можна 

вважати оптимальною температурою для ембріонального розвитку окуня на 

рівні 9–11°С [72, 84 89, 111]. Ембріони та передличинки цього виду швидко 
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реагують на зміну умов оточуючого середовища, зменшуючи синтез нових 

білків при підвищенні температури [47, 49, 60, 72, 130, 190], навіть при 

незначному на 0,4–1,0°С, незважаючи на оптимальну насиченість води киснем. 

За вмістом глікогену в його ембріонах та передличинках для оптимальною 

температурою розвитку є 9–14°С, але з її підвищенням до 16–18°С цей вид риб 

добре пристосовується на личинкових стадіях розвитку. 

Вміст ліпідів в зародках окуня не змінювався в діапазоні температури, 

наближеної до 8,7–11,2°С. Це є кліматичною нормою для ембріонального 

розвитку окуня. Проте, вже після вилуплення при зростанні температури води 

передличинки втрачали більшу кількість запасних ліпідів, причиною цього є 

прискорений розвиток ембріонів. 

Оскільки ембріональний розвиток відбувається при відносно низьких 

температурах, то протягом всіх досліджень ми не спостерігали жодних проблем 

з кисневим режимом, його концентрація була в межах 5,0–11,6 мг/дм3. За 

активністю Na+/K+-АТФази для ембріонів окуня чітко видно, що найбільш 

сприятливими температурами для ембріонального розвитку є нижні її величини, 

зокрема для стадії пігментація очей це 15ºС. Після вилуплення на стадії 

передличинки максимальну активність ферменту було відмічено при 

температурі 16,3ºС. 

Дані власних досліджень щодо зміни активності СДГ у ембріонів за 

коливаннями температури оточуючого середовища свідчать про те, що для 

проходження нормального ембріонального та постембріонального розвитку 

окуня оптимальними температурами води є 9–11°С, проте навіть при 

підвищенні до 15–16ºС ембріони та личинки добре адаптуються. 

На ранніх стадіях ембріонального розвитку (кінець гаструляції та очні 

бокали) спостерігалася максимальна активність ЛДГ у зародках окуня при 

мінімальних температурах впродовж усього досліджуваного діапазону. За цих 

умов для нормального ембріогенезу активно застосовувався гліколіз. Вже на 

наступній стадії розвитку при істотному підвищенні температури води 

активність ЛДГ була найменшою при мінімальних температурах (14,9ºС), що 
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свідчить про те що вона є найбільш оптимальною для органогенезу ембріонів 

окуня. Подібну картину ми бачимо й в процесі формування передличинок. Це 

вказує на те, що для ембріонального та постембріонального розвитку окуня 

діапазон температур 14,5–16ºС є прийнятним. При цих температурах ембріони 

та личинки добре ростуть та розвиваються. Проте оптимальною температурою 

для цього виду все ж є діапазон температур 9–11ºС.  

За вмістом білку у зародках йоржа видно, що найбільш оптимальним 

діапазоном температур для його ембріонального розвитку було 14–16°С [84]. 

Проте, вже на стадії передличинки оптимальний температурний режим зростав 

до 20°С. Важливим показником адаптивних можливостей ембріонів риб до 

зміни умов середовища є рівень ліпідів в організмі. Під час ембріогенезу йоржа 

за вмістом ліпідів зародки швидко реагували на зміну умов середовища, та цей 

показник відображав сприятливі температури для розвитку організму. В 

заплідненій ікрі містилось 98,98 мг/г ліпідів при 9,2°С. Вже на стадії кінець 

гаструляції максимальний їх вміст 93,2 мг/г було зафіксовано при 13,6°С, а 

мінімальний – 60,6 мг/г при 14,5°С, що на 35% менше. На наступній стадії 

розвитку (очні бокали) у водоймах відбулось значне підвищення температури 

води на 2,5–4,3°С, що, в свою чергу, суттєво вплинуло на рівень ліпідів у 

тканинах. При перевищенні кліматичної норми ембріони та личинки йоржа 

втрачали значна кількість ліпідів, які використовувалися на забезпечення 

адаптаційних процесів до діючого чинника та на прискорення їх розвитку. За 

цим показником ембріональний розвиток йоржа більш сприятливо проходить 

при 15–16ºС, проте вже на стадії передличинок температурний оптимум зростав 

і становив 19–21ºС. 

За активністю ключових ферментів Na+/K+-АТФази, ЛДГ та СДГ також 

можна стверджувати, що для нормального ембріонального розвитку йоржа 

оптимальними температурами є діапазон в межах 14–18ºС, а раннього 

постембріонального – 19–21ºС. 

Для ембріонів плітки відмічено, що в температурному діапазоні 14,4–

16,9°С синтез нових білків та утілізація запасних білків стабільний без істотних 



 

178 

відмінностей, що свідчить про оптимальну температуру для ембріонального 

розвитку плітки [173, 222, 223]. З подальшим підвищенням температури 

оточуючого середовища до 18,5°С ми спостерігали різке збільшення вмісту 

білків. Це може свідчити про прискорення розвитку ембріонів та синтезу 

необхідних білків, ембріони швидко пристосовувалися до нових умов 

існування. Про це свідчить і той факт, що вже на стадії передличинки плітки 

цілком нормально витримувала діапазон температур від 19°С до 21°С без 

збільшення відсотку аномалій їх розвитку, але за умови достатнього насичення 

води киснем. 

Вміст ліпідів в ембріонах плітки також залежав від температури води. 

Найбільший їх рівень на різних стадіях ембріонального розвитку спостерігався 

при температурі 15–17°С. За межами даного величина цього показника 

зменшувалася. Проте, вже на стадії передличинки рівень оптимальних 

температур різко збільшувалася до 19°С. 

Плітка більш теплолюбивий вид риб порівняно з окунем, для неї 

характерні значно вищі температури води під час ембріонального розвитку. 

Відмічено, що активність АТФ-ази істотно зростає з підвищенням температури 

води. Це може свідчити про добру пристосованість плітки до температурного 

режиму водойм як при кліматичних нормах, так і дещо переважаючих цю норму. 

Найкращою температурою для ембріонального розвитку плітки є 16–17ºС, а на 

стадії передличинки її оптимум зростає до 20–21ºС [173, 222, 223]. 

Активність СДГ в ембріональних тканинах плітки швидко реагує на зміну 

умов середовища, в першу чергу, на температурний режим. За цим показником 

можна стверджувати, що для ембріонального розвитку в середині оболонки 

оптимальними температурами є 15–16ºС, а для стадії передличинки – менше 

20ºС. Переважання оптимальної температури може негативно позначитися на 

ембріональному розвитку цього виду риб. 

Підвищення активності ЛДГ в тканинах передличинок плітки вказує на 

несприятливі для неї умови середовища. Так, під час розвитку передличинок 

рівень розчиненого кисню у воді на нерестовищах знижувався до 3,2–3,7 
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мг/дм³. Низька його концентрація була відмічена лише в передранкові години, а 

після 8 год. ранку оптимальний рівень кисню поступово відновлювався. Проте, 

навіть такий короткочасний дефіцит кисню у воді вплинув на метаболічні 

процеси в передличинках плітки, змістивши його в сторону анаеробного шляху 

генерування енергії. Мінімальна активність ЛДГ була при 19,6ºС та становила – 

28,18 мМоль НАДН/хв.×мг білка, а максимальна – при 20,9ºС – 32,3 мМоль 

НАДН/хв.×мг білка, що на 14,6% більше. Таким чином, активність ЛДГ 

підтверджує те, що температура води в межах 16–17ºС є найбільш 

оптимальною для нормального ембрінального розвитку плітки. 

Таким чином, нами встановлено, що за активністю ключових ферментів в 

ембріонах риб можна судити про негативні дії температурних умов та вмісту 

розчиненого кисню у воді. При надлишковому за кліматичною нормою, 

особливо в період їх нересту, перегріві води може суттєво знижуватися 

ефективність відтворення риб. Останнім часом у водоймах України після 

прохолодної весни протягом березня та квітня у травні починається значне 

зростання температури повітря і води, яке перевищує існуючу кліматичну 

норму. Саме в цей період відбувається нерест переважної більшості 

промислово-цінних видів риб. 

 



 

180 

ВИСНОВКИ 

 

В природних умовах досліджені морфологічна, цитологічна, фізіологічна 

та біохімічна реакція ембріонів та личинок коропових і окуневих риб в різних 

екологічних умовах. Встановлено основні закономірності фізіолого-

біохімічного стану ембріонів за дії коливання та підвищення температури води 

і зниження концентрації розчиненого кисню. За результатами досліджень 

можна сформулювати наступні висновки: 

1. Коливання температури води на 2–5оС, тривале перебування її на 

критично високому рівні (28оС для коропа, 29–32оС для білого товстолобика та 

білого амура) та зниження концентрації розчиненого кисню (3,5–4,2 мг/дм3) 

викликають продовження тривалості ембріонального розвитку ікри. 

2. Зростання температури води на 2оС призводить до зменшення маси 

та довжини личинок коропа, які зазнавали дії цього чинника протягом всього 

ембріонального розвитку, на 27,0 та 25,0% відповідно. 

3. Значні коливання температури води протягом ембріонального 

розвитку риб, перевищення оптимального рівня, зниження концентрації кисню 

є потужними тератогенними чинниками. За цих умов формуються аномальні 

передличинки різних видів риб, яких може досягати 82%. Аномалії 

проявляються у викривленні хребта, зменшенні чисельності міомерів, водянці 

внутрішніх органів та зміні форми жовткового міхура. 

4. При зростанні температури води вище 26оС, її коливанні протягом 

доби та зниженні концентрації кисню в ембріонах на пізніх стадіях розвитку та 

передличинках збільшується середня кількість мікроядер у клітинах на 4,3–

35,4% для коропа, на 3,8–14,5% для білого амура, на 5,1–25,1% для білого 

товстолобика. 

5. Перевищення оптимуму температури води та зниження 

концентрації кисню викликає істотне зменшення активності Na+, K+-АТФ-ази 

у ембріонів коропових (в 2,5 рази) та окуневих риб (на 47%), що свідчить про 
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пригнічення рівня обмінних процесів  та транспорту між зовнішнім для 

ембріонів та їх внутрішнім середовищем. 

6. При підвищенні температури та зниженні концентрації кисню у 

воді в зародках всіх досліджених видів риб зростає активність ЛДГ (в 1,7–1,9 

рази), використовується більша кількість запасних енергоємних речовин, що 

свідчить про активне застосування гліколізу для підтримки енергетичного 

балансу. 

7. В несприятливих для ембріонального розвитку риб температурних 

та кисневих умовах знижується активність СДГ у тканинах (в 2,6–5,5 разів), що 

свідчить про пригнічення аеробних процесів енергетичного забезпечення та 

може негативно позначитися на фізіологічному стані зародків та суттєво 

знизити життєздатність личинок. 

8. Активність протеаз в ембріональних тканинах максимальна при 

оптимальній температурі води, що свідчить про високу активність білкового 

обміну, яка дозволяє зародкам успішно проходити всі етапи розвитку та 

метаморфозу без утворення різноманітних аномалій. 

9. За біохімічними показниками зародків та передличинок риб 

встановлено межі оптимального температурного режиму для проходження 

ембріонального розвитку риб, а саме: для коропа – 20–24оС, для білого 

товстолобика – 25–28°С, білого амура – 21–29°С, йоржа – 14–16оС, окуня – 9–

12оС , плітки – 15–17оС при концентрації кисню вище за 5,0 мг/дм3. 

10. Рівень оптимальної для ембріонального розвитку риб температури 

зменшується на 2–4оС зі зниженням концентрації розчиненого кисню. 

11. За біохімічними показниками встановлено, що при переході 

ембріонів на передличинкові стадії розвитку та для личинок коропових та 

окуневих видів риб оптимум температури води зростає на 2–3оС. 

12. Підвищення температури води на нерестовищах та її істотні 

коливання протягом доби, які призводять до зменшення концентрації 

розчиненого кисню, негативно впливають на ембріональний розвиток та 

репродуктивний потенціал коропових та окуневих видів риб. 
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