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4 Введение

Актуальность проблемы. Чешуя рыб как у ныне живущих, так и у ископаемых форм, является ключом к решению многих вопросов в ихтиологии. Знание закономерностей поверхностного рельефа чешуи используется для определения возраста, воссоздания индивидуального линейного роста, а также для определения популяционной и внутрипопуляционной принадлежности особи.

В организме рыбы, кроме чешуи, любой костный элемент является «надежным документом, регистрирующим те или другие явления роста» (Клер, 1927). Но среди всех костных элементов, используемых на сегодняшний день для дешифровки онтогенетических изменений роста, чешуя является самым легкодоступным и информативным источником. Э. Леа, также как и О. Клер, прибегает к образному выражению и называет чешую «удостоверением» рыбы (Lea, 1913). Действительно, кроме возраста, линейного роста и популяционной принадлежности мы, исследуя поверхностный рельеф, также можем судить о сезонной динамике роста, голодании, нересте и других моментах биологии вида.

Дешифрированию «жизни» рыб по чешуе (life history) ученые посвятили столетие, но до сих пор некоторые вопросы, связанные со стратегией роста чешуи, остаются спорными, поскольку информация, заключенная в ее поверхностном рельефе, не увязана с информацией о строении и росте внутренних структур. Кроме того, знания закономерностей строения и роста внутренних структур малочисленны и недостаточны для формирования общей модели синхронного роста всех структур чешуи. Все это в полной мере относиться к исследованиям чешуи байкальского омуля.

Изучение динамики продукционных характеристик одного из массовых видов озера Байкал, байкальского омуля, вызывает интерес, поскольку этот вид является одним из естественных индикаторов состояния озера. Известно, что сиговые (род Coregonus) очень чутко реагируют на изменения окружающей

среды и являются в своем роде естественным индикатором водоемов (Андрияшева, 1986). Изменение биологических характеристик байкальского омуля - прямой источник построения прогноза состояния озера. Исследуя динамику биологических характеристик, мы сталкиваемся прежде всего с проблемой определения возраста. Классический метод определения возраста, основанный на визуальном подсчете годовых зон поверхностного рельефа чешуи, в приложении к каждому виду имеет свои особенности, что обусловлено особенностями чешуи конкретного вида. Для байкальского омуля метод определения возраста по чешуе был разработан Ю.Н.Редкозубовым (1968) и далее развит В.В.Смирновым, Н.С.Смирновой-Залуми (1993). Однако, на практике, среди разных исследователей возникают расхождения при определении возраста, достигающие ±3 года. Можно считать, что эта величина характеризует собой неизбежную субъективную ошибку визуального метода. Поэтому возникает необходимость в устранении этой ошибки. Возможность подтвердить или опровергнуть методику должна основываться на знаниях о строении, росте и формировании чешуи этого вида.

Цели и задачи исследований. Цель настоящей работы — построить общую концепцию роста чешуи байкальского омуля на основе изучения строения ее внешней и внутренней структуры. Выработать рекомендации для оптимизации метода определения возраста омуля-по чешуе.

Конкретные задачи состояли в следующем:

1. Получить объемное изображение рельефного слоя чешуи и выполнить его анализ.

2. Исследовать внутреннюю структуру чешуи байкальского омуля.

2.1. Изучить рост и формирование внутренних структур чешуи в

течение года;

2.2. Определить маркер возраста: найти во внутренней структуре чешуи элемент, который является границей закладки годовой зоны, сопоставить этот маркер с общепринятым маркером разделения годовых зон в рельефе поверхности чешуи.
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3. Исследовать взаимосвязь между линейными показателями тела омуля и параметрами чешуи.

4. Исследовать характер роста чешуи у разных морфо-экологических групп байкальского омуля.

Научная новизна., 1) Впервые осуществлена реконструкция рельефной поверхности циклоидной чешуи по стереопаре, образцом которой послужила чешуя байкальского омуля. Описаны структурные элементы рельефного слоя. 2) Для чешуи байкальского омуля впервые описано внутреннее строение. 3) Описана общая последовательность роста внутренних и внешних структур чешуи байкальского омуля. 4) Для омуля пелагической МЭГ предложены формулы обратного расчисления линейных приростов тела.

L = 42,6h + 24; L = 2,5п + 30 - для возраста до 6 лет, L = 305h - 62; L = 40п - 100 - для возраста после 6 лет

5) Изучены параметры чешуи разных морфо-эколргических групп байкальского омуля и подтверждена правомерность разделения омулей на эти группы.

Теоретическая и практическая значимость. Результаты детального изучения внутренней структуры чешуи байкальского омуля и ее рельефной поверхности явились основой для построения общей модели роста чешуи, что в свою очередь послужило основанием для подтверждения правомерности существующего метода определения возраста омуля. Результаты работы являются основой для создания методики чтения онтогенетических эффектов по рельефной поверхности, реконструируемой по стереопаре. Формула обратного расчисления может быть использрвана для ретроспективного изучения накопленного чешуйного материала пелагического омуля за многие годы. Практическую ценность также представляет рекомендация по сбору чешуи у омуля для исследований в определенном месте на теле. Все результаты могут быть использованы в курсах преподавания ихтиологии.

Апробация работы. Основные положения диссертационной работы доложены на конференции «Междисциплинарные исследования в Байкальском регионе» (Иркутск, 2001); на молодежной конференции "Современные

проблемы байкаловедения" (Иркутск, 2001); на конференции «Экологически эквивалентные и экзотические виды щдробионтов в Великих и больших озерах мира» (Материалы второго международного симпозиума) (Улан-Удэ, 2002); на международной конференции «SIAL-3» (Новосибирск, 2002), а также на заседаниях объединенного семинара Лимнологического института СО РАН.

Объем и структура диссертации. Диссертация состоит из введения, обзора литературы, описания материалов и методов исследования, результатов собственных исследований, выводов, заключения, списка цитируемой литературы, включающего 136 работ (в том числе 36 иностранных). Работа изложена на 112 страницах, включает 9 таблиц и 38 рисунков.

Публикации. По теме диссертации опубликовано 8 работ, 2 работы находится в печати.

8 ГЛАВА 1. ЧЕШУЯ - ИСТОЧНИК ИНФОРМАЦИИ О ЖИЗНИ РЫБЫ

1.1. Строение чешуи эласмоидного типа

Чешуя, как видоизмененный покровный костный скелет, является одним из типов регистрирующих структур (Мина, Клевезаль, 1970; Мина, Клевезаль, 1976; Мина, Клевезаль, 19766). Большинство костистых рыб, характерных для кайнозойского периода, имеет тонкую костную эласмоидную чешую.

Из работ авторов, которых можно отнести к числу основоположников исследований чешуи, известно, что по своему строению чешуя эласмоидного типа является комплексом из тонких, концентрических, расположенных друг на друге «костных» пластинок (Lea E., 1913; Winge, 1915; Kyle, 1927; Петров, Петрушевский, 1929; Neave, 1936; Галкин, 1958; Чугунова, 1959; Бурдак, 1979). В поздних источниках эти пластинки называют слоями. В ряде работ упоминается, что слои имеют фибриллярную структуру, поскольку основная ткань, из которой они состоят, сложной белковой природы. Значительная часть фибриллярного слоя кальцинирована и минерализована (содержит различные органические включения, соли кальция, магния и др.) (Моисеев, Азизова, Куракова, 1981). Минеральные компоненты присутствуют в форме кристаллов, расположенных вдоль фибрилл (Wallin, 1957). В последние годы пластинки принято называть «ростовыми слоями» (Клевезаль, 1988) или «годовыми слоями». Образно принято считать, что они налагаются друг на друга подобно пластам в пирамиде (Lea, 1910; Певзнер, 1926; Петров, Петрушевский, 1929; Чугунова, 1952; 1955; 1959; Галкин, 1958; Куликова, 1961) (рис. 1.1.1). Н. И. Чугунова также предлагает представить чешую в виде «очень низкого усечённого конуса, состоящего из постепенно увеличивающихся сверху вниз пластинок» (Чугунова, 1959).

Растёт чешуя путём подслаивания пластинок (слоев). Таким образом, очевидно, что верхняя из них — самая маленькая и самая старая, нижняя — самая широкая и самая молодая. Принято считать, что чешуя в середине толще, чем

по краям. На наружной поверхности чешуи образуется рельефный (зачастую называемый гиалодентиновым) слой, из которого формируются тела склеритов — своеобразных утолщений верхнего слоя, расположенных концентрически вокруг центра чешуи (Lea, 1910; Галкин, 1958; Чугунова, 1959; Бурдак, 1972; Моисеев, Азизова, Куракова, 1981; и др.). Есть информация о том, что основу этого слоя составляет матрикс (Waterman, 1970). Рельефный слой также называют покровным, поскольку он постепенно покрывает всю поверхность чешуи, по мере образования годовых слоев.

Рис. 1.1.1. Схема поперечного разреза чешуи по Э. Леа 1 - гиалодентиновый слой, 2 —годовой слой.

Принято считать, что каждый слой — это годовой - это годовой этап роста рыбы (Моисеев, Азизова, Куракова, 1981; и др.). Взаимодействие покровного и годового слоев прослеживается у края чешуи, где и фибриллярная пластинка, и костный слой берут начало из одной зоны (Дгебуадзе, 2001). Каждый годовой слой неоднороден и состоит из двух субслоёв (Гринберг, 1950) (рис. 1.1.1.). В литературных источниках говорится об изопединовом и губчатом субслоях костной пластинки. Известно также, что изопединовый слой содержит клетки — остеобласты (клетки удлинённой игловидной формы), которые горизонтально ориентированы в изопединовом слое, из-за чего тот выглядит как слоистый. Губчатый слой пронизан васкулярными каналами. (Бурдак, 1979). М.А.Ланге и Г.Г.Новиков (1998) утверждают что, именно остеобласты являются клетками, формирующими «костный» матрикс пластинки, а также обеспечивают рост чешуи за счет своего деления. При помощи авторадиострофического метода

10

они доказывают, что остеобласты участвуют в синтезе коллагена костных пластинок. Эти авторы также определяют срок формирования отдельной «костной» пластинки (у сеголетков тиляпий (Tilapia sp.) — l неделя).

На внутренней поверхности чешуи, прилегающей к телу рыбы, залегает тонкий серебристый слой, содержащий кристаллики гуанина и извести (Галкин, 1958). Положение геометрического центра чешуи часто совпадает . с образовательным центром (ядром или базальной пластиной) (Чугунова, 1959), иногда бывает сдвинуто к передней части. Данные о совпадаемости геометрического центра и ростового, приводимые Н.И.Чугуновой, возможно, неверны, поскольку противоречат современным данным Ю.Ю.Дгебуадзе (2001).

Таким образом, разные авторы выражают единое мнение о принципе строения чешуи, давая лишь некоторые уточнения к ее структуре и принципу устройства, чего нельзя сказать о составе тканей. Здесь данные отрывочны и, таким образом, не дают целостного представления о природе тканей чешуи. Неясным также является вопрос о местонахождении так называемого ростового центра чешуи, места, из которого начинают расти годовые и рельефный слои.

1.2. Особенности рисунка поверхности чешуи эласмоидного типа

Прежде чем переходить к описанию закономерностей рисунка чешуи, следует уточнить некоторые общеупотребимые термины, описывающие ее поверхность.

Рельефом поверхности называют рельеф, образованный склеритами верхнего слоя, покрывающего чешую. Чешуя - совокупность подстилающих друг друга годовых слоев и верхнего (покровного) слоя. Часть чешуи, обращенная к голове рыбы, погружённая в кожу, в так называемый чешуйный карман или сумку, прикрыта соседними чешуйками. Эту часть принято считать передней. Другая часть, обращенная к хвостовому плавнику рыбы, свободна и
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называется задней. С водой соприкасается только задняя, свободная часть чешуи, то есть, её наименьшая часть; большая же часть, передняя, погружена в чешуйный карман и закреплена в нем посредством склеритов -концентрических утолщений покровного слоя чешуи (Галкин, 1958). Функция склеритов передней части чешуи - закрепительная. На границе годовых зон концентрические склериты выглядят зачастую более толстыми и крепкими. Склериты же внутри годовой зоны часто слабо выраженные, стёртые, прерывающиеся.

Рельеф задней части чешуи адаптирован для того, чтобы тело рыбы наилучшим образом приспосабливалось к водному потоку во время плавания, поскольку рельеф чешуи при обтекании встречным потоком воды создаёт минимальное сопротивление течению. Именно поэтому у некоторых видов рыб на задней части чешуи склериты стремятся принять расположение параллельное водному току (Бурдак, 1979).

Области, которые расположены между передней и задней частями чешуи, называются боковыми (Чугунова, 1959).

У сельдевых, кроме описанных терминов, пользуются ещё такими понятиями как плечо чешуи и основная базальная линия. Передняя часть плоскости у них образует выпуклости (рёбра), которые и называются плечом. Чешуя у большинства видов изогнута куполообразно.

Рельеф покровного слоя разных типов эласмоидной чешуи сложен из элементов, которые могут быть разделены на три категории. Во-первых, это разные виды концентрических рельефов, образованные краями отдельных концентрически расположенных «костных» пластинок чешуи, то есть, так называемыми «годичными кольцами» (Бурдак, 1979), а также и склеритами, если они располагаются концентрически (рис. 1.1.2.а). Во-вторых, это рельефы, образованные склеритами неконцентрического типа (стриями), имеющими вид более или менее прямых или дугообразных линий, ориентированных в целом перпендикулярно направлению обтекающего потока (рис. 1.1.2.6). В-третьих, это совокупность хорошо обтекаемых продольно ориентированных

V
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относительно тела рыбы элементов рельефа поверхности, которые в свою очередь могут быть сведены к двум типам: 1) рельефу ложбинного стока, образованного продольными понижениями поверхности с более или менее плавным поперечным сечением и 2) рельефу с ктеноподобными структурами, представленными более конкретными образованиями - отдельными бугорками, зубцами и продольными килями с более резким поперечным сечением, либо более длинными продольно направленными шипами, которые расположены на свободном крае чешуи и простираются на открытое поле последующей чешуи (рис 1.1.2.в).

в ШШ&

Рис. 1.1.2. Схема поверхности чешуи.

а-циклоидная концентрическая, б-циклоидная неконцентрическая,

в-ктеноидная (рисунки из Лапина и интернет-сайта).

Циклоидный неконцентрический и циклоидный концентрический типы строения чешуи более древние. Концентрическая циклоидная чешуя является филогенетическим предшественником ктеноидного типа чешуи.

1.3. Рост чешуи

77с ледсвательнсй (псшагсвсй) и тсрии образования чешуйнсй пла тинки мы не найти ни у одного автора. Суще твуют отрывочные ведения с «центре ее образования» и с ключевых тадиях ее рс та.

Первоначально из образовательного центра (Чугунова, 1959) возникает тонкая однослойная пластинка, называемая 'базальной (Гринберг, 1950; Европейцева, 1949; Микулич, 1939). По Г.Г.Галкину (1958) чешуйная пластинка начинает формироваться из так называемого образовательного центра или ядра, который находится в соединительнотканном слое кожи. На первом этапе онтогенетического роста возникает^ обычный изопединовый слой, на который впоследствии настраиваются губчатый, а затем и рельефный слои. Таким образом, первичная пластинка (базальная) обычно лишена склеритов. Склериты появляются после её формирования и растут в высоту в виде изогнутых к центру крючьев (Галкин, 1958). Общее число склеритов и число пластинок не идентично. Если «костная» пластинка — это год жизни рыбы, то количество склеритов на поверхности — это качество роста. Особого внимания заслуживает рост склеритов в течение первого года жизни. В это время склериты растут интенсивнее и в высоту, и в ширину (то есть, параллельно плоскости тела). Это обусловлено наиболее интенсивным линейным ростом тела на первых годах (у многих видов вплоть до половозрелости) (Каев, 1998). Г.Г.Галкин (1958) также отмечает, что «у рыб первое годичное наслоение несколько отличается своим строением и расположением склеритов от последующих годичных наслоений».

Особый интерес в последнее десятилетие вызывает скорость образования склеритов. Время образования одного склерита на примере молоди королевского горбыля (Cynoscion regalis) составляет ровно один день (Szedlmayer, Able, Musick, Weinsten, 1991). Но этот показатель скорости роста во времени не статичен. То есть такой темп роста, чешуи справедлив только для особей, достигших длины 14,3 мм (для горбыля), после чего их формирование
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становится более медленным. Кроме того, этими авторами показано, что рост чешуи в период до достижения рыбами длины 14,3 мм «несколько независим» и точно не отражает линейного роста молоди.

По Н.И.Чугуновой (1959) непосредственно образование склерита происходит из некоей материнской клетки - склеробласта. Слоистая фибриллярная часть чешуи растёт и по площади и в толщину, а рельефный слой — лишь по поверхности (Лапин, 1965). В процессе роста молодая фибриллярная пластинка, подслаивающаяся под предыдущую, всегда имеет больший диаметр, чем предыдущая и поэтому выносится из-под нее. Рельефный слой стремится заполнить и вооружить склеритами эту постепенно появляющуюся из-под старой пластинки часть. Таким образом, вновь заполненная гиалодентином поверхность чешуи соответствует целому годовому слою, центральная часть которого скрыта под слоем предыдущего года. Краевую, свободную часть молодой пластинки называют приростом или годовой зоной (Hile, 1941; Rounsefell and Everhart, 1953). Ранее годовым кольцом называли всю годовую зону (Арнольд, 1911;Правдин, 1939).

В работе Ю.ЕЛапина (1965) место «сшивки» двух годовых пластин гиалодентиновым слоем представлено как некий сложный «замок» (рис. 1.3.1.)... Замок образуется следующим образом: новый гиалодентиновый прирост охватывает край предыдущего годового слоя сверху и снизу. На срезе он выглядит как небольшое возвышение за счет того, что молодой годовой слой, подслаивая старый, образует в месте стыка своеобразный конус. Ю.Е. Лапин объясняет этот момент сезонными различиями роста чешуи. Он предполагает, что при равномерном росте в сезоне чешуя оканчивается истонченным краем. При остановке роста рыбы по краю у чешуи никаких отметок не образуется. С началом же роста в новом сезоне происходит интенсивное подслаивание прежде всего края чешуи. Благодаря неравномерному подслаиванию (подклиниванию) предыдущей зоны происходит некоторое выравнивание толщины чешуи и образование сводчатой формы. Новый прирост начинается с
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0.1 mm

Рис. 1.3.1. Поперечный срез чешуи леща в области 4-й годовой зоны (по Ю.Е.Лапину). Гиалодентиновая и фибриллярная часть прошлогоднего слоя заштрихованы, фибриллярная часть нового слоя не заштрихована, новообразованный гиалодентин показан черным. 1- старый прирост, 2-замок, 3-молодой прирост.

Ц

конуса, вершина которого просматривается с поверхности как годовое

пограничное кольцо, но не всегда является таковым практически. Дело в том, что возвышение, образованное за счет стыка и расположенного под ним конуса, не всегда является тем самым пограничным моментом, отделяющим новый годовой прирост от старого. В другом районе одной и той же чешуи Ю.Е. Лапин наблюдал несовпадение расположения гиалодентинового «замка» и конуса. То есть, вершина конуса находилась не под краем предыдущей зоны роста, а ближе к центру чешуи (рис. 1.3.2.). Ю.Е. Лапин считает, что на первых годах жизни рыбы это смещение годового кольца относительно края предыдущего прироста к центру больше, нежели в последующие годы, что связано с различием толщины чешуйной пластинки у рыб разного возраста. Таким образом, образуемое кольцо не всегда обозначает границу смежных зон роста. Несколько уточнив характер внутренней структуры, Ю.Е.Лапин предлагает новую схему строения чешуйной пластинки. Общий вид чешуи,
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0.1mm

Рис. 1.3.2. Поперечный срез чешуи леща в области 2-ой годовой зоны.

благодаря подклиниванию предыдущей зоны роста подобен перевернутому блюдцу с конусообразными утолщениями (рис. 13.3.).

Рис. 1.3.3. Схема архитектоники чешуйной пластинки (по Ю.Е. Лапину, 1965).

В последующих своих работах Ю.Е.Лапин отказывается от предложенной им концепции роста годовых пластин и гиалодентинового слоя.

Исходя из выше сказанного можно заключить, что принцип роста и построения чешуи описан только в общих чертах: нет полных данных о клетках (или клеточных комплексах), формирующих рельефный и внутренние
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(годовые) слои, нет данных о природе формы склерита, нет точных данных о структурах, формирующих возрастные маркеры.

1.4. Функциональная значимость чешуи. Стратегия формирования чешуйного покрова в связи с ростом тела рыбы

Основная функция чешуйного покрова рыб — защитная, поскольку он является наружным скелетом (Бурдак, 1979; Chilton, Beamish, 1988; и др.) и, в зависимости от того, к каким видам относится рыба, эволюционно «древним» или «молодым», это может быть жесткий или эластичный панцирь. Если чешуйный покров отсутствует, защитную функцию выполняет специальный слизистый секрет, обильно выделяемый на поверхность кожи специальными колбовидными клетками или специальными железами (Бурдак, 1979). Под ним находится тонкий слой соединительной ткани с пигментными клетками.

Во всех случаях, когда имеется чешуйный- покров, он выполняет, кроме защитной, дополнительные функции. В основном, это критическая функция -маскировка рыбы за счет создания сходства со структурой поверхности или с элементами подводного рельефа, локомоторная - возможность ундулирующего движения за счет черепицевидного наложения чешуи и гидродинамическая -управление течением.

Защитная функция выполняется, прежде всего, рельефным слоем чешуи, несущим на своей поверхности склериты. Рельеф, образуемый на чешуе валиками склеритов, должен рассматриваться прежде всего как совокупность ребер жесткости, а именно как своеобразная арматура, увеличивающая конструктивную жесткость всей чешуйной пластинки и способствующая плотному прилеганию ее задней кромки к пластинке следующей соседней чешуи, что обеспечивает необходимую гладкость чешуйного покрова в целом. Это самая прочная составляющая чешуи (Бурдак, 1979).

Исследованию локомоторной функции чешуйного покрова рыб посвящена работа М.М. Гринберг (1950), где детально рассмотрена
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