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Изучены тиреоидные и половые стероидные гормоны у производителей горбуши Oncorhynchus gor-
buscha на этапе смены морского отрезка пути нерестовой миграции на пресноводный. Самцы мень-
шего размера заходят в р. Кереть раньше, чем крупные особи; у самок такие различия не выявлены.
По сравнению с особями, находящимися в море, самки в реке характеризуются высоким уровнем
трийодтиронина и повышенной скоростью дейодирования, а самцы – высоким уровнем тестосте-
рона. Самки как в море, так и в реке отличаются от самцов высоким уровнем эстрадиола-17β и низ-
ким значением соотношения концентраций тестостерона к эстрадиолу-17β.
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Горбуша Oncorhynchus gorbuscha – моноциклич-
ный вид, ареал которого был существенно расши-
рен за счёт случайного вселения в Великие озёра
(Collins, 1975; Kennedy et al., 2005) и целенаправ-
ленной интродукции в реки бассейна Белого мо-
ря (Кудерский, 2001; Павлов, 2014; Алексеев и др.,
2019). Предполагалось, что горбуша, освоив резерв-
ную кормовую базу Белого моря, не будет совер-
шать дальних миграций (Смирнов, 1994). Интро-
дукцию горбуши на Кольском п-ове проводили в
несколько этапов, начиная с 1956 г. Первое время
горбуша в основном возвращалась в р. Умба (Кан-
далакшский залив, Мурманская область), но в те-
чение десятилетия распространилась по многим
рекам Белого моря, что связывают с высокой сте-
пенью стреинга (Алтухов и др., 1997). В текущем
столетии численность подходов горбуши нечёт-
ной линии в реки Кольского п-ова увеличилась:
средний вылов в 2001−2017 гг. составил 143.8 т
(Алексеев и др., 2019). Возрос темп расселения
горбуши, которая мигрирует не только в россий-
ские реки бассейна Баренцева моря, но и в реки ря-
да государств Северной Европы − Норвегии, Ис-
ландии и Великобритании (Hesthagen, Sandlund,
2007; Pettit, 2017; Sandlund et al., 2019), что указывает
на высокую степень адаптации вида к условиям
бассейна Северного Ледовитого океана. Горбуша
Белого моря представляет уникальный материал
для исследования механизмов адаптации, посколь-

ку большинство попыток переселения анадром-
ных лососей других видов семейства Salmonidae
были в основном безуспешными (Гордеева и др.,
2005). При этом есть основания полагать, что ли-
митирующим фактором расселения вида являет-
ся именно температура воды (Гордеева, 2010).

Эндокринная регуляция является основным
связующим звеном между влиянием абиотических
факторов, внутренними ритмами и сезонными фи-
зиологическими реакциями (Gwinner, 1981). Ти-
реоидные гормоны играют важную роль в покатной
миграции лососёвых, принимают непосредствен-
ное участие в адаптации молоди к новым услови-
ям среды при миграции в море (Баранникова,
1975; Iwata, 1995; Ojima, Iwata, 2010; Arjona et al.,
2011; Campinho, 2019). Установлено, что у рыб кон-
центрации тиреоидных и половых стероидных гор-
монов коррелируют между собой (Comeau, Cam-
pana, 2006).

В доступной литературе мы не обнаружили ин-
формацию о концентрации тиреоидных и половых
стероидных гормонов у горбуши при совершении
миграции из морской воды в пресную. Есть данные
о динамике концентраций тиреоидных (Biddis-
combe, Idler, 1983; Youngson, Webb, 1993; Leonard
et al., 2001) и половых стероидных гормонов (Ue-
da et al., 1983; Ueda, Yamauchi, 1995; Leonard et al.,
2001) у других лососёвых в процессе нерестовой
миграции. Однако эти сведения не дают чёткого
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представления о происходящих изменениях гор-
мональной регуляции в период смены морского от-
резка пути миграции на пресноводный. Всё возрас-
тающая роль горбуши в экосистемах беломорских
рек (Алексеев и др., 2019) требует всесторонней
оценки её физиологического состояния, в том чис-
ле гормонального.

Цель данной работы – сравнить уровень ти-
реоидных и половых стероидных гормонов у гор-
буши на морском (Белое море) и пресноводном
(р. Кереть) отрезках пути нерестовой миграции.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Объект исследования – производители горбу-

ши нечётной линии в возрасте 2 года. Материал
собирали 15–17.07.2019 г. в низовье р. Кереть
(66°16′15′′ с.ш. 33°33′02′′ в.д.) и в Белом море
(66°15′32′′ с.ш. 33°57′36′′ в.д.) (рис. 1) в период
массовой нерестовой миграции вида. Река Кереть
относится к Баренцево-Беломорскому бассейно-
вому округу; площадь водосборного бассейна со-
ставляет 3360 км2; протяжённость реки 80 км, бе-
рёт начало в оз. Петриярви, впадает в Белое море
(Государственный водный реестр, 2020) напротив
двух островов Керетского архипелага (о. Горелый
и о. Средний, Кандалакшский залив Белого моря,
Республика Карелия). В период отбора проб темпе-
ратура воды в реке составляла 13°C, а в море – 10°C.

Производителей горбуши для исследований из
р. Кереть нам любезно предоставляли рыбаки,

осуществлявшие её лицензионный лов в 2 км вы-
ше Керетской губы. Горбушу из моря приобрели
у ООО “РиК”, осуществлявшего её отлов став-
ными неводами вблизи восточной оконечности
о-ва Пежостров (в ~15 км от впадения р. Кереть
в Белое море). Переданные в живом виде рыбы до
момента отбора проб (≤30 мин) находились в сад-
ках соответственно в пресной или в морской воде.

У каждой особи прижизненно из хвостовой вены
шприцом отбирали кровь (две пробы по 1.5 мл), из-
меряли длину по Смитту (FL) и массу тела; пол
определяли по морфологическому строению по-
ловых желёз.

Кровь в пробирке объёмом 2 мл центрифуги-
ровали и замораживали при температуре −20°C.
В камеральных условиях сыворотку (общий объём
индивидуальной пробы ~ 2 мл) размораживали и
методом иммуноферментного анализа с исполь-
зованием тест-наборов производства DRG (ФРГ)
на приборе Mindray MR 96A (КНР) определяли в
ней концентрацию шести гормонов: общего (Т3)
и свободного (FT3) трийодтиронина, общего (Т4)
и свободного (FT4) тироксина, тестостерона (Ts)
и эстрадиола-17β (E). Бóльшая часть Т3 и T4 в кро-
ви связана с белками сыворотки, а оставшаяся до-
ля (<1%), т.е. FT3 и FT4, является биологически
активной фракцией гормона (Ebbesson et al., 2000;
Comeau, Campana, 2006). Рассчитывали доли сво-
бодных тиреоидных гормонов от их общего со-
держания (FT3/T3 и FT4/T4) в процентах, а также

Рис. 1. Карта-схема района работ: (d) – районы отлова горбуши Oncorhynchus gorbuscha; острова: 1 – Горелый, 2 –
Средний, 3 – Кереть, 4 – Пежостров.
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показатель T4/T3 для оценки дейодирования – пре-
вращения Т4 в Т3 (Johnston, Eales, 1995; Comeau,
Campana, 2006) – и показатель Ts/E для оценки
перехода Ts в E (Kagawa et al., 1984; Павлов и др.,
2015). Каждую пробу исследовали на содержание
гормонов в двух повторностях. Всего уровень гор-
монов определили в крови 54 рыб: 28 экз. из реки
и 26 экз. из моря.

Статистическая обработка материала выпол-
нена по индивидуальным и обобщённым показа-
телям. Сравнительный анализ длины и массы тела
рыб выполнен с использованием t-критерия Стью-
дента. Совокупность значений уровня гормонов в
выборках соответствовала распределению, отлич-
ному от нормального: p < 0.05 (Колмогоров–Смир-
нов). Для оценки различий концентраций гормо-
нов у разных групп рыб применяли U-критерий
Манна−Уитни. Для оценки связи уровня в крови
тиреоидных и половых стероидных гормонов рас-
считан коэффициент ранговой корреляции Спир-
мена (rs).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Длина и масса рыб. В Белом море и р. Кереть

самки горбуши не различались по длине и массе
тела (p > 0.05 здесь и далее по t-критерию Стью-
дента) (табл. 1). При этом длина и масса самок
были заметно меньше, чем у самок из той же реки,
исследованных в 2001 и 2003 гг. (Гордеева, 2003; До-
рофеева, 2009). Самцы в реке имели меньшие раз-
меры и массу, чем в море (p < 0.001). В выборке из
Белого моря был один самец FL 55 см и массой
2020 г, что в два раза превышало среднюю массу
остальных пойманных в этом районе самцов (ста-
тистический анализ длины и массы горбуши про-
ведён без учёта этой особи).

Концентрация тиреоидных гормонов. Попарное
сравнение (U-критерий) концентраций тиреоид-
ных гормонов и их относительных показателей
выявило ряд достоверных различий при миграции
горбуши из морской воды в пресную (табл. 2). Уро-
вень T3 у самок, зашедших в реку, по сравнению с
самками из моря выше в два раза. Доля свободной

Таблица 1. Длина (FL) и масса производителей горбуши Oncorhynchus gorbuscha из Белого моря и р. Кереть

Примечание. Здесь и в табл. 2: над чертой – среднее значение и его ошибка, под чертой – пределы варьирования показателя.

Место отлова
Самки Самцы

FL, см Масса, г n, экз. FL, см Масса, г n, экз.

Белое море 8 18

Р. Кереть 17 11

43 0.9
39–46

± 1009 61.3
660–1200

± 45 0.9
40–52

± 1212 78.9
830–2020

±

44 0.6
40–48

± 1047 44.5
655–1280

± 43 1.4
37–55

± 1003 115.0
625–2095

±

Таблица 2. Содержание тиреоидных гормонов у самок и самцов горбуши Oncorhynchus gorbuscha из Белого моря
и р. Кереть

Примечание. Одинаковые буквы (а, б) указывают на достоверные различия (U-критерий: p < 0.05).

Показатель
Белое море Р. Кереть

Самки Самцы Самки Самцы

T3, нг/мл

FT3, пг/мл

T4, мкг/дл

FT4, нг/дл

FT3/T3, %

FT4/T4, %

T4/T3

а,б1.2 0.34
0.2–3.2

± 2.6 0.61
0.5–10.5

± a2.5 0.40
0.3–4.9

± б3.3 0.74
0.9–8.8

±

11.7 2.28
4.0–20.8

± 14.5 1.89
1.7–28.3

± 13.6 1.34
4.8–22.7

± 15.5 1.90
7.0–26.8

±

3.1 1.17
0.5–10.3

± a6.2 1.11
0.5–18.4

± a2.7 0.54
0.1–7.7

± 4.2 1.07
0.6–11.9

±

0.6 0.23
0.2–1.2

± 0.8 0.14
0.2–1.5

± 1.0 0.06
0.5–1.4

± 0.8 0.01
0.4–1.4

±

a, б1.44 0.318
0.46–2.79

± 0.84 0.157
0.01–2.24

± a0.78 0.153
0.30–2.55

± б0.68 0.173
0.28–2.12

±

0.03 0.014
0.01–0.07

± a0.01 0.003
0.01–0.02

± a0.05 0.012
0.02–0.15

± 0.04 0.009
0.01–0.10

±

a35.3 10.20
5.5–92.6

± б25.6 4.85
9.3–87.2

± a, б7.5 1.44
0.6–17.0

± 20.2 7.14
1.9–66.1

±



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 62  № 3  2022

УРОВЕНЬ ТИРЕОИДНЫХ И ПОЛОВЫХ СТЕРОИДНЫХ ГОРМОНОВ 359

фракции этого гормона (FT3/T3) и показатель T4/T3,
напротив, ниже соответственно в 1.9 и 4.7 раза. У
самцов отмечена лишь сходная тенденция (раз-

личия недостоверны) изменения уровней T3, FT3
и T4/T3.

Концентрация половых стероидных гормонов.
Концентрация Ts в крови самцов, находящихся в
реке, в 2.4 раза выше, чем у самцов в море (рис. 2а).
Концентрация Е в первую очередь отражает по-
ловые различия: у самок уровень этого гормона
значительно выше, чем у самцов − в море в 2.5 ра-
за, а в реке в 4.8 раза (рис. 2б). Показатель Ts/E у
самок при миграции из моря в реку не меняется,
а у самцов возрастает в 3.6 раза преимущественно
за счёт увеличения концентрации тестостерона
(рис. 2в).

Корреляционный анализ показал, что у самок
как в море, так и в реке наблюдается положительная
связь содержания Ts и E в крови: соответственно
rs = 0.71 при p = 0.047 и rs = 0.67 при p = 0.003. У сам-
цов в море такая связь выражена слабее (rs = 0.49
при p = 0.048), а в реке она не выявлена (p > 0.05).

Самцы в море характеризуются положитель-
ной связью концентраций T3 и FT3 с уровнем по-
ловых стероидных гормонов (Ts и E): T3 и Ts – rs =
= 0.53 при p = 0.027; T3 и E – rs = 0.68 при p = 0.002;
FT3 и Ts – rs = 0.77 при p = 0.001; FT3 и E – rs = 0.84
при p < 0.001. У этих рыб содержание T4 в крови
коррелирует с уровнем E (rs = 0.57 при p = 0.013),
а показатель T4/T3 связан с Ts/E: –0.60 при p =
= 0.013. У самцов, находящихся в реке, все ука-
занные связи недостоверны (p > 0.05).

ОБСУЖДЕНИЕ
Полученные результаты свидетельствуют, что

по ряду эндокринологических показателей про-
изводители горбуши, зашедшие в реку, отличают-
ся от особей, ещё находящихся в море. Происходя-
щие гормональные изменения при миграции рыб
из морской воды в пресную, как правило, обуслов-
лены двумя параллельными процессами: адаптаци-
ей особи к гипоосмолярной среде и продолжаю-
щимся половым созреванием в пресной воде. Про-
анализируем полученные данные, основываясь на
ходе этих процессов.

Адаптация рыб при перемещении в пресную во-
ду осуществляется путём осморегуляции, в которой
могут принимать участие и гормоны щитовидной
железы (Comeau, Campana, 2006). Однако оценку
уровня тиреоидных гормонов у лососёвых авторы
чаще соотносят с периодом их полового созрева-
ния. Так, у атлантического лосося Salmo salar при
содержании в морской и пресной воде отмечали по-
вышение концентраций T3 и T4 в преднерестовый
период и их снижение во время нереста (Dickhoff
et al., 1989). Половые различия у рыб по этим гор-
монам регистрировали только во время нереста.
Уровень T3 у производителей атлантического лосо-
ся был максимальным при нахождении особей в

Рис. 2. Содержание половых стероидных гормонов в
крови самок (h) и самцов ( ) горбуши Oncorhynchus
gorbuscha из Белого моря и р. Кереть: а − тестостерон
(Тs), б – эстрадиол-17β (Е), в – соотношение концен-
траций Ts/E; (|) – ошибка средней; одинаковые буквы
(a–г) указывают на достоверные различия (U-крите-
рий: p < 0.05).
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прибрежной зоне и снижался в пресноводный пе-
риод миграции, достигая минимума у рыб вблизи
нерестилищ (Youngson, Webb, 1993). У самок и
самцов нерки Oncorhynchus nerka в течение нересто-
вой миграции (по мере достижения нерестово-вы-
ростных участков) концентрации T3 и T4 снижают-
ся (Biddiscombe, Idler, 1983; Leonard et al., 2001).

В отличие от приведённых данных литературы
наши исследования проведены в течение корот-
кого периода (3 сут), поэтому они не позволяют
рассмотреть динамику изменения уровня гормо-
нов. Тем не менее с помощью них можно оце-
нить изменения тиреоидных гормонов, связан-
ные с адаптацией рыб к пресной воде. Достовер-
ные различия между производителями горбуши в
реке и находящимися ещё в море отмечены толь-
ко у самок по T3 и относительным показателям −
FT3/T3 и T4/T3; у самцов наблюдается лишь сход-
ная тенденция. Разная скорость изменения ука-
занных показателей у самок и самцов может быть
обусловлена разными сроками их захода в реку. В
целом отсутствие выраженных изменений в рабо-
те щитовидной железы (по всем исследованным
тиреоидным гормонам и их соотношениям) у гор-
буши может быть связано с реализацией её адап-
тации к пресной воде ещё на морском отрезке пути
нерестовой миграции. Так, например, у смолтов
черноморской кумжи Salmo trutta labrax перестрой-
ка осморегуляции начинается в преддверии ската
в море (Павлов и др., 2017). Подготовка к перехо-
ду из морской среды в пресную у горбуши может
также происходить заранее – ещё в море. На веро-
ятность такого механизма указывают данные по ки-
жучу O. kisutch (Sower, Schreck, 1982), у которого
блокировка возможности перехода из морской
воды в пресную приводит к высокой смертности.

Отметим, что модификация работы эндокрин-
ной системы может быть связанa не только с из-
менением осмолярности среды, но и с температу-
рой воды. Так, на Danio rerio показано регулятор-
ное действие тиреоидных гормонов при
снижении температуры (Little et al., 2013). Есть
данные, что скорость дейодирования, которую
отражает показатель T4/T3, у радужной форели
(Eales et al., 1982; Johnston, Eales, 1995), зимней кам-
балы Pseudopleuronectes americanus (Eales, Fletcher,
1982) и трески Gadus morhua (Comeau, Campana,
2006) прямо коррелирует с температурой воды. В
нашей работе показано, что при миграции в реку у
самок горбуши за счёт увеличения скорости дейо-
дирования (снижение T4/T3) возрастает уровень T3.
Эти изменения также могут быть связаны с более
высокой температурой воды в р. Кереть по срав-
нению с морем (13 против 10°С).

Концентрации половых стероидных гормонов,
вероятно, слабо связаны с переходом рыб в гипоос-
мотическую среду. Например, у кеты O. keta высо-
кие концентрации E у самок и Ts у самцов наблю-

даются на протяжении морского и речного предне-
рестового периодов, снижаясь во время нереста
(Ueda et al., 1983; Ueda, Yamauchi, 1995). В то же вре-
мя похожие данные были получены на резидент-
ной нерке (весь жизненный цикл проходит в прес-
ной воде) в период её нерестовой миграции на озёр-
ные нерестилища (Leonard et al., 2001). То есть
концентрации половых стероидных гормонов у
рыб в первую очередь отражают их половую зре-
лость. Сравним концентрации половых стероид-
ных гормонов у горбуши из реки и моря. Уровень
Ts в крови самцов горбуши в реке был заметно
выше, чем у самцов, находящихся ещё в море, что
указывает на продолжающееся половое созрева-
ние. Концентрация E при миграции в реку прак-
тически не менялась ни у самцов, ни у самок. По-
ловые различия хорошо отражает уровень E (у са-
мок выше, чем у самцов) и показатель Ts/E (у самок
ниже, чем у самцов). У самцов Ts/E заметно повы-
шается при миграции в реку преимущественно за
счёт увеличения содержания тестостерона в кро-
ви. Выявленные закономерности свидетельству-
ют о том, что самки горбуши во время захода в ре-
ку и в море характеризуются сходным состоянием
репродуктивной системы, а самцы, достигшие ре-
ки, более зрелые, чем самцы в море. Увеличение
концентрации Ts у самцов горбуши в реке указыва-
ет на то, что заход в пресную воду катализирует их
сперматогенез. На производителях кижуча пока-
зано (Sower, Schreck, 1982), что отсутствие возмож-
ности мигрировать из моря в реку угнетает репро-
дуктивную функцию как самок, так и самцов.

Самцы горбуши, вероятно, могут заходить в реку
раньше самок. На это указывают различия в реак-
ции репродуктивной системы самцов (положи-
тельная реакция) и самок (отсутствие реакции) на
их перемещение в пресную воду. Половой димор-
физм по срокам захода в реку в период нерестовой
миграции отмечали у горбуши Британской Ко-
лумбии (Pritchard, 1937), у других лососёвых
(Shapovalov, Taft, 1954; Lorz, Northcote, 1965; Quinn
et al., 2016), в том числе и у полицикличного вида −
кумжи S. trutta. Так, для самцов кумжи по сравне-
нию с самками характерны поздняя покатная
миграция в море и раннее возвращение в реку
на нерест (Pemberton 1976; Berg, Jonsson 1990).
В некоторых случаях это приводит к тому, что
самцы достигают нерестовых участков раньше са-
мок (Jonsson, Jonsson, 2011). Однако есть данные
(Dahl et al., 2015) о раннем заходе самок кумжи в
реку по сравнению с самцами. Отметим, что про-
должительность нахождения лососёвых в море свя-
зана не только c полом, но и во многом зависит от
температурных и кормовых условий (de Leeuw
et al., 2007).

Длина и масса самцов горбуши в выборке из ре-
ки заметно меньше, чем в таковой из моря. Вероят-
но, самцы меньшего размера заходят в реку и до-
стигают половой зрелости несколько раньше, чем
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крупные особи. Это хорошо согласуется с инфор-
мацией о том, что в новом регионе обитания гор-
буша сохранила присущую ей в нативном ареале
(р. Ола, Магаданская область) особенность – уве-
личение к концу хода доли более крупных про-
изводителей (Дорофеева, 2009). Увеличение раз-
меров горбуши к концу нерестового хода отмеча-
ли и в другой части ареала – Британской Колумбии
(Pritchard, 1937). Мы предполагаем, что это свя-
зано с тем, что крупным особям требуется не-
сколько больше времени для достижения поло-
вого созревания.

Выявленные изменения концентраций иссле-
дованных гормонов отражают их связь на морском
и речном этапах нерестовой миграции горбуши, а
также её половой диморфизм. Самки как в море,
так и в реке характеризуются стабильной связью
Ts с E при отсутствии значимых корреляций по
концентрациям тиреоидных гормонов. У самцов
в море выявлены корреляции уровней тиреоид-
ных и половых стероидных гормонов, однако та-
кие связи значительно ослабевают в реке. Следо-
вательно, в период подготовки к миграции в реку
самки и самцы горбуши характеризуются не толь-
ко разным гормональным статусом, но и, по всей
видимости, разной степенью вовлечения тирео-
идных гормонов в процессы полового созрева-
ния. По сравнению с особями, находящимися в мо-
ре, самки горбуши в реке характеризуются высоким
уровнем Т3 и повышенной скоростью дейодирова-
ния, а самцы – более высоким уровнем Ts. Выяв-
ленные особенности указывают на половой димор-
физм у горбуши при миграции из моря в реку.

ВЫВОДЫ
1. При нерестовой миграции из Белого моря в

р. Кереть у самок горбуши повышается уровень
трийодтиронина, снижается доля его свободной
фракции, увеличивается скорость дейодирования
(превращение T4 в T3). У самцов прослеживается
сходная тенденция, но различия недостоверны.

2. Находящиеся ещё в море и зашедшие в реку
самки не различаются по уровню половых сте-
роидных гормонов и показателю их отношения
(Ts/E). Самцы, зашедшие в реку, характеризуют-
ся более зрелым состоянием, чем самцы в море,
на что указывают высокий уровень тестостерона
и величина Ts/E.

3. На этапе смены морского отрезка пути нере-
стовой миграции на пресноводный самки горбу-
ши отличаются от самцов высоким уровнем эст-
радиола-17β и низким значением Ts/E.
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