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Баланс между фенотипической пластичностью и адаптивной специализацией популяций при изме-
нении внешнего воздействия остаётся актуальным вопросом эволюционной биологии. Для рыб
мощнейшим фактором воздействия является химическое загрязнение мест обитания. В попытке
оценить последствия масштабного загрязнения пресных вод для оседлых рыб мы исследовали кам-
чатских гольцов Salvelinus malma, для которых характерен педоморфоз в случае изоляции в ручьях
на территории активного вулканизма с избыточным содержанием в воде тяжёлых металлов. Прове-
ли тесты на устойчивость гольцов к воздействию смесей металлов: в процессе нормального разви-
тия и в шести экспериментальных группах, в которых разными терапевтическими манипуляциями
изменяли интенсивность обмена веществ и активность синтеза тиреоидных гормонов. Вода загряз-
нённых ручьёв оказалась токсична для зародышей и молоди неадаптированных гольцов, вызывая их
гибель в семидневных тестах. Успешность акклимации к воздействию была скоррелирована с ро-
стом секреции тиреоидных гормонов. В экспериментах только группа с гипертиреоидным статусом
показала достоверное снижение смертности и ослабление окислительного стресса в растворах тя-
жёлых металлов. В условиях природного загрязнения гипертиреоидизм провоцирует у педоморф-
ных гольцов перераспределение ресурсов организма с соматического роста и морфологической
дифференциации на противодействие стрессу и ускоренное половое созревание, необходимые для
длительного выживания популяции в условиях увеличившихся рисков индивидуальной гибели.
Эксперименты подчёркивают роль тиреоидных гормонов в быстрой ответной реакции рыб на за-
грязнение среды и последующей адаптации популяций к хроническому ухудшению условий вос-
производства.

Ключевые слова: загрязнение, вулканизм, нейроэндокринная регуляция, физиология, окислитель-
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Анализ механизмов запуска и реализации раз-
ных каналов онтогенеза в ответ на воздействия
внешних факторов представляет большой инте-
рес для эволюционной биологии развития (Wat-
son et al., 2016; Skúlason et al., 2019; Müller, 2021).
Показано, что незначительные, но своевремен-
ные изменения в экспрессии отдельных генов
или регуляторных факторов могут катализиро-
вать автокаскадные процессы развития, приводя-
щие к контрастным фенотипическим вариантам,
в том числе имеющим адаптивное значение (Nosil,
Feder, 2012; Salisbury, Ruzzante, 2021). Например,
у позвоночных изменение скорости дифферен-
цировки соединительных тканей в голове по мере

развития приводит к искажению формы костей и
в итоге – к изменению формы рта, что обеспечи-
вает возможность эффективного потребления ра-
нее недоступных кормов и генетическую фикса-
цию адаптаций (Skúlason et al., 2019). Близкород-
ственные группы с разным размером тела и
формой (анатомией) рта, которые разделяют до-
ступные ресурсы экосистемы, описаны для рыб,
рептилий, птиц и млекопитающих (Bolnick, Fitz-
patrick, 2007; Seehausen, Wagner, 2014; Wollenberg
Valero et al., 2019).

Модельным объектом для анализа механизмов
регуляции развития у анамний традиционно вы-
ступают лососёвые рыбы. Для этой группы из-
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вестны сотни случаев параллельного образования
нескольких адаптивных фенотипов (Schluter,
2000). В частности, гольцы рода Salvelinus способ-
ны дивергировать в локальном нерестовом бас-
сейне на формы, различающиеся размерами в
50–70 раз (Klemetsen, 2013; Маркевич, Есин,
2018). В ультраолиготрофных и особо глубоких
озёрах для гольцов характерно образование попу-
ляций чрезвычайно тугорослых особей с педо-
морфными признаками и анатомической редук-
цией (Østbye et al., 2020). В Исландии и на Кам-
чатке миниатюрные короткоголовые гольцы,
отличающиеся крайним вариантом проявления
педоморфоза, обнаружены в верховьях рек терри-
торий активной вулканической деятельности
(Kristjánsson et al., 2012; Есин, 2017).

Камчатские популяции миниатюрных гольцов
во всех случаях населяют верховья химически за-
грязнённых “вулканических” ручьёв, изолиро-
ванных от нижнего течения завалами и дамбами
(Есин, 2017). Ниже преград, в зоне разбавления
вулканического стока, воспроизводятся роди-
тельские популяции крупных мигрантных (в том
числе анадромных) гольцов. Для миниатюрного
фенотипа показана глубокая специализация ме-
таболизма в ответ на хроническое загрязнение
среды растворёнными тяжёлыми металлами,
прежде всего, медью, цинком и свинцом (Есин
и др., 2018). Энергозатратный физиологический
сдвиг обеспечивает противодействие окислитель-
ному стрессу и сопровождается ускоренным по-
ловым созреванием в ущерб соматическому росту
и морфологической дифференциации (Esin et al.,
2020). Примечательно, что сходный тип метабо-
лизма имеют популяции, изолированные в уда-
лённых “вулканических” ручьях, различающихся
концентрацией металлов и сроками изоляции
(Есин и др., 2018).

В ходе полевых исследований удалось обнару-
жить, что миниатюрные гольцы из химически за-
грязнённых местообитаний отличаются хрониче-
ским гипертиреоидизмом, в то время как уровень
гормонов стресса у них снижен (Приложение).
Акклимация к растворам тяжёлых металлов у по-
томков особей крупного мигрантного фенотипа
также сопровождалась хроническим ростом кон-
центрации тиреоидных гормонов в организме.
Тиреоидные гормоны являются одними из клю-
чевым факторов регуляции и переключения ка-
налов развития у позвоночных. Они имеют мощ-
ный плейотропный эффект на все системы тка-
ней и органов (Deal, Volkoff, 2020; Lema, 2020),
регулируя у рыб скорость метаболизма и эффек-
тивность ассимиляции пищи (Gairin et al., 2022),
контролируя рост и поведение (Birnie-Gauvin
et al., 2021), участвуя в биохимической детоксика-
ции и поддержании гомеостаза организма (Esin
et al., 2021b). Таким образом, вероятно, что тирео-
идные гормоны способны регулировать форми-

рование адекватного адаптивного фенотипа из
генетически запрограммированного набора в от-
вет на воздействие определённого сочетания фак-
торов среды.

Продолжая исследования адаптаций гольцов к
вулканическому загрязнению местообитаний, мы
провели серию экспериментов для подтвержде-
ния роли гипертиреоидизма в противодействии
окислительному стрессу и в педоморфной мини-
атюризации. Мы предполагаем, что растворы ме-
таллов в местах обитания популяций рыб миниа-
тюрного фенотипа вызывают гибель молоди
предковой мигрантной формы. После изоляции
потомства мигрантных гольцов молодь массово
гибнет от нарушения физиологических функций
в течение нескольких поколений. Адаптация по-
пуляций происходит за счёт изменения типа раз-
вития и сдвига активности специфических мета-
болических каскадов функций в выжившей части
потомства. Это переключение запускается ро-
стом секреторной активности щитовидной желе-
зы. Мобилизация организма к противодействию
стрессу сопровождается торможением соматиче-
ского роста и педоморфозом.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Подготовка молоди гольцов для экспериментов

В августе 2021 г. на нерестилище в бассейне
р. Авача выловили производителей Salvelinus mal-
ma быстрорастущего мигрантного фенотипа. Пу-
тём искусственного оплодотворения получили
две серии зародышей (в каждой смесь икры от
трёх разных самок, осеменённая смесью спермы
от шести самцов с эффективностью >95%). Через
40 ч после оплодотворения икру поместили в ак-
вариальную установку; дальнейшие инкубацию и
подращивание осуществляли в 250-литровых ём-
костях при стандартных контролируемых условиях:
фильтрация и УФ-стерилизация с интенсивно-
стью 900 л/ч (фильтры со встроенной помпой
e902, лампы UV-C 11 Вт, “JBL”, Германия), об-
щая жёсткость воды 2.5 ммоль/л, pH 7.8: концен-
трация кислорода ≥11 мг/л, температура 3.0 ± 0.03°C,
освещённость <100 лк. После вылупления молодь
рассадили в сетчатые садки, свободно плавающие
в ёмкостях, с плотностью 100 особей на 0.004 м3.
Суммарная смертность к этому периоду не пре-
высила 20%.

На 15-й неделе выращивания, когда молодь
начала проявлять пищевую активность и заглаты-
вать науплиусов Artemia salina, плотность посадки
снизили в два раза, суточный режим освещения
поменяли на 2000 лм в течение 10 ч и 100 лм но-
чью (лампы Sun-Glo, “Hagen”, Канада), темпера-
туру воды подняли до 4.2 ± 0.06°C. Рыб кормили
сбалансированным гранулированным кормом
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(“Coppens Vital”, Германия) – 5% массы тела в
сутки.

Оценка токсичности воды в местах обитания 
популяций миниатюрных гольцов 
для экспериментальных особей

В ходе предварительных обследований ручье-
вой сети территорий активного вулканизма на
Камчатке были обнаружены четыре изолирован-
ные популяции миниатюрных гольцов. Все они
населяют верховья порожистых ручьёв с межен-
ным расходом менее 1.5 м3/с, протекающих по
пирокластическим толщам галогенового возраста.
Другие виды рыб, кроме S. malma, в “вулканиче-
ских” ручьях не отмечены. Изоляция популяций
гольцов в ручьях Фальшивый и Кущущ обуслов-
лена сходом селей во второй половине XX в.; в ру-
чьях Нижне-Кошелевский и Тройной гольцы на-
селяют участки выше древних задернованных завалов
и выходов термальных высокоминерализованных
вод. В четырёх местах обитания рыб миниатюр-
ного фенотипа, а также в местах отлова произво-
дителей в р. Авача ежегодно в августе с 2017 по
2021 гг. отбирали пробы воды. После фильтрова-
ния (гидрофильные мембранные фильтры с раз-
мером пор 8 мкм, “Millipore”, Германия) воды из-
меряли рН, общую жёсткость, а также концентра-
цию ионов Cu, Pb и Zn на масс-спектрометре
(Elan-6100, “Perkin Elmer”, США; чувствитель-
ность ±0.1 мкг/л). На фоне умеренной жёсткости
и субоптимального рН средние (и максимальные
учтённые) концентрации трёх тяжёлых металлов
в “вулканических” ручьях кратно превышали

предельно допустимые (ПДК), установленные
для рыбохозяйственных водоёмов1; вода в р. Ава-
ча оставалась химически не загрязнённой (таблица).

На основе данных о природном составе воды
“вулканических” водотоков (таблица) в лабора-
тории подготовили растворы, повторяющие сред-
ние концентрации Cu, Zn и Pb в наиболее загряз-
нённых ручьях Нижне-Кошелевский и Тройной.
Для получения раствора #Кош на литр воды об-
щей жёсткостью 2.25 ммоль/л растворяли 0.044 мг
CuSO4·5H2O, 0.415 мг ZnCl2·4Н20 и 0.050 мг
Pb(CH3COO)2·3H2O. Раствор #Тро получали рас-
творением на литр воды той же жёсткости указан-
ных веществ в количестве соответственно 0.133,
0.375 и 0.025 мг. Также подготовили третий рас-
твор (#Макс) с концентрациями металлов, соот-
ветствующими максимальным зарегистриро-
ванным среди средних значений в августе в че-
тырёх водотоках: 0.133 мг CuSO4·5H2O, 0.415 мг
ZnCl2·4Н2O и 0.066 мг Pb(CH3COO)2·3H2O на
литр. Концентрации металлов в растворах одно-
кратно верифицировали масс-спектрометрически.

Токсичность трёх растворов для эксперимен-
тальных гольцов относительно контроля (в чи-
стой воде) была оценена по смертности в 7-суточ-
ных тестах на восьми стадиях развития особей

1 Нормативы качества воды водных объектов рыбохозяй-
ственного значения, в том числе нормативы предельно
допустимых концентраций вредных веществ в водах вод-
ных объектов рыбохозяйственного значения. Приложе-
ние к приказу Министерства сельского хозяйства РФ от
13.12.2016 г. № 552 (с изменениями от 12.10.2018 г.,
10.03.2020 г.). https://docs.cntd.ru/document/420389120. Ver-
sion 06/2023.

Таблица 1. Качество воды в местах обитания Salvelinus malma в августе

Примечание. Популяции изолированы: *в течение десятилетий, **нескольких веков. ПДКрх – предельно допустимое значе-
ние для рыбохозяйственных водоёмов; над чертой – среднее значение, под чертой – пределы варьирования показателя.

Параметр ПДКрх

Водоток (географические координаты мест отбора проб – с.ш., в.д.)

Р. Авача
(53°9.1′, 

157°55.4′′

Руч. Фальшивый*
(52°30.2′, 
158°13.5′)

Руч. Кищущ*
(56°29.5′, 
161°35.5′)

Руч. Нижне- 
Кошелевский**

(51°22.5′, 
156°35.3′)

Руч. Тройной**
(55°17.4′, 
157°12.5′)

Cu2+, мг/л 0.001 <0.001 0.012

Zn2+, мг/л 0.010 <0.005

Pb2+, мг/л 0.006 <0.001 0.010

Жёсткость, 
ммоль/л ≤4.25

pH ≥6.5

0.013    
0.01–0.04

 0.014
0.01–0.03

0.033  
0.01–0.04

0.042  
0.02–0.11

0.069  
0.04–0.10

0.102
0.04–0.13 

0.048  
0.02–0.10

0.008  
0.00–0.01

0.033 
0.02–0.06

 0.019 
0.00–0.03

1.85   
1.70–3.20

4.00   
2.95–6.00

3.70  
3.00–4.05

2.00   
1.85–2.30

 2.50  
1.95–2.70

7.7  
7.5–7.8

 7.2  
7.1–7.8

7.2  
7.1–7.3

7.7  
7.7–7.9

7.1   
7.0–7.3
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(рис. 1), которые определяли согласно критери-
ям, предложенным Есиным с соавторами (Esin
et al., 2021a. Table S1. Fig. S5). Каждый тест прово-
дили в трёх повторностях для каждой экспери-
ментальной серии, которые не смешивали в тече-
ние всего периода работ. Использовали 2-литро-
вые ёмкости с интенсивностью фильтрации
100 л/ч и принудительной аэрацией. В каждом те-
сте участвовало по 20 экз. (питающуюся молодь за
сутки до тестов прекращали кормить). Смерт-
ность в группах сравнивали Post Hoc-тестами
дисперсионного анализа в программе Statistica 10.

Манипуляции по изменению устойчивости 
экспериментальных гольцов

к токсичности растворов

С момента перехода на внешнее питание мо-
лодь обеих серий была разделена на семь экспе-
риментальных групп, которых далее при разных
терапиях эндокринной системы выращивали
12 нед. (~350 градусо-дней) до полного исчезно-
вения провизорных органов. Стимулирующие и
тормозящие воздействия были проведены на трёх
уровнях регуляции метаболизма.

1) Анаболизм и общий обмен веществ активи-
ровали (группа Insu) путём интенсивного кормле-
ния (+30% к рациону) и микроинъекций (1 мкл
каждые 4 сут пневмоинъектором MPPI-3, “ASI”,
Япония) суспензией, содержащей 7.2 мкмоль мо-
нокомпонентного инсулина (“Медсинтез”, Рос-

сия; интенсификация гликолиза) и 2.0 нг ипамо-
релина (cas 170851-70-4, “Sigma”, США; стимуля-
тор секреции грелина и факторов роста).
Угнетение анаболизма (группа Sita) достигали пу-
тём ограничения подачи корма (−30% рациона),
добавления в воду 33 мг/л ситаглиптина (cas
486460-32-6, “Акрихин”, Россия; ингибитор ди-
пептидилпептидазы, деградирующей инсулино-
тропные глюкогонные пептиды) и микроинъек-
ций каждые 4 сут по 2.0 нг сунитиниба (cas
341031-54-7, “Pfizer”, США; неспецифический
ингибитор тирозинкиназ, обеспечивающих срод-
ство факторов роста к рецепторам).

2) Активность тиреоидной регуляции обмена
веществ повышали (группа Thyr) путём постоян-
ного содержания молоди в растворе 1.0 мкг/л
трийодтиронина (Т3) (cas 6893-02-3, “Sigma”;
биологически активная форма тиреоидных гор-
монов) и дополнительно добавления в воду иопа-
новой кислоты (cas 96-83-3, “Sigma”; ингибитор
дейодиназ) из расчёта 2.0 мкг на 1 г рыбы. Угнете-
ние активности щитовидной железы (группа
Thio) проводили добавлением в воду 0.2 г/л тио-
мочевины (cas 62-56-6, “Solins”, Россия; неспе-
цифический гойтроген).

3) Активность нейроэндокринной стимуляции
щитовидной железы повышали (группа HTP) до-
бавлением в воду 75 мг/л гидрокситриптофана
(“Эвалар”, Россия; прямой предшественник се-
ротонина, стимулирует тубероинфундибулярный
путь (Лычкова, 2013)). Угнетение регуляторов пе-

Рис. 1. Изменение смертности в контрольной группе Salvelinus malma в 7-суточных тестах по мере смены стадий раз-
вития (по: Gorodilov, 1996): 1 – гаструляция, 2 – васкуляризация желтка, 3 – вылупление, 4 – свободный зародыш, 5 –
переход на внешнее питание, 6 – смыкание стенок тела вокруг остатков желточного мешка, 7 – малёк, 8 – закладка
чешуи и дифференциация основного ряда мальковых пятен (пестрятка). Средние значения для растворов, мг/л: ( ) –
#Кош (0.014 Cu, 0.102 Zn, 0.019 Pb), ( ) – #Тро (0.033 Cu, 0.048 Zn, 0.010 Pb), (–) – #Макс (0.033 Cu, 0.102 Zn, 0.033 Pb);
( ), ( ) – пределы варьирования и диапазон средневзвешенных значений; (∗) – тесты, в которых смертность досто-
верно выше (дисперсионный анализ, тест Тьюки, р ≤ 0.05), чем на ближайших стадиях развития.
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редней доли гипофиза (группа PCPA) достигали
добавлением в воду 1.7 мг/л парахлорфенилала-
нина (cas 7424-00-2, “Sigma”; ингибитор трипто-
фангидроксилазы, тормозит синтез серотонина).

Прочие условия выращивания были стандарт-
ными. Полную замену воды с действующими ве-
ществами выполняли каждые семь дней. Концен-
трации действующих веществ были подобраны
исходя из результатов предварительных экспери-
ментов и предписаний для лечения человека; все
препараты в используемых концентрациях пока-
зали отсутствие острой токсичной реакции для
молоди гольца.

Седьмую группу (контроль) содержали в чи-
стой воде без терапевтических манипуляций.

Наличие эффекта терапевтических манипуляций
проверяли через 12 нед. по изменению (относи-
тельно контроля) скорости роста рыб, показателя
рутинного метаболизма (РПМ) и концентрации
Т3 в теле. Длину тела по Смитту (FL) измеряли ли-
нейкой у 10–15 экз. каждой группы обеих серий.
РПМ оценивали в середине светового дня по по-
треблению кислорода в покое у рыб, голодающих
сутки (Eliason, Farrell, 2015). Для этого по четы-
ре–пять мальков известной массы каждой серии
дважды помещали в герметичную ёмкость объё-
мом 350 мл без пузырьков воздуха на 30 мин и из-
меряли падение концентрации кислорода в воде
(датчик HI 9146-04, “Hanna Inst.”, Канада). Экс-
тракцию Т3 из тела 5–6 экз. каждой серии выпол-
няли, соблюдая общепринятый протокол (Holzer
et al., 2017). Содержание гормона оценивали ме-
тодом иммуноферментного анализа с использо-
ванием коммерческого набора (“Monobind”,
США) в соответствии с инструкцией производи-
теля. Статистические сравнения выборок прово-
дили Post Hoc-тестами дисперсионного анализа.

Через неделю после завершения терапевтиче-
ских манипуляций во всех группах провели стан-
дартные 7-суточные тесты на выживаемость в
растворе #Макс (в трёх повторностях для каждой
группы обеих серий). Дополнительно из всех
групп первой серии перед тестами и сразу по их
завершении отобрали по 5 экз. без явных наруше-
ний поведения для анализа интенсивности пере-
кисного окисления липидов (показатель силы
окислительного стресса (Schlenk et al., 2008; Eyck-
mans et al., 2011)). Содержание продуктов окисле-
ния, реагирующих с тиобарбитуровой кислотой
(ТБК-активные продукты), определяли спектро-
фотометрически (RT-2100C, “Rayto”, Китай) в
супернатантах (2900 g 5 мин, Velocity-6μ, “Dy-
namica”, Великобритания), полученных из тел
мальков с головой и жабрами без полостных орга-
нов, подвергшихся гомогенизации с добавлением
фосфатно-солевого буфера в массовом отноше-
нии с пробой 1 : 1 (“Tissuelisser LT, Quagen”, Гер-
мания). Для определения количества ТБК-актив-

ных соединений использовали коммерческие на-
боры реагентов (“Агат-мед”, Россия).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Содержание в растворах, повторяющих сред-

ние августовские концентрации Cu, Zn и Pb в ру-
чьях Нижне-Кошелевский и Тройной, оказалось
летальным для экспериментальной молоди
S. malma быстрорастущего мигрантного феноти-
па на всех стадиях развития. Поскольку результа-
ты тестов были сходны для обеих эксперимен-
тальных серий, в анализе их объединили по ста-
диям развития. Смертность зародышей и молоди
в растворах в 7-суточных тестах достигала 5–35%,
оставаясь нулевой при содержании в чистой воде.
Более 2/3 рыб во всех тестах погибали в течение
первых 72 ч. Раствор с максимальным превыше-
нием ПДК по меди (#Тро) в среднем проявлял
бóльшую токсичность, чем раствор с максималь-
ным превышением ПДК по цинку (#Кош). В рас-
творе #Макс, повторяющем максимальные сред-
ние концентрации меди, цинка и свинца в ру-
чьях, гибло в 1.5 раза больше особей, чем в #Тро.
Тесты показали достоверные скачки смертности
особей на стадиях вылупления и исчезновения
провизорных органов во всех растворах (рис. 1).

Терапевтические манипуляции молоди обес-
печили регистрируемый морфофизиологический
эффект во всех шести группах. В соответствии с
ожидаемым эффектом хронической активации
и/или угнетения метаболизма группы PCPA, Thio
и Sita продемонстрировали достоверное сниже-
ние РПМ, группы HTP, Thyr и Insu – повышение
РПМ относительно контроля (рис. 2а). Для групп
PCPA и Thio (HTP и Thyr) удалось добиться сни-
жения (повышения) тиреоидного статуса (рис. 2б).
В паре Situ–Insu эффект изменения тиреоидного
статуса был противоположным и недостоверным.
Вероятно, в этой паре имело место компенсатор-
ное изменение активности гипоталамо-тиреоид-
ной оси в ответ на терапию. Имея сходный размер
(в среднем 20.0 ± 0.22 мм), рыбы из групп PCPA и
Sita через 12 нед. прибавили в росте достоверно
меньше контрольных, а из групп HTP и Insu – до-
стоверно больше (рис. 2в). Также обращает на се-
бя внимание достоверное замедление роста осо-
бей группы Thyr, отличающейся максимальным
тиреоидным статусом и РПМ.

В 7-суточных тестах в растворе #Макс с самы-
ми высокими концентрациями металлов экспе-
риментальные группы после терапевтических ма-
нипуляций показали изменение выживаемости
относительно контроля. Результаты тестов были
сходны для обеих экспериментальных серий, и их
объединили по группам. Группы со сниженным
тиреоидным статусом PCPA − Thio, а также Insu −
и угнетённым метаболизмом Sita характеризова-
лись повышенной смертностью. Группы с повы-
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шенным тиреоидным статусом HTP, особенно
Thyr, продемонстрировали лучшую устойчивость
к воздействию, чем контроль (рис. 3). Для групп
HTP и Thyr была зарегистрирована не только луч-
шая выживаемость, но и минимальный рост сред-
ней концентрации ТБК-активных соединений в
7-суточных тестах, свидетельствующий о сравни-
тельно слабом развитии окислительного стресса у
выживших особей.

ОБСУЖДЕНИЕ
Камчатские гольцы S. malma поднимаются на

нерест в верховья водотоков, дренирующих тер-
ритории активного вулканизма, где размножаются
в воде с многократным превышением ПДК меди,
цинка и свинца для рыбохозяйственных водоё-
мов. Смеси этих металлов в избыточных концен-
трациях вызывают окислительный стресс, нару-
шения биохимических циклов и расходование ре-
зервов организма на поддержание гомеостаза
(Olsson et al., 1998; Голованова, 2008; Eyckmans
et al., 2011). Природные концентрации металлов
“вулканических” ручьёв не препятствуют нересту
производителей гольцов, которые сразу после
размножения мигрируют вниз по течению в зону
разбавления вулканического стока (наши наблю-
дения). В это же время зародыши и ранняя молодь
гольцов высокочувствительны к воздействию и
гибнут от окислительного стресса, особенно на
стадии вылупления. К моменту достижения следу-
ющей критической стадии, т.е. окончательному
переходу на внешнее питание, молодь в норме
скатывается из зоны загрязнения. Судя по резуль-
татам наших тестов, во время раннего развития на
нерестилищах в “вулканических” ручьях гибнет
более половины поколения. Природные условия
близки к границе предела выносливости вида. По
всей видимости, в случае нереста в ручье с кон-
центрациями металлов, соответствующими рас-
твору #Макс (0.03 мг/л Cu, 0.10 мг/л Zn и
0.03 мг/л Pb), погибли бы все зародыши. Безрыб-
ные, сильно загрязнённые (так называемые кис-
лые) ручьи обнаружены вблизи всех мест обита-
ния миниатюрных гольцов (Чалов, Есин, 2015).
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Рис. 2. Показатели эффекта терапевтических манипу-
ляций в шести экспериментальных группах Salvelinus
malma относительно контроля: а – рутинный уровень
метаболизма (РПМ), б – концентрация трийодтиро-
нина (Т3) в организме, в – длина тела по Смитту (FL);
(–) – среднее, ( ) – ошибка среднего, ( ) – пределы
варьирования; ( ), ( ) – среднее значение и преде-
лы варьирования в контрольной группе; (*) – группы,
достоверно отличающиеся (дисперсионный анализ,
тест Тьюки) от контроля по РПМ (F6;42 = 46.1), FL
(F6;159 = 108.8) и концентрации Т3 (F6;89 = 68.1) при p:
* ≤0.05, ** ≤0.01 и *** ≤0.001. Условия выращивания
экспериментальных групп (PCPA, HTP, Thio, Thyr,
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Тем не менее в части “вулканических” ручьёв без
непреодолимых преград происходит ежегодный
нерест S. malma мигрантного фенотипа.

Выживание молоди гольцов происходит на
фоне роста её тиреоидного статуса (собственные
данные). Тиреоидные гормоны не только участвуют
в регуляции гомеостаза организма (McAninch, Bi-
anco, 2014; Lema, 2020), но также способствуют
антиоксидантной активности тканей и защите от
перекисного окисления липидов (Sreejith, Oom-
men, 2008; Deal, Volkoff, 2020; Esin et al., 2021b).
В ходе экспериментов удалось получить шесть
групп с разными вариантами метаболизма и ак-
тивности щитовидной железы. Проведённые
опыты показывают, что сама по себе интенсифи-
кация метаболизма (группа Insu) не приводит к
повышению устойчивости к воздействию тяжё-
лых металлов и гибель рыб в тестах остаётся на
уровне экспериментальных групп с подавленной
интенсивностью обмена веществ (Sita). При этом
группы с угнетённым тиреоидным статусом (PCPA,
Thio) максимально чувствительны к токсическо-
му воздействию, в то время как терапевтические
манипуляции, позволившие разными способами
повысить тиреоидный статус (стимуляцией актив-
ности гипофиза и щитовидной железы в группах
соответственно HTP и Thyr), обеспечили сниже-
ние остроты стресса и рост выживаемости в рас-
творах тяжёлых металлов. Именно группа с са-
мым высоким уровнем тиреоидных гормонов

(Thyr) в тестах показала достоверное снижение
смертности относительно контроля (рис. 3). На-
ши результаты также согласуются с данными о
повышении уровня тиреоидных гормонов в орга-
низме Oncorhynchus mykiss и Perca fluviatilis в ответ
на загрязнение воды тяжёлыми металлами (Hon-
tela et al., 1995; Bleau et al., 1996).

В литературе имеются отрывочные сведения о
том, что тяжёлые металлы вызывают дисфункции
щитовидной железы (Jancic, Stosic, 2014; Kar et al.,
2021) и в некоторых случаях подавляют тиреоид-
ную активность (Brown et al., 2004). В связи с этим
рост тиреоидного статуса у рыб, обитающих в ме-
стах хронического загрязнения воды тяжёлыми
металлами, может являться компенсаторной ре-
акцией организма на окислительный стресс и мо-
жет запускать специфический физиологический
ответ.

Протекающие по склонам вулканов ручьи не-
редко оказываются перегорожены селями и обва-
лами. Мы обнаружили четыре водотока, в кото-
рых потомки мигрантных гольцов были заперты
выше преград и стали созревать и размножаться в
зоне максимального химического загрязнения.
Популяции различаются сроками изоляции (от
десятков лет до, вероятно, тысячи лет) и интен-
сивностью загрязнения местообитаний, при этом
для всех них характерны сильный гипертиреои-
дизм, высокая антиоксидантная активность тка-
ней (Есин и др., 2018), а также педоморфная ми-

Рис. 3. Смертность в шести экспериментальных группах Salvelinus malma в 7-суточных тестах в растворе #Макс после
завершения терапевтических манипуляций относительно смертности в контроле: (*) – группа, достоверно отличаю-
щаяся по смертности от контроля (дисперсионный анализ, тест Тьюки, р = 0.011). Над диаграммами размаха показаны
величины повышения средней концентрации продуктов перекисного окисления липидов, реагирующих с тиобарби-
туровой кислотой (мкмоль/л), в тканях у мальков, выживших в тестах. Ост. обозначения см. на рис. 2.
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ниатюризация фенотипа. В то время как средняя
масса нерестящихся самок мигрантной S. malma
из нижнего течения водотоков территорий актив-
ного вулканизма достигает 500–700 г, у гольцов,
изолированных в химически загрязнённых ме-
стообитаниях, этот показатель составляет 22–26 г
(Есин, 2017). Нерест смещается с возраста 5–6 лет
на третий–четвёртый годы жизни (Esin et al.,
2020). Многолетние исследования гольцов из
руч. Фальшивый, оказавшихся изолированными
в 1996 г. (Esin et al., 2020), позволили подтвердить,
что в течение нескольких первых поколений та-
кие популяции проходят этап катастрофического
сокращения численности, после чего возникает
миниатюрная форма с канализированным разви-
тием и сниженной дисперсией всех морфологи-
ческих признаков.

У рыб, которые не скатились с нерестилищ
ранними мальками, химическое загрязнение, ве-
роятно, провоцирует максимальную активность
щитовидной железы на протяжении всей жизни.
Эта активность оказывается под позитивным дав-
лением отбора, и гипертиреоидизм быстро фик-
сируется в популяции (этому также способствует
эффект “бутылочного горлышка” сразу после
изоляции). Постоянная высокая концентрация
тиреоидных гормонов вызывает ускоренное раз-
витие, раннее созревание и педоморфоз на фоне
торможения соматического роста. Замедление
роста рыб с повышенным тиреоидным статусом
удалось зафиксировать даже в ходе 12-недельного
эксперимента. Ускорение жизненного цикла
позволяет снизить риски гибели популяции в не-
благоприятной среде. В случае исчезновения пре-
град для миграции особей крупного фенотипа к
нерестилищам в верховьях “вулканических” ру-
чьёв гибридизация миниатюрных и крупных
гольцов должна приводить к обогащению гено-
фонда популяционной системы аллельными ва-
риантами устойчивости к отравлению тяжёлыми
металлами. С большой вероятностью генетиче-
ская фиксация канала развития миниатюрного
фенотипа неоднократно происходила у S. malma
на Камчатке.

Таким образом, тиреоидные гормоны участвуют
у S. malma в формировании специфического
адаптивного фенотипа в ответ на неблагоприят-
ное воздействие внешних факторов. Как регуля-
торный фактор развития тиреоидные гормоны
выполняют и экологическую функцию контроля
эволюционной специализации. Длительное вы-
живание миниатюрных гольцов с гипертиреоид-
ным статусом в нескольких загрязнённых водото-
ках указывает на универсальный характер данной
адаптации. Сходные реакции, вероятно, стоит
ожидать в многочисленных популяциях пресно-
водных рыб, оказавшихся в условиях прогресси-
рующего антропогенного загрязнения среды оби-
тания.
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