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Рассматривается репродуктивный потенциал радужной форели в условиях искусствен-
ного воспроизводства, включая сезонность и кратность созревания самок в течение 
года. Представлены различные гипотезы, объясняющие феномен бицикличного нереста, 
среди которых условия содержания (продолжительность светового дня, температура) и 
длительная селекция на раннее созревание, дана оценка их состоятельности. Изложены 
собственные предположения причин потенциальной полицикличности радужной форели 
на основе анализа эволюции половых циклов рыб, которые заключаются в значительных 
резервах генетической изменчивости радужной форели по репродуктивным свойствам 
и генетической детерминации отдельных особей к проявлению этой особенности. Прак-
тическая значимость определяется выявлением теоретических предпосылок неоднократ-
ного созревания радужной форели в течение года, которые могут служить основой для 
практического применения феномена бицикличности в рыбоводстве.
Ключевые слова: аквакультура, радужная форель, бицикличное созревание, репродуктив-
ный потенциал.
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Радужная форель благодаря её адапта
ционным возможностям характеризуется 
высоким уровнем фенотипического разнооб
разия. Множество разновидностей радужной 
форели, обитающих в североамериканских 
реках и озёрах свидетельствует о высокой 
пластичности вида, его сложной внутривидо-
вой структуре (Behnke,1979).

Преобладающее число природных попу-
ляций радужной форели характеризуются 
весенним нерестом (Gall, Crandel, 1992). В про-
цессе одомашнивания вида, путём селек-
ции по срокам созревания и закреплением 
этого признака в ряду поколений, были соз-
даны породы, отводки и линии, созревающие 
в разные месяцы в течение всего года (Lewis, 
1944; Donaldson, Olson, 1955; Busack, Gall, 1980; 
Никандров, Шиндавина, 2006 и др.).

Ещё одним необычным проявлением 
репродуктивного потенциала радужной 
форели является увеличение кратности созре-
вания рыб до двух раз в течение года – так 
называемый бицикличный нерест форели. 
Этот достаточно редкий феномен можно 
наблюдать при искусственном разведении 
форели, когда часть рыб созревает с про-
межутком в шесть месяцев, в то время как 
остальные производители в этих же условиях 
сохраняют обычную кратность созревания. 

Первое упоминание об этом прецеденте 
относится к 1955 г., когда на одной из рыбо-
водных ферм американского штата Калифор-
ния обнаружили самок, которые созревали в 
январе и июле — два раза в год с промежутком 
в шесть месяцев. При этом температура воды 
в течение года менялась в довольно высоких 
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пределах: от 12° до 17°С. При перемещении 
двукратно созревающих самок в другие усло-
вия, где температура воды в отдельные месяцы 
снижалась до 3,0°С, все рыбы созревали один 
раз в году (Hume, 1955). Позже двукратное 
созревание форели было также отмечено на 
разных форелевых питомниках Японии, Рос-
сии и Чили. Отличительной особенностью для 
всех известных случаев двукратного созре-
вания форели является то, что температура 
воды в течение всего периода выращивания 
не опускалась ниже 8°С (Hume, 1955; Aida et 
al., 1984; Low et al., 1986; Colihueque et al, 2015; 
Никандров, Шиндавина, 2006).

Результаты этих исследований свиде
тельствуют о высоком репродуктивном потен-
циале и значительных резервах генетической 
изменчивости радужной форели по репродук-
тивным свойствам. Однако, несмотря на зна-
чительный объём многолетних наблюдений 
и многоплановых исследований, выполнен-
ных как в России, так и за рубежом, вопрос о 
причинах проявления шестимесячного цикла 
созревания у радужной форели остается 
открытым.

Японские учёные предложили две гипо-
тезы для объяснения этого феномена.

Первая состоит в том, что на стимуляцию 
гонад влияет фотопериод, т.к. температура 
воды обитания была почти постоянной в тече-
ние года. Было обнаружено, что период между 
концом февраля и концом марта являлся кри-
тическим, когда по концентрации гормонов и 
степени начала нового оогенеза происходило 
разделение самок на моно- и бицикличных. 
Ускорение оогенеза у бицикличных самок, по 
мнению авторов, могла вызвать слабая осве-
щённость в короткие дни от ноября, когда 
происходил обычный осенний нерест, до 
февраля. Затем, с увеличением светового дня 
после февраля, у моноцикличных самок про-
исходило развитие гонад, а у бицикличных 
самок оогенез уже получил развитие (Low et 
al.,1984, 1986).

Результаты наших исследований, полу-
ченных на племзаводе «Адлер», не согла

суются с предложенной гипотезой. Самки с 
бицикличным нерестом были обнаружены 
среди всех четырёх пород радужной форели, 
содержащихся на племзаводе в: форели кам-
лоопс, форели Адлер, форели Дональдсона и 
стальноголового лосося. Самки разных пород 
значительно различались по срокам созре-
вания и условиям фотопериода, в которых 
происходили процессы начала и окончания 
гаметогенеза. Так, форель камлоопс начинала 
созревать в начале или середине сентября при 
продолжительном световом дне и постепен-
ном его снижении, а овуляция у стальноголо-
вого лосося происходила в январе-феврале, 
при коротком световом дне и постепенном 
увеличении его продолжительности (Никан-
дров, Шиндавина, 2006).

Вторая гипотеза японских учёных 
заключалась в том, что двукратное созрева-
ние форели являлось следствием длительной 
повторяющейся селекции на ранний сезон 
созревания. Форель появилась в Японии более 
100 лет назад и нерестилась весной. После 
30-летней селекции по срокам созревания 
в сезоне нерест сместился на осень. По мне-
нию авторов, такая продолжительная селек-
ция на раннее созревание могла вызвать более 
частый нерест у отдельных рыб (Low et al., 
1986). Наши данные не подтверждают пред-
ложенную гипотезу, поскольку среди четы-
рёх пород форели племзавода «Адлер» селек-
цию на ранний нерест осуществляли только 
при выведении породы Адлер, в то время как 
бицикличные рыбы были обнаружены среди 
всех пород, созревающих в разные календар-
ные сроки.

Известно, что в осенне-зимние месяцы, 
т.е. в период развития гонад после первого 
нереста рыб, который характеризуется нача-
лом превителлогенеза и увеличением числа 
половых клеток, температура воды оказывает 
решающее влияние на интенсивность про-
цесса оогенеза (Мейен, 1944).

Косвенным подтверждением этому явля-
ются эксперименты Хьюма с переводом двук
ратно нерестящихся рыб в условия, где темпе-
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ратура воды зимой снижалась до 4°С. В этом 
случае наблюдали возврат всех рыб к одно-
кратному нересту (Hume,1955). Признавая 
роль температуры воды как ведущего сигналь-
ного фактора, следует подчеркнуть, что дан-
ные о созревании каждые полгода лишь части 
самок, свидетельствуют о генетической детер-
минации отдельных рыб к проявлению этой 
особенности.

Исходя из выявленной потенциальной 
полицикличности радужной форели, мы пред-
положили, что причины изменения законо-
мерной периодичности созревания следует 
искать в особенностях эволюции лососевых 
рыб. 

Считается, что первые представители 
отряда лососеобразных рыб появились в 
водоёмах разных континентов в период от 
24 до 5 млн лет до н.э. Вероятностный метод 
филогенетической реконструкции указывает 
на пресноводность предкового вида в корне 
семейства Salmonidae. В середине-конце мио-
цена в линиях тихоокеанских форелей и лосо-
сей шло формирование базовых филумов: у 
форелей – микижа и лосось Кларка, у лосо-
сей – кижуч, чавыча, нерка, кета и горбуша 
(Alexandrou et al., 2013; Глубоковский, 1995).

Результаты ихтиологических исследова-
ний, а также экспериментальные данные, сви-
детельствуют о том, что температурная, кис-
лородная и особенно солевая зона адаптации 
лососевых и сиговых рыб значительно шире 
тех колебаний, которые имеются в водоёмах, 
заселённых в настоящее время этими рыбами 
(Привольнев, 1969). Можно полагать, что эта 
особенность является результатом сохране-
ния когда-то выработанных приспособлений к 
условиям существования в воде с более высо-
кой температурой и меньшим содержанием 
кислорода по сравнению с современными 
местами обитания. Происхождение лососе-
вых уже давно связывают с полиплоидизацией 
(Svärdson, 1945; Ohno et. al., 1968, 1969; Ohno, 
1970). Тетраплоидной была, вероятно, предко-
вая форма лососевых, возникшая в результате 
аутоплоидии или аллоплоидии близких видов, 

имевших 50–52 акроцентрических хромосомы. 
Это тем более значимо, что полиплоиды нередко 
более пластичны и изменчивы, чем диплоидные 
формы, и способны к широкому формообразо-
ванию (Дорофеева, 1969).

Температурные адаптации, выработанные 
в ходе эволюции, непосредственно влияют на 
динамику гаметогенеза и отражаются на ско-
рости и сроках полового созревания. Эво-
люция половых циклов рыб в зависимости 
от климатических условий обоснованная 
П.А. Дрягиным (1949) заключается в следую-
щем.

– исходный первичный этап – кругло-
годичный нерест. Реализуется в условиях 
относительно равномерного тёплого климата 
с выметом яиц небольшими частями, при 
асинхронном развитии ооцитов в яичниках.

–  п о р ц и о н н о е  и к р о м е т а н и е . 
Осуществляется в условиях тёплого климата, 
но с выраженной сезонностью. Вымет яиц 
совершается определёнными порциями, при 
асинхронном развитии ооцитов.

– единовременное икрометание. Проис
ходит в условиях резко континентального кли-
мата и укороченного вегетационного периода. 
Вымет яиц совершается при синхронном раз-
витии ооцитов один раз в течение года. Коли-
чество зрелых яйцеклеток увеличивается, а 
гонадо-соматический индекс является наибо-
лее высоким.

Для нереста самцов характерны признаки 
первичного этапа: то есть постепенной отдачи 
сперматозоидов небольшими частями. При 
этом, так же как и у самок, гонадо-соматичес
кий индекс достигает максимальных значений 
у рыб с однократным нерестом.

Приведенная схема вероятного направ-
ления эволюции половых циклов у рыб не 
противоречит имеющимся данным о половых 
циклах других позвоночных животных: амфи-
бий, рептилий, и даже птиц и млекопитающих.

Общие положения сводятся к тому, что в 
условиях равномерного климата отсутствует 
чёткая цикличность биологических процес-
сов. Более того, периодичность размножения 
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не только принимает там полициклический 
характер, но более или менее приближается к 
физиологически возможной непрерывности. 
Этот феномен особенно ярко проявляется 
у многочисленных видов аквариумных рыб 
(Ильин, 1977; Кочетков, 1997).

Можно полагать, что круглогодичный 
нерест является первичной формой половых 
циклов рыб. Порционный и единовременный 
типы нереста – вторичные новообразования, 
связанные со сменой равномерного тёплого 
климата на климат с наличием более или 
менее длительных климатических сезонов, 
неблагоприятных для жизнедеятельности рыб.

Таким образом, первичная генетическая 
структура лососевидных рыб формировалась 
в условиях их обитания в пресных и тёплых 
водах. Исторический путь развития лососевых 
характеризовался неоднократными и сущест
венными изменениями условий существо-
вания, однако, генетические системы, детер-
минирующие протекание репродуктивных 
функций, оказались более устойчивыми, кон-
сервативными по сравнению с генными ком-
плексами, определяющими границы толерант-
ности к факторам внешней среды. Оставаясь 
как бы в скрытом состоянии, они способны 
детерминировать скорость и сроки полового 
созревания в соответствии с новыми усло
виями обитания.

Можно предположить, что биоэнергети-
ческие механизмы регулирования соматичес
кого и генеративного роста являются отра-
жением реализации генетически предопреде-
лённой жизненной стратегии отдельных осо-
бей или экологических группировок. Вариа
ции жизненных стратегий вида по своей 
природе являются эпигенетическими, т.е. 
определяются наследственной генетической 
программой и окружающей средой. При этом 
среда действует как переключатель, опреде-
ляющий каналы развития, и жизненная стра-
тегия может меняться на альтернативную в 
течение жизни индивидуума. Вместе с тем, 
эпигенетические изменения не предполагают 
смены последовательности в генетическом 

коде (Медников, 1994; Павлов, Савваитова, 
2008). В той связи бицикличное созрева-
ние можно рассматривать как рекапитуля-
цию, т.е. повторение у зародышей в процессе 
онтогенеза признаков их предков. При этом 
повторение предкового состояния может 
сохраняться только для отдельных эмбрио-
нальных структур или процессов, но не для 
всего организма в целом (Северцов, 1939). 
Размеры яйцеклеток и, следовательно, коли-
чество питательного материала, необходимое 
для развития эмбриона, видоспецифичны и 
исторически предопределены эволюцией раз-
ных видов (Анохин, 1975; Иорданский, 2017; 
Павлов, 2004).

Изложенные теоретические предпо-
сылки неоднократного созревания форели 
в течение года могут служить основой для 
практического применения в рыбоводстве 
путём выведения специфических селекцион-
ных достижений для хозяйств, использующих 
подземные источники водоснабжения, или же 
водостоки с мало меняющимся температур-
ным режимом.
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The paper deals with reproduction potential features (including seasonal occurrence and 
frequency of female maturation during the year) of rainbow trout under fish farming.
Several hypotheses explaining biannual spawning phenomenon are discussed; farming 
conditions (i.e. photoperiod duration and temperature) and long-term selection for early 
maturation are among of them. On the basis of fish sexual cycle evolution analysis, the authors 
suggest that the significant potential of genetic variability of rainbow trout reproductive features 
and genetic determination of some individuals to its appearance can be viewed as the reason of 
biannual spawning. Uncovering of theoretical backgrounds of multiple maturation of rainbow 
trout during the year can serve as a basis for practical use of biannual spawning phenomenon 
in fish farming.
Key words: aquaculture, rainbow trout, bicyclic maturation, reproductive potential.


