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НОВЫЙ ПОЛОРЫЛ COELORINCHUS GANYMEDES SP. NOVA
ИЗ ВОД ПОЛИНЕЗИИ (MACROURIDAE)
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Описан новый вид полорылов, Coelorinchus ganymedes sp. nova, из вод Маркизских о-вов, принадле-
жащий к группе видов “C. hubbsi”. Новый вид наиболее сходен с C. gladius и C. spilonotus, но отлича-
ется окраской, меньшим числом рядов шипиков на чешуях тела и рядом пропорций. Составлена
таблица для определения видов группы “C. hubbsi”.

Ключевые слова: Coelorinchus, новый вид, Маркизские о-ва, определительная таблица.
DOI: 10.31857/S0042875221020193

Изучая коллекцию макрурид Парижского наци-
онального музея естественной истории (Muséum
national d’Histoire naturelle – MNHN), я обнару-
жил большую серию экземпляров представителя
рода Coelorinchus Giorna, 1809, собранную у Мар-
кизских о-вов. По многим признакам эти рыбы
похожи на гавайского C. gladius Gilbert et Cramer,
1897, однако ряд отличий, прежде всего, в окраске
тела и ошиплении чешуй не оставляет сомнений
в их принадлежности к новому для науки виду.
Настоящая статья посвящена описанию этого но-
вого вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Этикеточные данные типовой серии приведе-
ны при описании вида. Методика изучения изло-
жена в работе Прокофьева (2020). В работе при-
няты следующие обозначения: TL, HL – соответ-
ственно полная длина тела и длина головы; ID, IID,
A, P, V – соответственно первый и второй спин-
ные, анальный, грудные и брюшные плавники.
Меристические и пластические признаки голоти-
па приведены первыми, за ними в скобках – отли-
чающиеся признаки паратипов; крайние значе-
ния, отмеченные у единственной особи, заключе-
ны в квадратные скобки. Измерения выполнены у
20 экз. наилучшей сохранности; длина головы и ры-
ла, диаметр орбиты и посторбитальная длина из-
мерены у всех рыб.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Coelorinchus ganymedes Prokofiev, species nova

(рис. 1, 2)
М а т е р и а л. Голотип, MNHN 2000-1064,

TL 170 мм, HL 50 мм, 8°45′0′′ ю. ш. 140°07′01′′ в. д.,
390–400 м, 26.08.1997 г. (рис. 1а). Паратипы,
всего 32 экз.: MNHN 2000-1061, 7 экз., TL 130+–
196 мм, HL 39.0–53.5 мм, 9°43′59′′ ю. ш. 138°51′0′′ в. д.,
310–320 м, 30.08.1997 г.; MNHN 2000-1062,
2 экз., TL 132+ и 174+ мм, HL 46.0 и 52.5 мм,
8°43′59′′ ю. ш. 140°13′59′′ в. д., 350–355 м,
25.08.1997 г.; MNHN 2000-1063, 9 экз.,
TL 127+‒167+ мм, HL 40–47 мм, 8°46′01′′ ю. ш.
140°07′01′′ в. д., 350 м, 26.08.1997 г.; MNHN 2000-
1064, 1 экз., TL 68+ мм, HL 18 мм, 8°45′0′′ ю. ш.
140°07′01′′ в. д., 390–400 м, 26.08.1997 г.; MNHN
2000-1065, 3 экз., TL 135+–180+ мм, HL 41–64.5 мм,
9°46′59′′ ю. ш. 139°37′59′′ в. д., 500–650 м.,
02.09.1997 г.; MNHN 2003-0970, 2 экз., TL 155+
и 184+ мм, HL 44 и 50+ мм, 8°49′01′′ ю. ш.
140°16′59′′ в. д., 416–430 м., 09.09.1997 г.; MNHN
2000-0991, 8 экз., TL 128+–176+ мм, HL 49.0–
58.5 мм, 8°55′01′′ ю. ш. 140°14′06′′ в. д., 283–448 м.,
10.09.1997 г.

Д и а г н о з. Вид группы “C. hubbsi” (sensu Iwa-
moto et al., 2009; Nakayama et al., 2020) с очень
длинным рылом (1.9–2.1 раза в HL), длинной и
узкой терминальной пластинкой; с диаметром
орбиты, равным посторбитальной длине и пре-
вышающим длину верхней челюсти – 24.4–30.6,
23.1–30.6 и 15.9–21.4% HL соответственно; с
(2)3–4(5) параллельными рядами шипиков на

УДК 597.5
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Рис. 1. Coelorinchus ganymedes sp. nova: а – голотип, вид сверху; б – паратип MNHN 2003-0991, HL 52.5 мм; в – паратип
MNHN 2000-1065, HL 64.5 мм, светящийся орган; г – паратип MNHN 2003-0991, HL 52.5 мм, пигментация туловища
и спинных плавников. Масштаб, мм: в – 5, г – 4.

(а)

(б)

(в)

(г)
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чешуях туловища при HL 50–60 мм и циклоидны-
ми чешуями на истмусе; с обособленным кон-
трастным супрапекторальным пятном и контраст-
ным седловидным пятном позади начала IID.

О п и с а н и е. Туловище вальковатое, хвосто-
вой отдел сжат с боков, истончается каудально;
толщина тела на уровне оснований Р составляет
106.3 ([69.1]79.5–100.0)% от его максимальной
высоты (приходящейся на область затылка и на-
чала ID), в 1.3 (1.2–1.5) раза меньше максималь-
ной ширины головы (на уровне praeoperculum).
Голова около 3.4 (3.1–3.8)1 раза в TL. Рыло очень
длинное, 2.0 (1.9–2.1) раза в HL, его дорсальный
контур отчётливо вогнут, вершина немного
вздернута вверх, боковые края резко и равномерно
сходящиеся от уровня передненижнего конца но-
совой ямки к основанию терминальной ростраль-
ной пластинки, прямые (рис. 1а, 1б). Терминаль-
ная ростральная пластинка очень длинная, 2.9
(2.5–3.4[3.6,3.7]) раза в длине рыла, узколанцето-
видная, вооружена зубчиками. Орбита эллипсо-
видная, её максимальный диаметр в 2.0 (1.8–2.2)
раза меньше длины рыла и приблизительно равен
посторбитальной длине (содержится 1.0 (0.9–1.1)
раза в последней), 4.0 ([3.3]3.8–4.1) раза в HL; ши-
рина межглазничного промежутка в 1.7 (1.4–
1.7[1.9]) раза меньше диаметра орбиты. Латераль-
ный назальный гребень 2.4 (2.3–2.7) раза содер-
жится в длине суборбитального гребня; расстоя-
ние от нижнего края орбиты до края суборбиталь-
ного гребня в 2.3 (1.4–2.3) раза меньше
суборбитальной высоты. Рот небольшой, длина
верхней челюсти гораздо меньше диаметра глаза,
задний конец maxillare расположен в промежутке
между вертикалями середины и заднего края
зрачка; верхняя губа умеренно мясистая, более
утолщённая к углам рта, слабо папильчатая; ниж-
няя губа тонкая, гладкая. Зубы в челюстях много-
рядные, в наружных рядах не увеличены; зубные
ленты расширены к симфизным концам praemax-
illaria и dentalia; зубы на praemaxillare игловидные,
на dentale – щетинковидные; длина зубного ряда
на praemaxillare в 2.2 (1.6–2.3) раза меньше рик-
тальной длины; зубные ряды на dentale достигают
rictus. Подбородочный усик мал, 4.2 ([3.1]3.4–4.8)
раза в диаметре орбиты. Suboperculum образует
треугольный вентральный вырост. Жаберных ты-
чинок во внутреннем ряду на первой дуге 7, в на-
ружном и внутреннем рядах на второй дуге соот-
ветственно 6 (6–7[8]) и 7 (7[8]). Боковой костный
край рыла прерванный. Основание ID в 1.3 (1.3–
2.4) раза превышает междорсальный промежуток,
в этом плавнике II + 8 лучей; второй колючий луч
не вытянут в нить, 2.8 (2.0–2.7) раза в HL. Лучи
IID столь же высокие, как лучи А. В Р 20 лучей

1 Рыб, у которых утрачена значительная часть хвостового
конца тела, не учитывали, у таких рыб отношение TL к HL
составляет от 1.9 до 2.9 раза.

(17–20, мода – 18) (самый верхний сильно укоро-
чен, шиповидный), в V – 7, наружный луч V утол-
щён, вытянут в нить, немного не достигает или
слегка заходит за начало А. Анус открывается не-
посредственно у начала А, окружён узким кольцом
чёрной ткани (перипрокт); наружных линз фото-
фора две, первая из них расположена непосред-
ственно перед перипроктом, а вторая – на груди
впереди от интервентральной линии; передняя и
задняя линзы соединены срединным продольным
тяжом (группа IV по: Iwamoto, 1990) (рис. 1в).

Нижняя поверхность головы полностью ли-
шена чешуи. На дорсальной поверхности рыла с
каждой стороны имеется широкий голый участок
(рис. 1а). Носовая ямка полностью голая. Чешуя
на участке между задним краем носовой ямки, пе-
редним краем глаза и суборбитальным гребнем
имеется (как правило) или отсутствует. Суборби-
тальный гребень под орбитой образован двумя
рядами щитков, на остальном протяжении – од-
ним; длина щитков суборбитального гребня пре-
вышает высоту. Срединный гребень рыла состоит
из 10 (10–11) щитков, шипики на них расположе-
ны в продольных рядах, расходящихся от передне-
го края. Гребни головы сильно ошиплены. Чешуи
верха головы с двумя–четырьмя (как исключение,
пятью), жаберной крышки – с тремя–шестью
более или менее расходящимися рядами шипи-
ков. Супраокципитальный и постокципикальные
щитки не отличаются по размеру от окружающих
чешуек.

Чешуя на теле легко облетающая, частично
сохранилась лишь в передней половине тела на
уровне основания ID и перед ним выше уровня
основания Р, а также у некоторых рыб на истмусе.
Между началом, серединой основания ID, нача-
лом IID и началом A и боковой линией соответ-

Рис. 2. Coelorinchus ganymedes sp. nova, чешуя с боков
тела выше боковой линии в междорсальном проме-
жутке. Масштаб: 0.75 мм.
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ственно 5.5 ([5.0]5.5–6.5), 4.0 (4.0–5.0), 6.0 (5.0–
6.0) и 10 (10–15) чешуй. Боковая линия хорошо
развита, жёлобовидная, содержит 15 (15–17) че-
шуй до вертикали начала IID. Чешуи в предор-
сальной области и на боках под основанием ID
(сохранились единично) и IID c двумя–пятью
(как правило, тремя или четырьмя) параллельны-
ми или почти параллельными рядами мелких уз-
ких наклонных шипиков, несколько увеличива-
ющихся в размерах каудально. Шипики средин-
ного ряда не отличаются по величине от боковых,
все ряды шипиков полные. Боковые отростки в
основаниях шипиков (“buttresses”) совершенно
не развиты (рис. 2). Чешуи на истмусе циклоид-
ные, редко с одним или двумя слабыми продоль-
ными гребешками, без шипиков.

И з м е р е н и я, в % HL: длина рыла 50.0 (47.6–
52.2), диаметр глаза 25.0 (24.4–26.7[30.6]), постор-
битальная длина 25.0 (23.1–26.8[30.6]), расстояние
от заднего края орбиты до угла praeoperculum 21.0
(20.5–26.1), суборбитальная высота 8.0 (6.4–
8.7[9.8]), расстояние от нижнего края орбиты до
края суборбитального гребня 3.5 (3.3–4.8); длина
верхней челюсти, rictus и озубленной части prae-
maxillare соответственно 21.0 ([15.9]17.4–21.4),
17.0 (13.1–16.2) и 8.0 ([5.5]6.1–8.7[9.5]); преораль-
ная длина 48.0 (43.5–50.0[52.2]), длина латерально-
го назального и суборбитального гребней соответ-
ственно 39.0 (33.7–39.7) и 94.0 (87.0–93.9); длина
терминальной ростральной пластинки 17.0
([13.0,13.3]15.2–19.2[20.7]), ширина рыла 25.0
([19.5]21.8–25.7), интерназальная ширина 13.5
(13.4–16.3); ширина межглазничного промежутка
и промежутка между затылочными гребнями соот-
ветственно 15.0 (13.4–17.7) и 10.0 ([8.7]9.3–12.0);
длина усика 6.0 (5.2–7.6[8.4]), высота задней
ноздри 7.0 ([4.9]6.1–10.1); ширина головы на
уровне praeoperculum и тела на уровне оснований
Р соответственно 44.0 (31.3–45.7) и 34.0 (26.1–
34.8); максимальная высота тела 32.0 (27.2–39.3);
первое и второе предорсальное, препекторальное,
превентральное, истмовентральное и вентроаналь-
ное расстояния соответственно 106.0 (101.3–107.7),
127.0 (123.8–135.3), 104.0 (100.0–102.6), 110.0
(100.0–109.6), 20.0 ([15.2]17.0–24.8) и 36.0 (30.5–
41.1[45.7]); длина Р, первого (с филаментом) и вто-
рого лучей V и высота второго колючего луча ID со-
ответственно 35.0 ([~29.3]34.2–41.9), 40.0 (32.5–
41.3), 26.0 (21.4–26.1) и 36.0 ([~36.6,39.0]43.8–51.1);
длина основания ID 12.0 (12.0–16.2), междорсаль-
ный промежуток 9.0 (6.1–12.0).

О к р а с к а фиксированных рыб (рис. 1): ос-
новной фон светлый, желтоватый, на нижней по-
верхности головы – чисто-белый. На боковой по-
верхности туловища позади и над основанием Р
имеется крупное чётко отграниченное округлое
чёрное пятно (длина его составляет [7]8–10, вы-
сота – [5]7–9 чешуйных рядов), отстоящее от
дорсального контура тела на пять–шесть рядов

чешуй. Столь же резко выраженное седловидное
чёрное пятно имеется на спине немного позади
вертикали начала IID (примерно на 10 чешуйных
рядов), в высоту и длину занимающее с каждой
стороны тела по шесть–семь рядов чешуй. Кожа у
основания ID и обычно один–два ряда чешуйных
карманов непосредственно под ним интенсивно
пигментированы (редко края всех чешуйных кар-
манов в промежутке между супрапекторальным
пятном и основанием ID интенсивно затемнены).
Края чешуйных карманов верха и боков головы,
верхней и боковой поверхности тела вниз до
уровня основания Р отчётливо затемнены, в пре-
дорсальной области они образуют более или ме-
нее чёткую прямую или V-образную поперечную
полосу между задними концами затылочных греб-
ней, лежащую впереди супрапекторального пят-
на. Темная пигментация, как правило, выражена
по наружному краю затылочных гребней и в обла-
сти супра- и постокципитальной чешуек. Верхне-
боковая поверхность тела между супрапектораль-
ным и дорсальным седловидным пятном со сгу-
щением пигмента на чешуйных карманах в виде
нерезкого седловидного пятна длиной до 11–13 че-
шуйных рядов, столь же нечёткое сгущение зани-
мает дорсальную поверхность хвостового отдела
на три–четыре чешуйных ряда позади дорсально-
го седловидного пятна (иногда оно распадается
на несколько очень нечётких седловидных пя-
тен). Вентральная поверхность туловища, боко-
вые стенки брюшной полости и вентральная по-
ловина боковой поверхности хвостового отдела
тела густо испещрены разноразмерными субдер-
мальными меланофорами, особенно густо сидя-
щими на груди и брюхе. Область груди (от истму-
са до интервентральной линии) и вокруг светяще-
гося органа с выраженным коричнево-голубым
отливом (рис. 1в). Передний край ID (перепонка
между вторым колючим и первым ветвистым лу-
чами) интенсивно-чёрная; кроме того, у части
рыб пигментация развита на всей перепонке ди-
стальной 1/2–2/3 этого плавника или образует
субдистальную перевязь от переднего края плав-
ника к заднему. Лучи передней половины IID
черноватые, особенно интенсивно пигментиро-
ваны в начальной части этого плавника (рис. 1д);
в остальном плавники не окрашены, лишь с мел-
кими точечными меланофорами по ходу лучей
(плохо различимыми невооружённым глазом, за-
метно сгущёнными (вплоть до формирования яр-
ких пятен) лишь в основании V). Срединный рыль-
ный гребень, передний и верхний края носовой ям-
ки и край орбиты в тёмном обрамлении. Нижняя
поверхность головы испещрена точечными мела-
нофорами, заметно более крупными в гулярной
области и на жаберных перепонках. Жаберные
перепонки помимо отдельных точечных мелано-
форов имеют разлитую буроватую пигментацию.
Ротовая полость белая. Свободные невромасты
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на вентральной поверхности головы плохо замет-
ны, не пигментированы; на дорсальной – отчёт-
ливые, большей частью окаймлены тёмным.

Э т и м о л о г и я. Вид назван по имени Гани-
меда – в греческой мифологии юноша, за свою
красоту взяый на Олимп в качестве виночерпия
богов; видовой эпитет отражает изящный облик и
нарядную окраску нового вида.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. По нали-
чию протяжённого светящегося органа с двумя
широко разобщёнными линзами (группа IV: Iwa-
moto, 1990), заострённой терминальной ро-
стральной пластинки и высокого IID (лучи кото-
рого равны по высоте лучам А) новый вид при-
надлежит к группе видов “C. hubbsi” (sensu
Iwamoto et al., 2009; Nakayama et al., 2020) подрода
Quincuncia Gilbert et Hubbs, 1920, в пределах кото-
рой он наиболее сходен с C. gladius, учитывая на-
личие у него исключительно длинного рыла (1.9–
2.1 раза в HL) c очень длинной узколанцетной
терминальной ростральной пластинкой и чётко
обособленного пигментного пятна между основа-

ниями Р и ID. Сочетание указанных признаков
отличает эти виды от всех видов Coelorinchus груп-
пы IV вообще. От C. gladius новый вид хорошо от-
личается окраской, прежде всего, наличием кон-
трастного седловидного пятна позади уровня на-
чала IID. Кроме того, у нового вида имеется пятно
под основанием ID, нечёткое седловидное пятно
перед началом ID, между контрастными пятнами
и позади второго из них. У C. gladius рисунок тела
представлен только контрастным супрапекто-
ральным пятном. Окраска ID у обоих видов сход-
ная, однако в отличие от нового вида у C. gladius
лучи IID не пигментированы. По сравнению с C.
gladius у нового вида число рядов шипиков на че-
шуях тела при тех же абсолютных размерах рыбы
меньше (2–5, обычно 3 или 4, против 6–8), орби-
та крупнее (её диаметр равен или почти равен по-
сторбитальной длине), межглазничный промежу-
ток ýже и соизмерим по величине с интерназаль-
ным промежутком, тогда как у C. gladius он
явственно шире последнего (таблица).

Еще одним похожим видом является C. spilono-
tus Sazonov et Iwamoto, 1992, известный по нахож-

Отличительные признаки Coelorinchus ganymedes sp. nova, C. gladius и C. spilonotus

Признак C. ganymedes C. gladius C. spilonotus

Рисунок тела Контрастное супрапек-
торальное пятно, чётко 
отграниченное от серии 
дорсальных седловидных 
пятен;
в серии дорсальных пятен 
наиболее контрастное
расположено позади 
начала IID

Только контрастное 
супрапекторальное 
пятно

Контрастное седловидное 
пятно перед началом ID, 
полностью сливающееся
с супрапекторальным
пятном;
контрастное седловидное 
пятно позади начала IID; 
между ними и позади 
последнего – нечёткие
седловидные пятна

Число рядов шипиков
на чешуях тела

2–5 6–8 5–10
(обычно 3 или 4) (увеличивается с ростом) (увеличивается с ростом)

Отношение посторбитальной 
длины к диаметру орбиты

0.9–1.1 1.2–1.8 1.3–1.4
(как правило, 1.0) (как правило, 1.3–1.4)

Отношение длины рыла
к длине терминальной 
ростральной пластинки

2.5–3.7 2.4–4.1 7.0–8.0

Бесчешуйные участки
на верхней поверхности рыла

Есть Нет Есть

В % HL
Диаметр орбиты 24.4–30.6 16.8–24.8 21.2–27.9
Преоральная длина 43.5–52.2 44.3–48.1 35.4–44.8
Расстояние от заднего края 
орбиты до угла praeoperculum

20.5–26.1 23.4–30.2 25.3–32.8

Длина верхней челюсти 15.9–21.4 15.4–18.4 20.3–26.0
Интерназальная ширина 13.4–16.3 14.7–17.6 17–22
Интерорбитальная ширина 13.4–17.7 20.0–21.2 18.0–24.1
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дениям у Гавайских о-вов и на хребтах Наска и
Сала-и-Гомес. По длине рыла гавайская популя-
ция C. spilonotus сопоставима как с новым видом,
так и с C. gladius, тогда как у типичных экземпля-
ров с хребтов Наска и Сала-и-Гомес рыло короче
(42–48% HL). В то же время преоральная длина у
C. spilonotus меньше, чему нового вида (35.4–44.8
против 43.5–52.2% HL). Как и C. ganymedes, этот
вид характеризуется сочетанием контрастных и
нечётких седловидных полос, расположение ко-
торых у обоих видов очень схоже. Однако в отли-
чие от нового вида у C. spilonotus нет обособленно-
го супрапекторального пятна, которое полностью
сливается с первым седловидным пятном, распо-
ложенным перед основанием ID. У нового вида
первое седловидное пятно нерезкое, расположе-
но впереди уровня супрапекторального пятна;
последнее у части рыб может быть связано с ма-
леньким пигментным пятном в основании ID по-
средством тёмной пигментации промежуточных
чешуйных карманов, но его границы всегда чётко
различимы. Хотя C. spilonotus характеризуется на-
личием чёрного пятна на вершине ID, перепонка
между вторым колючим и первым ветвистым лу-
чами этого плавника не имеет интенсивно чёрной
пигментации на всём протяжении, характерной
для нового вида. В отличие от нового вида лучи IID
у C. spilonotus не пигментированы. Помимо осо-
бенностей окраски новый вид отличается от C. spi-
lonotus тем, что диаметр глаза у него равен постор-
битальной длине (у сравниваемого вида заметно
меньше последней), а также наличием длинной
терминальной ростральной пластинки, меньши-
ми значениями ширины рта и орбито-преопер-
кулярной длины, меньшей интерорбитальной и
интерназальной шириной (таблица) и меньшим
числом рядов шипиков на чешуях боков тела
([2]3–4[5] против 5–10, причем 5–6 рядов шипи-
ков наблюдается у C. spilonotus только среди самых
мелких рыб (HL ~ 30 мм: Sazonov, Iwamoto, 1992)).

Различия между тремя вышеперечисленными
видами показаны в таблице.

Среди других видов подрода Quincuncia супра-
пекторальное пятно имеется ещё только у C. mat-
subarai Okamura, 1982, однако других сходств
между этим видом и C. ganymedes нет. Отличия
между видами группы “C. hubbsi” приведены ни-
же в определительной таблице.

Таблица для определения видов группы “C. hubbsi”

1(2) Костный край рыла сплошной ..……………3
2(1) Костный край рыла прерванный..…………5
3(4) Поперечных полос на теле нет; между ос-

нованием Р и вертикалью начала IID по середине
боков проходит продольная тёмная полоса (ино-
гда в задней части обособляющаяся в виде пятна);
передняя и задняя линзы фотофора соединены

пигментной полосой....................……C. acutirostris
Smith et Radcliffe, 1912

4(3) Рисунок тела представлен поперечными
полосами; передняя и задняя линзы фотофора не
соединяются пигментной полосой.....………………..
......................C. cylindricus Iwamoto et Merrett, 1997

5(6) В верхней половине боков туловища меж-
ду основаниями Р и ID имеется округлое или
овальное пигментное пятно, чётко отделённое от
остального пигментного рисунка на теле…….......7

6(5) Между основаниями Р и ID нет пигмент-
ного пятна либо оно полностью сливается с сед-
ловидным пятном перед основанием ID..………. 12

7(8) Длина рыла 1.9–2.1 раза укладывается в HL;
верхняя челюсть заметно короче диаметра глаза;
ротовая полость чисто-белая.………………………….9

8(7) Длина рыла 2.1–2.7 раза укладывается в HL;
верхняя челюсть равна диаметру глаза; ротовая
полость серая..………..C. matsubarai Okamura, 1982

9(10) Имеется только контрастное супрапек-
торальное пятно; диаметр орбиты менее 25% HL,
короче посторбитальной длины головы; верх ры-
ла полностью покрыт чешуёй, чешуи на теле с 6–
8 рядами шипиков.….………………………C. gladius
Gilbert et Cramer, 1897

10(9) Помимо супрапекторального пятна име-
ются дорсальные седловидные пятна; диаметр
орбиты более 24% HL, равен посторбитальной
длине головы; верх рыла с широкими голыми
участками; чешуи на теле с (2)3–4(5) рядами ши-
пиков.....….………………………..C. ganymedes sp. nova

12(13) Рисунок на теле состоит из поперечных
полос; suboperculum образует вентральный вы-
рост.……………………..…………………………………….16

13(12) Рисунок на теле отсутствует или образо-
ван только продольными полосами; suboperculum
не образует вентрального выроста.…………………14

14(15) Верхняя челюсть укладывается 4.6–
4.8 раза в HL; рисунок на теле отсутству-
ет.................................C. brevirostris Okamura, 1984

15(14) Верхняя челюсть укладывается 3.7–4.5 ра-
за в HL; рисунок на теле представлен тремя про-
дольными тёмными полосами..................C. hubbsi
Matsubara, 1936

16(17) Первые три (наиболее чёткие) попереч-
ные полосы на теле ориентированы диагонально
или, по крайней мере, третья полоса продолжает-
ся вперёд в виде продольной полосы, направлен-
ной к основанию Р.....…………………………………..20

17(16) Поперечные полосы на теле ориентиро-
ваны вертикально................…………………………..18

18(19) На теле две резко очерченные попереч-
ные полосы, между которыми и позади второй из
них прослеживаются дополнительные нечёткие по-
перечные седловидные полосы; первая полоса об-
разована слиянием седловидного пятна перед нача-
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лом ID и супрапекторального пятна; вторая кон-
трастная полоса расположена позади начала IID;
вершина ID с чёрным пятном; чешуи на верхней
поверхности головы с несколькими расходящи-
мися рядами шипиков.........................C. spilonotus
Sazonov et Iwamoto, 1992

19(18) На теле около семи контрастных седло-
видных полос; вершина ID без пятна; чешуи на
верхней поверхности головы с единственным ря-
дом шипиков…………………………....C. multifasciatus
Sazonov et Iwamoto, 1992

20(21) Третья диагональная полоса на теле
продолжается вперёд по средней линии боков по-
чти до основания Р...........………………………..……22

21(20) Третья диагональная полоса не продол-
жается вперёд к основанию Р.....C. melanosagmatus
Iwamoto et Anderson, 1999

22(23) Первая и вторая поперечные полосы на
туловище слабо наклонные или почти верти-
кальные; продольная полоса в заглазничной ча-
сти головы не выражена; ID равномерно затем-
нён..............C. fuscigulus Iwamoto, Ho et Shao, 2009

23(22) Первая и вторая поперечные полосы
на туловище резко косые; чёткая продольная
полоса проходит в заглазничной части головы
над верхним краем жаберной крышки; ID с
крупным тёмным пятном в средней и задней ча-
стях................….C. cingulatus Gilbert et Hubbs, 1920
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Описываются ювенильные экземпляры опаховых рыб (Lampridae) из Юго-Западной Атлантики,
юго-восточной части Тихого океана и Гвинейского залива. С учётом недавней ревизии опаховых
рода Lampris и собственных данных сделан таксономический обзор состава семейства Lampridae с
выделением нового подрода Paralampris subgen. nov.
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Ранее считалось, что семейство опаховых (Lam-
pridae) в составе отряда опахообразных (Lamprid-
iformes) включает только один род с единственным
видом Lampris guttatus (Brünnich, 1788); все позже
описанные виды из разных районов рассматрива-
лись как его синонимы (Линдберг, 1971; Palmer,
1973). Валидность вида L. immaculatus Gilchrist,
1904, описанного от побережья Южной Афри-
ки, была восстановлена на основе его отличий от
L. guttatus по морфологии и типу ареала (Парин,
Кукуев, 1983). Недавние генетические исследова-
ния показали неоднородность вида L. guttatus на
разных участках ареала и позволили сделать пред-
положение о сборном характере этого вида (Hyde
et al., 2014). Это предположение было подтвер-
ждено ревизией рода Lampris (Underkoffler et al.,
2018), в которой была восстановлена валидность
L. lauta Lowe, 1838 и описаны три новых вида: L. in-
cognitus, L. megalopsis и L. australensis Underkoffler,
Luers, Hyde et Craig, 2018. Материалом для этой
ревизии послужили только крупные рыбы: особи,
изученные на месте промысла и сбыта на рыбных
аукционах в порту Гонолулу, немногие музейные
экземпляры в виде чучел, а также фотографии и
рисунки из разных публикаций. При этом авторы
отметили, что из-за высокой пищевой ценности и
дороговизны опахи довольно редки в музейных
коллекциях, а в уловах в основном преобладают
крупные экземпляры и очень редки мальки и

ювенильные особи. По этой причине в их работе
отсутствуют описания молоди и ювенильных эк-
земпляров новых видов, а значит, и данные о воз-
растной изменчивости.

В предлагаемой публикации описываются
ювенильные экземпляры опаховых рыб из Юго-
Западной Атлантики (ЮЗА), юго-восточной ча-
сти Тихого океана (ЮВТО) и Гвинейского зали-
ва. На основании недавней ревизии опаховых ро-
да Lampris (Underkoffler et al., 2018) и собственных
данных сделан таксономический обзор состава
семейства Lampridae с описанием нового подрода
Paralampris subgen. nov.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом для исследования послужили пять

ювенильных экземпляров опаховых рыб из кол-
лекции АтлантНИРО. Сведения по изученным эк-
земплярам приведены при описании соответству-
ющего вида. Изучены также отпрепарированные
плечевые пояса взрослых особей из коллекций
АтлантНИРО (L. guttatus − TL 900 мм, атлантиче-
ское побережье США) и Зоомузея МГУ (L. immac-
ulatus ЗММУ № Р-16034 − SL 820 мм, море Ско-
тия, Южная Георгия).

В работе приняты следующие обозначения:
TL – общая длина, SL – стандартная длина, Н –
наибольшая высота тела, с – длина головы, o –

УДК 597.586.7.591.4/9
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горизонтальный диаметр глаза; аD, aP, aV, aA –
антедорсальное, антепекторальное, антевенталь-
ное и антеанальное расстояния; V–A – расстоя-
ние между брюшными и анальным плавниками,
P–V – расстояние между грудными и брюшны-
ми плавниками, lD – длина основания спинного
плавника, lA – длина основания анального плав-
ника, lV – длина брюшных плавников; D, A, V, P –
число лучей соответственно в спинном, анальном,
брюшном и грудном плавниках, sp.br. – число жа-
берных тычинок на 1-й жаберной дуге. Все рас-
стояния измеряли между вертикалями по прямой
линии.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Lampris australensis Underkoffler,
Luers, Hyde et Craig, 2018

М а т е р и а л – 3 экз.: TL 125 мм, SL 120 мм −
ЮВТО, 5°22′ ю.ш. 94° з.д., 1980 г., БАТМ “Кули-
ково поле”, коллектор И.И. Коноваленко; TL 370 мм,
SL 310 мм – ЮВТО, 40° ю.ш. 85° з.д., декабрь 1979 г.,
коллектор Г.К. Милорадов; TL 90 мм, SL 82 мм –
Гвинейский залив, 1978 г., коллектор А.Р. Болтачев.

О п и с а н и е. D 49–52 [50−52]1, A 38–39 [40–
42], P 22–25 [22–23], V 12–13 [13–15], sp.br. 15–17
[–]. Спинной профиль головы выпуклый. Длина
головы укладывается 3.1–3.5 [2.8] раза в SL, её
высота – 1.8–2.5 [2.3] раза в SL; диаметр глаза –
8.3–10.4 [12.5] раза в SL, 2.4–3.4 [5.2] раза в с. Вы-
сота тела укладывается 1.4−1.5 [1.4] раза в SL
(таблица). Брюшные плавники располагаются на
вертикали через конец основания грудных плав-
ников; у экземпляров SL 120 мм (рис. 1а) и 82 мм
(рис. 1б) эта вертикаль проходит по середине те-
ла, а у SL 310 мм (рис. 2) – впереди середины тела.
Длина основания спинного плавника укладыва-
ется 1.6–2.0 раза в SL, а длина основания анально-
го плавника – 2.2–2.4 раза; P–V составляет 5.0–
7.6% SL, V–A – 8.7–9.6% SL. У 1 экз. (SL 120 мм)
удлинённые лучи брюшных плавников составля-
ют 25% SL, у остальных 2 экз. лучи в брюшных
плавниках очень длинные (lV 60.9−64.5% SL) и у
SL 310 мм достигают хвостового плавника. Окрас-
ка фиксированных в формалине экземпляров ко-
ричневая; на теле хорошо видны светлые круглые
пятна, диаметр которых равен диаметру зрачка
глаза. Плавники желтоватые.

По основным мерестическим и пластическим
признакам все три исследованных экземпляра со-
ответствуют описанию L. australiensis, но отлича-
ются более высоким телом и бóльшим диаметром
глаза, что можно объяснить возрастной изменчи-
востью (Oelschlager, 1974; Парин, Кукуев, 1983).

1 Здесь и далее: в квадратных скобках приводятся значения
признаков по: Underkoff ler et al., 2018.

Поимки севернее основного ареала L. аustralensis,
вероятно, связаны с выносом течениями.

Lampris immaculatus Gilchrist, 1904
М а т е р и а л – 1 экз.: TL 150 мм, SL 120 мм – от-

крытая часть Фолклендско-Патагонского района,
56°50′ ю.ш. 56°20′ з.д., глубина 565 м, 24.08.1985 г.,
БМРТ “Гижига”, рейс № 27, коллектор В.В. Кон-
стантинов.

О п и с а н и е. D 50, P 24, A 35, V 12, sp.br. 13.
Верхний профиль головы умеренно выпуклый.
Длина головы укладывается 3.3 раза в SL, её высо-
та – чуть более 2 раз в SL; диаметр глаза – 12 раз в
SL, 4 раза в с. Высота тела укладывается 1.5 раза в
SL (таблица, рис. 3а). Брюшные плавники распо-
лагаются отчётливо позади вертикали через ко-
нец основания грудного плавника, заметно поза-
ди середины тела; P–V составляет 20% SL, V–A –
8.3% SL. Длина основания спинного плавника
укладывается 1.6 раза в SL, а длина основания
анального плавника – 2.6 раза. Лучи в брюшном
плавнике слабо удлинены (lV 21.9% SL). Окраска
фиксированного экземпляра коричневая без сле-
дов пятен. Этот экземпляр из ЮЗА соответствует
описанию молоди L. immaculatus из ЮВТО (таб-
лица, рис. 3б) (Парин, Кукуев, 1983) и принадле-
жит этому виду.

Замечания к систематике
опаховых рыб с описанием нового подрода

Многие эпи- и мезопелагические виды имеют
широкие циркумглобальные ареалы в тропиче-
ской зоне Мирового океана. Однако исследова-
ния последних лет показали, что виды с такими
ареалами представляют собой группы родствен-
ных таксонов видового ранга, которые различают-
ся небольшим набором признаков (Парин, 1988).
Это относится и к циркумтропическому L. gutta-
tus. Согласно последней ревизии рода Lampris, ос-
нованной на генетическом и морфологическом
анализах, семейство Lampridae включает шесть
видов (Hyde et al., 2014; Underkoffler et al., 2018).
Название L. guttatus сохранено только для северо-
атлантической популяции, ареал которой связан
с субтропическими и умеренными водами Север-
ной Атлантики, включая Средиземное море. Сле-
дует отметить, что подобный тип ареала имеют
синий тунец Tunnus thynus, европейская скумбрия
Scomber scombrus и обыкновенный кубоглав Cubi-
ceps gracilis (Collette, Nauen, 1983; Агафонова, Ку-
куев, 1990). Авторы восстановили валидность вида
L. lauta, ограничивая его ареал Северной Атлан-
тикой (Азорские и Канарские о-ва и Средизем-
ное море). Можно заметить, что для нектонного
пелагического вида такой эндемизм нелогичен.
Возможно, при накоплении фактического мате-
риала ареал этого вида будет расширен. Авторы
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ревизии также описали три новых вида. Для се-
верной части Тихого океана в пределах умерен-
ных и субтропических вод выделен L. incognitus.
Такой же тип ареала среди нектонных рыб харак-
терен для тихоокеанской популяции синего тунца.
Другой новый вид − L. megalopsis − имеет более
широкий циркумтропический ареал. Распростра-
нение третьего нового вида − L. australensis − ав-
торы связывают с умеренными и субтропически-
ми водами Южного полушария (нотально-субтро-
пический ареал). Указанный ареал характерен для
таких нектонных скумбриевых рыб (Scombridae),
как Thunnus maccoyii и Gasterochiasma melampus (Col-
lette, Nauen, 1983), а также для Agrostichthys parkeri из
семейства Regalecidae (Трунов, Кукуев, 2005).

Изученные ювенильные экземпляры опахов
из ЮВТО, ЮЗА и Гвинейскго залива по ключам
ревизии (Underkoffler et al., 2018) были определе-
ны как L. australensus и L. immaculatus. Получен-
ные данные дополняют характеристику этих ви-
дов некоторыми признаками (например, число
жаберных тычинок). Следует отметить, что у мо-

лоди L. australensis при достижении SL ~ 100 мм
уже просматриваются характерные черты внеш-
него строения и пропорций взрослых особей ви-
да, включая величину и разброс пятен (рис. 1, 2а).
Довольно большой диаметр глаза у ювенильных
экземпляров L. australiensis (как указано для взрос-
лых особей циркумтропического вида L. megalop-
sis), а также бóльшая, чем у взрослых особей,
высота тела, являются проявлением возрастной
изменчивости у опаховых рыб, что отмечалось
ранее (Oelschlager, 1974). Находка мальков L. aus-
raliensis в приэкваториальных водах Тихого и Ат-
лантического океанов по ходу течений Гумбольд-
та и Бенгельского позволяет предполагать более
широкое распространение этого вида за счёт спо-
собности к дрейфу личинок и мальков.

Экземпляр L. immaculatus SL 120 мм из ЮЗА по
ряду признаков полностью соответствует описа-
нию экземпляра SL 115 мм из ЮВТО (Парин, Ку-
куев, 1983). Хорошими признаками для диффе-
ренциации молоди L. immaculatus от других видов
являются положение брюшных плавников отно-

Пластические и меристические признаки ювенильных экземпляров опахов рода Lampris

Примечание. * По: Парин, Кукуев, 1983; ** плавник повреждён; *** крайние тычинки почкообразные; обозначения признаков
см. в разделе “Материал и методика”.

Признак
L. australensis L. immaculatus

Юго-восточная
часть Тихого океана

Гвинейский 
залив

Юго-восточная часть 
Тихого океана*

Юго-Западная 
Атлантика

TL, мм 370 125 90 140 150
SL, мм 310 120 82 115 120

В % SL
H 68.0 66.7 73.3 61.0 65.0
c 32.2 29.6 28.5 33.4 33.3
o 9.6 10.0 12.1 8.4 8.3
aD 33.8 35.0 32.3 34.0 35.0
aP 30.6 33.3 35.7 32.0 35.0
aV 44.8 53.8 47.6 56.5 66.6
aA 58.6 69.2 52.2 69.5 75.0
P−V 5.0 7.6 6.0 24.5 20.0
V−A 9.6 9.5 8.7 7.3 8.3
lD 54.8 50.0 61.0 58.4 62.5
lA 44.1 41.6 46.3 32.0 37.5
lV 64.5 25.0 60.9 19.2 21.9

Меристические признаки
D 49 52 ~50** 52 50
A 39 38 38 38 35
V 13 12 12 12 12
P 24 25 22 24 24
sp.br. 17*** 15 17 13 13
Пятна Есть Есть Есть Нет Нет
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сительно грудных, меньший диаметр глаза и от-
сутствие пятен на теле, которые хорошо заметны
у других видов уже при SL ~ 100 мм.

При восстановлении валидности L. immacula-
tus было проведено сравнение с циркумтропиче-
ским L. guttatus по таким основным признакам,
как высота и форма тела, положение брюшных
плавников относительно грудных, строение пле-
чевого пояса, отсутствие/наличие пятен на теле
(Парин, Кукуев, 1983). После последней ревизии
(Underkoffler et al., 2018) стало совершенно оче-

видно, что эти признаки противопоставлены не
только для L. guttatus, который оказался сборным
видом, но и всем другим пяти описанным и вос-
становленным видам. В этом случае можно гово-
рить о принадлежности L. immaculatus к особому
подроду. И действительно, для L. immaculatus ха-
рактерно вальковатое бомбообразное тело в отли-
чие от сильно сжатого топоровидного тела всех
других пяти видов, а также менее специализиро-
ванный, с функциональной точки зрения, скелет
плечевого пояса (рис. 4, 5), а значит, и другие мор-

Рис. 1. Lampris australensis: а – SL 120 мм, юго-восточная часть Тихого океана; б – SL 82 мм, Гвинейский залив.

(а)

(б)
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фофункциональные возможности (Кукуев, Ниг-
матуллин, 2008). И эти особенности, как было по-
казано выше, уже видны у молоди при SL ~ 100 мм.
Можно предположить, что менее специализи-
рованный L. immaculatus является древней ан-
цестральной формой, вытесненной на южную
периферию ареала, а затем сформировавшей суб-
антарктический и антарктический ареалы (Андри-
яшев, 1988; Кукуев, 2014; Kukuev, 2014). Всё выше-
изложенное даёт основание для выделения в роде

Lampris нового подрода Paralampris subgen. nov. с
типовым видом L. immaculatus.

Род Lampris Retzius, 1799
Т и п о в о й  в и д: L. guttatus (Brünnich, 1788);

Северное море.
Основные признаки рода совпадают с харак-

теристикой семейства Lampridae (Линдберг, 1971;
Нельсон, 2009). Род Lampris включает два подрода –
Lampris и Paralampris.

Рис. 2. Lampris australensis (а) и его рентгенограмма (б) – SL 310 мм, юго-восточная часть Тихого океана.

(а)

(б)
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Подрод Lampris Retzius, 1799

Т и п о в о й  в и д: L. guttatus (Brunnich, 1788);
Северное море.

Д и а г н о з. Тело высокое, сильно сжатое с бо-
ков, напоминающее топор, с режущим краем (ки-
лем) на брюхе. Брюшные плавники находятся на
вертикали от конца основания грудных плавни-
ков в пределах плечевого пояса; P–V 5–16% SL.
Внешняя пластина коракоида в скелете плечево-
го пояса сильно развита и сильно вытянута в дор-
совентральном направлении, её ширина ~50%

высоты (рис. 2б, 4, 5в). Светлые пятна на теле хоро-
шо выражены и заметны у молоди при SL < 100 мм.

С о с т а в  п о д р о д а включает пять близких
по строению видов, обитающих в тропических, суб-
тропических и умеренных водах Мирового океана.

Подрод Paralampris Kukuev subgen. nov.
Т и п о в о й  в и д: L. immaculatus Gilchrist,

1904; Южная Африка.
Д и а г н о з. Тело в виде вытянутого эллипса,

вальковатое с закруглённым брюхом. Брюшные
плавники располагаются далеко за вертикалью ос-

Рис. 3. Lampris (Paralampris) immaculatus: а – SL 120 мм, Юго-Западная Атлантика; б – SL 115 мм, юго-восточная часть
Тихого океана.

(а)

(б)
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нования грудных плавников; P–V 16–24% SL.
Внешняя пластина каракоида в скелете плечевого
пояса имеет почти прямоугольную форму (рис. 5а,
5б). Светлые пятна на теле отсутвуют у всех воз-
растных групп.

С о с т а в  п о д р о д а включает только один
вид L. (P.) immaculatus c нотально-субантарктиче-
ским типом ареала.

Э т и м о л о г и я. Название рода Paralampris
указывает на близость к роду Lampris, граммати-
ческий род мужской.
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НОВЫЙ ПОТЕНЦИАЛЬНЫЙ ВСЕЛЕНЕЦ:
ПЕРВАЯ ПОИМКА ПИРАНЬИ ГЕРИ SERRASALMUS GERYI 

(SERRASALMIDAE) В ВЕРХНЕЙ ПОЙМЕ РЕКИ ПАРАНА, БРАЗИЛИЯ#
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Обнаружение потенциально инвазивных интродуцированных видов имеет решающее значение для
разработки эффективных природоохранных стратегий. Мы зафиксировали первое появление пира-
ньи Гери Serrasalmus geryi (местное название “pirambeba”) в верхней пойме реки Парана, Бразилия
в декабре 2019 г. С помощью долгосрочной программы экологических исследований мониторинг
региона осуществляется с 1986 г. Один экземпляр пираньи Гери был обнаружен в водохранилище
Итайпу (SL 106.2 мм), а два других – в реке Ивинхема, притоке реки Парана (SL 167.1–183.0 мм). В
предыдущих исследованиях сообщалось об агонистических взаимоотношениях двух синтопиче-
ских близкородственных видов в верхней пойме реки Парана, а именно S. maculatus (аборигенный)
и S. marginatus (инвазивный), что привело к снижению численности аборигенного вида. Хотя о по-
ведении S. geryi известно очень мало, мы предполагаем, что его вселение может оказать синергиче-
ский эффект, усиливая негативное воздействие на аборигенные виды.

Ключевые слова: ихтиофауна, вид-вселенец, водохранилище Итайпу, река Ивинхема, новая поимка,
пиранья.
DOI: 10.31857/S0042875221020077

# Полностью статья опубликована в английской версии журнала.
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ЖИЗНЕННЫЙ ЦИКЛ СТАВРИДЫ
TRACHURUS MEDITERRANEUS (CARANGIDAE) КРЫМА (ЧЁРНОЕ МОРЕ)
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Изучена половая и размерно-возрастная структура, рост, динамика созревания и смертность среди-
земноморской ставриды Trachurus mediterraneus шельфа Крыма. Соотношение самцов и самок в
уловах близко к равному; максимальная длина самок 22.5 см, самцов – 20.8 см; максимальный воз-
раст обоих полов 6 лет. Межполовые различия в росте не выявлены. Рассчитаны значения парамет-
ров уравнения Берталанфи для обоих полов: теоретическая предельная длина особи равна 19.0 см,
масса − 57.4 г, коэффициент роста − 0.44 год–1; 50% самок созревают при длине 10.72 см, самцов –
10.53 см в возрасте 1+. Нерест продолжается с июня по сентябрь. Пиковое значение коэффициента
зрелости у самцов наблюдается в июне (2.37%), у самок – в июле (3.84%). Коэффициенты общей,
естественной и промысловой смертности составляют соответственно 1.41, 0.89 и 0.52 год–1. В преде-
лах всего ареала установлена сильная положительная связь предельной длины и индекса линейного
роста ставриды со среднегодовой температурой поверхности моря. Различия в росте ставриды из
разных районов Чёрного моря незначительны. При этом темп роста и предельная длина особей чер-
номорских популяций ниже, чем средиземноморских, что связано с адаптацией первых к сезонно-
сти климата.

Ключевые слова: средиземноморская ставрида Trachurus mediterraneus, жизненный цикл, возраст,
рост, динамика созревания, смертность, Крым, Чёрное море.
DOI: 10.31857/S0042875221020144

Размерно-возрастная структура, рост, созрева-
ние и смертность являются ключевыми биологиче-
скими показателями, характеризующими жизнен-
ный цикл рыб. Их изучение имеет теоретическое
значение, является важной задачей популяцион-
ной биологии, биологии развития, эволюции, эко-
логии и биоэнергетики (Мина, Клевезаль, 1976;
Pauly, 1981). Без понимания закономерностей ро-
ста и знания популяционно-биологических осо-
бенностей невозможна рациональная организа-
ция промысла и охрана водных биоресурсов.

Средиземноморская ставрида Trachurus medi-
terraneus (Carangidae) – морской и солоновато-
водный вид, ведёт стайный пелагический образ
жизни, в основном встречается на глубинах 5–250
(редко до 500) м, совершает миграции. Распро-
странён в Восточной Атлантике от Бискайского за-
лива до Мавритании; в Средиземном море встреча-
ется у всех берегов; в Чёрном море обитает повсе-
местно, заходит в Азовское море до 46° с.ш. В
местах обитания достигает высокой численности и
является важным объектом промысла и спортив-
ного рыболовства (Алеев, 1957; Световидов, 1964;
Smith-Vaniz, 1986).

К настоящему времени накоплено немало све-
дений о размерно-возрастном составе, росте и раз-
множении ставриды у берегов Турции (Şahin et al.,
2009; Demirel, Yüksek, 2014; Cardinale et al., 2017),
Болгарии (Yankova et al., 2010; Yankova, 2013a,
2013б), Румынии (Cardinale et al., 2017), а также в
некоторых районах Средиземного моря (Karlou-
Riga, 2000; Šantić et al., 2011; Demirel, Yüksek, 2013).

При изучении биологии ставриды у берегов
Крыма и Кавказа во второй половине прошлого
столетия (Тихонов, Паракецов, 1955; Тихонов и др.,
1955; Алеев, 1957, 1959; Шавердашвили, 1976) авто-
ры рассматривали внутривидовую дифференциа-
цию и таксономический статус T. mediterraneus,
уделяя особое внимание происхождению, распро-
странению и динамике численности так называе-
мой крупной формы (TL > 30 см). Доля крупной
ставриды была существенна в уловах 1950-х гг., од-
нако в настоящее время она регистрируется край-
не редко. Мельникова и Кузьминова (2018, 2019)
на основании анализа размерных характеристик
ставриды из отдельных бухт г. Севастополь при-
шли к выводу о необходимости выделения ста-
вриды из Балаклавской бухты в самостоятельную

УДК 597.587.1.591.134
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группировку. В контексте высокой миграцион-
ной активности ставриды данное утверждение
видится весьма сомнительным. Кроме того, в этих
работах допущен ряд методических ошибок и не-
точностей, что привело к некорректным выводам
и необоснованным допущениям.

Таким образом, возраст, рост, созревание и
смертность T. mediterraneus в водах Крыма остают-
ся слабоизученными. Анализ особенностей роста
ставриды Крыма в сравнении с другими группи-
ровками Чёрного и Средиземного морей не про-
водился. Недостаточная изученность эколого-
географических закономерностей изменчивости
вида является серьёзным препятствием в понима-
нии его эволюции и механизмов адаптации к
условиям северной части Чёрного моря. Особен-
ную актуальность поднятым вопросам придают
климатические изменения, наблюдаемые как в
глобальном, так и в региональном масштабах.

Цель настоящей работы − изучить размерно-
возрастную структуру, рост, динамику созрева-
ния и смертности T. mediterraneus в водах Крыма в
современных условиях, а также провести анализ
эколого-географической изменчивости парамет-
ров роста.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал для исследования собирали кругло-

годично в 2003−2019 гг. на участке прибрежной ак-
ватории Юго-Западного Крыма: от б. Ласпи на
юге (44°24′ с.ш. 33°41′ в.д.) до м. Северная Коса
(44°38′ с.ш. 33°30′ в.д.) на севере (рис. 1). Рыб от-
бирали из уловов ставных неводов (размер ячеи
12 мм), установленных на глубинах от 5 до 30 м.
Общий объём исследованного материала составил
3728 экз.; для обратных расчислений и изучения
роста использована отдельная выборка (652 экз.),
собранная в 2019 г.

Общую длину (TL) измеряли с точностью 0.1 см,
общую массу (W) – 0.1 г, массу гонад (gW) – 0.001 г.
Стадию зрелости гонад определяли по 5-балль-
ной шкале (Holden, Raitt, 1975). Экземпляр счи-
тали половозрелым, если к началу нерестового
периода (конец мая–начало июня) его гонады
находились на III стадии зрелости и выше. Коэф-
фициент зрелости (КЗ, %) рассчитывали как от-
ношение массы гонад к массе тела. Возраст опре-
деляли по отолитам: их высушивали в течение 5–
7 сут, затем просматривали в отражённом свете
при 15-кратном увеличении. Годовым кольцом
считали границу между внутренним краем опако-
вой (светлой) и внешним краем транслюцентной
(тёмной) зоны прироста. Строили регрессионную
модель связи между TL и радиусом отолита (OR –
расстояние от центра до каудального края отоли-
та). Обратные расчисления проводили по форму-
ле Фрейзера−Ли (Lee, 1920): Li = [Si(Lc – c)/Sc] + c,
где Si – радиус годового кольца, соответствую-
щий возрасту i; Lc – TL рыбы при поимке; Sc – ра-
диус отолита (OR) при поимке; c – интерсепт ли-
нейной регрессии TL−OR (Johdal et al., 2001).

Для описания линейного и весового роста при-
меняли уравнения Берталанфи (Bertalanffy, 1938;
Рикер, 1979): L = L∞[1 – ] и W = W∞[1 –

‒ ]b, где L∞ и W∞ − асимптотическая длина
и масса; k – константа скорости роста; t0 – воз-
раст рыбы, когда её длина и масса в рассматрива-
емой модели равна 0; b – показатель степени в за-
висимости массы от длины (W = aTLb). Для полу-
ченных коэффициентов устанавливали 95%-ные
доверительные интервалы. Для сравнительного
анализа роста рассчитывали индекс роста для ли-
нейных размеров и массы (Pauly et al., 1988): ϕ' =
= lgk + 2lgL∞ и ϕ = lgk + (2lgW∞)/3.

Для определения длины, при которой созрева-
ют 50% особей (TL50), строили логистическую мо-
дель: YTL = 100/[1 + exp–a(TL – b)], где YTL – доля
половозрелых особей, a – угловой коэффици-
ент; b – точка перегиба функции, которая являет-
ся TL50 в принятой модели (Shiraishi et al., 2010).

Для определения общей смертности (Z) строи-
ли линейную регрессию: lnNt = a + bt, где t – воз-
раст, Nt – численность особей в возрасте t. В дан-
ной модели Z = –b (Cadima, 2003). Естественную
смертность (M) определяли по эмпирической фор-
муле (Pauly, 1980): lgM = –0.0066 – 0.279lgL∞ +
+ 0.6543logk + 0.463lgT, где T – средняя темпера-
тура поверхности моря. Промысловую смертность
(F) рассчитывали как разницу между общей и есте-
ственной смертностью F = Z – M (Рикер, 1979).

При анализе размерно-возрастной структуры
использовали следующие критерии: для провер-
ки нормальности распределений – W-критерий
Шапиро–Уилка; для оценки достоверности раз-

0( )e k t t− −

0( )e k t t− −

Рис. 1. Карта-схема района исследований: (d) − места
отбора проб.
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45°
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личия выборок – U-критерий Манна−Уитни; для
анализа полового состава − критерий χ2; для оцен-
ки качества регрессионных моделей – F-критерий
Фишера. Статистический анализ выполнен с помо-
щью программных пакетов MS Excel и Statistica 12.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Соотношение самцов и самок T. mediterraneus в

уловах за весь период исследований составляет
1.00 : 1.04 и статистически не отличается от 1 : 1
(n = 3372, χ2 = 1.37, df = 1, p = 0.24). Наблюдается
тренд увеличения доли самок в старших возраст-
ных группах (рис. 2), однако во всех возрастных
группах отличия от соотношения 1 : 1 не досто-
верны (критерий χ2, df = 1, p > 0.05). Это является
косвенным свидетельством слабой выраженно-
сти межполовых различий в сроках созревания,
темпе роста и смертности.

Размерно-возрастная структура. Длина самок
варьировала в пределах 7.4–22.5 (в среднем 13.9 ±
± 0.1) см, самцов – 7.4–20.8 (13.7 ± 0.1) см. Рас-
пределение по линейным размерам в уловах как у
самок, так и у самцов отличается от нормального
(W-критерий, nf = 1929, p < 0.05; nm = 1799, p < 0.05).
Различия между длиной самок и самцов стати-
стически достоверны (U-критерий, nf = 2273, nm =
= 2244, p < 0.05), что обусловлено небольшим
преобладанием самок в старших возрастных
группах. Для обоих полов средняя длина состави-
ла 13.7 ± 0.1 (n = 3728).

Масса самок варьировала в пределах 2.2–71.2
(21.5 ± 0.3) г, самцов – 2.1–70.4 (20.6 ± 0.3) г. Рас-
пределение по массе особей обоих полов отлича-
ется от нормального (W-критерий, nf = 1909, nm =
= 1753, p < 0.05). Различия между массой самок и
самцов достоверны (U-критерий, nf = 1909, nm =
= 1753, p < 0.05). Для обоих полов средняя масса
равняется 21.1 ± 0.2 (n = 3662).

Максимальный возраст обоих полов составляет
6 лет; средний возраст самок в уловах − 2.22 ± 0.04,
самцов – 2.20 ± 0.04 года. Распределение обоих
полов по возрасту отличается от нормального (W-
критерий, nf = 1524, nm = 1403, p < 0.05). Межполо-
вые различия распределений не значимы статисти-
чески (U-критерий, nf = 1524, nm = 1403, p = 0.40).

Темп роста и половое созревание. До начала по-
лового созревания наблюдается наиболее высо-
кий темп линейного роста ставриды: к концу 1-го
года жизни самки и самцы достигают в среднем
TL 9.36 см и массы 5.36 г (табл. 1). В этом возрасте
начинают созревать первые особи обоих полов.
Созревание самок описывается логистической
функцией YTL = 100/[1 + exp–3.65(TL – 10.72)] (рис. 3а),
самцов − YTL = 100/[1 + exp–2.54(TL – 10.53)] (рис. 3б).
Из моделей следует, что созревание синхронизи-
ровано у обоих полов: у самок TL50 = 10.72 см, у

самцов TL50 = 10.53 см. Таким образом, созрева-
ние T. mediterraneus происходит в течение 2-го ле-
та жизни и к 3-му лету (при TL = 12 см) к нересту
готовы 100% особей обоих полов.

Темп линейного роста половозрелых особей
закономерно замедляется. С одной стороны, это
связано с растущей ролью генеративного роста, с
другой – отрицательной аллометрией роста орга-
нов дыхания (Pauly, 1981): отношение площади
поверхности жаберного аппарата к массе тела ры-
бы уменьшается в процессе роста. В этой связи
снижается обеспеченность кислородом и синтез
белка, в то время как распад белка увеличивается
пропорционально массе тела. Таким образом, при-
рост длины тела ставриды у берегов Крыма T. medi-
terraneus исследуемого района в конце жизненно-
го (на 5-м году жизни) цикла не превышает в
среднем 1.5 см, массы – 11.4 г.

Увеличение массы тела T. mediterraneus не име-
ет выраженных половых различий и характеризу-
ется положительной аллометрией (b > 3, пропор-
ции тела меняются в течение онтогенеза). Уравне-
ния зависимости массы (W, г) от длины (TL, см) у
самок, самцов и у обоих полов имеют вид соот-
ветственно: W = 0.0023TL3.46, W = 0.0020TL3.51 и
W = 0.0029TL3.36.

Обратные расчисления. Применение обратных
расчислений в нашей работе обусловлено, преж-
де всего, необходимостью уточнить размеры го-
довиков. В связи с селективностью орудий лова
крупные годовики зачастую вылавливаются в боль-
шем количестве, чем представлены в популяции.
Это может привести к завышенной оценке средней
длины данной возрастной группы. Обратные рас-
числения позволяют скорректировать эту ошибку.

Рис. 2. Соотношение самок (j) и самцов (h) в разных
возрастных группах средиземноморской ставриды
Trachurus mediterraneus в уловах у побережья Крыма.
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Известно, что рост регистрирующих структур
пропорционален увеличению длины тела (Рикер,
1979). Это свойство широко применяется при об-
ратных расчислениях длины рыб. Связь между
общей длиной (TL, см) и радиусом отолита (OR,
мм) описывается уравнением: TL = 5.78OR + 1.27
(R2 = 0.84, n = 654), где свободный член − интер-
септ (с) из формулы Фрейзера–Ли (Lee, 1920). Мо-
дель статистически значима (F-критерий, p < 0.05).
Значения расчисленных длин в целом соответству-
ют эмпирическим данным (табл. 2). Небольшие
статистически значимые различия наблюдаются
только в возрастных группах 2 и 3 года: расчислен-
ные значения несколько ниже эмпирических, что
объясняется влиянием феномена Ли (Рикер, 1979).

Моделирование роста. На рис. 4 представлены
теоретические кривые роста для самок и самцов
T. mediterraneus Крыма (рис. 4а, 4б), обоих полов
по наблюдённым данным (рис. 4в) и результатам
обратных расчислений (рис. 4г). Высокие значе-
ния коэффициента k свидетельствуют о быстром
достижении ставридой максимальных размеров:

уже в 3-летнем возрасте длина особей составляет
80% L∞. С данным обстоятельством сопряжено
раннее созревание и небольшая продолжитель-
ность жизни, что позволяет отнести T. mediter-
raneus Крыма к рыбам с коротким жизненным
циклом, для которых чаще всего характерна ниша
стайных пелагических планктофагов.

Доверительные интервалы параметров роста у
самок и самцов пересекаются в широком диапа-
зоне значений, что не позволяет утверждать о на-
личии межполовых различий в росте (табл. 3).
Значения параметров роста обнаруживают значи-
тельное сходство у ставриды из вод Крыма, Бол-
гарии и Румынии: в водах Крыма показатели L∞ и
k находятся в пределах межгодовой изменчивости
этих показателей из двух других регионов. В то же
время, ставрида у берегов Турции характеризует-
ся более высокими значениями L∞ и низкими
значениями k. Высокое значение показателя сте-
пени в зависимости длина−масса у ставриды из
вод Крыма (для обоих полов b = 3.36) может быть
обусловлено адаптацией к сезонности климата в

Таблица 1. Длина и масса (М ± SE) самцов и самок средиземноморской ставриды Trachurus mediterraneus разного
возраста в уловах у побережья Крыма

Примечание. Здесь и в табл. 2: М ± SE – среднее значение и стандартная ошибка, n – число изученных особей.

Возраст, годы
Самцы Самки

Длина (TL), см Масса, г n, экз. Длина (TL), см Масса, г n, экз.

1 9.36 ± 0.07 5.37 ± 0.12 167 9.35 ± 0.07 5.35 ± 0.13 166
2 12.73 ± 0.10 16.32 ± 0.39 132 12.99 ± 0.13 17.65 ± 0.50 105
3 14.86 ± 0.23 27.25 ± 1.29 20 15.04 ± 0.26 27.44 ± 1.05 19
4 16.00 ± 0.12 33.16 ± 2.35 9 16.05 ± 0.15 32.91 ± 1.05 13
5 17.83 ± 0.16 49.34 ± 3.56 8 17.42 ± 0.21 42.8 ± 2.48 10
6 17.8 40.5 1 18.70 ± 0.37 54.17 ± 2.42 3

Рис. 3. Доля половозрелых (YTL) самок (а) и самцов (б) средиземноморской ставриды Trachurus mediterraneus в зависи-
мости от длины (TL) в водах Крыма.
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северной части Чёрного моря, а именно необхо-
димостью депонировать жир для зимовки. Дан-
ные по росту T. mediterraneus из Средиземного мо-
ря не так многочисленны. Однако имеющиеся све-
дения свидетельствуют о существенных различиях
в темпе роста. Так, у T. mediterraneus Эгейского мо-

ря значение L∞ существенно больше, чем у черно-
морских популяций. В водах Хорватии ставрида
достигает TL 39 см (Šantić et al., 2011).

Коэффициент зрелости отражает готовность
половозрелых рыб к нересту, а его динамика ха-
рактеризует интенсивность генеративного роста.

Таблица 2. Наблюдённая и расчисленная длина (TL) средиземноморской ставриды Trachurus mediterraneus
у побережья Крыма (оба пола)

Примечание. *Отличия от наблюдённых данных достоверны при p < 0.05.

Возраст, годы
Наблюдённые данные Обратные расчисления

TL, см n, экз. TL, см n, экз.

1 9.36 ± 0.05 333 9.34 ± 0.04 513

2 12.94 ± 0.07 237 12.73 ± 0.06* 333

3 14.93 ± 0.15 39 14.52 ± 0.10* 89

4 16.03 ± 0.14 21 15.75 ± 0.13 36

5 17.60 ± 0.14 18 17.35 ± 0.18 27

6 18.24 ± 0.37 4 18.24 ± 0.37 4

Рис. 4. Кривые линейного роста (TL) средиземноморской ставриды Trachurus mediterraneus Крыма, описываемые урав-
нением Берталанфи: а – самки, б – самцы; в, г – оба пола (в − по наблюдённым данным, г – по данным обратных рас-
числений).
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Таблица 3. Параметры уравнения Берталанфи и индексы роста средиземноморской ставриды Trachurus mediter-
raneus из разных частей ареала

Примечание. * Средние значения и 95%-ные доверительные интервалы.

Регион, годы Пол L∞, см k, год–1 W∞, г a b t0, год ϕ' ϕ Источник 
информации

Чёрное море:

– Юго-
Западный 
Крым, 2019

Самки 18.7 ± 1.0 0.48 ± 0.10 57.8 ± 10.0 0.0023 3.46 –0.44 2.28 ± 0.14 0.76 ± 0.06 Наши данные*

Самцы 19.4 ± 1.5 0.41 ± 0.08 66.3 ± 16.3 0.0020 3.51 –0.62 2.18 ± 0.17 0.82 ± 0.18 То же

Оба пола 19.0 ± 0.9 0.44 ± 0.06 57.4 ± 8.6 0.0029 3.36 –0.36 2.21 ± 0.09 0.82 ± 0.09 –“–

– Болгария:

– 1994−2004 То же 20.0 0.31 –0.49 2.09 Yankova et al., 
2010

– 2007−2008 Самки 19.7 0.29 69.7 0.0038 3.30 –0.84 2.07 0.69 То же

Самцы 18.8 0.34 62.0 0.0034 3.31 –0.82 2.05 0.71 –“–

Оба пола 19.7 0.30 71.9 0.0035 3.30 –0.83 2.08 0.73 –“–

– 2013 То же 21.0 0.28 –0.71 2.09 Cardinale et al., 
2017

– 2014 –“– 20.5 0.31 0.0020 3.24 –0.81 2.11 То же

– Румыния: –“–

– 2000 –“– 18.6 0.22 0.0380 2.36 –1.43 1.88 –“–

– 2001 –“– 18.95 0.27 0.0470 2.37 –0.63 1.99 –“–

– 2009 –“– 18.4 0.42 0.0450 2.35 –0.41 2.15 –“–

– 2010 –“– 20.0 0.30 0.0110 2.91 –0.47 2.08 –“–

– 2011 –“– 17.4 0.37 0.0100 2.91 –0.45 2.05 –“–

– 2012 –“– 16.8 0.27 0.0110 2.88 –1.81 1.88 –“–

– 2013 –“– 16.8 0.47 0.0180 2.68 –1.11 2.12 –“–

– 2014 –“– 16.8 0.50 0.0090 2.96 –1.11 2.15 –“–

– Турция:

– 1991–1992 Самки 20.6 0.36 0.0080 3.00 –1.11 2.18 –“–

Самцы 19.9 0.40 0.0110 3.18 –1.02 2.20 –“–

– 2005 Оба пола 20.2 0.32 0.0080 3.00 –1.60 2.12 –“–

– 2006 То же 22.4 0.24 0.0060 3.10 –1.93 2.08 –“–

– 2007 –“– 22.2 0.26 0.0090 2.98 –1.83 2.11 –“–

– 2008 –“– 22.2 0.25 0.0070 3.10 –1.80 2.09 –“–

– 2009 –“– 24.0 0.21 0.0060 3.10 –2.08 2.08 –“–

– 2010 –“– 25.0 0.19 0.0050 3.16 –2.11 2.07 –“–

– 2011 –“– 24.4 0.24 0.0060 3.14 –1.77 2.15 –“–

– 2012 –“– 21.4 0.29 0.0060 3.10 –1.84 2.12 –“–

– 2013 –“– 19.8 0.45 0.0050 3.19 –0.82 2.25 –“–

– 2014 –“– 21.8 0.29 0.0050 3.24 –0.93 2.14 –“–

– 2015 –“– 22.5 0.27 0.0900 2.97 –1.41 2.14 –“–

– 2016 –“– 22.7 0.26 0.0058 3.12 –0.66 2.13 –“–

Адриатическое 
море, Хорватия

–“– 0.0030 3.00 Šantić et al., 
2011

Эгейское море, 
Греция

–“– 37.2 0.33 –0.84 2.66 Karlou-Riga, 
2000
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У T. mediterraneus исследуемого района первые не-
рестящиеся особи регистрируются в июне при
средней температуре 21.1°С. Максимальные значе-
ния КЗ у самцов зарегистрированы в июне − 2.37 ±
0.21% (n = 129); у самок в июле − 3.84 ± 0.17% (n =
= 221) (рис. 5). Нерест многопорционный, про-
должается в течение всего летнего периода и
оканчивается в конце сентября, когда КЗ самцов
снижается до 0.45 ± 0.04 (n = 95), самок – 0.78 ±
± 0.05 (n = 85).

Смертность. Коэффициент общей смертности
обоих полов T. mediterraneus в водах Крыма со-
ставляет 1.41 год–1. Межполовые различия незна-
чительны: Z = 1.41 год–1 у самок и Z = 1.45 год–1 у
самцов. Коэффициент естественной смертности
обоих полов, самок и самцов составляет соответ-
ственно 0.89, 0.95 и 0.82 год–1. Следует отметить,
что в основе расчёта M лежат показатели, харак-
теризующие скорость метаболизма. С этим связа-
ны некоторые ограничения: основной причиной
естественной смертности является старение орга-
низма без учёта выедания хищниками и болезней,
которые фактически входят в показатель про-
мысловой смертности (F = Z – M), который для
обоих полов, самок и самцов равняется соответ-
ственно 0.52, 0.46 и 0.62 год–1. Межполовые раз-
личия F едва ли можно считать результатом изби-
рательности вылова ставными неводами. Скорее,
большее значение F у самцов объясняется есте-
ственными причинами, указанными выше.

ОБСУЖДЕНИЕ

В Чёрном море T. mediterraneus относится к
средиземноморским мигрантам. Воды Крыма яв-
ляются для ставриды северо-восточной границей
ареала. Условия обитания в Чёрном и Средизем-
ном морях существенно различаются. В связи с
континентальным расположением в Чёрном мо-
ре формируется специфический температурный
режим, для которого характерна выраженная се-
зонность. Слабый водообмен со Средиземным
морем и значительный объём речного стока опре-
деляют сравнительно низкую солёность (18‰). В
масштабах Чёрного моря условия обитания также
неоднородны. На каждом участке ареала направ-
ление и сила отбора могут быть различны, опре-
деляя вектор адаптивных изменений. Специфич-
ность условий обитания отражается в биологиче-
ских особенностях. В этой связи рассмотрим
эколого-географическую изменчивость некото-
рых биологических показателей T. mediterraneus.

Рост пойкилотермных животных, в том числе
рыб, тесно связан с температурой окружающей
среды, что проявляется в изменчивости парамет-
ров уравнения роста Берталанфи. Как правило, с
уменьшением температуры поверхностных вод до
определённых значений величины L∞ и индекса
роста ϕ' имеют тенденцию расти, в то время как k,
пропорциональный скорости катаболизма (гидро-
лиза белка), снижается (Pauly, 1981). На практике
это проявляется в увеличении максимальных раз-
меров, сроков созревания и продолжительности

Рис. 5. Динамика коэффициента зрелости (КЗ) самок (—) и самцов (- -) средиземноморской ставриды Trachurus
mediterraneus в водах Крыма в течение года; (I) − 95%-ные доверительные интервалы.
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жизни в направлении к высокоширотным грани-
цам ареала. В случае с T. mediterraneus эта законо-
мерность нарушается. Максимальные значения
L∞ и ϕ' характерны для средиземноморских попу-
ляций, обитающих в условиях более высокой
температуры. В пределах Чёрного моря L∞ не-
сколько выше у ставриды турецкого побережья. У
ставриды побережий Болгарии, Румынии и Кры-

ма существенных различий в росте не установле-
но: межгодовая изменчивость параметров урав-
нений роста превышает географическую.

Рассмотрим зависимости L∞ (рис. 6а), k (рис. 6б)
и ϕ' (рис. 6в) от среднемноголетней температуры
поверхности моря (ТПМ). Данные по температу-
ре взяты с сайта (Global Sea Temperature, 2020).
Установлена сильная положительная связь L∞ с
ТПМ (r = 0.90, p < 0.001). Предельная длина уве-
личивается с трендом 5.14 см/°С. Заметная поло-
жительная связь с ТПМ обнаружена и для ин-
декса роста ϕ' (r = 0.83, p < 0.001), который уве-
личивается с трендом 0.16/°С. На фоне роста L∞
ожидалось снижение k, однако связь этого пара-
метра с ТПМ не установлена (r = −0.06, p = 0.76).
Коэффициент k, называемый также стресс-фак-
тором (Pauly, 1981), помимо скорости гидролиза
белка может быть связан с активностью, обеспе-
ченностью пищей, миграциями, размножением и
многими другими факторами, что обусловливает
его высокую изменчивость. Тем не менее очевид-
но, что при продвижении к высоким широтам
происходит снижение размеров T. mediterraneus.

Противоречие с общими закономерностями из-
менчивости роста рыб в связи с температурой
среды объясняется сезонностью черноморского
климата. T. mediterraneus является субтропическим
теплолюбивым видом. Помимо низкой среднего-
довой ТПМ по сравнению со Средиземным мо-
рем в Чёрном море наблюдается выраженный
зимний период, к которому ставрида выработала
адаптивную реакцию. Так, в северной части Чёр-
ного моря с ноября по март, когда ТПМ снижает-
ся до 10°С, у ставриды прекращается белковый
рост, а гидролиз белка продолжается, хоть и с
меньшей скоростью; часть белка наряду с депо-
нированными триглицеридами тратится на ос-
новной обмен (Шульман, Урденко, 1989). Такие
существенные энергетические траты приводят к
отрицательному весовому росту в зимний период
и закономерному снижению L∞ и ϕ'.

Не исключается влияние низкой солёности Чёр-
ного моря на рост ставриды. Для выяснения этого
необходимо провести экспериментальные иссле-
дования. Однако можно предположить, что влия-
ние солёности по сравнению с температурой не
столь существенно, так как траты на осморегуля-
цию у морских рыб редко превышают 10% общих
энергетических затрат (Boeuf, Payan, 2001).

Очевидно, что вместе с особенностями роста
эколого-георгафической изменчивости подверже-
ны и другие биологические показатели T. mediter-
raneus. Так, пропорционально предельным раз-
мерам изменяется и длина, при которой рыбы до-
стигают половой зрелости. В Лионском заливе и у
побережья Испании для обоих полов она состав-
ляет 21.5–22.5 см, в Ионическом и Эгейском мо-
рях − 17.1–18.5 см (Ragonese et al., 2003), в то вре-

Рис. 6. Связь параметров роста средиземноморской
ставриды Trachurus mediterraneus со среднегодовой
температурой поверхности моря (ТПМ): а – асимпто-
тическая длина (L∞), б – коэффициент роста (k), в –
индекс линейного роста (ϕ′); (d) – исходные данные,
(—) – линия тренда, (- -) – граница 95%-ного довери-
тельного интервала.
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мя как в Чёрном море − 10.0–11.0 см. Отсутствие
зимовки в морях Средиземноморского бассейна
позволяет вступать в размножение более крупным
и плодовитым особям. В то же время, созревая при
меньших размерах, ставрида Чёрного моря тратит
гораздо меньше ресурсов, что является адаптивной
стратегией в условиях сезонности климата.

В контексте глобальных климатических изме-
нений следует ожидать преобразования биоло-
гических особенностей ставриды Чёрного моря.
Тренд изменения ТПМ Чёрного моря составляет
0.06°C/год (Sakalli, Başusta, 2018). На фоне потеп-
ления вероятно сокращение длительности зимов-
ки, увеличение предельных размеров и длины
наступления половой зрелости, возможно сниже-
ние значения стресс-фактора k, коэффициента b
в зависимости массы от длины, а также увеличе-
ние продолжительности нерестового периода.

ВЫВОДЫ

1. Средиземноморская ставрида в водах Крыма
по характеру жизненного цикла и популяционно-
биологическим особенностям мало отличается от
других группировок черноморской части ареала.

2. В пределах всего ареала установлена сильная
положительная связь предельной длины (r = 0.90,
p < 0.001) и индекса линейного роста (r = 0.83, p <
< 0.001) ставриды со среднегодовой температурой
поверхности моря.

3. В Чёрном море T. mediterraneus адаптируется
к сезонности климата путём кардинального сни-
жения уровня анаболизма и энергетического об-
мена при снижении температуры до 10°С и ниже;
в период неблагоприятных температурных усло-
вий (5 мес.) расходуется депонированный жир
(Шульман, Урденко, 1989). В результате этого у
ставриды Чёрного моря наблюдаются низкие зна-
чения предельной длины (L∞), длины наступления
половой зрелости и индекса роста ϕ' по сравнению
со средиземноморскими популяциями. При этом
сильнее выражена положительная аллометрия ве-
сового роста, связанная с необходимостью депо-
нирования жира.
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Ключевые слова: европейский хариус Thymallus thymallus, распространение, полиморфизм, рост, осо-
бенности экологии, трансферрины, Европейский Северо-Восток России.
DOI: 10.31857/S0042875221010136

Европейский хариус Thymallus thymallus широ-
ко распространён: его ареал простирается от Бри-
танских о-вов и Франции на западе до Полярного
и Приполярного Урала на востоке, от Скандинавии
и Большеземельской тундры на севере до Балкан-
ского п-ова и Южного Урала на юге (Анацкий, 1996;
Новоселов, 2000; Зиновьев, 2007; Богданов, Мель-
ниченко, 2010; Рыбы …, 2010; Аськеев и др., 2016). В
последние десятилетия этот вид стал редким во
многих западноевропейских странах: здесь он отне-
сён к числу исчезающих и подлежит особой охране
(Northcote, 1995; Persat, 1996; Koskinen, Primmer,
2001; Uiblein et al., 2001; Carlstein, 2004; Fieseler,
Wolter, 2006; Maire at al., 2017). Популяции евро-
пейского хариуса р. Урал и верховьев Волги вклю-
чены в Красную книгу Российской Федерации. Вид
занесён в Красные книги целого ряда субъектов
Российской Федерации (Вологодской, Иванов-
ской, Костромской, Оренбургской, Челябинской,
Ярославской областей, Пермского края, республик
Марий Эл и Татарстан).

При этом в большинстве бассейнов рек севе-
ро-востока европейской части России европей-
ский хариус играет важную роль в рыбной части
водных сообществ (Сидоров, Решетников, 2014).
В частности, на Южном, Среднем и Северном

Тимане его доля в промысловой части рыбного
населения составляет 24−96% (Захаров, Бознак,
2019). Хариус наряду с гольяном Phoxinus phoxinus
является одним из доминирующих в лососёвых
реках Европейского Севера России (Мартынов,
2007). Однако биология вида в этой чрезвычайно
обширной части его ареала изучена весьма фраг-
ментарно (Сидоров, 1974; Соловкина, 1975; Зино-
вьев, 1979, 2007; Анацкий, 1996; Пономарев и др.,
1998; Павлов и др., 2000; Коротаева, 2003; Скорино-
ва и др., 2014; Захаров, Бознак, 2019). Между тем ак-
туальность подобного рода информации трудно пе-
реоценить с позиций назревшей необходимости
разработки комплекса мероприятий по сохранению
и восстановлению многочисленных популяций ви-
да, подверженных риску исчезновения.

Цель работы − изучить распространение,
структуру популяций и особенности экологии ев-
ропейского хариуса в горных и равнинных реках
и озёрах крайнего Европейского Северо-Востока
России.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собирали в 1979−2019 гг. в бассейнах

рек Печора, Мезень, Северная Двина, а также во-

УДК 597.553.2. 574.91
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дотоков Большеземельской тундры, впадающих в
губы Баренцева и Карского морей (рис. 1, табл. 1).

В реках рыб отлавливали закидными промыс-
ловыми (ячея в приводе 24 мм, длина 60−150 м) и
мальковыми (ячея 5−18 мм, длина 10−25 м) нево-
дами, спиннингами, корабликом (распростра-
нённая среди рыбаков Севера специальная снасть
для лова рыбы, с помощью которой можно доста-
вить оснастку с мушками к нужной точке) и по-
плавочными удочками. В озерах использовали
стандартный набор ставных жаберных сетей с
ячеёй 10, 20, 30, 40, 50 и 60 мм, длиной 30 м и вы-
сотой 1.8 м.

Биологический анализ проводили общепри-
нятыми методами (Правдин, 1966; Мина, Клеве-
заль, 1976; Решетников, 1980). У рыб в свежем со-
стоянии измеряли длину по Смитту (FL), опреде-
ляли общую массу тела, пол и стадию зрелости
гонад. Возраст определяли по чешуе. Всего иссле-
довали 2767 экз.

Фракционный состав сывороточных белков
изучен у хариуса из бассейнов Печоры (реки Ко-
жим, Щугор и Пижма) и Северной Двины (Вымь),
а также из р. Тулома, расположенной на Кольском
п-ове. Белки сыворотки крови разделяли в камере
для вертикального электрофореза в полиакрила-
мидном геле. Систему гелей и буферные растворы
готовили по Аотсука и Асами (Aotsuka, Asami,
1979). Время электрофореза 3.5 ч при начальном
напряжении 200 В и силе тока 20 мА. После элек-
трофореза белковые фракции на геле выявляли
красителем амидочёрным 10В. Полиморфную си-
стему белков, расположенную в зоне β-глобули-
нов, идентифицировали видоспецифичным кра-
сителем как трансферрины.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Распространение и экология. Европейский ха-
риус обитает в большинстве водотоков бассейнов
уральских, тиманских, равнинных таёжных и

Рис. 1. Карта-схема основных речных систем северо-востока Европы с указанием мест сбора материалов: 1−20 − за-
падные склоны Северного, Приполярного и Полярного Урала; 21−27 − Печорская низменность, 28−42 – Тиманский
кряж, 43−53 – Большеземельская тундра, 54 – р. Тулома, Кольский п-ов.
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Таблица 1. Характеристика собранного и исследованного материала

Выборка, № Водоём Бассейн Период отлова 
(месяц, год) Число рыб, экз.

Западные склоны Северного, Приполярного и Полярного Урала
1 р. Унья Печора IX.2013 20
2 р. Елма То же V.2012 13
3 Истоки р. Печора Баренцево море VII.2003 100
4 р. Илыч Печора IX.2008 41
5 р. Кожимью Печора, приток р. Илыч IX.2015 51
6 р. Подчерем Печора VII.2017 31
7 р. Щугор То же 1986−1990 137
8 р. Торговая Печора, приток р. Щугор 2010−2014 169
9 р. Большой Паток То же 1998−2018 162

10 оз. Номты Печора, водосбор р. Большой Паток VII.2006 10
11 оз. Сыняты Печора, исток р. Войвож-Сыня IX.2010 20
12 р. Войвож-Сыня Печора, приток р. Большая Сыня 2013−2014 182
13 р. Вангыр Печора, приток р. Косью 2010-2012 116
14 р. Косью Печора, приток р. Уса VIII.2014 35
15 р. Кожим Печора, приток р. Косью 1982−1993 95
16 оз. Пагаты Печора, приток р. Лемва VI.2007 32
17 оз. Хойлаты Печора, приток р. Юн-Яга VIII.2009 13
18 р. Нияю Печора, приток р. Большая Уса 2008−2009 65
19 оз. Усваты Печора, исток р. Малая Уса VII.2008 18
20 оз. Плаунты То же VII.2008 5

Печорская низменность
21 р. Светлый Вуктыл Печора VI.2001 31
22 р. Велью То же VI.2003 20
23 р. Большая Сыня Печора, приток р. Уса VII.2002 62
24 р. Уса Печора IX.2008 38
25 р. Шарью Печора, приток р. Уса VIII.1999 48
26 р. Ижма То же VI.2001 9
27 р. Енва » III.1998 23

Тиманский кряж
28 р. Локчим Северная Двина, приток р. Вычегда VI.2005 68
29 р. Седью Печора, приток р. Ижма VI.1993 45
30 р. Ухта То же VII.1997 61
31 р. Сюзью » VII.1994 37
32 р. Елва Северная Двина, приток р. Вымь IX.2007 56
33 р. Ворыква То же VI.1979 56
34 р. Вымь Северная Двина, приток р. Вычегда VII.2000 61
35 р. Пижма Печора VIII.1993 39
36 р. Мезень Белое море VII.2006 109
37 р. Вашка Мезень VII.2000 13
38 р. Мыла Печора, приток р. Цильма VII.1994 66
39 р. Номбур То же III.1995 7
40 р. Цильма Печора III.2002 25
41 р. Черепанка Печора, приток р. Цильма III.1996 30
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42 р. Тобыш То же VIII.2009 7
Большеземельская тундра

43 р. Ваглейвис Печора, приток р. Созьва VII.2001 44
44 р. Ортина Печора VI.1999 43
45 Безымянное озеро Баренцево море, сток в оз. Большой 

Торавей
VII.1992 31

46 р. Чёрная Баренцево море VII.2013 24
47 оз. Наульто Наульяха VII.1992 32
48 р. Хоседаю Печора, приток р. Адзьва VII.2000 13
49 оз. Лангутаты Печора, водосбор р. Адзьва IX.2018 94
50 оз. Ватьярты То же VIII.2001 39
51 р. Морею Баренцево море VI.2001 39
52 р. Силоваяха Кара VIII.2018 62
53 р. Кара Карское море VIII.2018 73

Кольский п-ов
54 р. Тулома Баренцево море VIII.1980 47

Выборка, № Водоём Бассейн Период отлова 
(месяц, год) Число рыб, экз.

Таблица 1.  Окончание

равнинных тундровых притоков р. Печора. Как
правило, он распространён от самых истоков до
устьевых участков печорских притоков, а также
на большей части магистрального русла этой
крупнейшей североевропейской реки. Вид насе-
ляет речные системы крупных притоков Печоры:
Унья, Илыч, Подчерем, Щугор, Большая и Малая
Сыня, Косью, Лемва, Уса, Большая Роговая, Ад-
зьва, Большая Макариха, Колва, Кожва, Ижма,
Пижма, Цильма, Созьва, Шапкина, Сула и тыся-
чи средних и малых притоков разного порядка.

Европейский хариус обитает в большинстве
притоков р. Вычегда (бассейн Северной Двины).
Вид широко распространён в бассейнах р. Мезень
и многих водотоков, впадающих в Баренцево и
Карское моря, в том числе в реках Кара, Коротаи-
ха, Морею, Чёрная и целом ряде других (Солов-
кина, 1975; Новоселов, 2000). Хариус обычен в
большинстве населённых рыбами озёр Большезе-
мельской тундры. Среди них Вашуткины (бас-
сейн р. Адзьва), Харбейские (бассейн р. Большая
Роговая) и Падимейские (бассейн р. Сейда) озё-
ра, образующие крупнейшие в регионе озёрно-
речные системы (Сидоров, 1974), а также оз. Ам-
бар-ты из бассейна р. Коротаиха (Сидоров, Ре-
шетников, 2014). Вид также отмечен нами во мно-
гих других озёрах восточноевропейских тундр, в
частности, Хоседаты, Лангутаты, Ватьярты (бас-
сейн р. Адзьва), Молотовей Ямботы и Никэрэматы
(бассейн р. Коротаиха), Писяты (бассейн р. Колва)
и в некоторых безымянных тундровых озерах бас-
сейна р. Морею.

Как правило, в тундре хариус постоянно насе-
ляет глубокие ледниковые озёра, в промерзаю-
щих термокарстовых пока он не отмечен. Тем не
менее в период открытой воды разновозрастные
группировки хариуса используют для нагула и
мелководные озёра. В горной области Приполяр-
ного Урала даже глубокие озёра не всегда пригод-
ны для обитания здесь хариуса. Ранее нами было
показано, что этот вид не обитает ни в одном из
озёр, расположенных в долине р. Косью и соеди-
нённых постоянными протоками с руслом водо-
тока (Пономарев, 2019). Эти озёра площадью
1.0−8.4 га и глубиной 4−14 м находятся на высоте
более 225 м над уровнем моря.

В вегетационный период европейский хариус
горных и предгорных рек держится территори-
ально, преимущественно на перекатах и углуб-
лённых участках с ускоренным течением, а также
в малых реках и ручьях. В подлёдный период ха-
риус концентрируется главным образом на плё-
сах (Пономарев и др., 1998).

Европейский хариус обнаружен нами и во мно-
гих горных озёрах западных склонов Урала (Поно-
марев, 2017). Во многих глубоководных уральских
озёрах хариус обитает постоянно. В частности, это
крупнейшие озёра западных склонов Урала: Длин-
ное, Торговое, Паток, Номты, Сыняты, Падежаты,
Большое и Малое Балбанты, Пагаты, Хойлаты,
Естото, Чаньты, Усваты, Гнетьты. В горные озёра
бассейнов ряда рек, в частности Малый Паток,
Войвож-Сыня и Вангыр, молодь хариуса заходит
на нагул, в результате чего в верховьях этих рек в
летнее время отмечаются преимущественно осо-
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би старшего возраста. В других мелководных озё-
рах (например, в бассейне р. Большой Паток) ха-
риус встречается только транзитом: в период его
нерестовой миграции во впадающие в эти озёра
ручьи. В некоторых как глубоководных, так и
промерзающих в зимний период озёрах, которые
хариус использует для летнего нагула, он являет-
ся единственным обитающим здесь видом рыб. В
промысловой части рыбного населения боль-
шинства горных озёр европейский хариус являет-
ся супердоминантом наряду либо с сибирским ха-
риусом Th. arcticus, либо с арктическим гольцом
Salvelinus alpinus, а также в некоторых случаях с
окунем Perca fluviatilis.

В тундровой зоне излюбленными местообита-
ниями хариуса являются протоки между озёрами
и участки литорали и сублиторали озёр, хотя в го-
ды с экстремально тёплыми погодными условия-
ми мы его отмечали на глубине до 20 м (тундровое
озеро Хоседаты). На таёжной равнине хариус
предпочитает углублённые плёсовые участки во-
дотоков с погружёнными в них фрагментами ство-
лов и корней деревьев и нависшими над поверхно-
стью воды кронами древостоев и крутыми берега-
ми, которые можно рассматривать в качестве
дополнительных укрытий.

В водотоках и водоёмах Крайнего Европей-
ского Северо-Востока хариус образует три хоро-
логические формы – речную, озёрно-речную и
озёрную. Одни группировки обитают только в ре-
ках (например, без озёр на водосборе), другие за-
ходят из рек в озёра на нагул, третьи постоянно
живут в озёрах. В частности, в безымянном пред-
горном озере на водосборе р. Большой Паток, в
которое впадают относительно крупные ручьи,
половозрелые особи хариуса появляются только в
период нереста. В сетных уловах на протоках, со-
единяющих озёра бассейнов рек Торговая, Ма-
лый Паток, Вангыр и Войвож-Сыня, неоднократ-
но отмечали как заходящих в озеро рыб (как пра-
вило, весной), так и мигрирующих в водотоки
(обычно осенью). В оз. Сыняты и в нескольких
безымянных озёрах на водосборе рек Войвож-Сы-
ня и Торговая хариус живёт постоянно, а вытекаю-
щие из этих озёр протоки служат физическим ба-
рьером для захода сюда рыб из нижерасположен-
ных участков рек в силу большого перепада высот.
В таких случаях возможен только выход хариуса из
озёр. Ручьевая форма этого вида (Зиновьев, 2007)
в регионе не выявлена, а её существование вызы-
вает серьёзные сомнения; практически все ручьи
и малые водотоки региона в осенне-весенний пе-
риод (до 9 мес в году) перемерзают.

Весной и осенью хариус совершает местные, хо-
тя и довольно протяжённые сезонные миграции −
до нескольких десятков километров (Захарченко,
1973), временно переходя с территориального на
стайный образ жизни. В предшествующий льдооб-

разованию период он образует довольно крупные
скопления, включающие от нескольких десятков до
сотен и тысяч особей. Такие скопления мы визуаль-
но наблюдали в среднем течении р. Щугор в начале
октября 1985 г., в верховьях р. Косью в 1993 г., на
предгорных участках рек Большой Паток в 1999 г.
и Малый Паток в 2002 г. Эти группировки переме-
щаются на зимние стации нижерасположенных
участков рек в пределах одной речной системы.
Можно предположить наличие хоминга у хариуса
северо-востока Европы, подобно верхневолж-
ским популяциям (Павлов и др., 2000).

Размерно-возрастной состав и рост. Биологи-
ческие показатели европейского хариуса из на-
ших сборов разных лет в водотоках и водоёмах че-
тырёх ландшафтных комплексов Крайнего Евро-
пейского Северо-Востока различаются как при
сопоставлении группировок в пределах одного
ландшафтного комплекса, так и при сравнении
между собой этих комплексов (табл. 2). Наиболь-
шие средние и максимальные значения длины и
массы, как правило, свойственны выборкам из
рек Уральского Припечорья и Большеземельской
тундры. В более доступных для рыболовства рав-
нинных таёжных и тиманских реках эти показате-
ли существенно меньше. Аналогичные закономер-
ности проявляются при сопоставлении среднего
возраста рыб из разных ландшафтных комплексов,
доли половозрелых особей и возраста массового
полового созревания. В водотоках западных скло-
нов Урала и Большеземельской тундры доля поло-
возрелых особей в целом достаточно велика и ва-
рьирует в зависимости от наличия/отсутствия на их
водосборах нагульных озёр и конкретного модель-
ного участка речных систем, в частности, излюб-
ленных стаций молоди в устьях рек и мелководьях,
отличающихся от предпочитаемых старшевозраст-
ными особями. В свою очередь европейский хариус
равнинных рек характеризуется невысокой долей
воспроизводительной части популяций, очевидно,
изымаемой рыболовами. В тиманских реках сохра-
няется относительно высокая доля половозрелых
особей, что отражает нормальное соотношение раз-
личных возрастных классов.

Для рыб Большеземельской тундры характер-
но более позднее наступление половой зрелости
(в возрасте 5+−7+) по сравнению с популяциями
Урала, Тимана и Печорской равнины (3+−6+)
(табл. 2). По данным Сидорова и Решетникова
(2014), половое созревание хариуса в уральских и
тиманских реках, как правило, происходит на
4−5-м годах жизни. Ещё более раннее достиже-
ние половой зрелости (в возрасте 1+) отмечено у
ультра- и короткоцикловых популяций европей-
ского хариуса Прикамья (Зиновьев и др., 2011).
Относительно соотношения полов не наблюдает-
ся существенных различий ни между группиров-
ками, населяющими разные географические зо-
ны, ни внутри них, аналогично другим регионам,
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в частности, на северо-западе России (Анацкий,
1996).

Закономерности распределения хариуса в раз-
ных водотоках северо-востока Европы хорошо
иллюстрируют графики его возрастной структу-
ры (рис. 2). Левая часть этих графиков отражает
как отсутствие в некоторых водоёмах младших
возрастных групп хариуса, так и известную селек-
тивность в отношении них использованных крюч-
ковых орудий лова. Практически полное отсут-
ствие молоди хариуса в возрасте до 4+−5+ на
участках водотоков, образующих озёрно-речные
системы (реки Войвож-Сыня, Вангыр, Малый Па-
ток, Хоседаю и Ортина), обусловлено летним на-
гулом неполовозрелых особей в связанных с рус-
лом водотоков озёрах. Правая часть графиков де-
монстрирует наличие значительной доли рыб
старшего возраста в тундровых и уральских реках
(кроме Подчерема и Кожима, из которых поло-
возрелая часть популяций в период открытой во-
ды перемещается в малые притоки).

Общей чертой возрастной структуры группи-
ровок европейского хариуса, населяющего водо-

токи всех четырёх ландшафтных комплексов, яв-
ляется широкое варьирование модального воз-
раста (табл. 2). Так, на Урале (рис. 2а) он
изменяется от 2+ (в наиболее подверженной пере-
лову р. Унья) до 7+−8+ на труднодоступных участ-
ках рек Вангыр и Войвож-Сыня (территория наци-
онального парка “Югыд ва”). В реках Большезе-
мельской тундры (рис. 2г) модальный возраст
варьирует в пределах 4+−8+. В наиболее доступ-
ных для рыболовства равнинных таёжных (рис. 2б)
и тиманских реках (рис. 2в) этот показатель разли-
чается не столь значительно – от 2+ до 5+.

По темпу роста и размеру одновозрастных осо-
бей наблюдаются очевидные черты сходства иссле-
дованных популяций хариуса (рис. 3). В то же время
установлен более высокий темп роста хариуса в ре-
ках северной части Приполярного Урала в бассейне
р. Уса (правого и крупнейшего притока Печоры), с
одной стороны, и остальных уральских, тиманских
и равнинных рек, с другой стороны.

В ещё большей степени проявляются различия
размерно-весовых показателей хариуса из разных
рек и озёр при сравнении особей одного возраста.

Рис. 2. Возрастной состав уловов крючковыми снастями европейского хариуса Thymallus thymallus в водотоках четырёх
ландшафтных комплексов Европейского Северо-Востока России: а – западные склоны Северного, Приполярного и
Полярного Урала (1 – р. Унья, 6 – р. Подчерем, 13 − р. Вангыр, 18 − р. Нияю); б – Печорская низменность (21 − р.
Светлый Вуктыл, 23 – р. Большая Сыня, 25 − р. Шарью, 27 − р. Енва); в – Тиманский кряж (31 – р. Сюзью, 36 − р.
Мезень, 39 − р. Номбур, 40 − р. Цильма); г – Большеземельская тундра (44 − р. Ортина, 48 − р. Хоседаю, 52 − р. Си-
ловаяха, 53 – р. Кара); номера выборок см. на рис. 1 и в табл. 1.
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Так, длина и масса 5-летних, как правило, непо-
ловозрелых рыб варьирует в весьма широких пре-
делах (табл. 3). При этом величина показателей не
зависит от формы хариуса – озёрной, озёрно-реч-
ной или речной. Прослеживается зависимость
скорости роста рыб от района их обитания: мак-
симальный темп роста характерен для группиро-
вок европейского хариуса, населяющих разного
типа водоёмы Приполярного и Полярного Урала.
Замедленный по сравнению с ними рост наблю-
дается главным образом в равнинных таёжных
речных системах, а также в некоторых реках и
озёрах Северного Урала. Случаи замедленного
роста хариуса региона, в частности в р. Черепанка
(бассейн р. Цильма), описаны в литературе (Си-
доров, Решетников, 2014). При этом индивиду-
альная изменчивость размерно-весовых показа-
телей оказалась более высокой в уральских реках.

Аналогичные закономерности наблюдаются и
в отношении неоднократно принимавших уча-
стие в нересте 9-летних рыб (табл. 4). Весьма су-
щественно различаются средние, минимальные и
наибольшие значения длины и особенно массы
хариуса как при попарном сравнении популяций
разных водоёмов, так и при сопоставлении груп-
пировок из разных ландшафтных комплексов.

Как и у 5-летних рыб, наибольшие размеры отмече-
ны в популяциях Приполярного и Полярного Ура-
ла. Эти данные хорошо согласуются с результатами
сопоставления темпа роста разных популяций ев-
ропейского хариуса из бассейна р. Уса − крупней-
шего печорского притока (Скоринова и др., 2014).

Не выявлена связь различий скорости роста
хариуса в тех или иных речных системах с величи-
ной биомассы бентоса и излюбленных групп кор-
мовых организмов. Значения этих показателей в
разных водотоках Урала и Тимана варьируют в
весьма широких пределах и подвержены значи-
тельным сезонным и межгодовым изменениям
(Шубина, 2006). Можно предположить, что темп
роста хариуса контролируется не столько трофо-
логическими, сколько наследственными и эколо-
го-поведенческими механизмами (Михеев, 2006).

Данные по длине и массе 9-летних особей ха-
риуса р. Большой Паток в в 1998−2018 гг. (табл. 5)
свидетельствуют о том, что и межгодовые разли-
чия темпа роста весьма велики. В 2003−2015 гг. на
Крайнем Северо-Востоке Европы наблюдалось
незначительное повышение среднегодовой тем-
пературы воздуха; в этот период (за исключением
2010 и 2014 гг.) сумма положительных (летних)
значений температуры стабильно превышала

Рис. 3. Темп роста европейского хариуса Thymallus thymallus в водоёмах Европейского Северо-Востока России: 4 −
р. Илыч, 8 − р. Торговая, 9 − р. Большой Паток, 11 – оз. Сыняты, 12 − р. Войвож-Сыня, 13 − р. Вангыр, 18 − р. Нияю,
28 − р. Локчим, 30 − р. Ухта, 32 – р. Елва, 35 − р. Пижма, 38 − р. Мыла, 50 − оз. Ватьярты; номера выборок см. на рис. 1
и в табл. 1.
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1100°С/сут (Каверин и др., 2017). При этом размер-
но-весовые показатели хариуса проявляли в эти го-
ды высокую индивидуальную изменчивость, а
средние значения в целом соответствовали тому
же уровню, что и в более холодные годы (1999,
2002, 2010 и 2014 гг.), когда сумма положительных
значений температуры только один раз превыси-
ла 890°С/сут. Это свидетельствует об относитель-
ной независимости темпа роста европейского ха-
риуса региона от погодных условий.

Полиморфизм трансферринов сыворотки крови.
Европейский хариус в ареале представлен многи-

ми популяциями, обитающими в водоёмах с раз-
ной степенью географической изоляции. Генети-
ческая структура его, как и большинства лососе-
видных рыб, неоднородна, о чём свидетельствуют
данные электрофоретических спектров белков
сыворотки, в зоне глобулинов которых обнаруже-
ны генетические варианты белков, идентифициро-
ванных как трансферрины. Анализ распределения
частот генотипов полиморфной двухаллельной си-
стемы трансферринов сыворотки разных группи-
ровок показал, что популяции хариуса, по крайней
мере, крупной речной системы Печоры можно

Таблица 3. Размерно-весовые показатели особей европейского хариуса Thymallus thymallus в возрасте 4+ в раз-
ных реках и озёрах Европейского Северо-Востока России

Выборка № Водоём Число рыб, экз. Длина (FL), мм Масса, г

Западные склоны Северного, Приполярного и Полярного Урала
3 р. Печора, истоки 13

10 оз. Номты 36

12 р. Войвож-Сыня 32

14 р. Косью 21

15 р. Кожим 19

16 оз. Пагаты 32

17 оз. Хойлаты 13

18 р. Нияю 14

19 оз. Усваты 18

20 оз. Плаунты 5

Тиманский кряж
39 р. Номбур 7

Большеземельская тундра
53 р. Кара 33

47 оз. Наульто 18

44 р. Ортина 7

±
−

253.6 4.1
226 281

±
−

159.8 9.3
105 229

±
−

212.4 1.4
201 239

±
−

89.4 2.0
73 123

±
−

309.9 3.4
273 341

±
−

284.0 9.7
189 383

±
−

291.3 1.9
275 310

±
−

237.1 4.5
203 207

±
−

299.3 5.3
256 380

±
−

291.2 18.6
192 530

±
−

270.0 4.3
220 348

±
−

193.8 10.6
87 419

±
−

313.4 5.2
280 344

±
−

372.5 22.2
234 552

±
−

246.0 5.4
215 280

±
−

178.8 11.9
124 254

±
−

278.1 5.1
251 333

±
−

224.4 15.3
156 413

±
−

242.2 7.9
227 265

±
−

149.4 15.1
116 193

±
−

208.0 8.1
180 235

±
−

95.0 12.3
55 150

±
−

238.2 2.0
216 263

±
−

122.1 3.3
82 165

±
−

232.8 4.1
201 259

±
−

121.5 7.2
72 171

±
−

258.0 2.2
248 265

±
−

160.7 13.9
125 225
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объединить в два кластера – уральский и тиман-
ский (табл. 6). Интересно отметить, что в сыворот-
ке крови хариуса из р. Тулома Кольского п-ова
присутствует лишь один генетический вариант
трансферрина (АА), который у хариуса из бассей-
нов Печоры и Северной Двины является редким
(2–4%). При этом на период отбора проб частоты
аллелей трансферрина у печорских популяций ха-
риуса соответствуют ожидаемым согласно уравне-
нию Харди−Вайнберга значениям, что характерно
для больших равновесных панмиктических попу-
ляций.

Эти данные хорошо согласуются с результата-
ми анализа 37 аллозимных локусов, в том числе и
трансферринов, и с оценкой степени генетиче-
ской дифференциации европейского хариуса в
восточной части ареала − в бассейнах Баренцева
и Белого морей (Титов, Студенов, 2005).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате многолетнего изучения распро-
странения, популяционной структуры и особен-
ностей экологии европейского хариуса в равнин-

Таблица 4. Размерно-весовые показатели особей европейского хариуса Thymallus thymallus в возрасте 8+ в раз-
ных реках и озёрах Европейского Северо-Востока России

Выборка № Водоём Число рыб, экз. Длина (FL), мм Масса, г

Западные склоны Северного, Приполярного и Полярного Урала
2 р. Елма 5

6 р. Подчерем 7

8 р. Торговая 26

9 р. Большой Паток 13

10 оз. Номты 17

11 оз. Сыняты 20

12 р. Войвож-Сыня 17

13 р. Вангыр 10

14 р. Косью 16

15 р. Кожим 6

18 р. Нияю 7

Тиманский кряж
42 р. Тобыш 7

Большеземельская тундра
43 р. Ваглейвис 8

49 оз. Лангутаты 5

±
−

375.6 4.2
360 385

±
−

497.0 11.3
468 517

±
−

376.4 4.4
360 393

±
−

581.1 24.5
503 680

±
−

364.6 2.6
328 379

±
−

463.3 8.6
327 519

±
−

365.9 1.9
356 382

±
−

488.9 11.1
411 551

±
−

307.0 2.9
283 324

±
−

280.4 8.8
211 338

±
−

381.3 1.8
370 399

±
−

570.7 14.4
493 711

±
−

422.1 2.1
410 439

±
−

733.3 18.6
612 860

±
−

464.4 3.5
432 485

±
−

1040.3 28.3
871 1221

±
−

438.1 4.7
405 481

±
−

797.1 25.0
631 1012

±
−

423.9 8.0
388 447

±
−

863.3 41.5
700 950

±
−

461.3 4.7
450 479

±
−

1060.1 49.5
923 1290

±
−

311.1 10.5
290 365

±
−

306.9 33.1
233 478

±
−

340.4 4.3
324 360

±
−

417.8 15.2
360 496

±
−

397.6 11.3
376 440

±
−

765.6 93.8
613 1135
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ных таёжных, тундровых и горных реках и озёрах
Крайнего Северо-Востока России показано, что
на большей части этой территории состояние и
разнообразие единой по происхождению группи-
ровки популяций остаётся на близком к есте-
ственному уровню. Сокращение возрастного ря-
да и преобладание в популяциях медленнорасту-
щих рыб как результат регулярного изъятия
крупных и быстрорастущих особей (Коротаева,
2003; Зиновьев и др., 2011; Михеев и др., 2014) на-
блюдается только в относительно густонаселён-
ных и доступных для отлова реках, тогда как в
большинстве водотоков и озёр сохраняется нор-
мальная структура популяций.

Европейский хариус, как и другие виды рода
Thymallus, проявляют значительную внутривидо-
вую разнокачественность (Павлов и др., 2000). В

рассматриваемом регионе многочисленные по-
пуляции вида существенно различаются по целому
ряду биологических особенностей и обнаруживают
генетические различия. Дальнейшие исследования
закономерностей разноуровневой дифференциа-
ции популяций европейского хариуса на Европей-
ском Северо-Востоке России позволят углубить
имеющиеся представления о микроэволюционных
процессах у рыб. Особенно перспективным пред-
ставляется изучение в качестве модельных отно-
сительно изолированных популяций ледниковых
и подпружных озёр района водораздела бассей-
нов сибирских и европейских рек Приполярного
и Полярного Урала.

Полученные данные не только существенно
расширяют имеющуюся информацию о распро-
странении и популяционной структуре вида, но и

Таблица 5. Размерно-весовые показатели особей европейского хариуса Thymallus thymallus в возрасте 8+
в р. Большой Паток в 1998−2018 гг.

Период отлова
(месяц, год) Число рыб, экз. Длина (FL), мм Масса, г

IV.1998 20

V.1999 13

VIII.2000 5

V.2003 21

XI.2009 9

III.2010 8

XI.2010 6

III.2011 15

III.2012 17

IV.2013 16

XI.2015 6

IX.2016 13

IV.2018 13

±
−

381.0 2.8
364 416

±
−

606.5 14.7
498 803

±
−

378.4 3.7
360 406

±
−

540.5 14.9
446 615

±
−

405.8 7.1
383 420

±
−

673.0 40.0
545 768

±
−

366.6 3.2
343 395

±
−

503.0 17.9
380 701

±
−

370.9 5.8
350 401

±
−

528.2 23.2
451 665

±
−

344.4 3.2
332 359

±
−

385.9 29.9
230 520

±
−

366.5 7.9
339 388

±
−

536.2 31.7
408 608

±
−

346.9 7.7
254 378

±
−

434.0 23.1
227 592

±
−

365.6 3.5
345 392

±
−

474.1 13.1
370 573

±
−

373.8 3.0
355 392

±
−

482.4 14.3
404 565

±
−

376.6 7.4
346 401

±
−

554.7 33.0
452 667

±
−

365.9 1.9
356 382

±
−

488.9 11.1
411 551

±
−

373.8 3.2
350 391

±
−

518.5 16.8
376 600
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могут послужить базовым материалом при орга-
низации мероприятий по сохранению и восста-
новлению депрессивных и подверженных риску
исчезновения популяций в Европе. Использова-
ние в рамках мероприятий по искусственному
воспроизводству сохранившихся донорских по-
пуляций хариуса Европейского Северо-Востока
России, включающего широкий спектр климати-
ческих и географических зон, позволит расши-
рить возможности восстановления вида на ранее
уже утраченных участках ареала.
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Таблица 6. Доля разных генотипов трансферрина у европейского хариуса Thymallus thymallus из разных рек

Примечание. До черты – наблюдаемое значение, после черты – ожидаемое; χ2 – значение критерия Пирсона.

Регион, река Выборка № Число рыб, 
экз.

Тип трансферрина, % χ2

(df = 1)АА АВ ВВ

Урал:
Щугор 7 137 3.5/2.1 21.9/24.9 74.6/72.9 2.0
Кожим 15 61 3.3/2.4 24.6/26.3 72.1/71.2 0.3

Тиман:
Вымь 34 43 2.3/0.3 7.0/10.9 90.7/88.7 5.6
Пижма 35 68 2.0/0.5 10.3/13.3 87.7/86.2 3.4

Кольский п-ов
Тулома 54 47 100.0/100.0 0/0 0/0
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В Охотском море, у западного побережья Камчатки, нитчатый шлемоносец Gymnocanthus pistilliger
в летний период 2017 г. встречался на глубинах от 14 (минимальная глубина тралений) до 64 м. Рай-
оны максимальных концентраций G. pistilliger по массе и численности совпадают лишь частично.
Наибольшие средние уловы по биомассе отмечены между 55° и 56° с.ш., где также зарегистрирована
высокая численность вида. Максимальные средние уловы по численности получены южнее – меж-
ду 53° и 54° с.ш. Наиболее обычен и обилен этот вид на глубинах до 40−50 м. Длина особей в уловах
варьирует в пределах 6–26 (в среднем 18.3) см. Соотношение самцов к самкам – 0.4 : 1. Наименьшие
размеры особей обоих полов отмечены в диапазоне глубин 14−20 м; с возрастанием глубины сред-
ние размеры самок и самцов увеличиваются. В летний период на западнокамчатском шельфе G. pis-
tilliger встречается в широком диапазоне температуры: 0.4–12.1°С. Наибольшие уловы вида в основ-
ной части батиметрического интервала (20–50 м) приурочены к температуре 1.0–3.5°С, а в мелко-
водной зоне (14–20 м) – 3.5–6.0°С. По результатам летних работ 2017 г. у западного побережья
Камчатки учтённая численность G. pistilliger составила 146 млн экз., биомасса – 11.2 тыс. т.

Ключевые слова: нитчатый шлемоносец Gymnocanthus pistilliger, размерный состав, распределение,
биомасса, западнокамчатский шельф, Охотское море.
DOI: 10.31857/S004287522102017X

Среди представителей семейства Cottidae виды
рода Gymnocanthus наиболее широко распростра-
нены (Андрияшев, 1954; Wilson, 1973). Одним из
шести видов этого рода, обитающих в Северном
полушарии, является нитчатый шлемоносец Gym-
nocanthus pistilliger. Арктическо-бореальный вид,
широко распространённый в Северо-Западной
Пацифике от южной части Японского моря до
юго-восточного побережья Аляски, в Беринго-
вом и Охотском морях, вдоль тихоокеанского по-
бережья Курильских о-вов и о-ва Хоккайдо, а
также в Чукотском море (Линдберг, Красюкова,
1987; Allen, Smith, 1988; Борец, 2000; Mecklenburg
et al., 2002; Новиков и др., 2002; Федоров и др.,
2003; Yamazaki et al., 2013). Считается промысло-
вым видом, однако промыслом используется сла-
бо, оставаясь перспективным объектом рыболов-
ства (Токранов, 1987; Панченко, 2013).

Целенаправленные исследования распределе-
ния и других аспектов биологии нитчатого бычка

проводились в российских водах Японского мо-
ря, преимущественно в зал. Петра Великого (Вдо-
вин и др., 1994; Вдовин, Дударев, 2000; Шелехов,
Панченко, 2007; Панченко, 2012, 2013; Панчен-
ко и др., 2020), у восточного побережья Беринго-
ва моря (Hoff, 2000) и в прикамчатских водах (То-
кранов 1981а, 1981б, 1985а, 1985б, 1987, 1993). При
этом в литературе до сих пор встречаются проти-
воречивые данные о предельных глубинах его
обитания (Андронов, Датский, 2014; Матвеев, Те-
рентьев, 2016; Баланов, Матвеев, 2018). Наиболь-
шей численности этот вид достигает у западного
побережья Камчатки, в водах Охотского моря
(Токранов, 2017).

Имеющиеся в нашем распоряжении данные
позволяют дополнить и уточнить сведения о про-
странственном и батиметрическом распределе-
нии, описать размерный и половой состав, а так-
же оценить состояние запасов нитчатого шлемо-

УДК 597.585.1
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носца у западного побережья Камчатки в летний
период.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
В основу работы положен материал, собран-

ный на шельфе Западной Камчатки в Охотском
море во время донной траловой съёмки на НИС
“ТИНРО” 22.06−31.07.2017 г. Траления выполняли
в пределах Западно-Камчатской и Камчатско-
Курильской рыбопромысловых подзон (50°58′−
57°28′ с.ш.; граница между подзонами проходит по
54° с.ш.) по стандартной сетке станций (рис. 1).
Работы выполняли в светлое время суток, со сред-
ней скоростью траления 2.9 узла. Орудием лова
служил донный трал типа ДТ 27.1 (горизонтальное
раскрытие 16.3 м, длина верхней подборы 27.1 м,
периметр трала 33.7 м). Всего проведено 255 учёт-
ных тралений на глубинах от 14 до 409 м. Так как
нитчатый шлемоносец в период съёмки не встре-
чался глубже 64 м, сведения по его встречаемо-
сти, уловах, температуре обитания и оценки запа-
сов рассчитаны для диапазона глубин 14–64 м. В
этом диапазоне выполнено 133 траления (табл. 1).

Разбор улова и ихтиологические исследования
выполняли по общепринятым методикам (Борец,
1997). Ранее были установлены надёжные диагно-
стические признаки G. pistilliger (Баланов, Матве-
ев, 2018), что позволило идентифицировать особей
этого вида с высокой точностью. У рыб измеряли
полную длину (TL)1 и массу; всего промерено
3310 экз. G. pistilliger, из них 2361 самок и 949 сам-
цов. Расчёт запасов проводили методом сплайн-
аппроксимации с использованием компьютер-
ной геоинформационной системы ГИС “Карт-
Мастер”, разработанной ВНИРО для обработки
данных разнообразных биоресурсных съёмок, в
том числе и траловых (Бизиков и др., 2007). Для
расчёта численности и биомассы принят коэф-
фициент уловистости, равный 0.5 (Борец, 1985). В
тексте и таблицах данные по уловам приводятся в
расчёте на 1 ч траления (кг/ч и экз/ч).

Температуру придонного слоя воды измеряли
CTD-зондом SBE 19plus V2 (Sea-Bird Electronics,
Inc., США). Результаты фоновых наблюдений об-
работаны с использованием пакета программ фир-
мы-производителя CTD-зонда. Для построения
карт распределения использовали специализиро-
ванную программу Surfer ver. 11.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В июне−июле 2017 г. G. pistilliger встречался

вдоль всей исследованной акватории западнокам-
чатского шельфа (рис. 2). За исключением южных
акваторий, располагающихся между 51°–52° с.ш.,
частота встречаемости данного вида была высока.

1 У исследуемого вида полная длина равна длине по Смитту.

Рис. 1. Схема траловых станций (d) у западного побе-
режья Камчатки, июнь–июль 2017 г.: 54° с.ш. – гра-
ница между Западно-Камчатской и Камчатско-Ку-
рильской промысловыми подзонами, (–) – изобаты
20, 50 и 100 м.
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Особенно это характерно для участков между 56°
и 58° с.ш., однако здесь, в северной части иссле-
дованного района, его уловы оказались небольши-
ми (табл. 2). Распределение уловов G. pistilliger по
исследованному району характеризовалось значи-
тельной неоднородностью. Максимальный улов
(300 кг/ч, 2700 экз/ч) получен в координатах
55°06′ с.ш. и 155°50′ в.д. Средний улов за весь пе-
риод работ составил 32 кг/ч, или 454 экз/ч

Районы наибольших концентраций G. pistilliger
по массе и численности совпадали лишь частич-
но. При осреднении через 1° наибольшие средние
уловы по массе получены между 55° и 56° с.ш., где
также отмечалась высокая численность вида. То-
гда как максимальные средние уловы по числен-
ности отмечены южнее – между 53° и 54° с.ш., од-

нако в весовом выражении они здесь были заметно
ниже, чем в вышеуказанном северном диапазоне
широт (рис. 2, табл. 2).

Суммарно по двум подзонам учтённая биомас-
са G. pistilliger составила 11.2 тыс. т, а численность –
146.0 млн экз.; абсолютные и относительные
показатели биомассы и численности в Западно-
Камчатской подзоне в 1.4−1.5 раза выше, чем в
Камчатско-Курильской (табл. 3).

На западнокамчатском шельфе G. pistilliger
встречался на глубинах от 14 до 64 м, хотя наиболее
обычен он был до 50-метровой изобаты (табл. 4).
Максимальная частота встречаемости и наиболь-
шее число особей в улове за час траления отмече-
ны на глубинах 14–20 м; самый высокий средний
улов по массе – в диапазоне 20–30 м; с увеличени-

Таблица 1. Число тралений, выполненных на шельфе Западной Камчатки на глубинах 14−64 м в июне–июле 2017 г.

Диапазон 
глубин, м

Расположение участков траления, ° с.ш.

51–52 52–53 53–54 54–55 55–56 56–57 57–58 51–58

14.0–20.0 3 4 8 5 4 5 2 31
20.1–30.0 3 3 4 3 5 5 3 26
30.1–40.0 5 5 5 4 2 1 1 23
40.1–50.0 4 3 1 4 3 3 3 21
50.1–64.0 7 5 7 3 3 4 3 32
14.0–64.0 22 20 25 19 17 18 12 133

Таблица 2. Встречаемость, средние значения уловов и массы особи нитчатого шлемоносца Gymnocanthus pistilliger
в разных широтных участках западнокамчатского шельфа в июне–июле 2017 г.

Показатель
Расположение участков траления, ° с.ш.

В среднем
51−52 52−53 53−54 54−55 55−56 56−57 57−58

Встречаемость, % 31.8 65.0 88.0 89.5 94.1 94.4 91.7 77.4
Уловы за 1 ч траления:

– масса, кг 6.7 39.6 37.8 37.8 55.0 13.8 10.0 32.1
– число рыб, экз. 109 547 626 454 685 166 135 454

Средняя масса особи, г 61 72 60 83 80 83 74 71
Число тралений 22 20 25 19 17 18 12 133

Таблица 3. Запасы нитчатого шлемоносца Gymnocanthus pistilliger у западного побережья Камчатки, по данным
донной траловой съёмки (июнь−июль 2017 г.)

Показатель
Подзонa

Всего
Западно-Камчатская Камчатско-Курильская

Биомасса, тыс. т 6.7 4.5 11.2
Численность, млн экз. 84.9 61.1 146.0
Плотность скоплений:

– биомасса, кг/км2 217.3 140.6 178.5

– численность, экз/км2 2745.1 1927.2 2330.9
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ем глубины все эти показатели снижались. Мини-
мальные уловы (<2 кг/ч) наблюдались на глуби-
нах более 50 м.

Уловы G. pistilliger отмечены в широком диапазо-
не температуры придонного слоя воды: 0.4−12.1°С
(рис. 2, 3; табл. 4). Стабильно высокие концен-
трации были приурочены к температурному фону
1.0−3.0°С на глубинах 20–50 м. На малых глубинах
(14–20 м) относительно высокие уловы зареги-

стрированы в температурном диапазоне 3.0–6.0°С.
(рис. 3). Наиболее высокие значения температу-
ры придонного слоя наблюдались в районе к се-
веру от 56° с.ш. (рис. 2), где воды северной ветви За-
падно-Камчатского течения попадают в зал. Шели-
хова, в результате часть шельфа вокруг м. Южный
занята прогретыми и относительно распрес-
нёнными водами антициклонической циркуля-
ции (Фигуркин, 2002). В этом районе неболь-

Рис. 2. Распределение нитчатого шлемоносца Gymnocanthus pistilliger на западнокамчатском шельфе в июне–июле 2017 г.:
а – масса, кг/ч траления; б – численность, экз/ч траления; (─) – изотермы придонного слоя воды, °С.
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шие уловы G. pistilliger отмечены в интервале глу-
бин 30–50 м, где температура придонного слоя
воды составляла 10–12°С.

Длина особей G. pistilliger в уловах варьировала
в пределах 6−26 (в среднем 18.3) см (рис. 4). Сам-
ки в уловах были представлены особями TL 8−26
(19.1) см, среди них преобладали рыбы TL 18−22 см
(65%). Размерный ряд самцов по сравнению с сам-
ками короче, а средняя длина заметно меньше −
6−23 (15.9) см; доминировали особи TL 15−19 см

(около 67%). В целом соотношение самцов к сам-
кам равнялось 0.4 : 1. Среди мелких рыб (TL < 15 см)
самцы численно преобладали над самками. При
увеличении длины соотношение полов выравни-
валось, и по достижении TL 18 см доля самок в
каждом последующем сантиметровом классе воз-
растала вплоть до полного отсутствия самцов сре-
ди рыб TL > 22 см.

У особей обоих полов наименьшие средние
значения длины и массы зарегистрированы в диа-

Таблица 4. Встречаемость, средние значения уловов, размеры нитчатого шлемоносца Gymnocanthus pistilliger
и температура в разных диапазонах глубин западнокамчатского шельфа в июне–июле 2017 г.

Примечание. Над чертой: за скобками – среднее значение, в скобках – число исследованных рыб, экз.; под чертой – пределы
варьирования. Указана температура в местах поимок вида.

Показатель
Диапазон глубин, м

В среднем
14.0–20.0 20.1–30.0 30.1–40.0 40.1–50.0 50.1–64.0

Встречаемость, % 90.3 96.2 82.6 85.7 40.6 77.4
Уловы за 1 ч траления:

– масса, кг 30.0 51.4 35.9 22.8 6.6 32.1
– число рыб, экз. 625 620 416 265 81 454

Средняя масса особи, г 48 83 86 86 81 71
Длина (TL), см:

– самки

– самцы

Температура у дна, °С 6.7 5.2 3.1 3.2 1.8 4.4
Число тралений 31 26 23 21 32 133

17.6 60( 7)
8 25−

19.4 121( 8)
10 26−

20.6 26( 7)
9 25−

19.6 215( )
13 26−

20.6 54( )
13 26−

19.1 236( 1)
8 26−

14.0 (204)
6 21−

16.3 (413)
7 22−

16.9 (187)
10 23−

16.0 (131)
12 22−

17.0 (14)
12 20−

15.9 (949)
6 23−

Рис. 3. Доля (% общей массы уловов) нитчатого шлемоносца Gymnocanthus pistilliger в разных диапазонах глубин в зависи-
мости от придонной температуры на западнокамчатском шельфе в июне–июле 2017 г.
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пазоне малых глубин – 14–20 м (табл. 4). Далее
отмечалось увеличение средних размеров самок и
самцов. Широкий диапазон варьирования длины у
особей обоих полов отмечался на глубинах 14–40 м;
с увеличением глубины размерный ряд был за-
метно короче, особенно среди самцов.

Соотношение полов у исследуемого вида в раз-
ных диапазонах глубин было не одинаково (рис. 5).
В целом в уловах преобладали самки (73%), их до-
минирование с увеличением глубины постепенно
снижалось с 81 (14−20 м) до 65% (40−64 м).

ОБСУЖДЕНИЕ
На западнокамчатском шельфе в летний пери-

од 2017 г. частота встречаемости G. pistilliger была

высока во всех широтных диапазонах по всему
исследованному району. Он относится к харак-
терным и массовым видам восточной части Охот-
ского моря (Токранов, 1981б; Борец, 1989; Бала-
нов, Матвеев, 2018).

Довольно сложно провести сравнение летнего
распределения G. pistilliger на шельфе Западной
Камчатки с данными литературы. Предыдущие
исследования проводились разными орудиями
лова и не всегда в сравниваемые сроки (Токра-
нов, 1981б). Кроме того, имеются обоснованные
сомнения в верности видовой идентификации
данного вида в отдельных съёмках (Матвеев, Те-
рентьев, 2016). Тем не менее практически во всех
работах отмечено, что G. pistilliger встречается по
всему западнокамчатскому шельфу на глубине до
60–80 м; его основные концентрации, как и в пе-
риод наших работ, обычно фиксируются в цен-
тральной и северной частях данного района меж-
ду 53° и 57° с.ш. (Токранов, 1981б; Матвеев, Те-
рентьев, 2016).

Впервые обнаружено несовпадение простран-
ственного распределения уловов G. pistilliger по
численности и биомассе (рис. 2). В южной части
исследованного района (между 53° и 54° с.ш.) до-
ля мелких рыб (с невысокой средней массой) бы-
ла значительно больше, чем в его северной части
(55°−57° с.ш.) (табл. 2). На данный момент труд-
но судить о стабильности такого характера рас-
пределения G. pistilliger в летний период, посколь-
ку в источниках литературы нет данных для срав-
нения.

По сведениям Токранова (1981а, 1981б), G. pistil-
liger на западнокамчатском шельфе летом встре-
чается начиная с минимальных глубин исследова-

Рис. 4. Размерный состав (TL) уловов нитчатого шлемоносца Gymnocanthus pistilliger у западного побережья Камчатки
в июне–июле 2017 г.: ( ) – самки, ( ) – самцы, (─) – оба пола.
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Рис. 5. Соотношение самок и самцов нитчатого шле-
моносца Gymnocanthus pistilliger в разных диапазонах
глубин на западнокамчатском шельфе в июне−июле
2017 г.; обозначения см. на рис. 4.
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ния, варьирующих в научных донных траловых
съёмках от 10 до 15 м. Мы также отмечали его по-
имки начиная с минимальных глубин, причём
наибольшая плотность рыб оказалась приурочена
к глубинам <20 м. Исходя из этого, можно пред-
положить, что часть популяции в летний период
обитает и на меньших, не охватываемых съёмками
глубинах, в связи с чем часть запаса остаётся недо-
учтённой. Выявленная нами тенденция уменьше-
ния размеров и массы рыб с уменьшением глубины
позволяет констатировать, что недоучёт числен-
ности происходит в большей степени, чем недо-
учёт биомассы.

Можно предположить, что повышенные уло-
вы рыб мелкого размера между 53° и 54° с.ш. вы-
званы теми же причинами. В северной части ис-
следованного района шельф шире (рис. 1), и, по-
видимому, мелкие особи G. pistilliger распределя-
ются по нему и в меньшей степени выходят на
глубины >10–15 м, в связи с чем не учитываются в
уловах. Южнее 54° с.ш. мелководная часть шельфа
более узкая, и молодь вынуждена выходить на глу-
бины >10–15 м в большей степени, что и ведёт за
собой увеличение численности в уловах (рис. 2).
Нужны дополнительные исследования (в первую
очередь, на глубинах 0–15 м), чтобы проверить
это предположение.

Представленные в настоящей работе данные о
батиметрическом распределении G. pistilliger в
охотоморских водах Западной Камчатки в летний
период близки к данным Токранова (1981а, 1981б)
и Борца (1989). Наиболее заселёнными этим ви-
дом на шельфе Западной Камчатки являются глу-
бины от 10–15 до 40–50 м. В летний период особи
G. pistilliger в этом районе, как правило, не опуска-
ются глубже 65 м. Лишь отдельные экземпляры
встречаются на глубинах 60–80 м (Токранов,
1981б; Борец, 1989). Вместе с тем имеются сведе-
ния об обитании G. pistilliger летом в охотоморских
прикамчатских водах и глубже. По результатам
летней траловой съёмки, выполненной в 1996 г.
у западного побережья Камчатки, максимальные
глубины поимок этого вида отмечены между изо-
батами 201 и 300 м (Терентьев, 1998). Однако эти
данные значительно отличаются от массива до-
стоверных сведений о вертикальном распределе-
нии G. pistilliger (Токранов, 1981a, 1981б, 1987,
1988; Борец, 1989; наши данные). Можно предпо-
ложить, что это вызвано либо неверным опреде-
лением вида (за G. pistilliger принимался другой
вид рода Gymnocanthus), либо в улове были особи
из предыдущего мелководного траления. Подроб-
но эти причины разобраны ранее (Баланов, Мат-
веев, 2018).

Известно, что в восточной части Берингова
моря в летний период G. pistilliger обитает в при-
брежных водах, как правило, на глубинах <50 м
(Hoff, 2000). По нашим данным, в водах Западной

Камчатки вертикальное распределение этого вида
очень похоже на то, что известно для восточной
части Берингова моря (Токранов, 1981a, 1981б; Бо-
рец, 1989). В южной части ареала, в зал. Петра Ве-
ликого (Вдовин и др., 1994; Панченко, Зуенко,
2009), как и в целом в Японское море (Панченко
и др., 2020), G. pistilliger в летний период на глуби-
нах <15 м представлен лишь эпизодическими по-
имками и концентрируется в батиметрическом
диапазоне 40−80 м.

По данным Токранова (1981а, 1981б), G. pis-
tilliger на западнокамчатском шельфе в летний
период имеет относительно широкую термопа-
тию – 0–12°C, а наибольшее число особей встре-
чается в диапазоне 6–12°С. Наши данные под-
тверждают, что G. pistilliger в этом районе в летний
период обитает при положительной температуре
в тех же пределах, однако предпочитаемый тем-
пературный фон был ниже: наибольшие уловы на
глубинах > 20 м были получены при температуре
1–3°С, а в мелководной зоне (14–20 м) – 3–6°С
(рис. 3). Объективность полученной информации
о температурных пределах обитания G. pistilliger
для июня–июля подтверждается данными наше-
го предыдущего исследования, когда в эти же ме-
сяцы 2013 и 2014 гг. основные его скопления от-
мечались при средней температуре воды у дна –
соответственно 2.9 и 3.0°С (Матвеев, Терентьев,
2016). Различия в наших данных и данных Токра-
нова (1981а, 1981б), наиболее вероятно, вызваны
двумя причинами. Во-первых, Токранов (1981б.
Табл. 3) не приводит точные глубины, на которых
собраны данные для таблицы в его работе. Если
основной материал получен на глубинах до 20 м,
то вполне понятно, что ряд предпочтений вида по
температуре должен быть сдвинут в сторону более
высоких значений. Во-вторых, в 1977–1979 гг. ма-
териал собирали в июне–сентябре без разделения
на месяцы (Токранов, 1981б). Если предполо-
жить, что основные сборы выполняли в августе–
сентябре, то данные Токранова (1981а, 1981б) от-
ражают термопатию G. pistilliger в наиболее тёп-
лый период года, тогда как наши данные – в более
холодный период начала летнего прогрева вод
шельфа Западной Камчатки (Фигуркин, 2002).

Более высокие температурные предпочтения
вида в мелководной зоне в значительной степени
обусловлены обитанием молоди в прогреваемом
мелководье. Напомним, что размеры и масса рыб
с глубиной в целом увеличиваются. Вертикаль-
ную зональность размерных групп ранее также
отмечал Токранов (1981а, 1987). Подобные раз-
личия в батиметрическом распределении особей
G. pistilliger разного размера описаны и в южной
части ареала (Панченко, Зуенко, 2009; Панчен-
ко и др., 2020).

Возможно, особенностями гидрологического
режима обусловлено и различие в размерах, дости-
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гаемых G. pistilliger в разных районах обитания. На
юге предельная длина этого вида составляет 33 см
(Панченко и др., 2016), в более же суровых услови-
ях восточной части Берингова моря – лишь 20.1 см
(Hoff, 2000). По данным Токранова (1987), у охото-
морского побережья Камчатки предельный раз-
мер G. pistilliger составляет 27 см. В наших уловах
этот показатель несколько меньше − 26 см, что
объясняется низкой численностью рыб крупного
размера, в связи с этим они присутствуют в уловах
далеко не в каждой съёмке. Отсутствие в уловах
молоди TL < 6 см, по всей видимости, обусловле-
но тем, что сеголетки обитают на глубинах <14 м.
Ранее Токранов (1981а) отмечал, что с увеличени-
ем глубины средняя длина особей G. pistilliger воз-
растает более чем на 6 см. Наши данные подтвер-
ждают указанную тенденцию, но этот показатель
увеличивается лишь на 3 см: у самцов − с 14.0 до
17.0 см, у самок − с 17.6 до 20.6 см (табл. 4).

Для G. pistilliger характерен половой димор-
физм, проявляющийся, в частности, в достиже-
нии самками больших, чем самцы, размеров. В
разных районах самки численно преобладают над
самцами. Это наблюдается в Беринговом (Hoff,
2000) и Японском морях (Панченко, 2012), в во-
дах западнокамчатского шельфа (Токранов, 1987,
2016; наши данные). Происходит это за счёт по-
вышения с возрастанием размеров доли самок в
нерестовой части популяции в результате боль-
шей продолжительности их жизни (Токранов,
1987; Панченко, 2012; Токранов, Орлов, 2012).
Видимо, преобладание самок в популяциях G. pis-
tilliger является составной частью жизненной
стратегии вида.

Соотношение полов в разных диапазонах глу-
бин у исследуемого вида не одинаково. Выявлена
достаточно выраженная тенденция уменьшения
доли самок с возрастанием глубины (рис. 5). Схо-
жая (только более ярко выраженная) картина сни-
жения летом доли самок с увеличением глубины
отмечена и в Беринговом море (Hoff, 2000). Веро-
ятно, подобное распределение полов в летний пе-
риод характерно для северных районов, тогда как
на юге ареала, в зал. Петра Великого, отмечена об-
ратная тенденция: летом с возрастанием глубины
доля самок увеличивается (Панченко и др., 2020).

Столь резкие различия в вертикальном рас-
пределении G. pistilliger (в целом и между полами)
между северными районами и Японским морем,
по-видимому, обусловлены особенностями гидро-
логии этих регионов. Если в восточной части Бе-
рингова и Охотского морей температура 2–12°С в
летний период характерна именно для верхнего
50-метрового слоя (Морошкин, 1966; Арсеньев,
1967), то в Японском море температура верхних
20–30 м может достигать 22–24°С (Зуенко, 2008),
что явно неприемлемо для G. pistilliger. На край-
нем юге своего ареала данный вид находит усло-

вия для нормального существования, уходя на
бóльшие глубины.

В прикамчатских водах G. pistilliger нерестится
в декабре–январе на глубинах 80–110 м при сла-
боположительной (1.0–1.2°С) температуре при-
донных вод (Токранов, 1987). К сожалению, ав-
тор не приводит данные о соотношении полов во
время нереста. Однако есть сведения из зал. Пет-
ра Великого (Японское море), что в преднересто-
вых скоплениях соотношение полов близко 1 : 1,
хотя в нагульный период самок всегда больше
(Вдовин и др., 1994). Из этого можно предполо-
жить, что летом, в нагульный период, увеличение
доли самцов с глубиной в северных областях аре-
ала вызвано смещением части самцов в сторону
нерестилищ, куда они подходят раньше самок. В
зал. Петра Великого (а, вероятно, и в целом в юж-
ной части ареала) нерест, также приуроченный к
холодному периоду года, проходит на гораздо
меньших глубинах верхней части шельфа (Вдо-
вин и др., 1994; Панченко и др., 2020).

Первые известные оценки биомассы G. pistil-
liger, обитающего у западного побережья Камчат-
ки, приведены в работах Борца (1985) и Токрано-
ва (1988) − соответственно 1.0 и 5.4 тыс. т. По дан-
ным Савина с соавторами (2011), в июле–августе
2010 г. биомасса G. pistilliger здесь составляла чуть
более 5.1 тыс. т, т.е. была близка к оценкам второ-
го автора. Однако в основном этот показатель
был выше и в отдельные годы приближался к
10 тыс. т и более: 9.9 (2007), 11.3 (2002) и 13.7 тыс. т
(2005). В среднем для периода 1982–2010 гг. био-
масса G. pistilliger западнокамчатского шельфа
оценивалась на уровне 7.3 тыс. т. Горбатенко и
Савин (2012) приводят оценки биомассы G. pistil-
liger в качестве кормового объекта для массовых
демерсальных видов рыб: среднемноголетнее за
период 2005–2010 гг. потребление нитчатого шле-
моносца составляет 25.5 тыс. т, соответственно
запас должен быть на порядок выше, что, по на-
шему мнению, определённо завышенная оценка.
По данным Шунтова и Темных (2018), среднемно-
голетний уровень биомассы G. pistilliger западно-
камчатского шельфа для 1977−2010 гг. составляет
12.7 тыс. т. Наши усреднённые многолетние оцен-
ки биомассы вида для периода 1986−2015 гг. на-
ходились на том же уровне, составляя чуть более
10 тыс. т (Матвеев, Терентьев, 2016).

По данным настоящего исследования, летом
2017 г. у западного побережья Камчатки учтённая
численность G. pistilliger составляет 146 млн экз.,
биомасса – 11.2 тыс. т, что соответствует средне-
многолетним оценкам и может свидетельствовать
о стабильном состоянии популяции исследуемо-
го района.
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Изучены возраст, рост и длина при достижении половой зрелости золотистого пагра Pagrus pagrus у
юго-восточного побережья Бразилии. В общей сложности было проанализировано 798 отолитов,
собранных на коммерческом удебном промысле в период с января по декабрь 2017 г. Возраст и рост
оценивали путем подсчёта и измерения приростов на тонких срезах отолитов (сагитта), а длину на-
ступления половой зрелости оценивали на основе макроскопического анализа гонад. Годовая пери-
одичность закладки непрозрачных зон была подтверждена с помощью анализа предельных приро-
стов. Кривые роста были оценены путём подстановки наблюдённых данных по длине и возрасту в
модель роста Берталанфи. Закладка одиночных годовых колец происходит летом, с ноября по фев-
раль, связана с подъёмом субтропических южноатлантических центральных вод (14.9–18.0°С) в
прибрежье и с началом репродуктивной активности. Максимальный наблюдённый возраст соста-
вил 11 лет у самок и 12 лет у самцов. Параметры уравнения роста Берталанфи были следующими:
самцы – L∞ = 419.9 мм, k = 0.347 года−1, t0 = −0.199; самки – L∞ = 503.8 мм, k = 0.253 года–1, t0 =
= −0.154; оба пола – L∞ = 461.0 мм, k = 0.290 года–1, t0 = −0.260). Средняя длина и возраст начала
полового созревания оценены в 258 мм и 2.5 года и 274 мм и 3.0 года для самцов для самок соответ-
ственно. Особи обоих полов вступают в удебный промысел в среднем в возрасте 4 лет при длине 327
мм, когда полностью достигают половой зрелости.

Ключевые слова: возраст, рост, длина созревания, Юго-Восточная Бразилия, Pagrus pagrus, золотистый
пагр.
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Исследованы особенности питания беспузырного окуня Helicolenus mouchezi, кабан-рыбы Pentaceros
richarhdsoni и красноглазки Emmelichthys nitidus nitidus, обитающих на подводном поднятии Вальди-
вия (центральная часть Китового хребта). В дневное время эти рыбы образуют скопления на верши-
не подводного поднятия; основу спектра их питания составляют организмы макропланктона – пи-
росома Pyrosoma atlanticum и аппендикулярия Fritillaria sp., которые опускаются на поднятие в ходе
суточной вертикальной миграции организмов звукорассеивающих слоёв. Донные организмы в не-
больших количествах отмечены только в пище беспузырного окуня. В ночное время, когда организ-
мы звукорассеивающих слоев мигрируют к поверхности, скопления исследуемых видов рыб на вер-
шине распадаются, интенсивность их питания снижается или они прекращают питаться.

Ключевые слова: беспузырный окунь Helicolenus mouchezi, кабан-рыба Pentaceros richarhdsoni, красно-
глазка Emmelichthys nitidus nitidus, питание, Китовый хребет, подводное поднятие Вальдивия, Атлан-
тический океан.
DOI: 10.31857/S0042875221020107

Китовый хребет располагается в Юго-Восточ-
ной Атлантике и простирается на 1500 км от побе-
режья Африки до о-вов Тристан-да-Кунья; его
ширина в северной части составляет 500−600 км,
в юго-западной − >1000 км. Хребет состоит из трёх
блоков подводных поднятий и имеет повышенную
вулканическую активность (Ильин, 1976). Часть
поднятий хребта имеет плоские вершины и абра-
зионные террасы на склоне. Другой характерной
особенностью части вершин поднятий хребта яв-
ляется отсутствие рыхлых осадков, что указывает
на высокую динамическую активность придон-
ных вод (Ломакин, 2014). Воды подводных подня-
тий Китового хребта обладают повышенной био-
логической продуктивностью (Дубравин, 2001,
2013). Рыбы в зоне подводных гор образуют по-
стоянные или временные скопления. На части
подводных поднятий Китового хребта ведётся про-
мысел (Архипов и др., 2016). Видовой состав сооб-
щества рыб подводных поднятий изучен (Sivertsen,
1945; Пахоруков, 1980, 2003; Трунов, 1981; Пахору-
ков, Парин, 2012; Caselle et al., 2017; Павлов, Ку-
куев, 2019). На подводных поднятиях Китового

хребта обитают 116 видов рыб из 46 семейств (Па-
хоруков, Парин, 2012). В упомянутых работах при-
водятся данные по биологии и распространению
этих видов, но практически нет сведений по пи-
танию.

Цель работы – изучить питание беспузырно-
го окуня Helicolenus mouchezi, кабан-рыбы Penta-
ceros richarhdsoni и красноглазки Emmelichthys ni-
tidus nitidus, обитающих на подводном поднятии
Вальдивия.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собран в экспедиции НИС “Садко”

в декабре−январе 1989−1990 гг. из траловых уло-
вов на подводном поднятии Вальдивия. Донные
траления выполняли в светлое время суток на
плоской вершине поднятия на глубинах 214−240 м
модифицированным донным тралом “Хек-4М” с
горизонтальным раскрытием 32 м. Время трале-
ния составляло 25−30 мин. Траления выполняли
по показаниям рыбопоисковых эхолотов с часто-
тами 19.7 и 135 кГц (рыбные скопления отмеча-

УДК 597.58.591.53
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лись на экране эхолота в виде “щёточки” на грунте).
Для оценки суточной динамики питания кабан-ры-
бы привлечены сборы из уловов пелагического тра-
ла в тёмное время суток.

У отобранных из улова случайным образом рыб
определяли абсолютную длину (TL) и массу тела,
пол, стадию зрелости половых продуктов (по 6-
балльной шкале), степень переваренности пищи
и ожирения внутренностей по 5-балльной шкале
(Инструкция …, 1977). Суточную динамику пита-
ния кабан-рыбы изучали в полевых условиях (по
100 экз. из трала, всего 600 экз.): визуально оце-
нивали наполнение желудков по 5-балльной
шкале (0−4), определяли компоненты пищи и
соотношение их массы (в %). Для анализа соста-
ва пищи в камеральных условиях желудочно-ки-
шечные тракты рыб (весь тракт полностью) фик-
сировали 6%-ным раствором формальдегида.

В камеральных условиях пищевой комок, из-
влечённый из желудочно-кишечного тракта, ана-
лизировали по стандартной методике (Методиче-
ское пособие …, 1974). Все пищевые организмы
определяли до возможного таксона. Массу содер-
жимого пищевого комка и отдельных компонен-
тов взвешивали с точностью до 10 мг, подсчиты-
вали число организмов, определяли их размеры.
Индекс наполнения желудочно-кишечных трак-
тов (ИНЖ, ¬) определяли как отношение об-
щей массы пищи к массе рыбы; среднее значение
ИНЖ рассчитывали относительно общего числа
рыб, включая непитавшихся. Оценивали долю
отдельных пищевых компонентов (% общей мас-
сы пищи) и частоту их встречаемости (ЧВ, %) как
отношение числа нахождений данного компо-
нента пищи к общему числу всех компонентов
пищи. Индекс длины жертвы (ИДЖ, %) рассчи-
тывали как отношение длины жертвы к длине
хищника, если это позволяло состояние перева-
ренности объекта питания. Всего проанализиро-
вали 109 желудочно-кишечных трактов беспу-
зырного окуня, 66 – кабан-рыбы, 48 – красно-
глазки.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Уловы донных тралений в дневное время на

подводном поднятии Вальдивия состояли из ка-
бан-рыбы (75−80% массы улова), беспузырного
окуня (3−12%), красноглазки (1−2%); остальные
виды (берикс Beryx splendens, рыба-сабля Lepidopus
caudatus, рувета Ruvettus pretiosus, Etmopteridae,
Myctophidae и Macrouridae) встречались единично.

Беспузырный окунь в уловах был представлен осо-
бями TL 170−460 мм и массой 55−1700 г (табл. 1).
Самцы составляли 65.2%, самки − 30.5%, юве-
нильные особи − 4.3%.

Среди самцов преобладали неполовозрелые и
созревающие особи с гонадами II (46.6%) и III

(45.2%) стадий зрелости; среди самок − неполо-
возрелые особи с гонадами II стадии зрелости
(77.4%). Степень ожирения внутренностей состав-
ляла в среднем 2.5 балла, доля непитающихся осо-
бей – 34%, ИНЖ − 86¬ (табл. 2).

По встречаемости и массовой доле в пище бес-
пузырного окуня доминировала пиросома Pyroso-
ma atlanticum − соответственно 67 и 83% (табл. 2).
Вторую позицию занимали рыбы (13 и 11%); часть
рыбной пищи у особей, пойманных во второй
половине дня, была представлена отходами про-
мысла. Рыба в большинстве случаев была сильно
переварена (за исключением отходов промысла),
что затрудняло её определение. До вида удалось
определить только Tetrogonurus cuveri и до рода −
Ophidion sp. Ракообразные, судя по частоте встре-
чаемости (8.8%) и их доле (2% массы пищи), игра-
ют второстепенную роль в питании данного вида.
Помимо планктонных организмов в пищевари-
тельных трактах окуня были обнаружены акти-
нии (Actiniaria).

Интенсивность питания беспузырного окуня
менялась в течение светлого времени суток. Судя по
высокой степени переваренности пищи (1.8 балла),
наблюдаемой в 5−6 ч утра, в ночное время дан-
ный вид питался слабо или не питался совсем
(табл. 2). Максимальная накормленность (ИНЖ
128¬) и низкая степень переваренности отмече-
ны у особей, выловленных в 10−11 ч; при этом до-
ля основного объекта питания (пиросомы) дости-
гала 91% массы пищи.

Кабан-рыба в уловах была представлена особя-
ми TL 340−580 мм и массой 840−4570 г (табл. 1).
Самцы составляли 37.9%, самки − 62.1%. Особи
с гонадами III стадии зрелости среди самцов
преобладали (52.0%), а среди самок доминиро-
вали (87.8%). Степень ожирения внутренностей
составила в среднем 3.1 балла, пустых желудков –
13.6%, ИНЖ − 96¬ (табл. 3).

Основу питания кабан-рыбы составляла пиро-
сома P. atlanticum − 86% ЧВ и 98% массы пищи;
остальные объекты встречались в незначительном
количестве (табл. 3). Сходные данные были полу-
чены при полевом анализе суточной динамики
питания: доля пиросомы варьировала в пределах
85−98% массы содержимого желудков (табл. 4). В
вечернее время отмечалось потребление отходов
промысла рыб. Наиболее интенсивно кабан-рыба
питалась в дневное время.

Красноглазка в уловах была представлена осо-
бями TL 210−420 мм и массой 90−680 г (табл. 1).
Большинство самцов и самок были неполовозре-
лыми (II стадия зрелости гонад) – соответствен-
но 83.3 и 62.5%. Красноглазка питалась слабо,
более половины желудков (58%) были пустыми;
среднее значение ИНЖ составило 10.5¬, при
этом степень ожирения внутренностей была вы-
сокой – 2.9 балла (табл. 5).
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Основным объектом питания красноглазки по
частоте встречаемости была аппендикулярия Frit-
illaria sp. (71%), но по массе в пищевом комке до-
минировала пиросома P. atlanticum (69%).

Распределение и вертикальные миграции макро-
планктона отслеживали по положению звукорас-
сеивающих слоёв (ЗРС), хорошо видимых с помо-
щью эхолота. В тёмное время суток ЗРС располага-
лись у поверхности: их нижняя граница в 20–24 ч
находилась на глубине ≤25 м, в 0−4 ч − ≤25 м, а
нижняя − соответственно на глубине 100–120 и
30–75 м. Утром (4–8 ч) верхняя граница ЗРС сме-

щалась на глубину 60–150 м, а нижняя на 180–240 м.
Максимальная глубина залегания ЗРС регистри-
ровалась в период с 8 до 16 ч: верхняя и нижняя гра-
ницы находились на горизонтах 290–350 и 350–
450 м; в 16–20 ч границы ЗРС перемещались на
меньшие глубины − соответственно 200–320 и 300–
400 м.

ОБСУЖДЕНИЕ
На подводном поднятии Вальдивия в декаб-

ре−январе основными объектами питания ис-

Таблица 2. Характеристика питания беспузырного окуня Helicolenus mouchezi поднятия Вальдивия в светлое
время суток

Примечание. Здесь и в табл. 4, 5, 7: ЧВ – частота встречаемости компонента, М – доля массы пищи, ИДЖ − индекс длины
жертвы; над чертой – среднее значение и его ошибка, под чертой – стандартное отклонение.

Компонент
пищи и другие 

показатели

Период суток, ч Длина
жертвы, 

мм
ИДЖ, %05−06 10−11 13−15 18−19 05−19

ЧВ, % М, % ЧВ, % М, % ЧВ, % М, % ЧВ, % М, % ЧВ, % М, %

Actiniaria 5.9 3.4 10.0 10.9 6.6 3.9

Scyphozoa 5.6 0.3 1.1 0.1 22.0 8.1
Mysidacea 2.9 0.1 1.1 0.1 34.0 10.97

Euphausiidae 5.9 0.4 2.2 0.2

Hyperiidae 6.2 0.3 1.1 0.1 11.0 4.1

Decapoda 2.9 0.8 5.0 5.2 6.2 0.8 3.3 1.3

Oplophorus novaezea-
landiae

2.9 0.5 1.1 0.3 34.0 14.8

Salpidae (Salpa sp.) 6.2 2.1 1.1 0.2 20.0 7.41
Pyrosomida
(Pyrosoma atlanticum) 77.8 59.2 70.7 90.7 75.0 82.4 56.3 79.7 67.0 82.7

Рыбы:
– Tetrogonurus cuveri 2.9 3.6 1.1 2.0 100.0 40.0
– Ophidion sp. 5.6 35.9 1.1 5.5 200.0 62.5

– неопределённая 11.0 4.6 5.9 0.5 10.0 1.5 18.8 16.8 11.0 3.6

Переваренная пища 6.3 0.3 2.2 <0.1
Число желудков 
общее/с пищей

23/16 41/26 25/18 20/12 109/72

Ожирение внутрен-
ностей, баллы
Переваренность 
пищи, баллы
Переваренность 
Pyrosomida, баллы
Индекс наполнения 
желудков, ¬

23.5 1.7
4.1

± 7.4 0.4
1.1
±

8.0 0.1
0.3
± 2.5 0.1

0.4
±

26.0 7.4
12.8

± 10.0 3.1
5.4

±

52.9 2.7
21.2

± 20.4 1.1
8.6

±

34.6 7.8
18.0

± 13.2 2.1
6.5

±

2.5 0.1
0.9
±

2.0 0.2
0.8
± 1.4 0.1

0.5
± 1.4 0.1

0.6
± 1.5 0.2

0.9
± 1.6 0.1

0.7
±

1.8 0.2
0.8
± 1.2 0.1

0.4
± 1.3 0.1

0.5
± 1.2 0.1

0.3
±

62.7 22.7
109.0

± 127.7 26.8
171.6

± 57.0 12.3
61.6

± 61.5 16.2
72.3

± 85.6 12.2
127.2

±
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Таблица 3. Характеристика питания кабан-рыбы Pentaceros richarhdsoni на поднятии Вальдивия

Компонент пищи и другие показатели ЧВ, % М, % Длина жертвы, мм ИДЖ, %

Decapoda 1.5 0.1
Euphausiidae 1.5 <0.1

Hyperiidae (Platyscelus ovoides) 6.2 0.1

Salpidae (Salpa sp.) 3.1 1.2
Appendicularia (Fritillaria sp.) 1.5 0.4

Pyrosomida (Pyrosoma atlanticum) 86.2 98.2

Число желудков общее/с пищей 66/57

Ожирение внутренностей, баллы

Переваренность пищи, баллы

Индекс наполнения желудков, ¬

12.0 0.4
0.8

± 0.9 0.1
0.8
±

71.0 4.3
23.5

± 146.9 9.3
0.3

±

3.1 0.1
0.5
±

1.7 0.1
0.5
±

96.1 8.8
66.1

±

Таблица 4. Суточная динамика питания (М, %) кабан-рыбы Pentaceros richarhdsoni на поднятии Вальдивия по
визуальным данным полевого анализа

Примечание. *По данным уловов пелагического трала; **отходы промысла рыб.

Компонент пищи
и другие показатели

Период суток, ч

02−04* 04−08 08−12 12−16 16−20 20−24*

Actiniaria 2 1 3
Crustacea 1 1 1 2 1 5
Pyrosomida 98 97 98 95 85 95
Рыба 1 14**
Число желудков общее/с пищей 100/45 100/26 100/80 100/85 100/67 100/55
Наполнение желудков, баллы 0.47 1.18 2.83 2.70 0.83 0.76

Таблица 5. Характеристика питания красноглазки Emmelichthys nitidus nitidus на поднятии Вальдивия

Компонент пищи и другие показатели ЧВ, % М, % Длина жертвы, мм ИДЖ, %

Appendicularia (Fritillaria sp.) 71.4 26.7

Salpidae (Salpa sp.) 4.8 2.3
Pyrosomida (Pyrosoma atlanticum) 9.5 69.1 35–70 85.4–241.4
Hyperiidae (Phronima sp.) 4.8 0.7
Переваренная пища 9.5 1.2
Число желудков общее/с пищей 48/20

Ожирение внутренностей, баллы

Переваренность пищи, баллы

Индекс наполнения желудков, ¬

14.6 3.0
1.2

± 48.0 3.2
12.3

±

2.9 0.1
0.9
±

2.0 0.2
0.9
±

10.5 6.8
47.2

±
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следованных видов являются пиросома и аппен-
дикулярии, входящие в состав пелагического
макропланктона; доля прочих объектов невели-
ка. Пиросома P. atlanticum – массовый вид, обра-
зующий в районе подводных поднятий Китового
хребта большие концентрации (Soest, 1981). Пи-
росомы представляют собой трубчатые колонии
диаметром 2−5 см и длиной от нескольких санти-
метров до нескольких метров. Практически все
пиросомы в пищевом комке − фрагменты боль-
шой колонии, от которой рыбы откусили часть.

Данные по питанию беспузырного окуня от-
сутствуют. Пища его близкого вида Helicolenus dac-
tylopterus состоит из широкого спектра донных
беспозвоночных и рыб (Hureau, Litvinenko, 1986;
Macpherson, 1989; Meyer, Smale, 1991). По-види-
мому, на поднятии Вальдивия пиросомы были
наиболее доступной пищей для беспузырного оку-
ня. Актинии как представители бентоса в его пита-
нии составляли незначительную долю (табл. 2).
Судя по объячейке трала, актинии на подводном
поднятии Вальдивия встречаются в массе и явля-
ются одним из ведущих видов бентоса. Присут-
ствие донных организмов в питании позволяет
допустить, что в период снижения доступной пе-
лагической пищи беспузырный окунь может пе-
реходить к питанию бентосными организмами.
По степени переваренности рыб (Tetrogonurus cu-
veri и Ophidion sp.) можно предположить, что они
стали жертвами окуня в ночные часы.

Кабан-рыба в Юго-Восточной Атлантике встре-
чается у о-вов Тристан-да-Кунья, на подводных
поднятиях Китового хребта и на материковом скло-
не Южной Африки (Heemstra, 1986a; Пахоруков,
2003; Пахоруков, Парин, 2012; FIRMS, 2019). На
подводном поднятии Вальдивия почти вся пища
кабан-рыбы имела пелагическое происхождение.
В двух желудках гипериида Platyscelus ovoides на-
ходилась внутри проглоченной сальпы и в таком
виде стала добычей кабан-рыбы.

Красноглазка распространена в южной части
Индо-Пацифики, в юго-восточной части Атлан-
тического океана, в водах о-вов Тристан-да-Ку-
нья, на поднятиях Китового хребта, в частности
на поднятии Вальдивия (Пахоруков, 1980, 2003;
Трунов, 1981, Heemstra, 1986b; Пахоруков, Парин,
2012; Павлов, Кукуев, 2019). В водах Тасмании
она потребляет широкий спектр видов макро-
планктона (Welsford, Lyle, 2003; Ward et al., 2015);
на материковом склоне Западной Индии − копе-
под и планктонных остракод (Karuppasamy et al.,
2008). На шельфе и материковом склоне Южной
Африки ее пища состоит из макропланктона с
преобладанием эуфаузиид (Meyer, Smale, 1991). В
декабре в водах подводного поднятия Вальдивия
красноглазка также питалась макропланктоном,
но в её пище доминировали пиросомы и аппен-
дикулярии.

Исследуемые виды питаются макропланкто-
ном на поверхности вершины или в придонном
слое вершины подводного поднятия. На основа-
нии наблюдений из подводного аппарата Пахору-
ков (2003) относит беспузырного окуня к донным
видам рыб, кабан-рыбу − к придонным, а красно-
глазку − к наддонным и наддонно-пелагическим.
Высокая турбулентность на плоской вершине
подводного поднятия Вальдивия препятствует
образованию рыхлых осадков. На это указывают
пробы грунта. Частицы осадка сносятся с верши-
ны током воды (Ломакин, 2014). В отсутствие рых-
лых осадков (необходимой стации для значитель-
ного числа донных организмов) здесь поселяются
прикреплённые к твёрдому субстрату организмы,
в том числе актинии. Нагульные скопления беспу-
зырного окуня, кабан-рыбы и красноглазки обра-
зуются в дневное время благодаря концентрации
на плоской вершине подводного поднятия мак-
ропланктона, прежде всего пиросом и аппенди-
кулярий, опустившихся на поднятие в ходе суточ-
ной вертикальной миграции ЗРС. По этой же
причине скопления рыб на вершине распадаются в
ночное время, когда организмы ЗРС мигрируют к
поверхности. Обилие доступной пищи в виде пе-
лагического макропланктона объясняет его доми-
нирование в питании донных и придонных рыб,
для которых такой характер питания не типичен.
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Исследована популяционно-генетическая структура тихоокеанской сельди Clupea pallasii в северо-
западной части Тихого океана на основе анализа полиморфизма 11 микросателлитных локусов.
Обнаружены достоверные генетические различия между озёрными и морскими формами сельди
(FST 0.0197−0.0521). Сельди озёр Айнское и Вилюй являются отдельными популяциями. Выборки
морских форм по индексу генетической дифференциации FST (0.0086−0.0218) разделяются на две
географические группы – группу Охотского и Японского морей и группу Берингова моря. Внутри
этих групп дифференцированы пять популяционных группировок: 1) зал. Петра Великого, 2) севе-
ро-западной части Охотского моря (охотская), 3) зал. Шелихова (гижигинская), 4) Карагинского
залива, 5) северной части Берингова моря. В период высокой численности у сельди отсутствуют чёт-
кие экологические границы, её популяционная структура может измениться за несколько поколе-
ний на значительной части ареала. Современную популяционную структуру морских форм сфор-
мировали депрессия численности в Беринговом море и вспышка численности в Охотском море.

Ключевые слова: тихоокеанская сельдь Clupea pallasii, популяционная структура, микросателлитные
локусы, генетическая изменчивость, молекулярно-генетический анализ, Северная Пацифика.
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Основное направление филогеографических ис-
следований – изучение влияния исторических со-
бытий и современных процессов на распростране-
ние и популяционную структуру видов (Avice, 2000).
На данный момент популяционная структура пела-
гических морских рыб изучена недостаточно хоро-
шо (Jorgensen et al., 2005; Machado-Schiaffino et al.,
2009; Савенков и др., 2018; Orlova et al., 2019b). От-
сутствие барьеров и совместные зоны миграций
могут облегчить обмен генами между популяция-
ми и усложнить определение границ между ними
(Palumbi, 1994). Факторы, которые могут ограни-
чить поток генов у таких популяций, условно мож-
но разделить на несколько типов: исторические
(малые ледниковые периоды, изменение уровня
моря), поведенческие (период нереста и нагула) и
гидрологические (современные океанические те-
чения, температура, солёность) (Shaw et al., 1999;
Bekkevold et al., 2005; Jorgensen et al., 2005; Skarstein
et al., 2007). Слабая выраженность этих факторов
во время роста численности среди популяций пе-
лагических рыб также усложняет определение их

популяционной структуры (Строганов и др., 2013;
Савенков и др., 2014; Orlova et al., 2019b; Smirno-
va et al., 2019).

Тихоокеанская сельдь Clupea pallasii – нерити-
ческая рыба, обитает в пределах континентально-
го шельфа и над глубинами в смежных районах,
образуя локальные стада, которые различаются
численностью, биологическими и экологически-
ми характеристиками, районами нереста и нагула
(Андрияшев, Чернова, 1994; Ivshina, 2000; Нау-
менко, 2001). Ареал этого вида крайне широк: от
Берингова пролива по шельфу Евразийского кон-
тинента до Корейского п-ова, а по шельфу Севе-
роамериканского континента до Сан-Диего (Ка-
лифорния) (Науменко, 2001).

Ранее полагали, что большинство нересто-
вых скоплений тихоокеанской сельди представля-
ют собой отдельные популяции, различающиеся
по морфологическим признакам, а также времени
и месту нереста (Фролов, 1964; Науменко, 2001;
Смирнов и др., 2005). Однако с развитием генети-
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ческих методов картина пространственного рас-
пределения популяций северо-западной части
Тихого океана существенно изменилась. Первым
этапом в исследованиях популяционной структу-
ры сельди стало применение нового вида маркеров
(Рыбникова и др., 1983; Рыбникова, 1985). Полу-
ченные на основании анализа аллозимов резуль-
таты демонстрировали однородность выборок се-
верной и юго-западной части Японского моря.
Аналогичный результат, свидетельствующий об
отсутствии локальных популяций в Японском
море и северной части Охотского моря, был полу-
чен и при исследовании полиморфизма митохон-
дриальной ДНК (мтДНК) (Горбачев и др., 2011;
Grant et al., 2012; Liu et al., 2012; Shimizu et al., 2018;
Orlova et al., 2019a). В результате исследований с ис-
пользованием микросателлитных локусов (Liu et al.,
2012; Семенова и др., 2012; Курносов и др., 2016)
сформировались две точки зрения на популя-
ционную структуру сельди. Согласно первой диф-
ференциация между популяциями отсутствует или
предполагается наличие всего двух суперпопу-
ляций, разделённых границей в северо-западной
части Берингова моря, и присутствие несколь-
ких малочисленных стад на периферии ареала
(Liu et al., 2012). Вторая точка зрения предпола-
гает наличие более сложной популяционной
структуры (Beacham et al., 2008; Курносов и др.,
2016; Семенова и др., 2018). В предыдущих иссле-
дованиях (Курносов и др., 2016; Orlova et al., 2019a)
мы показали наличие дифференцированных озёр-
ных популяций сельди, а также генетические раз-
личия между популяциями в Охотском и Берин-
говом морях.

Цель работы − изучить популяционную струк-
туру тихоокеанской сельди северо-западной ча-
сти Тихого океана (оценка генетического разно-
образия внутри Японского, Охотского и Берин-
гова морей) с использованием микросателлитных
ДНК-маркеров.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Образцы тканей от 1245 особей были собраны
в 31 локации Японского, Охотского и Берингова
морей в 2007−2016 гг. (табл. 1, рис. 1). Пять выбо-
рок были собраны в море в преднерестовый пери-
од (Kagan142_2012, Kagan151_2012, Chuktin2015,
Berkagan2011, Bermtin2007), остальные на нере-
стилищах.

Пробы тканей (кусочек мышечной ткани или
грудного плавника) фиксировали в 96%-ном эта-
ноле. Выделение и очистку ДНК проводили с по-
мощью набора для выделения ДНК Wizard SV 96
Genomic DNA Purification System (Promega, США)
согласно протоколу фирмы-изготовителя.

Апробировано 19 микросателлитных локусов.
По итогам предварительных исследований (Кур-

носов и др., 2016) выбраны 11 наиболее подходя-
щих для дальнейшей работы тетрануклеотидных
микросателлитных локусов (табл. 2). Из них че-
тыре локуса ранее были разработаны для исследо-
ваний атлантической сельди C. harengus. Прямой
праймер каждого локуса содержал одну из трёх
флуоресцентных меток (HEX, FAM, TAMRA).
Праймеры формируют четыре мультиплекса.

Для проведения реакций амплификации были
подобраны следующие условия: денатурация ДНК −
95°С в течение 5 мин. Далее следовали 34 цикла:
15 с денатурации ДНК матрицы при 92°С, 30 с от-
жига праймеров при 60°С и синтеза новых цепей
в течение 1 мин при 72°С. Затем следовала завер-
шающая элонгация 5 мин при 72°С. После прове-
дения полимеразной цепной реакции получен-
ный продукт амплификации микросателлитных
локусов в объёме 2 мкл очищали от примесей ме-
тодом этанол-преципитации (Silva et al., 2001).
Электрофоретическое разделение продуктов ам-
плификации проводили с помощью системы ка-
пиллярного электрофореза ABI 3100 Genetic Ana-
lyzer. Полученные исходные хроматограммы обра-
батывали с помощью программного обеспечения
GeneMarker software1.2. Оценку индекса генетиче-
ской дифференциации (FST) и уровней значимо-
сти генетических различий осуществляли с помо-
щью программы Arlequin 3.5. GenAlEx 6.41. (Ex-
coffier, Lischer, 2010), визуализацию значений FST
проводили с помощью пакета программы R 3.0.0.

Оценку уникальности аллельного состава ис-
следованных выборок по микросателлитным ло-
кусам проводили в программе STRUCTURE 2.3.4.
для определения принадлежности особей к той
или иной популяции (Pritchard et al., 2000). Значе-
ние числа популяционных групп задавалось от 1
до 12, повторность была равна 5. Предполагая
возможное смешанное происхождение группи-
ровок, использовали модель admixture с парамет-
рами LOCOPRIOR, Initial Value of ALPHA−0.08
(Wang, 2017), шагов MCMC 500000, исключая
первые 50000. Определение оптимального числа
кластеров проводили в программе STRUCTURE
HARVESTER (Earl, Vonholdt, 2012).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Анализ микросателлитных локусов показал вы-
сокую степень полиморфизма всех 11 тетранук-
леотидных локусов. Наибольшее число аллелей
было обнаружено в локусе Cpa104 – 32, наимень-
шее в Cha1017 – 10. Среднее число аллелей соста-
вило 19.6.

Исследованные выборки не показали откло-
нений от равновесия Харди−Вайнберга по боль-
шинству локусов, за исключением разработанных
для атлантической сельди C. harengus (Приложе-
ние 1).
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Наибольшее генетическое разнообразие на-
блюдалось в выборке из Охотского моря (Nuk-
la2007), наименьшее − в выборке Японского моря
(Ussur2007). В среднем выборки из Берингова мо-
ря обладают меньшим разнообразием, чем вы-
борки из Охотского и Японского морей (рис. 2,
Приложение 1). Полученные в результате попар-
ной оценки генетической дифференциации зна-
чения FST варьировали от 0 до 0.0639 (рис. 2, При-
ложение 2). Максимальные и достоверно значи-

мые значения FST = 0.0639 обнаружены между
выборками из озёр Айнское и Вилюй (Ain2010, Vi-
lui2016) и остальными выборками (0.0197−0.0521).
Наименьшие значения FST наблюдались между
выборками из Охотского моря (Ald2007, Ka-
gan151_2012, Shilki2008). По наибольшему расхож-
дению FST (0.0086−0.0324) морские выборки до-
стоверно разделились на две географические груп-
пы: группу Охотского и Японского морей и
группу Берингова моря. Среди выборок Охотско-

Таблица 1. Места сбора и объём выборок тихоокеанской сельди Clupea pallasii

№ Название 
выборки Место сбора Год

Координаты
Число проб

с.ш. в.д.

Японское море
1 Ussur2007 зал. Уссурийский 2007 43°19′1′′ 132°32′6′′ 37
2 Ussur2008 То же 2008 43°19′1′′ 132°32′6′′ 41
3 Amur2009 зал. Амурский 2009 43°29′2′′ 131°48′0′′ 44
4 Krasnogsk2008 пос. Красногорск 2008 48°24′6′′ 142°04′8′′ 42
5 Ain2010 оз. Айнское, Сахалин 2010 48°29′4′′ 142°03′0′′ 42
6 Arkovo2007 зал. Александровский 2007 50°57′0′′ 142°10′2′′ 41
7 Aleks2009 То же 2009 50°57′0′′ 142°10′2′′ 43

Охотское море
8 Vzmor2007 зал. Терпения 2007 47°51′0′′ 142°34′2′′ 42
9 Vzmor2008 То же 2008 47°51′0′′ 142°34′2′′ 38

10 Nyisk2010 зал. Ныйский 2010 51°54′6′′ 143°10′8′′ 43
11 Ald2007 зал. Алдома 2007 56°48′0′′ 138°29′4′′ 38
12 Ald2010 То же 2010 56°48′0′′ 138°29′4′′ 23
13 Ald2011 –“– 2011 56°48′0′′ 138°29′4′′ 48
14 Ald2014 –“– 2014 56°48′0′′ 138°29′4′′ 43
15 Kagan142_2012 открытые воды 2012 57°11′4′′ 142°45′6′′ 48
16 Kagan151_2012 То же 2012 57°14′4′′ 151°37′8′′ 45
17 Krugla2010 б. Круглая 2010 59°12′6′′ 142°34′8′′ 46
18 Oh2009 пос. Охотск 2009 59°20′4′′ 143°13′2′′ 32
19 Tungus2009 б. Тунгусская 2009 59°21′6′′ 145°34′2′′ 38
20 Shilki2007 б. Шилки 2007 59°16′2′′ 147°37′2′′ 46
21 Shilki2008 То же 2008 59°16′2′′ 147°37′2′′ 42
22 Tay2010 зал. Амахтонский 2010 59°42′0′′ 149°22′8′′ 22
23 Nukla2007 То же 2007 59°10′2′′ 151°30′0′′ 47
24 SevEvensk2007 зал. Шелихова 2007 61°45′0′′ 157°33′0′′ 48
25 Gizh2008 То же 2008 61°45′6′′ 160°1′8′′ 41
26 Evensk2010 –“– 2010 61°51′0′′ 159°9′0′′ 30
27 Vilui2016 оз. Вилюй, Камчатка 2016 52°49′2′′ 158°32′4′′ 39

Берингово море
28 Karagin зал. Карагинский 2008 57°52′2′′ 162°06′6′′ 39
29 Chuktin2015 открытые воды 2015 63°18′6′′ 175°26′4′′ 29
30 Berkagan2011 То же 2011 61°01′0′′ 179°18′0′′ 46
31 Bermtin2007 –“– 2007 57°41′4′′ 165°00′0′′ 42
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го моря отдельную группу формируют выборки
зал. Шелихова (Gizh2008, Evensk2010,
SevEvensk2007), но достоверные отличия FST (от 0
до 0.018) наблюдаются не для всех пар. Среди вы-
борок Японского моря отдельную группу форми-
руют выборки зал. Петра Великого (Amur2009,
Ussur2007, Ussur2008), но достоверные отличия
FST = 0.0017−0.0324 также наблюдались не для
всех пар. В Беринговом море выборка Карагин-
ского залива (Karagin) не имеет достоверных от-
личий от выборок зал. Шелихова.

Более детальное деление на группировки было
получено при оценке уникальности аллельного со-
става микросателлитных локусов. Оптимальным
является отнесение всех образцов к четырём кла-

стерам. По вероятностям принадлежности осо-
бей к этим кластерам выборки объединяются в
четыре группировки (рис. 3). Первая группировка
включает две выборки – из Японского моря
(Krasnogsk2008) и из оз. Айнское (Ain2010). Вто-
рую образует выборка из оз. Вилюй (Vilui2016).
Остальные выборки разбились на две большие
географические группы: Берингова моря и Япон-
ского и Охотского морей.

ОБСУЖДЕНИЕ

При анализе истории исследований популя-
ций атлантической и тихоокеанской сельдей с
помощью генетических методов в полученных

Рис. 1. Карта сбора выборок (d) тихоокеанской сельди Clupea pallasii: Японское море: Ussur2007, Ussur2008 – Уссурий-
ский залив, Amur2009 – Амурский залив, Krasnogsk2008 – пос. Красногорск, Ain2010 – оз. Айнское, Сахалин; Arko-
vo2007, Aleks2009 – зал. Александровский; Охотское море: Vzmor2007, Vzmor2008 – зал. Терпения, Nyisk2010 –
зал. Ныйский; Ald2007, Ald2010, Ald2011, Ald2014 – зал. Алдома; Kagan142_2012, Kagan151_2012 – открытые воды;
Krugla2010 – б. Круглая, Oh2009 – пос. Охотск, Tungus2009 – б. Тунгусская; Shilki2007, Shilki2008 – бух. Шилки;
Tay2010, Nukla2007 – зал. Амахтонский; SevEvensk2007, Gizh2008, Evensk2010 – зал. Шелихова; Vilui2016 – оз. Вилюй,
Камчатка; Берингово море: Karagin – зал. Карагинский; Chuktin2015, Berkagan2011, Bermtin2007 – открытые воды.
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результатах можно заметить общие для этих ви-
дов противоречия. В более ранних работах по изу-
чению популяционной структуры с использова-
нием аллозимов и мтДНК не были обнаружены
генетические неоднородности, несмотря на зна-
чительный географический масштаб работ (Ry-

man et al., 1984; Рыбникова, 1985; King et al., 1987;
Kornfield, Bagdanowicz, 1987; Dahle, Eriksen, 1990;
Пушникова, Рыбникова, 1991; Лапинский и др.,
2008; Горбачев и др., 2011; Grant et al., 2012). В ис-
следованиях с применением микросателлитных
маркеров была обнаружена генетическая диффе-

Таблица 2. Характеристика микросателлитных локусов

Мультиплекс Локус Число
аллелей

Размер 
фрагмента, п.н. Метка Температура 

отжига, °C
Источник 

информации

Multiplex1 Cpa113 20 130–210 TAMRA 60 Olsen et al., 2002
Cpa112 14 230–310 R6G 60 То же
Cpa108 13 210–290 FAM 60 –“–

Cha1017 6 140–180 FAM 60 McPherson et al., 2001
Multiplex2 Msild32 16 160–260 FAM 60 Libungan et al., 2012

Cpa104 23 160–270 R6G 60 Olsen et al., 2002
Multiplex3 Cha1059 13 40–100 FAM 60 McPherson et al., 2001

Cpa111 17 220–310 FAM 60 Olsen et al., 2002
Cpa114 18 180–260 R6G 60 То же

Multiplex4 Cpa105 21 150–270 R6G 60 –“–
Cha1202 10 80–130 FAM 60 McPherson et al., 2001

Рис. 2. Диаграмма попарных различий и разнообразия выборок (обозначения выборок см. на рис. 1) тихоокеанской
сельди Clupea pallasii.
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ренциация между популяциями (Shaw et al., 1999;
Sugaya et al., 2008; Liu et al., 2012; Семенова, 2012;
Курносов и др., 2016). Во время изучения возмож-
ности применения микросателлитных маркеров
для генетических исследований рыб было выска-
зано предположение о том, что более высокие по-
казатели мутации (и, как следствие, полиморфизма
у микросателлитных маркеров) приводят к повы-
шению эффективности дифференцирования попу-
ляций в сравнении с исследованиями, базирующи-
мися на анализе аллозимов и мтДНК (Goudet, 1995;
Rousset, Raymond, 1995). Позже это предположе-
ние было подтверждено на примерах изучения
популяционной структуры и других видов (Estoup
et al., 1998; Ruzzante et al., 1998; Shaw et al., 1999).

Полузамкнутый характер Охотского и Япон-
ского морей, отделённость Берингова моря Кам-
чатским п-овом и Алеутским архипелагом могут
служить барьером, препятствующим смешива-
нию популяций. Нерест сельди происходит в бух-
тах и лагунах, икра крепится на водоросли, ли-
чинки обитают в районе нерестилищ до полного
рассасывания желточного мешка и перехода на
активное питание (Фридлянд, 1951; Дарда, 1960).
Учитывая все эти факторы, мы ожидали найти ге-
нетические различия не только между популяци-
ями, населяющими Японское, Охотское и Берин-
гово моря, но и внутри этих морей. Наибольшие
отличия по микросателлитам были получены меж-
ду выборками из озёр Вилюй и Айнское и всеми
морскими выборками. Этот результат согласует-
ся с полученными ранее выводами (Orlova et al.,
2019b) о том, что тихоокеанские сельди каждого
озера являются в генетическом плане обособлен-
ными и могут быть выделены в отдельную группи-
ровку озерных форм. Выборка из Японского моря
(Krasnogsk2008), собранная рядом с устьем реки,
вытекающей из оз. Айнское, вероятно, состоит из
смеси озёрной и морской форм сельди, что объ-

ясняет её дифференциацию от морской формы и
генетическое сходство с озёрной.

Самую крупную группировку формирует сельдь
Охотского и Японского морей. Слабая достоверная
дифференциация наблюдается только для выборок
с самой южной (зал. Петра Великого) и северной
(зал. Шелихова) части ареала. Сельдь из этих за-
ливов многие исследователи считают отдельными
популяциями (Посадова, 1988; Рыбникова, 1999;
Науменко, 2001; Смирнов, 2009; Горбатенко и др.,
2013). Подобный результат может быть следстви-
ем роста численности популяций северо-запад-
ной части Охотского моря начиная с 1995 г.
(Мельников, 2005; Антонов и др., 2016). Появле-
ние в этом районе сверхурожайных поколений
привело к экспансии охотской сельди в Японское
море в настоящее время (Shimizu et al., 2018). Это
объясняет результат, полученный по образцам
сельди, собранным в 1980-х гг. (Рыбникова, 1985;
Картавцев и др., 2008), когда численность сельди
Охотского моря находилась на низком уровне
(Антонов и др., 2016). Авторы сделали выводы о
существовании генетической дифференциации
тихоокеанской сельди, обитающей в зал. Петра
Великого, западного и восточного побережья Са-
халина и северной части Охотского моря. Можно
предположить, что при низкой численности сельдь
образует обособленные локальные стада, обитаю-
щие в заливах и не совершающие длительных
миграций. Численность сельди заливов Петра Ве-
ликого и Шелихова в последние десятилетия на-
ходится на низком уровне (Науменко, 2012). Че-
рез некоторое время, учитывая адаптацию вида к
условиям окружающей среды через естественный
отбор, возможна генетическая дифференциация
этих стад. Однако рост численности сельди севе-
ро-западной части Охотского моря в последние
25 лет привёл к смешению разных стад и отсут-
ствию чётких генетических различий между сель-

Рис. 3. Кластерный анализ выборок тихоокеанской сельди Clupea pallasii на основе алгоритма программы
STRUCTURE 2.3.4: разные цвета соответствуют четырём кластерам и отображают вероятность принадлежности к ним
особей; обозначения выборок см. на рис. 1.
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дью Охотского и Японского моря. Результат это-
го смешения можно наблюдать в увеличении
числа недостоверных различий между выборками
из зал. Петра Великого и из Охотского моря. Для
выборки 2007 г. (Ussur2007) таких пар обнаруже-
но две, для выборки 2009 г. (Amur2009) − уже
пять. Это объясняет и то, что наибольшее генети-
ческое разнообразие мы получили в выборках Са-
халина, являющегося контактной зоной для осо-
бей, обитающих в этих морях.

Между Охотским морем и северной частью
Берингова моря обнаружены достоверные гене-
тические различия по индексу дифференциа-
ции (FST 0.0086−0.0218), которые ранее выявили и
другие исследователи (Grant et al., 2012; Liu et al.,
2012). Подобный разрыв объясняется изоляцией
сельди восточной части Берингова моря в период
плейстоценового оледенения. По нашим данным,
сельдь Берингова моря разбивается на две груп-
пы: северной части моря и Карагинского залива.
Интересно отметить, что достоверные отличия вы-
борки из Карагинского залива от выборок из зал.
Шелихова Охотского моря не обнаружены. Это
можно объяснить способностью сельди зал. Шели-
хова совершать длительные миграции (Правото-
рова, 1965; Шунтов, 2001). По данным проведён-
ного в 1958−1968 гг. мечения сельди (фондовые
материалы МагаданНИРО; Правоторова, 1991),
меченые весной в зал. Шелихова особи были об-
наружены как в этом заливе (повторно пришли на
нерест), так и в Кроноцком заливе, находящемся
в 500 км от Карагинского залива. Можно предпо-
ложить, что в период высокой численности этот
миграционный путь с западного побережья Кам-
чатки к восточному привёл сельдь из зал. Шели-
хова в Карагинский залив. Сельдь Карагинского
залива совершает морские миграции только в годы
высокой численности (Науменко, 2001), в осталь-
ное время её ареал ограничен водами Карагинско-
го и Олюторского заливов. Наличие достоверной
генетической дифференциации между группами
внутри Берингова моря при небольшом географи-
ческом расстоянии согласуется с их низкой чис-
ленностью (Науменко, 2012; Антонов и др., 2016).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате наших исследований у морских

форм тихоокеанской сельди северо-западной ча-
сти Тихого океана выявлены пять популяцион-
ных группировок: зал. Петра Великого, северо-
западной части Охотского моря, зал. Шелихова,
Карагинского залива и северной части Берингова
моря. Популяционную структуру озёрных форм
тихоокеанской сельди, учитывая их генетическую
обособленность, логично рассматривать отдель-
но от морских форм. В данном исследовании
сельди озёр Айнское и Вилюй рассматриваются в
качестве отдельных популяций.

Выявленная популяционная структура являет-
ся результатом как исторических, так и современ-
ных процессов. К историческим процессам отно-
сятся: образование озёрных форм сельди во вре-
мя изменения уровня моря в среднем голоцене
(6.0−7.5 тыс. лет назад); формирование популя-
ции сельди в северо-восточной части Берингова
моря во время географической изоляции в период
плейстоценового оледенения (Жузе, 1962). Со-
временные процессы сформировали низкую про-
странственно-генетическую дифференциацию, ко-
торую мы наблюдаем в настоящее время в Охот-
ском и Японском морях. Активное расселение
сельди северо-западной части Охотского моря
нивелировало внутривидовую подразделённость
на значительной части ареала. Дифференциация
популяций заливов Петра Великого и Шелихова
наблюдается благодаря их удаленности от зоны экс-
пансии охотоморской сельди и многолетнему со-
стоянию низкой численности. Учитывая способ-
ность сельди к расселению и отсутствие чётких эко-
логических границ, можно предположить, что её
популяционная структура может измениться за не-
сколько поколений на значительной части ареала.
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Представлены особенности видового состава, пространственного распределения и трофических
взаимоотношений ихтио- и зоопланктона в весенне-летний период 2017 г. в зависимости от интен-
сивности прогрева верхнего слоя моря на фоне перестройки системы поверхностных течений от
зимнего к летнему типу циркуляции. В апреле−мае низкие значения температуры поверхности мо-
ря (8.0−9.0°С) на шельфе Крымского п-ова от Керченского пролива до м. Сарыч привели к пролон-
гированию результативного нереста умеренноводных видов рыб. Максимальная численность икры
Sprattus sprattus достигала 162.8 шт/м2, а личинок – 116.0 экз/м2. Теплолюбивые виды встречались
только в западном секторе исследований – от Гераклейского п-ова до м. Тарханкут, где температура
воды была максимальной и достигала 14–15°С. В июне−июле запаздывание летнего гидрологиче-
ского сезона не способствовало прогреву верхнего квазиоднородного слоя, его толщина варьирова-
ла от 1−5 до 10−15 м. Несмотря на большое число видов в ихтиопланктоне, максимальная числен-
ность икры не превышала 50 шт/м2, а личинок – 14 экз/м2. Доля личинок умеренноводных видов
рыб в среднем составляла 32%, а в глубоководных районах достигала 40%. В питании личинок рыб
как в весенний, так и в летний сезон преобладали ювенильные стадии копепод холодолюбивого
комплекса.

Ключевые слова: ихтиопланктон, кормовой зоопланктон, питание личинок рыб, гидрологический
сезон, циркуляция вод, Чёрное море.
DOI: 10.31857/S0042875221020119

В Чёрном море выделяют две группы собственно
морских рыб, которые достоверно размножаются в
морях умеренного пояса с хорошо выраженной
сезонностью: умеренноводные бореально-атланти-
ческие реликты и тепловодные южнобореальные,
субтропические и тропические виды (Расс, 1965).
Видовой состав и численность ихтиопланктона в
разных районах моря в значительной мере опреде-
ляются термохалинной структурой и динамикой
вод (Климова и др., 2019). Нерест теплолюбивых
видов рыб в Чёрном море наблюдается с апреля
по октябрь при температуре поверхности моря
14−27°С и ограничен верхним квазиоднородным
слоем моря. Массовый нерест умеренноводных
видов рыб обычно приурочен к зимнему гидро-
логическому сезону и ограничен декабрём–фев-
ралём. Благодаря наличию холодного промежу-
точного слоя в Чёрном море в летний гидрологи-
ческий сезон, икра и личинки некоторых видов
рыб с многопорционным нерестом (шпрот Sprattus
sprattus, мерланг Merlangius merlangus, француз-

ская тресочка Trisopterus luscus) присутствуют в
ихтиопланктоне круглый год (Алеев, 1958; Расс,
1965; Alonso-Fernández, 2011; Klimova, Podrezova,
2018). Глобальное потепление наиболее явствен-
но прослеживается в морских экосистемах умерен-
ного пояса, имеющих чёткие сезонные различия,
которые и определяют видовые особенности фено-
логии гидробионтов (Edwards, Richardson, 2004;
Visser, Both, 2005). Показано, что изменения в
фенологии нереста как теплолюбивых, так и хо-
лодолюбивых рыб приводят к одновременному
присутствию в ихтиопланктоне личинок теплолю-
бивого и умеренноводного комплексов (Edwards,
Richardson, 2004; Visser, Both, 2005; Auth et al., 2017).
В настоящее время массовый нерест шпрота в Чёр-
ном море наблюдается в ноябре (Klimova, Podrezo-
va, 2018). Расширился нерестовый сезон теплолю-
бивых видов рыб. Если результативный нерест
массового теплолюбивого вида хамсы Engraulis
encrasicolus ранее ограничивался июнем–сентяб-
рём, то в настоящее время личинки хамсы встре-
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чаются в планктоне с мая по октябрь (Дехник,
1970; Климова и др., 2019).

Цель работы − изучить особенности видового
разнообразия, пространственного распределения
ихтиопланктона и трофических взаимоотноше-
ний личинок рыб в планктонном сообществе
Чёрного моря у Крымского п-ова в весенний и в
начале летнего гидрологических сезонов 2017 г. в
зависимости от гидрологического режима и со-
стояния кормовой базы рыб

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран 22.04−06.05 и 14.06− 06.07.2017 г.
в шельфовых и глубоководных районах Чёрного
моря у берегов Крыма в 94-м и 95-м рейсах НИС
“Профессор Водяницкий”. Ихтиопланктон соби-
рали обратно-конической сетью Богорова−Расса
(БР 80/113, площадь входного отверстия 0.5 м2,
ячея газа 400 мкм). Одновременно с ловами их-
тиопланктона отбирали пробы зоопланктона се-
тью Джеди (диаметр входного отверстия 38 см,
ячея газа 140 мкм). Ихтиопланктон и зоопланк-
тон собирали в режиме тотальных вертикальных
ловов. На мелководных станциях облавливали
слой от поверхности до дна, а в глубоководной
части моря − до границы сероводородной зоны,
определяемой по изопикне δt = 16.2 усл. ед. по
данным зонда “Sea-Bird STDplus”. Пробы для по-
следующей обработки в лаборатории фиксирова-
ли 4%-ным раствором формальдегида. Всего со-
брано и проанализировано 159 проб ихтиопланк-
тона (59 – в 94-м и 100 – в 95-м рейсе) и 40 проб
зоопланктона, собранных в двух рейсах.

Идентификацию ихтиопланктона проводили
по описанным ранее методикам (Дехник, 1973;
Russell, 1976). Видовые названия гидробионтов
даны по Всемирному реестру морских видов
(WoRMS, 2019). Рассчитывали индексы разнообра-
зия (Shannon, Weaver, 1949; Simpson, 1949; Pielou,
1966; Одум, 1986). Численность ихтиопланктона
приведена под 1 м2 морской поверхности, а зоо-
планктона − в 1 м3. Питание личинок рыб анали-
зировали по методике Дуки и Синюковой (1976).
Для перехода от размерных характеристик зоо-
планктона к единицам биомассы использовали
известные для черноморских видов размерно-
весовые соотношения (Петипа, 1957; Численко,
1968). Для анализа гидрологического режима и по-
верхностной циркуляции вод использованы мате-
риалы рейсовых наблюдений (Артамонов и др.,
2019), космические снимки поверхности моря в
инфракрасном (ИК) диапазоне и альтиметриче-
ские данные за период с середины апреля до сере-
дины июля 2017 г. (Морской портал, 2019), а также
данные ежемесячных наблюдений за температу-
рой и соленостью вод в прибрежной зоне Сева-
стополя (Трощенко и др., 2019).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Особенности гидрологического режима

Анализ доступной информации о термическом
режиме поверхностных вод на примыкающей к
Крымскому п-ову акватории Чёрного моря за пе-
риод, предшествующий нашим съёмкам, показал,
что зимний гидрологический сезон 2016−2017 гг.
начался в декабре 2016 г. и продолжался до середи-
ны апреля 2017 г. Медленное повышение темпе-
ратуры поверхности моря (ТПМ) с градиентами
>0.1°С/сут (3.0−3.5°С/мес.), соответствующее ве-
сеннему гидрологическому сезону, наблюдалось
с середины апреля по конец мая. Интенсивный
прогрев поверхностного слоя воды, вызвавший
резкий рост ТПМ с градиентами ~0.2°С/сут и ха-
рактеризующий начало летнего гидрологическо-
го сезона, начался лишь в начале июня.

Весенний гидрологический сезон характери-
зуется перестройкой системы поверхностных те-
чений от зимнего типа циркуляции к летнему. В
апреле−мае, согласно геострофическим расчётам
и данным инструментальных наблюдений (Арта-
монов и др., 2019), основными элементами цирку-
ляции поверхностных вод являлись северная пери-
ферия Основного Черноморского течения (ОЧТ) и
два квазистационарных антициклонических вих-
ря (АЦВ), характерные для этого времени года:
Севастопольский (СевАЦВ) – над Большой топо-
графической ложбиной (БТЛ) к западу от Крым-
ского п-ова и Крымский (КрАЦВ) – к югу от
м. Меганом (Oguz et al., 1993; Korotaev et al., 2003;
Иванов, Белокопытов, 2011; Климова и др., 2019).

При измеренных значениях ТПМ от 8.0−8.5 до
14.5−15.5°С наиболее прогретыми оказались воды
ОЧТ в западном секторе исследований (м. Тархан-
кут–Гераклейский п-ов) и СевАЦВ, а наименее –
прибрежной зоны шельфа Крыма от Керченско-
го пролива до м. Сарыч (Артамонов и др., 2019)
(рис. 1а). Поверхностные воды северной перифе-
рии ОЧТ в центральном (м. Сарыч–Алушта) и во-
сточном (Алушта–Керченский пролив) секторах
исследуемой акватории были прогреты лишь до
11.0−11.5°С. На начальной стадии весеннего про-
грева термическая структура толщи вод характе-
ризовалась квазиоднородным вертикальным рас-
пределением зимнего типа.

В зонах влияния вод струи ОЧТ верхний слой
моря толщиной до 5−10 м занимала прослойка
относительно тёплых вод (>10°С) с максималь-
ными вертикальными градиентами температу-
ры. Холодный промежуточный слой (ХПС) в его
классическом виде (Иванов, Белокопытов, 2011)
наблюдался на большей части исследуемой аква-
тории в виде локальных пятен повышенных и по-
ниженных значений температуры в его ядре. При
этом области с минимальными значениями темпе-
ратуры (7.0−7.3°С) соответствовали максимально-
му заглублению ядра ХПС (до 60−80 м) и были
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приурочены к зонам вероятной конвергенции
вдоль внешней границы струи ОЧТ над свалом
глубин и на северной периферии СевАЦВ.

Солёность поверхностных вод варьировала в
пределах 18.2−18.7‰. На большей части аквато-
рии солёность составляла 18.2−18.4‰, а макси-
мальные значения (до 18.5−18.7‰) отмечены в
прибрежной зоне к юго-западу от Феодосийского
залива и в юго-западной части полигона на север-
ной периферии западного ядра основного цикло-
нического круговорота (ОЦК) (рис. 1б).

Период выполнения летней съёмки (14.06−
06.07.2017 г.) совпал с начальной фазой летнего
гидрологического сезона. Сезонное ослабление
ОЧТ и его активное меандрирование вдоль кон-
тинентального склона, а также интенсивный про-
грев поверхностного слоя моря привели к суще-
ственной перестройке в циркуляции и термоха-
линной структуре вод. При сохранении наиболее
значимых динамических образований, отмечен-
ных во время выполнения весенней съёмки, ак-
тивизация циклонического меандра ОЧТ в севе-
ро-западной части моря вдоль западного склона
БТЛ привела к усилению СевАЦВ и его смеще-
нию на восток ложбины. Одновременно отмече-
но перемещение западного ядра ОЦК на север. В

восточном секторе исследований КрАЦВ сме-
стился вдоль границ шельфа на юго-запад к райо-
ну Алушты.

Наиболее прогретые (до 25−26°С) воды зани-
мали юго-восточную часть исследуемой аквато-
рии. Менее прогретые (до 23−24°С) воды соот-
ветствовали зоне локализации СевАЦВ. При-
брежная зона вдоль всего Крымского п-ова от
Керченского пролива до п-ова Тарханкут харак-
теризовалась пониженными (до 16−18°С) значе-
ниями ТПМ. На этом фоне минимальные значе-
ния ТПМ (11−12°С) наблюдались в районе м. Са-
рыч (Артамонов и др., 2019) (рис. 1в). Подобное
распределение ТПМ является признаком прояв-
ления квазистационарного прибрежного апвел-
линга (ПА). Анализ космических снимков в ИК-
диапазоне позволил выделить важный элемент
поддержания ПА – активную грибовидную струк-
туру − вихревой диполь (ВД). Обнаруженный ВД
зародился в северо-восточной части моря южнее
Таманского п-ова 5−6 июня в результате резкого
усиления северо-восточного ветра по типу “бо-
ры”. Перемещение ВД из прибрежной зоны в
сторону открытого моря происходило вдоль свала
глубин и наблюдалось на космических снимках в
ИК-диапазоне вплоть до его полной трансформа-

Рис. 1. Распределение температуры (a, в) и солёности (б, г) поверхностного слоя воды Чёрного моря у берегов Крыма,
по данным съемок 2017 г.: а, б – апрель; в, г − июнь (по: Артамонов и др., 2019, с изменениями); (d) − станции.
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ции на траверзе Ялтинского залива 25−26 июня.
Процесс развития и транформации ВД соответ-
ствовал классической схеме и данным наблюде-
ний аналогичного явления (Гинзбург, Федоров,
1984; Гришин, Субботин, 1992). В своей тыловой
части ВД обеспечил компенсационный подъём
подповерхностных вод в прибрежной зоне моря
от Анапы до Керченского пролива и усиление ПА
вдоль побережья Юго-Восточного Крыма. При
этом в самой струе ВД ТПМ отличалась от окру-
жающих вод на 3−4°С.

Запаздывание летнего гидрологического сезо-
на привело к тому, что толщина верхнего квазиод-
нородного слоя (ВКС) в период съёмки не превы-
шала 10−15 м. При этом максимальные значения
наблюдались в зонах СевАЦВ и КрАЦВ, а мини-
мальные (1−5 м) соответствовали зонам подъёма
вод в ПА на большей части прибрежной зоны Кры-
ма. Параметры ХПС (толщина, глубина залегания
ядра и минимальные значения температуры) также
соответствовали положению основных динами-
ческих образований: наиболее высокие значения
температуры (7.8−8.0°С), минимальные показате-
ли толщины и глубины залегания ядра (40−45 м)
были приурочены к зонам подъёма вод в восточ-
ном и западном циклонических круговоротах, а
минимальные значения температуры (7.0−7.3°С) и
максимальные глубины залегания ядра (85−90 м)
отмечены в виде локальных пятен вдоль зоны кон-
вергенции на внешней границе ОЧТ и в областях
СевАЦВ и КрАЦВ.

В поле распределения поверхностной солёно-
сти значительных изменений по сравнению с ве-
сенней съёмкой не произошло. Большую часть ис-
следуемой акватории занимали воды верхней чер-
номорской водной массы солёностью 18.0−18.7‰
(Иванов, Белокопытов, 2011). Наименее солёные
воды (17.8−17.9‰) наблюдались в северо-запад-
ной части полигона к юго-западу от м. Тарханкут и

в восточной части полигона в виде цепочки линз
распреснённых поверхностных вод вдоль оси пе-
ремещения ВД (рис. 1г).

Видовой состав и распределение ихтиопланктона

В период весенней съёмки (22.04−06.05.2017 г.)
ихтиопланктон был представлен шестью видами
икры и личинок рыб. Средняя численность икры
составляла 13.7 шт/м2, а личинок − 14.4 экз/м2. Ик-
ра весенненерестующей камбалы-калкана Scoph-
thalmus maeoticus встречалась единично только на
шельфе до глубины 150 м от траверза Карадага до
м. Тарханкут; причём живые икринки были отме-
чены только у м. Тарханкут. Личинки теплолюби-
вых пелагической иглы-рыбы Syngnathus schmidti
и бычка-бубыря малого Pomatoschistus minutus бы-
ли отмечены только в западном секторе исследо-
ваний на траверзе Каламитского залива и на при-
брежной станции у Балаклавы. Ихтиопланктон
отсутствовал на одной станции у м. Тарханкут, а
также на глубоководных участках юго-западного
и центрального секторов съёмки (рис. 2а).

Продолжался нерест умеренноводных шпрота,
мерланга и французской тресочки (Klimova, Po-
drezova, 2018). Средняя численность икры шпро-
та составляла 12.2 шт/м2, а мерланга не превы-
шала 1.1 шт/м2 (табл. 1). Разновозрастные личинки
S. sprattus и T. luscus встречались во всех районах
исследования. Шпрот доминировал в ихтиопланк-
тоне, доля его икры составляла 89%, а личинок –
96%. На станциях у Южного берега Крыма мак-
симальная численность икры шпрота составляла
162.8 шт/м2, личинок − 116 экз/м2 (рис. 2а).

В период летней съёмки (14.06–06.07.2017 г.)
ихтиопланктон был представлен икрой и личин-
ками 24 видов рыб из 18 семейств. Средняя чис-
ленность икры составляла 11.9 шт/м2, а личинок

Рис. 2. Распределение ихтиопланктона у берегов Крыма в апреле−мае (а) и июне−июле (б) 2017 г.: (j) – пустые пробы,
(s) – икра, шт/м2; (d) – личинки, экз/м2.

<10 11–25 26–50 50–100 >100

(а) (б)
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2.0 экз/м2 (табл. 1, рис. 2б). Икра в ихтиопланктоне
была представлена 13 видами из 13 семейств. До-
минировала икра теплолюбивой хамсы − 82.5%
общей численности икры всех встреченных ви-
дов, около 9% составляла икра ставриды Trachurus
mediterraneus, икра остальных видов рыб встреча-
лась только единично. Доля икры умеренновод-
ных видов рыб (шпрот и мерланг) в сумме со-
ставляла 3.4%. Единичные икринки шпрота бы-
ли отмечены над глубинами от 86 до 900 м, икра
мерланга единично встречалась до 100-метровой
изобаты.

Личинки были представлены 16 видами рыб из
10 семейств (табл. 1). Личинки теплолюбивых ви-
дов из демерсальной икры в сумме не превышали
27%. Доля личинок S. schmidti составляла 20%.
Личинки из пелагической икры в сумме составля-

ли 21%, преобладала E. encrasicolus (13%). Доля
личинок умеренноводных рыб (шпрот, мерланг и
французская тресочка) в сумме составляла 32%.
Преобладали личинки шпрота (28%), которые бы-
ли отмечены над глубинами от 70 до 2000 м. Мер-
ланг встречался только на свале глубин на травер-
зе Севастополя и Ялты, личинки французской
тресочки − над глубинами 1400 и 1800 м на тра-
верзе Карадага и Феодосийского залива.

Численность и видовое разнообразие ихтио-
планктона изменялись по мере удаления станций
от берега. На шельфе Крымского п-ова (глубины
≤200 м) ихтиопланктон был представлен 20 вида-
ми (13 видов икры и 10 видов личинок) рыб. Сред-
няя численность икры составляла 25 шт/м2, личи-
нок − 3.2 экз/м2. В пробах доминировала (94.4%)
икра теплолюбивых видов рыб. При этом 77%

Таблица 1. Видовой состав ихтиопланктона, а также средняя численность икры и личинок рыб у Крымского п-ова
(22.04–06.05 и 14.06–06.07.2017 г.), % общей численности

Видовой состав и другие показатели
Апрель–май Июнь–июль

Икра Личинки Икра Личинки

Engraulis encrasicolus (Linnaeus, 1758) 82.49 13.00
Sprattus sprattus (Linnaeus, 1758) 89.05 95.84 0.34 28.00
Merlangius merlangus (Linnaeus, 1758) 8.03 3.03 2.00
Trisopterus luscus (Linnaeus, 1758) 2.78 2.00
Atherina boyeri Risso, 1810 1.00
Syngnathus schmidti Popov, 1927 0.69 20.00
Scorpaena porcus Linnaeus, 1758 0.34 1.00
Lepadogaster candolii Risso, 1810 2.00
Gobius niger Linnaeus, 1758 14.00
Pomatoschistus minutus (Pallas, 1770) 0.69 5.00
P. pictus (Malm, 1865) 2.00
Aphia minuta (Risso, 1810) 1.00
Ctenolabrus rupestris (Linnaeus, 1758) 1.00
Symphodus rostratus (Bloch, 1791) 1.00
S. ocellatus (Linnaeus, 1758) 1.00
Mugil cephalus Linnaeus, 1758 0.17
Trachurus mediterraneus (Steindachner, 1868) 8.75
Mullus barbatus barbatus Linnaeus, 1758 1.68
Pomatomus saltatrix (Linnaeus, 1766) 0.50
Sciaena umbra Linnaeus, 1758 0.34
Serranus scriba (Linnaeus, 1758) 1.01
Diplodus annularis (Linnaeus, 1758) 0.67 6.00
Sarda sarda (Bloch, 1793) 0.34
Scophthalmus maeoticus (Pallas,1814) 2.92 0.34
Число видов 3 4 13 16

Средняя численность, шт/м2/экз/м2 13.70 14.40 11.88 2.00
Стандартное отклонение 29.45 18.85 20.31 3.50
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приходилось на икру хамсы и 12% − на икру ста-
вриды, икра остальных 9 видов встречалась еди-
нично. Икра умеренноводных рыб была пред-
ставлена шпротом и мерлангом. Преобладали ли-
чинки теплолюбивых видов рыб, из них личинки
из демерсальной икры составляли 46.7%, из пела-
гической − 36.3%. Личинки умеренноводных рыб
были представлены только шпротом, их доля в
общей численности личинок на шельфе была до-
статочно высокой (16%). Средняя численность и
число видов в ихтиопланктоне были сопостави-
мы с показателями июля 1989−1992 гг., когда в
период массового нереста теплолюбивых видов
рыб на шельфе у Крымского п-ова число видов
едва достигало 15, а численность икры и личинок
не превышала соответственно 22 шт/м2 и 3 экз/м2.
Однако в эти годы (Klimova, 1998) наблюдалась де-
градация планктонного сообщества в связи с все-
лением и массовым развитием гребневика Mnemi-
opsis leidyi.

В глубоководных участках моря (глубины >200 м)
ихтиопланктон в основном собирали в последних
числах июня и начале июля. Здесь были иденти-
фицированы 12 видов икры и личинок рыб. Сред-
няя численность икры составляла 7.3 шт/м2, ли-
чинок − 1.4 экз/м2. Теплолюбивые виды были
представлены икрой хамсы (94%) и ставриды (4%),
а умеренноводные − шпрота и мерланга (2%). Сре-
ди личинок в пробах преобладали личинки тепло-
любивых видов рыб (60%). Личинки из демерсаль-
ной икры составляли 51%, все они, по-видимому,

были вынесены сюда с прибрежных участков шель-
фа. Доля личинок умеренноводных видов рыб со-
ставляла 40% (35% − шпрот).

Для оценки состояния ихтиопланктонных ком-
плексов над разными глубинами были рассчита-
ны индексы разнообразия (Shannon, Weaver, 1949;
Simpson, 1949; Одум, 1986; Pielou, 1966). Наибо-
лее благоприятные условия для эмбрионального
и постэмбрионального развития рыб были на шель-
фе Крымского п-ова (табл. 2). В глубоководных
районах число видов в ихтиопланктоне было в два
раза ниже, чем на шельфе, индекс видового бо-
гатства снизился с 13.84 до 10.63. Здесь наблюдал-
ся интенсивный нерест хамсы, доля её икры в про-
бах превышала 95% (индекс доминирования 0.72),
что способствовало снижению показателей индек-
сов видового разнообразия и выровненности.

Зоопланктон и питание личинок рыб

В работе приведены сведения о зоопланктоне
как кормовой базе рыб, для которого Кусморская
(1950) предложила термин “кормовой зоопланк-
тон”. Используя этот термин, мы подразумеваем
всех зоопланктёров, которых потребляют рыбы.
В апреле−мае кормовой зоопланктон был пред-
ставлен обычными черноморскими видами. Об-
наружены шесть видов копепод (Calanus euxinus,
Pseudocalanus elongatus, Acartia clausi, Paracalanus
parvus, Oithona similis и вселенец O. davisae), еди-
нично встречалась кладоцера Pleopis polyphemoides.
Личинки донных животных были представлены
моллюсками (Bivalvia и Gastropoda), полихетами
(Polychaeta) и усоногими раками (Cirripedia). Все
они были малочисленными в планктоне. Посто-
янно присутствовали аппендикулярии Oikopleura
(Vexillaria) dioica и сагитты Parasagitta setosa, край-
не редко встречались коловратки рода Synchaeta.
Количественные показатели зоопланктона в ве-
сенне-летний период 2017 г. приведены в табл. 3.

На шельфе копеподы составляли 93.2% чис-
ленности и 70.3% биомассы кормового зоопланк-
тона. На свале глубин их вклад мало изменился по

Таблица 2. Индексы видового разнообразия ихтио-
планктона у Крымского п-ова в июне–июле 2017 г.

Индекс Шельф Глубоководные 
районы

Видового разнообразия 2.06 1.00
Видового богатства 13.84 10.63
Доминирования 0.46 0.72
Выровненности 0.47 0.29

Таблица 3. Численность и биомасса зоопланктона в Чёрном море у берегов Крыма весной и летом 2017 г.

Показатель
Апрель–май Июнь–июль

Шельф (<100 м) Свал глубин
(100–200 м)

Глубоководные 
районы (>200 м)

Глубоководные 
районы (>200 м)

Численность, экз/м3:
– копеподы 1545.5 1245.4 1285.5 839.5
– кормовой зоопланктон 1658.7 1325.2 1375.3 879.2

Биомасса, мг/м3:
– копеподы 79.91 53.98 68.88 42.60
– кормовой зоопланктон 103.70 88.87 197.98 96.90
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численности (94.0%), а по биомассе снизился до
60.7%. В глубоководной части моря доля копепод в
кормовом зоопланктоне по численности осталась
практически такой же (93.5%), но существенно
уменьшилась по биомассе (34.8%) в пользу при-
сутствующих в пробах крупных сагитт. Числен-
ность копепод уменьшилась на свале глубин и
оставалась на том же уровне в открытом море.
Биомасса копепод была минимальной на свале
глубин, увеличиваясь на шельфе и в глубоковод-
ных районах моря. Среди копепод доминировали
холодолюбивые виды: С. euxinus и P. elongatus, при-
чём первый преобладал по биомассе, а второй − по
численности на всей исследованной акватории.

Видовой состав зоопланктона в глубоковод-
ной части моря в июне−июле 2017 г. мало изме-
нился. Появилась тепловодная копепода Cen-
tropages ponticus, которая встречалась единично и
составляла, как и циклопоиды O. davisae, доли про-
цента численности копепод. Как и весной, суще-
ственную часть кормового зоопланктона составля-
ли копеподы − 95.5% численности и 44% биомассы.
Среди копепод по-прежнему доминировали холо-
долюбивые виды – С. euxinus и P. elongatus, причём,
как и весной, первый вид преобладал по биомас-
се, второй – по численности. Более половины
биомассы кормового зоопланктона приходилось
на сагитты (55.8%), среди которых преобладали
крупные экземпляры. В целом численность и био-
масса копепод, как и всего кормового зоопланкто-
на, в глубоководной части моря летом оказалась
ниже, чем весной. Обращает на себя внимание
низкая численность мелкоразмерной фракции рач-
кового зоопланктона летом. В частности, наупли-
усы копепод отряда Calanoida весной составляли
30.2% численности копепод, тогда как летом их
доля снизилась до 19.0%.

В апреле−мае 2017 г. в ихтиопланктонных про-
бах доминировали личинки шпрота. Опублико-
ванные данные о размерно-весовом составе и
особенностях питания личинок шпрота на шельфе
и в глубоководной части Чёрного моря у Крым-

ского п-ова относятся к марту−апрелю 1986 г.
(Ткач и др., 1991). Для сравнительного анализа
размерного состава и питания личинок шпрота
весной 2017 и 1986 гг. мы распределили личинок
на три размерные группы, аналогичные приве-
дённым в упомянутой работе (табл. 4). Средняя
длина личинок в этих размерных группах в апре-
ле−мае 2017 г. оказалась больше, чем весной 1986 г.
По данным Дехник (1973), в марте−апреле шпрот
обычно завершает нерест. В 1986 г. доля личинок
младшей возрастной группы (3.5–10.0 мм) со-
ставляла только 5%. В апреле−мае 2017 г. интен-
сивный нерест шпрота продолжался, о чём свиде-
тельствует высокая доля (80%) личинок TL ≤ 10 мм
в общей численности личинок.

Весной 2017 г. основными объектами питания
личинок шпрота были ювенильные стадии копе-
под, в основном Calanoida, которые встречались в
кишечниках в сильно переваренном виде. Число
копепод в одном кишечнике варьировало в пре-
делах 1−21 экз., их размер − 0.15−0.35 мм. Кроме
того, в пищевом комке в небольшом количестве
встречались яйца гидробионтов (1−4 шт. на один
кишечник). Доля личинок с пищей в размерных
группах II и III была выше, чем в 1986 г. (табл. 4).
Низкую долю личинок с пищей в размерной
группе I в 2017 г. можно объяснить высокой чис-
ленностью в сборах личинок TL ≤ 4.3 мм, у кото-
рых, согласно данным Дехник (1973), ещё нет ро-
тового отверстия.

Видовой состав объектов питания личинок
шпрота в 1986 и 2017 гг. несколько различался. В
марте–апреле 1986 г. (Ткач и др., 1991) основной
их пищей были копеподы Oithona nana, P. elongatus,
Calanus helgolanticus (в настоящее время С. euxinus),
P. parvus ювенильных и взрослых стадий разви-
тия; при этом науплиусы О. nana составили от
14.3 до 75.0% числа всех потреблённых объектов.
В 2017 г. виды семейства Oithonidae не обнаруже-
ны в кишечниках личинок шпрота, что связано с
исчезновением из планктона массового кругло-
годичного вида О. nana (Загородняя, Скрябин,

Таблица 4. Размерный состав личинок шпрота Sprattus sprattus и число личинок с пищей в 1986 и 2017 гг.

Примечание. Размерные группы: I − полная длина (TL) ≤ 10.0 мм, II – 10.1–16.0 мм, III – 16.1–22.0 мм; *TL ≥ 4.3 мм.

Показатель

Март–апрель 1986 г. Апрель–май 2017 г. Июнь–июль 2017 г.

Ткач и др., 1991 Наши данные

I II III I II III I II III

Число личинок, экз. 18 84 258 308 64 13 3 12 4
Доля личинок, % 5 23 72 80 16 4 16 63 21
Средняя длина (TL), мм 4.7 10.8 16.9 5.6 12.7 18.1 5.1 13.4 18.2
Личинки с пищей в кишечнике:

– число особей, экз. 9 6 38 29* 36 6 1* 10 4
– доля, % особей в группе 50 7 15 14 56 46 33 83 100
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1995), а вселенец 2000-х гг. – O. davisae (Загород-
няя, 2002) – массового развития достигает в тёп-
лое время года (Темных и др., 2012). В период ве-
сенней съёмки O. davisae была обнаружена только
на нескольких станциях; её численность была
крайне низкой и составляла в среднем на шельфе
и в глубоководной части моря соответственно
0.33 и 1.70 экз/м3.

Питание личинок рыб в июне–июле 2017 г.
изучено у личинок (70 экз.), относящихся к 12 ви-
дам. Личинки шпрота (19 экз.) были представлены
широким размерным диапазоном (TL 1.7−20.0 мм);
их средняя длина была сопоставима с таковой в
апреле–мае 2017 г., но больше, чем весной 1986 г.
(табл. 4). В кишечниках личинок шпрота отмече-
ны копеподы (Calanoida) ювенильных стадий −
от 1 до 7 экз. на один кишечник. Из 18 личинок
пелагической иглы, пойманных в глубоководной
части моря (глубины >200 м), у 2 экз. (TL 8.2 и
20.0 мм) пища в кишечниках не обнаружена; у
остальных личинок (TL 14.2–20.0 мм) в пище-
вом комке идентифицированы копеподы Cala-
noida размером 0.15−0.58 мм − 1−10 экз. на один
кишечник. У иглы-рыбы TL 14.6 мм, пойманной на
меньших глубинах (≤200 м), в кишечнике иденти-
фицированы 6 экз. копепод (Calanoida) 0.2−0.4 мм.
У личинок морского карася Diplodus annularis (5 экз.
TL 3.5−4.4 мм), пойманных на шельфе (<200 м), в
кишечниках обнаружены копеподы ювенильных
стадий размером 0.12−0.35 мм и единичные яйца
гидробионтов. У 10 личинок семейства Gobiidae
(TL 3.7−10.0 мм) в пищевом комке, кроме копе-
под (Calanoida), отмечены Cladocera sp. и яйца
гидробионтов; у 6 личинок TL 2.6−5.0 мм пище-
вые объекты не обнаружены. Личинки остальных
видов рыб были представлены единичными эк-
земплярами, качественный состав содержимого
кишечников которых практически не отличался
от преобладающих в пробах у личинок других ви-
дов и был представлен в основном копеподами
ювенильных стадий.

ОБСУЖДЕНИЕ
Первая съёмка (22.04−06.05.2017 г.) соответ-

ствовала завершению нереста умеренноводных и
началу нерестового сезона теплолюбивых видов
рыб, вторая съёмка (14.06−06.07.2017 г.) − перио-
ду начала активного нереста теплолюбивых видов
рыб. Анализ серии последовательных космиче-
ских снимков в ИК-диапазоне (Морской портал,
2019) позволил изучить динамику процесса про-
грева поверхностных вод на разных этапах гидро-
логических сезонов и объяснить выявленные осо-
бенности видового состава и пространственного
распределения ихтиопланктона.

На начальном этапе весенней съёмки диапазон
изменчивости ТПМ составил 8−12°С: минималь-
ные значения ТПМ (8−9°С) наблюдались в при-

брежной зоне Крыма от Керченского пролива до
Гераклейского п-ова, а максимальные (11−12°С) –
на акватории Каламитского залива. К концу съём-
ки прогрев верхних слоёв воды привёл к простран-
ственной перестройке поля ТПМ. При диапазоне
изменчивости ТПМ 9−15°С наиболее прогретыми
остались акватория Каламитского залива и воды
ОЧТ в западном секторе исследований с резкой
границей от м. Тарханкут в юго-западную часть
моря, а наиболее холодные воды отмечены в во-
сточном секторе исследований.

В период весенней ихтиопланктонной съёмки
теплолюбивые виды были обнаружены только в
наиболее прогретых водах на траверзе Каламит-
ского залива. На шельфе и в глубоководных райо-
нах моря Крымского п-ова от Гераклейского п-ова
до Керченского пролива температура воды была
благоприятной для нереста умеренноводных ви-
дов рыб. В пробах доминировали икра и личинки
шпрота. На траверзе Южного берега Крыма мак-
симальная численность икры шпрота составляла
162.8 шт/м2, а личинок − 116 экз/м2. О массовом
результативном нересте шпрота свидетельствова-
ла и высокая доля личинок младшей возрастной
группы (80%).

Состояние кормовой базы в районе исследова-
ний способствовало выживанию личинок шпро-
та, что подтверждается низкой долей личинок с
пустым кишечником. На шельфе и в глубоковод-
ных районах исследований преобладали копепо-
ды (>90% численности кормового зоопланкто-
на); среди них доминировали холодноводные
виды − C. euxinus и P. elongatus, которые обычно
составляют основу пищи шпрота. Доля мелко-
размерной фракции в кормовом зоопланктоне
превышала 50%. В кишечниках личинок шпрота
преобладали копеподы ювенильных стадий, в
основном Calanoida, чьи науплиусы составляли
30% численности мелкоразмерной фракции кор-
мового зоопланктона. Сравнительно высокая био-
масса в глубоководных участках моря крупных
хищных сагитт не оказывала существенного вли-
яния на численность рачкового зоопланктона,
так как сагитту активно поедает взрослый шпрот.
По данным Чаянова (1958), доля сагитт в кишеч-
никах шпрота достигала 90%.

Период летней съёмки соответствовал пере-
ходу от весеннего к летнему гидрологическому
сезону и сопровождался резким ростом ТПМ и
формированием летнего типа термической стра-
тификации (Артамонов и др., 2019). Простран-
ственно-временные изменения в характере рас-
пределении ТПМ происходили в соответствии с ре-
гиональной инерционностью прогрева толщи вод и
с влиянием разных квазистационарных (АЦВ и
ОЦК) и нестационарных (ПА и ВД) динамиче-
ских структур. В середине июня диапазон измен-
чивости ТПМ составлял 18−22°С с максимальны-
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ми значениями на большей части исследуемой
акватории, включая ОЧТ, СевАЦВ и КрАЦВ, а
минимальными – в узкой прибрежной зоне Крыма
от Керченского пролива до Гераклейского п-ова,
как следствие проявления “скрытого” ПА. К на-
чалу июля ТПМ повысилась до 19−26°С. Наибо-
лее прогретыми оказались воды из системы ОЧТ
в восточной части полигона, при этом в прибреж-
ной зоне Крыма ТПМ увеличилась до 23−24°С.
Минимальными значениями ТПМ (19−20°С) ха-
рактеризовались северные периферии западного и
восточного ядер ОЦК. В период съёмки максималь-
ная толщина ВКС не превышала 10−15 м, а мини-
мальная в зонах апвеллинга снижалась до 1−5 м.

Нерест теплолюбивых видов рыб и ранние ста-
дии их развития проходят исключительно в пре-
делах ВКС, где температура воды благоприятна
для эмбрионального и постэмбрионального разви-
тия рыб. В шельфовых и глубоководных районах
Чёрного моря у Крымского п-ова в ихтиопланкто-
не были идентифицированы 24 вида рыб. Видовой
состав ихтиопланктона соответствовал началу лет-
него нерестового сезона, при этом средняя числен-
ность икры (11.9 шт/м2) и личинок (2.0 экз/м2) бы-
ли сравнительно низкими: например, во II декаде
июня 2016 г. при том же видовом составе средняя
численность икры была вдвое, а личинок – в пять
раз выше (Игнатьев и др., 2017). В глубоководных
районах моря преобладали личинки умеренновод-
ных (40%) и теплолюбивых видов рыб из демерсаль-
ной икры (51%), пойманные в основном в северо-
восточном секторе исследований. Вынос личинок
теплолюбивых видов рыб (обитателей прибрежных
акваторий Чёрного моря) в глубоководные районы
исследований, вероятно, произошёл благодаря ак-
тивной грибовидной структуре (ВД), которая обра-
зовалась в I декаде июня и перемещалась вдоль
свала глубин в сторону открытого моря вплоть до
полной трансформации на траверзе Ялты в III де-
каде июня. Её перемещение сопровождалось ком-
пенсационным подъёмом подповерхностных вод в
прибрежной зоне моря от Анапы до Керченско-
го пролива и усилением прибрежного апвеллинга
вдоль юго-восточного побережья Крыма, что при-
вело к снижению численности икры и личинок
теплолюбивых видов рыб и продолжению резуль-
тативного нереста шпрота.

В летний период численность личинок оказа-
лась существенно ниже, чем в весенний, что, веро-
ятно, связано с особенностями температурного ре-
жима моря в связи с запаздыванием летнего гидро-
логического сезона. Июнь 2017 г. был холодным для
эмбрионального развития теплолюбивых рыб. В
кормовом зоопланктоне по-прежнему доминиро-
вали холодолюбивые виды – С. euxinus и P. elongatus.
Известно, что виды холодолюбивого комплекса
имеют преимущественное развитие в весенний пе-
риод, а в отдельных случаях и в летний (Грезе, Фе-
дорина, 1979), что мы и наблюдали в июне 2017 г.

Вероятно, шпрот уже завершал свой нерест и ми-
грировал в прибрежные акватории моря на лет-
ний нагул (Алеев, 1958), так как его икра и личин-
ки встречались единично. В отсутствие хищников
и конкурентов в питании доля крупных сагитт в
биомассе кормового зоопланктона возросла до
55.8%. По сравнению с весенним сезоном иссле-
дований численность и биомасса рачкового зоо-
планктона в глубоководных районах снизилась в
1.5 раза, а доля науплиусов копепод составляла
всего 19% численности Calanoida. Снижение мел-
коразмерной фракции в кормовом зоопланктоне,
по-видимому, послужило отрицательным факто-
ром для выживания личинок прибрежных видов
рыб, вынесенных в глубоководные районы иссле-
дований.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В апреле−мае 2017 г. диапазон изменчивости

ТПМ составлял 8–15°С. Более прогретыми оказа-
лись воды Каламитского залива и воды ОЧТ в за-
падном секторе исследований с субмеридиональ-
ной границей от м. Тарханкут. Более холодные воды
отмечены в прибрежной зоне Крыма от Гераклей-
ского п-ова до Керченского пролива. При низких
значениях температуры воды вдоль Крымского п-
ова наблюдался активный нерест умеренноводного
шпрота. Теплолюбивые виды ихтиопланктона (ик-
ра камбалы-калкана, личинки бычков и иглы-ры-
бы) встречались только в западном секторе иссле-
дований, где температура поверхности воды в мо-
ре достигала 15°С.

В июне−начале июля 2017 г. из-за запаздыва-
ния летнего гидрологического сезона толщина
верхнего квазиоднородного слоя в среднем не пре-
вышала 10−15 м, а в прибрежье в зонах влияния
“скрытого” апвеллинга сокращалась до 1−5 м.
Средняя численность икры и личинок теплолю-
бивых видов рыб была значительно ниже, чем в
июне 2016 г. Доля личинок умеренноводных ви-
дов рыб в среднем составляла 32%, а в глубоко-
водных районах достигала 40%. В I декаде июня
2017 г. резкое усиление северо-восточного ветра
привело к образованию активной грибовидной
структуры (ВД) в прибрежной зоне к югу от Та-
манского п-ова и выносу личинок прибрежных
видов рыб из демерсальной икры в глубоковод-
ные районы, где их доля в общей численности ли-
чинок рыб составила 51%.

В период исследований весной и летом 2017 г.
не выявлено существенных различий в качествен-
ном составе пищи личинок разных видов рыб на
шельфе и в глубоководных районах моря. В оба
сезона в питании личинок рыб преобладали копе-
поды отряда Calanoida ювенильных стадий, копе-
поды взрослые и старших стадий доминировали в
зоопланктоне. Одновременное присутствие в про-
бах личинок широкого размерного диапазона уме-
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ренноводных и теплолюбивых видов рыб, наличие
личинок с разным типом питания, а также низкая
доля личинок с пустыми кишечниками косвенно
свидетельствуют о благоприятных условиях для их
выживания. Это подтверждает состояние кормо-
вой базы, так как, несмотря на снижение коли-
чественных показателей кормового зоопланкто-
на летом в глубоководных районах моря, отмечено
преобладание в планктоне копепод с относительно
высокой долей науплиусов.
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Изучение фенотипических вариаций в изолированных популяциях помогает понять дивергентный
естественный отбор, действующий на виды. Данное исследование было направлено на изучение
фенотипических вариаций в диких популяциях важного промыслового вида Индии – белой цирри-
ны Cirrhinus mrigala (Hamilton, 1822). Для того чтобы оценить влияние физических барьеров на ши-
ротные связи реки Ганг, материал собирали из десяти локальностей в пределах всего диапазона рас-
пространения вида в реке Ганг (Индия), охватывающего вверх и вниз по течению все четыре плоти-
ны (Биджнор, Нарора, Канпур и Фаракка). Для количественной оценки степени морфологических
различий между популяциями использовали геометрический морфометрический и многомерный
анализы. Попарные сравнения рost hoc, дискриминантный функциональный анализ и расстояния
Махаланобиса выявили морфологические различия между особями, взятыми ниже и выше плоти-
ны для всех четырёх заграждений. Фенотипическая пластичность, определяемая различиями в сре-
де обитания или взаимодействием окружающей среды и генотипа, может играть важную роль в фе-
нотипической дифференциации популяций рыб. Это исследование является лишь первым шагом к
выделению различных запасов и выявлению миграций рыб между обследованными участками, а
потому может быть полезно для разработки адекватных планов сохранения и восстановления попу-
ляций рыб в речных экосистемах, фрагментированных физическими барьерами.

Ключевые слова: белая циррина Cirrhinus mrigala, структура популяции, плотина, дифференциация
на основе морфометрии, река Ганг.
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Посвящается памяти коллеги и друга Александра Александровича Горяинова,
положившего начало изучению влияния гидрометеорологических условий

на воспроизводство тихоокеанских лососей в Приморском крае

Проанализированы многолетние (1980−2018) данные температурного режима вод и сопряжённых с
ними синоптических процессов в благоприятные и неблагоприятные годы формирования числен-
ности и возврата горбуши Oncorhynchus gorbuscha к япономорским рекам Приморского края. Пока-
зано, что низкие уловы приморской горбуши в конце прошлого века сопровождались отрицатель-
ными аномалиями температуры прибрежных вод, а увеличение уловов в первые два десятилетия но-
вого века – положительными. Горбуша подходит к рекам при температуре морских вод 8.6−14.9°С,
а значения ниже 3.0–4.0°С являются одной из причин перераспределения анадромных миграцион-
ных потоков приморской горбуши в подзоне Приморье. На конкретных примерах описана синоп-
тическая и гидрологическая ситуация при разной интенсивности подходов горбуши. При большой
повторяемости ложбин холода, характерных для первой (холодной) стадии дальневосточного мус-
сона, вызванного охотским антициклоном, подходы горбуши задерживались, а при усилении вто-
рой (тёплой) стадии летнего муссона, обусловленного распространением гавайского антициклона
на Японское море, отмечались экстремально высокие уловы. Полученные результаты могут быть
использованы для краткосрочного прогнозирования динамики подхода приморской горбуши.

Ключевые слова: горбуша Oncorhynchus gorbuscha, уловы, численность, скат молоди, гидрометеороло-
гические условия, температура морских вод, синоптические процессы, Японское море, Татарский
пролив.
DOI: 10.31857/S0042875221020156

Нерестовый ареал приморской горбуши Onco-
rhynchus gorbuscha расположен на территории Рос-
сийской Федерации и занимает восточное побе-
режье Японского моря от прол. Невельского на
севере до р. Туманная на юге. Большая часть стада
заходит на нерест в реки Хабаровского края (Ва-
нинский и Советско-Гаванский районы). Наибо-
лее многочисленные популяции горбуши При-
морского края воспроизводятся в северных реках
Тернейского района, расположенных между мы-
сами Золотой и Олимпиады (реки Желтая, Кузне-
цова). К югу от р. Кузнецова до р. Джигитовка по-
пуляции малочисленны и имеют промысловое

значение только в годы высокой численности
подходов. Чем южнее от м. Елагина расположена
река, тем численность возвращающейся горбуши
меньше. Так в водах зал. Петра Великого, на краю
ареала, в период массовой нерестовой миграции
горбуша встречается единично. Искусственное вос-
производство приморской горбуши незначитель-
ное, ведётся в реках подзоны Приморье на террито-
рии Хабаровского края. Изучение распределения,
численности и освоение запаса приморской горбу-
ши промыслом началось ещё в 1930-х гг. Имеется
относительно много публикаций, посвящённых
данному вопросу (Миловидова-Дубровская, 1937;

УДК 597.553.2.574.2/34
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Кагановский, 1949; Василенко, 1959; Василен-
ко-Лукина, 1962; Пушкарева, 1975, 1981; Гаври-
лов, Пушкарёва, 1996; Семенченко, 2006; Горя-
инов и др., 2007). Результаты сравнения таких
показателей, как сроки миграции в реки, раз-
мерно-весовые характеристики, плодовитость и
другие, свидетельствуют о существовании едино-
го приморского стада от прол. Невельского на се-
вере до зал. Петра Великого на юге. По данным
официальной статистики, наибольшие уловы при-
морской горбуши отмечаются севернее м. Золотой
на реках Совгаванского и Ванинского районов Ха-
баровского края, где совокупный вылов за период
1998−2019 гг. составил 56 тыс. т, тогда как южнее –
в границах Тернейского района Приморского
края − лишь 16 тыс. т. На протяжении этого перио-
да только в 2018 г. разница в вылове между админи-
стративными районами была незначительная. По
последним данным (Семенченко, 2006; Назаров,
Лысенко, 2018), с начала XXI в. доля Приморского
края в общем вылове приморской горбуши в годы
высокой численности (чётные) выросла до 33–47%,
а ранее не превышала 10%.

Следует признать, что механизм взаимосвязи
колебаний климата и численности тихоокеан-
ских лососей изучен недостаточно, хотя этот во-
прос Леванидов (1969) поднимал ещё в конце
1960-х гг. и его продолжают обсуждать до сих пор
(Котенев и др., 2015; Шунтов и др., 2019). Стоит от-
метить, что в последние годы этой проблеме всё же
стало уделяться больше внимания, о чём свиде-
тельствует ряд работ (Котенев и др., 2010, 2015;
Кровнин и др., 2010; Бугаев, Тепнин, 2011; Фельд-
ман, Шевляков, 2015; Бугаев и др., 2018). Недооцен-
ка действия этих взаимосвязанных составляющих
часто приводит к некорректному прогнозированию
динамики запаса и отсюда – к неправильному вы-
бору стратегии эксплуатации популяций, что либо
усугубляет напряжённое положение с запасами,
либо может приводить к экономическим поте-
рям. В настоящее время прогноз вылова примор-
ской горбуши корректируется на основе фактиче-
ских данных промысловых уловов и учёта произво-
дителей во время нерестового хода в реки, но не
рассматривается влияние гидрометеорологических
условий прибрежных морских вод на сроки под-
хода горбуши. Будущий возврат лососей форми-
руется в наиболее критичные периоды выживае-
мости: перехода молоди из реки в море и началь-
ного морского нагула (Vernon, 1958; Шершнев,
1974; Каев, 1985; Шунтов и др., 2019). Непосред-
ственно исследованию изменчивости гидрологи-
ческих условий в прибрежных районах северо-
западной части Японского моря и особенностям
происходящих над районом барических процес-
сов посвящён ряд работ (Гайко, 2005, 2006, 2007,
2013, 2016, 2019; Шатилина, Анжина, 2010, 2011;
Шатилина и др., 2018, 2019). Изменение гидроло-
гического режима морских вод, вызванное опре-

делённой синоптической ситуацией, приводит к
перераспределению миграционных потоков гор-
буши на 700-километровом участке материкового
побережья Японского моря (Семенченко, 2006).
При миграции несколькими потоками из централь-
ной части Японского моря (места морского нагула)
на север гидрометеорологические условия моря
вынуждают рыб разных районов происхождения
(приморских, западносахалинских) отклоняться
от генерального направления. Например, в от-
дельные годы к местам промысла, расположен-
ным недалеко от основных рек воспроизводства
Приморского края, рыбы мигрируют с севера, и
их численность в водах зал. Петра Великого возрас-
тает. Низкий хоминг горбуши, наличие большого
числа слабо изолированных между собой рек,
меняющаяся гидрометеорологическая обстанов-
ка во время ската молоди в море и на путях анад-
ромной миграции приводят к неожиданным ре-
зультатам: в реки заходит приморская горбуша в
количестве, многократно превышающем величи-
ну родительского поколения, как, например, в
2002, 2010 и 2016 гг., или, наоборот, уловы горбу-
ши на территории Хабаровского и Приморского
краёв выравниваются (2018 г.).

Цель данной работы – на основе ретроспек-
тивных данных выявить закономерности измене-
ния динамики численности приморской горбуши
в зависимости от гидрометеорологических усло-
вий Японского моря. Для достижения этой цели
поставлены следующие задачи: проанализиро-
вать динамику численности возврата горбуши в
реки Приморского края в 2000−2018 гг.; исследо-
вать гидрологический режим района в периоды
покатной (скат молоди) и анадромной (с мест на-
гула к нерестовым рекам) миграций япономор-
ской горбуши; изучить синоптическую обстанов-
ку в 1980−2018 гг.; сопоставить и выявить взаимо-
связь между численностью приморской горбуши
и гидрометеорологическими условиями.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Данные по численности возврата горбуши в

реки подзоны Приморье в 1980−2018 гг. взяты из
базы официальной статистики уловов с привле-
чением материалов о пропуске производителей
на нерест из документов Северотихоокеанской
комиссии по анадромным рыбам (NPAFC, 2000–
2019). Исходя из того что промысел горбуши в
Приморье с конца 1990-х гг. осуществляется оди-
наковым количеством ставных неводов (пассив-
ные орудия лова) на установленных традицион-
ных промысловых участках, предполагается, что
уловы, особенно в годы высоких подходов, адек-
ватно отражают основные тенденции динамики
численности вида в регионе. Рассмотрены сроки
интенсивности подхода (возврата) производите-
лей к основным рекам севера Тернейского муни-
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ципального района Приморского края. В каче-
стве предиктора, отражающего возврат горбуши к
рекам Приморского края, использовали показа-
тель кратности возврата относительно числа ро-
дителей (Кв).

Температурный режим вод и синоптические
процессы изучали в трёх промысловых районах
(рис. 1): 1 – юго-восточное побережье Хабаров-
ского края, северо-запад Татарского пролива (47°–
51° с.ш. 140°–142° в.д.); 2 – северо-восточное по-
бережье Приморья, юго-запад Татарского проли-
ва (46°–48° с.ш. 138°–140° в.д.); 3 – юго-восточ-
ное побережье Приморья, север Японского моря
(43°–45° с.ш. 135°–137° в.д.). Температуру мор-
ской воды в мае−июле 1980–2018 гг. в прибреж-
ной зоне этих районов анализировали по данным
гидрометеорологических станций (ГМС) − соот-
ветственно Советская Гавань, Сосуново и Рудная
Пристань (архив Приморского территориального
управления по гидрометеорологии и контролю
природной среды). Для анализа температуры воды

исследуемых районов Японского моря и Татарско-
го пролива использованы среднемесячные значе-
ния аномалий температуры воды по факсимиль-
ным картам архива японского метеорологиче-
ского агентства в узлах регулярной сетки 0.25° ×
0.25° в те же месяцы за период 1985–2018 гг.
(NEAR-GOOS, 2019). Для исследования измен-
чивости температуры воды на ГМС для каждого
месяца рассчитаны отклонения среднемесячного
значения для каждого года от средней за период
1980–2018 гг., а для ГМС Сосуново – еще и от-
клонения среднедекадной температуры. Линей-
ный тренд изменения температуры воды опреде-
ляли с помощью регрессионного анализа; нали-
чие тренда для длительности рядов 40 лет принято
при R2 ≥ 0.1024 (р < 0.05).

Для анализа атмосферной циркуляции над Япон-
ским морем и прилегающими районами использо-
вали карты средних месячных значений абсолют-
ной барической топографии поверхности 500 гПа
(АТ500) и карты приземного атмосферного давле-

Рис. 1. Расположение районов исследования (1−3) и гидрометеорологических станций (m): 1 – юго-восточное побе-
режье Хабаровского края, северо-запад Татарского пролива, гидрометеостанция (ГМС) Советская Гавань; 2 – северо-
восточное Приморье, юго-запад Татарского пролива, ГМС Сосуново; 3 – юго-восточное Приморье, север Японского
моря, ГМС Рудная Пристань.
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ния (Р0): архив реанализа в узлах регулярной сет-
ки 2.5° × 2.5° за период 1980–2018 гг. (NEAR-
GOOS, 2019).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Динамика численности горбуши Японского моря

В целом во второй половине ХХ в. произошло
снижение уловов приморской горбуши, что связан-
но, возможно, со сменой циркуляционных эпох в
Северном полушарии (Горяинов и др., 2007). В Ха-
баровском крае до 1995 г. относительно высокие
уловы горбуши отмечались в нечётные годы с
максимумом в 1989 и 1991 гг. – соответственно
5300 и 5600 т, а подходы горбуши к рекам При-
морского края как чётных, так и нечётных лет до
2000 г. были малочисленные (рис. 2а). После смены
доминирующих поколений приморской горбуши в
1994 г. с нечётных лет на чётные (рис. 2б) отмечает-
ся тренд на увеличение численности возврата рыб
чётных лет: в Хабаровском крае с 1998 г., в При-
морском − с 2000 г. После 1995 г. самые низкие
уловы наблюдались в нечётные годы с абсолют-
ным минимум в 2013 и 2017 гг. (рис. 2а). За весь
анализируемый период (1980−2018) наиболее высо-
кие уловы зарегистрированы в 2002, 2010 и 2012 гг.,
максимальные – в 2016 г., но в 2018 г. вылов горбу-

ши как в Хабаровском, так и в Приморском крае
резко упал (соответственно до 1032 и 930 т).

При рассмотрении динамики численности под-
ходов горбуши в реки Приморского края за по-
следние 20 лет все поколения по величине крат-
ности возврата относительно числа родителей раз-
делили на четыре группы: минимальная, низкая,
средняя и максимальная условная выживаемость
(табл. 1). В чётные годы значения Кв изменялись в
пределах от 1.03 (2004) до 3.86 (2010), а в нечётные −
от 0.67 (2009) до 1.95 (2011). Связь этого показате-
ля с численностю пропущенных на нерестилища
рыб не выявлена.

Сроки возврата производителей горбуши к ре-
кам в разные годы варьировали (в среднем ±10 сут)
в зависимости от гидрометеорологических усло-
вий, среди которых важное место занимает тем-
пература прибрежных вод. В табл. 2 представлены
даты подхода горбуши к рекам Приморского края
и среднедекадная температура воды в июне и
июле 2000–2018 гг., по данным ГМС Сосуново.

В 2000−2018 гг. температура воды в начале хо-
да горбуши варьировала в пределах 5.5−12.2°С
(табл. 2); при этом разница между предельными
значениями в чётные (7.0−12.2°С) и нечётные (5.5−
10.5°С) годы составляла 1.5 и 1.7°С. Массовый
подход в чётные годы наблюдался при температуре
9.9−14.8°С, за исключением 2012 г., когда подход
горбуши произошёл при более низких значениях
(6.8−8.6°С), а в нечётные годы – при 8.0−14.9°С.
Таким образом, в чётные и в нечётные годы гор-
буша массово подходила в одном и том же интер-
вале температуры – 8.6–14.9°С.

Заметим, что самыми холодными годами были
2012 и 2013. В 2012 г. наблюдалась отрицательная
аномалия температуры воды в начале и во время
массовой миграции лосося. Так, линза холодной
воды, сформировавшаяся 29–30 июня в прибреж-
ной зоне Советско-Гаванского района Хабаров-
ского края, спровоцировала резкое снижение по-
верхностной температуры воды с 13.3 до 6.5°С, а
на глубине 2–3 м – до 2.0°С, что повлияло на
динамику миграции горбуши и, соответственно,
на объёмы её вылова, которые в Приморском крае
1 июля составили всего 10 т (против 40 и 45 т/сут
29 и 30 июня). После размывания холодной лин-
зы уловы вновь начали увеличиваться и 5 июля
достигли 100 т/сут. На примере 2012 г. можно за-
ключить, что поверхностная температура воды
ниже 3–4°С может являться одной из причин пе-
рераспределения анадромных миграционных по-
токов приморской горбуши в подзоне Приморье.
В 2005 г. отмечалась похожая ситуация задержки
и даже полного прекращения миграции рыб в ре-
ки, так как она сопровождалась аномальным по-
нижением температуры прибрежных вод (Семен-
ченко, 2006).

Рис. 2. Уловы горбуши Oncorhynchus gorbuscha в 1980–
2018 гг.: а – Хабаровский (h) и Приморский (j) края,
б − общий вылов в чётные ( ) и нечётные ( ) годы.

0

2

4

6

8

10

1
9

8
0

1
9

8
2

1
9

8
4

1
9

8
8

1
9

8
8

1
9

9
0

1
9

9
2

1
9

9
4

1
9

9
8

1
9

9
8

2
0

0
0

2
0

0
2

2
0

0
4

2
0

0
6

2
0

0
8

2
0
1
0

2
0
1
2

2
0
1
4

2
0
1
6

2
0
1
8

0

2

4

6

8

10

В
ы

л
о

в
, 

×
1
0

3
 т

Год

(а)

(б)



210

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 2  2021

ЛЫСЕНКО и др.

Для выявления возможной взаимозависимо-
сти величины кратности подхода горбуши к при-
морскому побережью от климатических условий
мы проанализировали температурный режим рай-
она миграции и особенности атмосферной цирку-
ляции в мае−июле 1980−2018 гг. в трёх районах − в
северо-западной и юго-западной части Татарско-
го пролива и в северной части Японского моря
(рис. 1).

Температура поверхностного слоя воды,
по данным японского архива

 Северо-запад Татарского пролива (рис. 3а–3в).
В мае самое большое понижение температуры
произошло в 1999 г., когда отклонение от средней
за период 1985–2018 гг. (Δtw) составило –1.7°С, до-
вольно холодными были также 1992 (–1.4°С) и
1987 гг. (–1.1°С). Наибольшие положительные
аномалии (1.5°С) отмечены в 2009 г., а Δtw > 1.0°С –
в 2002 (1.2°С) и 1996 гг. (1.1°С). В июне значитель-
ное понижение температуры воды отмечено в 1999
(Δtw = –2.4°С), 1985 (–2.0°С) и 1994 (–1.5°С) гг.;

максимальные положительные Δtw − в 1998 (1.9°С)
и 2010 (1.7°С) гг. В июле самые низкая температу-
ра воды наблюдалась в 1982 г. (Δtw = –3.3°С); зна-
чительные отрицательные аномалии были в 1985
(–1.4°С), 1987 (–1.3°С), 1997 и 2018 (–1.1°С) гг.
Наибольшие положительные значения Δtw отмеча-
лись в 2013 (1.7°С), 2010 (1.6°С), 1990 и 2000 (1.5°С),
а также в 2006 (1.2°С) и 2012 (1.1°С) гг.

В многолетнем ходе аномалий температуры
воды в северо-западной части Татарского проли-
ва в мае, июне и июле тренд статистически не зна-
чим (соответственно y = 0.0139x – 0.2315 (R2 =
= 0.0349), y = 0.0226x – 0.3557 (R2 = 0.0601) и y =
= 0.0325x – 0.5434 (R2 = 0,0881)). Однако линии
регрессии имеют небольшой положительный на-
клон, т.е. прослеживается тенденция к потепле-
нию прибрежных вод в этом районе.

Юго-запад Татарского пролива (рис. 3г–3е). В
мае наибольшие отрицательные аномалии были
отмечены в 1987 (–1.4°С) и 2006 (–1.2°С); макси-
мальное повышение температуры (Δtw = 1.5°С) − в
1991, 2000 и 2002 гг. В июне самое большое пониже-

Таблица 1. Величины пропуска горбуши Oncorhynchus gorbuscha, возврата и его кратности относительно родителей
в реках Приморского края в 2000–2019 гг.

Примечание. *Диапазоны значений кратности в выделенных группах: минимальная – <1.00, низкая – 1.00–1.49, средняя –
1.50–2.00, максимальная – >2.00. Здесь и в табл. 2: н.д. – нет данных, так как в годы низкой численности промышленный лов
не вели.

Год
нереста

Число 
производителей,

тыс. экз.

Год Численность 
возврата,
тыс. экз.

Кратность 
возврата (Кв)

Условная 
выживаемость 

поколения*ската возврата

2000 1433.0 2001 2002 2461.00 1.72 Средняя
2001 Н.д. 2002 2003 Н.д.
2002 1550.0 2003 2004 1599.60 1.03 Низкая
2003 Н.д. 2004 2005 94.90
2004 900.0 2005 2006 1513.20 1.68 Средняя
2005 90.5 2006 2007 139.40 1.54 То же
2006 1150.0 2007 2008 1934.10 1.68 “-“
2007 135.0 2008 2009 89.85 0.67 Минимальная
2008 1400.0 2009 2010 5402.00 3.86 Максимальная
2009 87.4 2010 2011 170.10 1.95 Средняя
2010 3300.0 2011 2012 4126.00 1.25 Низкая
2011 165.0 2012 2013 141.33 0.86 Минимальная
2012 1550.0 2013 2014 2411.00 1.56 Средняя
2013 140.0 2014 2015 154.21 1.10 Низкая
2014 1545.0 2015 2016 4820.00 3.12 Максимальная
2015 150.0 2016 2017 128.00 0.85 Минимальная
2016 1330.0 2017 2018 1500.00 1.13 Низкая
2017 127.9 2018 2019 195.00 1.52 Средняя
2018 550.0 2019
2019 90.0
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ние температуры воды произошло в 2001 (–1.4°С),
1985 и 1989 (–1.3°С) и 2017 (–1.1°С); максималь-
ное повышение − в 1998 г. (Δtw = 2.3°С), Δtw >
> 1.0°С – в 1991 (1.4°С) и 1988 (1.1°С) гг. В июле
наибольшие отрицательные аномалии зарегистри-
рованы в 1989 (–1.6°С), 2015 (–1.4°С), 1996 и 2009
(–1.3°С) гг.; наибольшие положительные – в 1988
(2.2°С) и 1990 (1.6°С) гг.

В многолетнем ходе аномалий температуры во-
ды в юго-западной части Татарского пролива в
мае, июне и июле отрицательный тренд статисти-
чески не значим (соответственно y = –0.0133x +
+ 0.2488 (R2 = 0.0329), y = –0.0014x + 0.0343 (R2 =
= 0.0003), y = –0.0014x + 0.0026 (R2 = 0.0003)).
Лишь в мае наклон линии регрессии выражен в
большей степени, т.е. в мае прослеживается тен-
денция к похолоданию прибрежных вод у северо-
западных берегов Приморья.

Север Японского моря (рис. 3ж–3и). В мае самое
большое понижение температуры воды в районе,
прилегающем к юго-восточному побережью При-
морья и граничащем с югом Татарского пролива,
зарегистрировано в 1987 (Δtw = –1.7°С); наиболь-

шие положительные аномалии – в 2002 (1.6°С) и
1991 (1.3°С) гг. В июне значительные отрицатель-
ные аномалии наблюдались в 1987 и 1989 (–1.7°С),
в 2017 (–1.6°С) и 1997 (–1.4°С); максимальное по-
вышение температуры − в 1998 (Δtw = 2.4°С), 1991
(2.0°С), 2003 (1.6°С) и 2013 (1.1°С) гг. В июле наи-
большие отрицательные значения Δtw наблюда-
лись в 1986 (–2.6° С), 1989 (–1.1°С), 1996 (–1.9°С),
2009 (–1.3°С) и 2015 (–1.5°С) г.; наибольшие поло-
жительные значения − в 2013 (1.5°С), 2006 (1.3°С),
2014 (1.2°С), 1988, 2000 и 2010 (1.1°С) гг.

В районе юго-восточного Приморья в эти три
месяца температурный тренд не выявлен (y =
= 0.001x + 0.0294 (R2 = 0.0002), y = 0.0043x – 0.1088
(R2 = 0.002, y = 0.0097x – 0.2061 (R2 = 0.01)), тем-
пература воды колеблется около среднего много-
летнего значения.

Температура поверхностного слоя воды,
по данным гидрометеорологических станций

ГМС Советская Гавань (рис. 4а–4в). В мае са-
мые большие отрицательные аномалии темпера-

Таблица 2. Сроки подхода горбуши Oncorhynchus gorbuscha на нерест к рекам Приморского края и среднедекадная
температура воды в этот период, по данным ГМС Сосуново, 2000–2018 гг.

Примечание. Δtw – отклонение среднедекадной температуры каждого года от средней за период 2000–2018 гг.; полужирным
шрифтом выделены значения температуры в начале хода, серой заливкой – в период массового хода.

Год

Дата хода Температура воды, °С
Аномалия температуры воды (Δtw), 

°С

начала массового
Июнь Июль Июнь Июль

I II III I II III I II III I II III

2000 20–23.06 27.06–10.07 7.9 9.0 10.8 13.8 14.3 15.9 1.4 0.8 0.9 2.6 1.5 2.2
2001 29.06–03.07 04–15.07 6.0 7.8 9.3 12.7 13.3 15.0 –0.5 –0.4 –0.6 1.5 0.5 1.3
2002 18–20.06 10–18.07 7.5 9.4 10.9 12.8 14.0 14.2 1.0 1.2 1.0 1.6 1.2 0.5
2003 12–13.06 30.06–18.07 5.7 7.2 10.7 12.4 14.9 13.4 –0.8 –1.0 0.8 1.2 2.1 –0.3
2004 13–14.06 19–25.06 6.6 7.8 10.6 12.6 13.9 15.7 0.1 –0.4 0.7 1.4 1.1 2.0
2005 23–25.06 03–12.07 5.9 6.9 7.2 11.2 12.4 15.7 –0.6 –1.3 –2.7 0 –0.4 2.0
2006 20–23.06 10–20.07 5.7 6.8 8.5 10.0 12.2 15.4 –0.8 –1.4 –1.4 –1.2 –0.6 1.7
2007 15–17.06 03–09.07 6.4 9.7 10.5 12.9 11.3 9.7 –0.1 1.5 0.6 1.7 –1.5 –4.0
2008 27–29.06 30.06–05.07 7.0 8.3 10.3 9.9 15.2 15.9 0.5 0.1 0.4 –1.3 2.4 2.2
2009 Н.д. Н.д. 7.9 7.7 8.4 10.6 12.5 15.7 1.4 –0.5 –1.5 –0.6 –0.3 2.0
2010 24–26.06 03–25.07 6.5 7.2 12.2 14.5 14.8 16.3 0 –1.0 2.3 3.3 2.0 2.6
2011 19–25.06 01–20.07 6.1 7.4 9.3 11.6 14.4 11.3 –0.4 –0.8 –0.6 0.4 1.6 –2.4
2012 15–20.06 23.06–15.07 4.6 7.0 8.6 6.8 11.6 13.3 –1.9 –1.2 –1.3 –4.4 –1.2 –0.4
2013 19–22.06 02.07–12.07 6.1 5.5 9.2 8.0 9.1 11.4 –0.4 –2.7 –0.7 –3.2 –3.7 –2.3
2014 13–20.06 29.06–10.07 8.5 9.3 11.4 13.9 15.9 10.9 2.0 1.1 1.5 2.7 3.1 –2.8
2015 15–17.06 03–15.07 7.4 9.8 11.1 11.7 13.5 15.7 0.9 1.6 1.2 0.5 0.7 2.0
2016 15–23.06 28.06–15.07 7.9 9.2 10.9 10.4 13.5 13.5 1.4 1.0 1.0 –0.8 0.7 –0.2
2017 20–23.06 30.06–15.07 6.3 8.0 10.5 13.0 14.5 15.0 –0.2 –0.2 0.6 1.8 1.7 1.3
2018 05–10.06 20.06–10.07 6.3 8.6 10.6 12.5 13.8 15.4 –0.2 0.4 0.7 1.3 1.0 1.7
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туры были отмечены в 1980 и 1987 (1.9°С), 2001
(–1.4°С), 1999 (–1.3°С) и 2005 (–1.2°С); наиболь-
шие положительные аномалии − в 1990, 1995 и
2018 (1.5°С), 2009 и 2012 (1.4°С), 2014 (1.2°С), 1984
и 2000 (1.1°С) гг. В июне значительное понижение
температуры воды было в 1981 (Δtw = –2.0°С),
1983 (–1.7°С), 1987 и 1993 (–1.5°С), 1982, 1984 и
2001 (–1.1°С); наибольшее повышение − в 2010
(3.4°С), 1995 (2.4°С), 2013 (1.6°С), 2005 (1.5°С),
1991 (1.3°С) гг. В июле значительные отрицатель-
ные аномалии были отмечены в 1983 (–3.0°С),
2003 (–2.4°С), 1980 (–2.0°С), 1988 (–1.9°С), 1986
(–1.7°С), 1987 –1.6°С), 2014 (–1.1°С); наибольшие
положительные аномалии − в 2011 (2.5°С), 2010
(2.1°С), 1995 (1.8°С), 2004 и 2017 (1.6°С), 1997 и
2005 (1.4°С), 2001 (1.1°С) гг.

В мае, июне и июле в ходе аномалий темпера-
туры воды на ГМС Советская Гавань выявлен по-
ложительный значимый (р < 0.05) тренд: соответ-
ственно y = 0.035x – 0.7392 (R2 = 0.1792), y =
= 0.0406x – 0.8606 (R2 = 0.1780), y = 0.047x – 0.9683
(R2 = 0.1801), т. е. температура воды у побережья

северо-западной части Татарского пролива за рас-
сматриваемый период повысилась.

ГМС Сосуново (рис. 4г–4е). В мае самые значи-
тельные отрицательные аномалии отмечены в 1980
(–2.1°С), 1987 г. (–1.1°С); наибольшие положи-
тельные аномалии − в 2014 (1.7°С) и 1990 (1.3°С) гг.
В июне самое большое понижение температуры
воды было в 1980 (Δtw = –2.2°С), 2012 (–1.6°С),
1984 (–1.4°С), 1987 и 2006 (–1.3°С), 2005 (–1.1°С);
максимальное повышение − в 2008 (2.0°С), 2014
(1.7°С), 1995 (1.4°С), 1990 и 2015 (1.1°С) гг. В июле
самая низкая температура наблюдалась в 1982
(Δtw = –3.6°С), 1980 (–3.4°С), 1989 (–3.3°С), 1986
и 2012 (–2.1°С), 1981 (–1.2°С), 1983 (–1.0°С), 1984
(–1.7°С), 2007 (–1.6°С), 2011 (–1.5°С); самая вы-
сокая – в 2010 (Δtw = 2.4°С), 2014 (2.0°С), 1997 и 2000
(1.9°С), 2017 (1.4°С), 2004 (1.3°С), 1995 (1.2°С) гг.

В ходе аномалий температуры воды на ГМС
Сосуново в мае и июле выявлен положительный
значимый (р < 0.05) тренд: y = 0.0209x – 0.3746
(R2 = 0.1031) и y = 0.0643x – 1.3312 (R2 = 0.2380),
следовательно, у юго-западного побережья Татар-
ского пролива в мае и июле происходит рост тем-

Рис. 3. Аномалии среднемесячной температуры морской воды (Δtw) в мае (а, г, ж), июне (б, д, з) и июле (в, е, и) от сред-
ней за период 1985–2018 гг.: а–в – северо-западная часть Татарского пролива, г–е – его юго-западная часть, ж–и –
северная часть Японского моря; (–) – Δtw, (···) – линейные тренды.
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пературы воды. В июне тренд не выявлен (y =
= 0.0217x – 0.4285 (R2 = 0.0643)), колебания темпе-
ратуры происходят около среднего многолетнего.

ГМС Рудная Пристань (рис. 4ж–4и). В мае зна-
чительные отрицательные аномалии наблюдались
в 1987 (–2.2°С), 1980 (–1.7°С), 2006 (–1.1°С), 2005
(–1.0°С); положительные − в 1991 (2.7°С), 2002
(1.8°С), 1990 и 2014 (1.3°С) гг. В июне значитель-
ное понижение температуры воды отмечено в
1980 (Δtw = –2.2°С), 2012 (–1.6°С), 1984 (–1.4°С),
1987 и 2006 (–1.3°С), 2005 г. (–1.1°С); наибольшее
повышение – в 1991 (2.1°С), 2010 (1.5°С), 2012 и
2014−2015 (1.4°С), 2000, 2002 и 2013 (1.3°С) гг. В
июле значительные отрицательные аномалии бы-
ли отмечены в 1982 и 2017 (–2.0°С), 2009 (–1.7°С),
1983 (–1.6°С), 1989 (–1.5°С), 1980, 1996, 2018 и
2012 (–1.4°С), 1998 г. (–1.1°С); наибольшие поло-
жительные − в 2010 (2.3°С), 2014 (2.0°С), 1988
(1.5°С), 1995, 2000 и 2008 (1.1°С) гг.

В мае, июне и июле среднемесячная темпера-
тура воды у северо-западного побережья Япон-
ского моря колеблется около среднего за весь пе-
риод наблюдений с несущественным (р > 0.05)

положительным трендом (y = 0.0165x – 0.2848
(R2 = 0.0455), y = 0.0225x – 0.4417 (R2 = 0.0567),
y = 0.0229x – 0.4896 (R2 = 0.0584)).

Особенности барических полей
во время ската и возврата приморской горбуши

Атмосферная циркуляция во многом опреде-
ляет термический режим поверхностных вод и
динамику течений. Основными структурными эле-
ментами циркуляции воздушных масс над Дальним
Востоком в тёплый сезон являются летняя дальне-
восточная депрессия (ЛДД) и охотский анти-
циклон (ОА) (Шатилина и др., 2019). Эти струк-
туры представлены на рис. 5.

Июнь 2012 г. – минимальная условная выжи-
ваемость поколения 2011 г., Кв = 0.86 (табл. 1).
Над большей частью Японского моря и прилега-
ющей частью суши отмечался высотный гребень,
в вершине которого находился очаг повышенных
значений геопотенциала (Н500). Над Охотским
морем наблюдался холодный высотный циклон,
в дельте высотной ложбины отмечался очаг с экс-

Рис. 4. Аномалии температуры морской воды (Δtw) в районах расположения гидрометеостанций в мае (а, г, ж), июне
(б, д, з) и июле (в, е, и) от средней за период 1980–2018 гг.: а–в – Советская Гавань, г–е – Сосуново, ж–и – Рудная
Пристань; обозначения см. на рис. 3.
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тремально низкими значениями Н500, что свиде-
тельствует об ослаблении влияния гавайского ан-
тициклона (рис. 5в). В приземном поле центр
ЛДД отмечался в координатах 117° в.д. 45° с.ш., а
центр ОА − 155° в.д. 46° с.ш., что южнее их сред-
него климатического положения (рис. 5г). Ос-
новной поток тёплого воздуха был сосредоточен
над континентальными районами Дальнего Во-
стока, что является экстремальным, а над мо-
рем наблюдались восточные вторжения холодно-
го воздуха по периферии антициклона, которые
задерживали прогрев вод во время ската молоди
горбуши. Очаг экстремально тёплых воздушных
масс у земли был приурочен к вершине тропо-
сферного гребня, а очаг холодных располагался
несколько восточнее от очага экстремально низ-
ких значений Н500 (рис. 5в). По данным ГМС Со-
суново, отмечен пониженный фон поверхностной
температуры воды (Δtw = –1.6°С), что свидетель-
ствует об усилении влияния холодного Примор-
ского течения.

Май 2009 г. – максимальная условная выжива-
емость поколения 2008 г., Кв = 3.86 (табл. 1).
Структура барических полей существенно отли-
чалась от таковой в июне 2012 г. Изогипсы давле-
ния Н500 имели зональный характер, холодная де-
прессия располагалась в северо-западной части
материкового побережья; над районом воспроиз-
водства в зональном потоке воздушных масс на-
блюдались повышенные значения Н500 (рис. 5а).
В приземном поле центр ЛДД располагался на се-
вере (125° в.д. 57° с.ш.); в передней части призем-
ных циклонов, формирующих депрессию, рас-
пределялись тёплые воздушные массы (рис. 5б).
Наибольшие положительные аномалии (1.5°С)
были отмечены в Татарском проливе, что свиде-
тельствует об усилении влияния на район воспро-
изводства тёплых вод Цусимского течения.

Июнь 2018 г. – средняя условная выживаемость
(Кв = 1.13) и низкий возврат поколения 2016 г.
(табл. 1). Охотское море находилось под воздей-
ствием обширной холодной депрессии. Области
отрицательных экстремальных значений Н500 рас-
полагались над Охотским морем и континенталь-
ными районами Приморского края (рис. 5ж). В
приземном поле над Охотским морем преоблада-
ло поле ОА. Результатом охотских вторжений бы-
ло появление областей экстремально низкой тем-
пературы воздуха у земли, располагающихся над
северо-западной частью Охотского моря и Та-
тарским проливом (рис. 5з). Активной оказалась
первая (холодная) стадия дальневосточного мус-
сона, которая и определила особенности терми-
ческого режима в Японском море и прилегающих
районах.

Июнь 2010 г. − средняя условная выживаемость
молоди поколения 2009 г. (Кв = 1.95) и макси-
мальный возврат горбуши 2010 г. (табл. 1). Центр

холодной тропосферной депрессии смещён в се-
веро-восточную часть Охотского моря, Японское
море находилось под влиянием тёплого тропо-
сферного гребня. Такая структура барического
поля была аномальной, что видно по положению
и величинам областей с экстремальными значе-
ниями Н500 (рис. 5д). В приземном поле отмеча-
лась вторая (тёплая) стадия летнего муссона, оча-
ги тёплых воздушных масс которого располага-
лись над Амуром и северной частью Татарского
пролива (рис. 5е). Эти условия определяли экс-
тремально тёплый режим в рассматриваемых рай-
онах Японского моря.

Июль 2016 г. – максимальная условная выжи-
ваемость поколения 2014 г. (Кв = 3.12) и высокий
возврат горбуши (табл. 1). Центр тропосферной
депрессии располагался над северо-западной ча-
стью материкового побережья Охотского моря.
Области экстремальных аномалий Н500 распола-
гались над Амуром и восточной частью Охотского
моря (рис. 5и). Центр ЛДД был смещён на восток.
Японское море находилось под воздействием греб-
ня гавайского антициклона, очаги экстремально
тёплых воздушных масс локализовались над обла-
стью депрессии и над восточной частью Охотского
моря. Температура воды в районах воспроизводства
и миграций была выше нормы (рис. 5к).

ОБСУЖДЕНИЕ

Уловы приморской горбуши в 1980−1999 гг.
были ниже, чем в 2000−2019 гг. (рис. 2). Увеличе-
ние запаса и уловов горбуши совпало с положи-
тельным направлением тренда аномалий темпе-
ратуры воды в прибрежной зоне в мае, июне и
июле 1980–2018 гг. (рис. 4): в период низких уло-
вов (до 2000 г.) наблюдались преимущественно
отрицательные аномалии температуры, а затем ста-
ли преобладать положительные. В эти же месяцы
в мористой части районов положительные анома-
лии температуры воды преобладают в Татарском
проливе, а в северной части Японского моря их
проявления незначительны (рис. 3).

Выживаемость молоди горбуши в 2009 и 2015 гг.
была максимальной, что подтверждается кратно-
стью возврата (табл. 1). В период ската молоди в
мае 2009 г. температура поверхностного слоя во-
ды была выше средней за период исследования,
причём наибольшее повышение (Δtw = 1.5°С) про-
изошло на севере как в прибрежной зоне (ГМС
Советская Гавань), так и мористее, что связано,
возможно, с повышением влияния на район вос-
производства тёплых вод Цусимского течения.
Благоприятным условиям выживания молоди со-
ответствовала синоптическая обстановка, когда
центр ЛДД располагался на 55° с.ш. и в передней ча-
сти приземных циклонов распространялись тёплые
воздушные массы.
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Рис. 5. Среднемесячная структура поля геопотенциала (Н500) (а, в, д, ж, и), приземного поля давления (Р0) и призем-
ной температуры воздуха (tа) (б, г, е, з, к): а, б – май 2009 г.; в, г – июнь 2012 г.; д, е – июнь 2010 г.; ж, з – июнь 2018 г.;
и, к – июль 2016 г.; (—) – изолинии Н500, гПа; (- - -) – изолинии Р0, гПа; ( ), ( ) – области экстремально низких и
экстремально высоких значений Н500; ( ), ( ) – то же tа, Н – центр низкого давления, В – центр высокого давления.
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В 2012 г. наблюдалась низкая выживаемость
молоди. В этот год очаг холодных воздушных
масс у земли располагался несколько восточнее
от очага экстремально низких значений Н500 и от-
мечался пониженный фон поверхностной тем-
пературы воды. Так, значительное понижение
(Δtw = –1.6…–2.1°С), отмеченное в июне–июле на
ГМС Сосуново, свидетельствует об усилении вли-
яния холодного Приморского течения.

В июне 2018 г., когда наблюдалась средняя вы-
живаемость молоди, активной оказалась первая
(холодная) стадия дальневосточного муссона, ко-
торая и определила особенности термического
режима в Японском море и прилегающих райо-
нах. Понижение температуры воды в Татарском
проливе (Δtw в пределах –0.5…−1.0°С) критично
не повлияло на выживаемость горбуши.

Максимальный возврат горбуши проходил в
2010 и 2016 гг. при высоких положительных анома-
лиях температуры воды (рис. 6). Так, в июне 2010 г.
максимальное повышение температуры произошло
на ГМС Советская Гавань (Δtw = 3.4°С), на осталь-
ных станциях по направлению к югу Δtw состави-
ла соответственно 0.3 и 1.5°С, а в июле – 2.1, 2.4 и
2.3°С, т.е. нагрев воды вдоль берега в июле про-
изошёл практически на всей акватории одновре-
менно. В мористой части также отмечены положи-
тельные аномалии температуры, которые в июне в
районах исследования в порядке с севера на юг со-
ставляли 1.7, 0.8 и 0.1°С, а в июле – 1.6, 0.7 и 1.1°С.

В период очень низкого возврата горбуши в
2009 г. почти на всей исследуемой акватории пре-
обладали отрицательные аномалии температуры
воды: в июне −0.5 (ГМС Советская Гавань), –1.1
и –0.9°С (ГМС Рудная Пристань и мористее), а в
июле на юге воды ещё больше охладились – Δtw =
= –1.7 и –1.3°С. Повышение температуры было
отмечено на севере: в июне в Татарском проливе
(Δtw = 0.9°С), а в июле – на ГМС Советская Га-
вань (0.4°С), и незначительное повышение – на
ГМС Сосуново в июне и июле (0.1 и 0.2°С). Воз-
можно, максимальный возврат приморской гор-
буши в 2010 и 2016 гг. был связан с перераспреде-
лением анадромных миграционных потоков в свя-
зи с благоприятным температурным режимом
морских вод района исследования, в результате че-
го к рекам Приморского края подошли также ры-
бы других япономорских стад (рис. 5д, 5е, 5и, 5к).

На основании анализа синоптических процес-
сов, описанных в работе, составлены схемы бла-
гоприятных или неблагоприятных климатических
условий для анадромной миграции приморской
горбуши (рис. 7). Раннее начало второй стадии
летнего дальневосточного муссона в период анад-
ромной миграции приводит к формированию
тёплых режимов и появлению термических экс-
тремумов на поверхности Японского моря, что
создаёт благоприятные условия для подхода гор-

буши к Приморскому побережью. А с усилением
влияния гавайского антициклона над Японским
морем формируются области с экстремально вы-
сокой температурой воздуха (рис. 7а), что являет-
ся предпосылкой для экстремально высоких уло-
вов горбуши. Задержка подходов наблюдается
при появлении над Охотским морем высотной
депрессии, а в приземном поле – области высо-
кого давления (рис. 7б). Попытка прогнозирова-
ния развития охотского антициклона была изло-
жена в работе Шатилиной с соавторами (2019).

ВЫВОДЫ
1. В период относительно низких уловов при-

морской горбуши (1980−1999 гг.) температура при-
брежных вод характеризовалась отрицательными
аномалиями, а увеличение уловов с 2000 г. про-
изошло, когда температура стала повышаться.

2. Низкие подходы горбуши наблюдаются при
значительном развитии охотского антициклона, а
при ослаблении его интенсивности можно ожи-
дать хорошие подходы. При большой повторяемо-
сти ложбин холода, характерных для первой (хо-
лодной) стадии муссона, подходы горбуши на не-
рест задерживаются. По интенсивности развития
охотского антициклона можно судить о влиянии
гидрометеорологических факторов на величину
возврата приморской горбуши.

3. Наиболее благоприятными условиями для
подхода горбуши к приморскому побережью в пе-
риод анадромной миграции является усиление вто-
рой стадии летнего муссона, обусловленного рас-
пространением гавайского антициклона на Япон-
ское море и появлением термических экстремумов
на его поверхности.

4. При резком снижении температуры морских
прибрежных вод подходы горбуши к нерестовым

Рис. 6. Зависимость величины возврата от численно-
сти скатившейся молоди приморской горбуши Onco-
rhynchus gorbuscha в реках Приморского края в 2000–
2017 гг. (R2 = 0.6269): (s) – 2010, (e) – 2012, (m) – 2016,
(r) – остальные годы.
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рекам задерживаются и даже может произойти пе-
рераспределение анадромных миграционных по-
токов приморской горбуши в подзоне Приморье.

5. Термический режим морских вод, формиру-
ющийся под влиянием холодной и тёплой стадий
дальневосточного муссона, оказывает значитель-
ное влияние на анадромную миграцию горбуши,
но требуется дальнейшая детализация этих иссле-
дований. Полученные в работе результаты могут
быть использованы для краткосрочного прогнози-
рования динамики подхода приморской горбуши.
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Изучены электрические разряды у двух видов перистоусых сомов Synodontis clarias и S. membrana-
ceus. У S. clarias обнаружена постоянная генерация слабых электрических импульсов с относительно
стабильной частотой (~30 с−1) и амплитудой, достигающей 200 мкВ. У представителей обоих видов
при агрессивно-оборонительном поведении в парах особей зарегистрированы как относительно
короткие двухфазные разряды двух типов, отличающиеся суммарной длительностью и отношением
положительной и отрицательной фаз, так и продолжительные импульсы разнообразной формы с
характерной фронтальной изрезанностью. У S. membranaceus зарегистрированы короткие двухфаз-
ные разряды как первого, так и второго типа. С помощью простой компьютерной модели осуществ-
лена попытка реконструкции процесса образования продолжительных электрических разрядов из
коротких элементарных импульсов.

Ключевые слова: перистоусые сомы, Synodontis clarias, S. membranaceus, слабоэлектрические рыбы,
разряды электрического органа, электрокоммуникация, электрорецепция.
DOI: 10.31857/S0042875221020016

Кроме хорошо известных двух основных групп
пресноводных слабоэлектрических рыб – афри-
канских Mormyriformes и южноамериканских
Gymnotoidei, − использующих свои электриче-
ские органы и электрорецепторные системы для
коммуникации и локации (обнаружения объек-
тов), в последние годы обнаружены представители
ещё ряда таксонов, генерирующих электрические
разряды, которые в основном составляют группу
слабоэлектрических сомов. Способность гене-
рировать электрические разряды обнаружена к
настоящему времени у представителей пяти се-
мейств сомообразных (Siluriformes). Кроме хорошо
известного сильноэлектрического сома Malapter-
urus electricus (Malapteruridae), специализирован-
ная электрическая активность зарегистрирова-
на у представителей родов: Synodontis (Mochoki-
dae) (Hagedorn et al., 1990; Baron et al., 1994a,
2002; Boyle et al., 2014; Орлов и др., 2017, 2019;
Kéver et al., 2020), Clarias и Heterobranchus (Cla-
riidae) (Baron et al., 1994b; Барон и др., 2008; Ol-
shanskiy et al., 2020), Ompok (Siluridae) (Моршнев,
Ольшанский, 1997) и Auchenoglanis (Claroteidae)
(Барон и др., 1996; Орлов и др., 2015). Анализ мор-
фологических характеристик позволяет рассматри-
вать представителей семейства Claroteidae и силь-

ноэлектрических сомов (Malapteruridae) как фило-
генетически близкородственные линии (de Pinna,
1993). Однако более поздние данные указывают,
что электрические органы (электрогенераторные
структуры в случае Claroteidae) у представителей
этих двух таксонов возникли, скорее всего, неза-
висимо друг от друга (Alves-Gomes, 2001).

Формы разрядов электрических органов у
Mormyriformes и Gymnotoidei за счёт высокой син-
хронизации, которая обеспечивается системой
нервного контроля, в точности повторяют фор-
му разрядов одиночных электрических клеток
(электроцитов). В большинстве случаев паттерны
разрядов у этих рыб являются видовым или родо-
вым признаком, а их электрические параметры,
например длительность, жёстко привязаны к ин-
тервалу частот соответствующего типа электроре-
цепторов, что позволяет использовать электриче-
ские органы и сенсорные системы для обнаруже-
ния объектов или коммуникации (Heiligenberg,
1977; Hopkins, 1986).

Обнаруженные у большинства слабоэлектри-
ческих сомов паттерны разрядов крайне разно-
образны. Попытка систематизации разнообра-
зия формы электрических разрядов, зарегистри-
рованных в продолжительных по времени опытах

УДК 597.554.4.591.18
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у представителей нескольких видов перистоусых
сомов Synodontis нильской фауны, показала, что
наравне с постоянно встречающимися сравнитель-
но короткими импульсами, не превышающими не-
скольких миллисекунд, основной массив электри-
ческой активности у Synodontis представлен более
длительными (>10−20 мс) разрядами разной про-
должительности и формы (Орлов и др., 2017, 2019).
Это позволило предположить, что механизм об-
разования таких импульсов может быть связан с по-
следовательной временнóй суммацией коротких
(элементарных) импульсов отдельных электроци-
тов, подобно тому, как это происходит в мышечных
тканях при образовании тетануса в результате со-
гласованной активности отдельных мышечных
волокон. Похожие по длительности типы разря-
дов описаны у представителей родов Clarias и
Auchenoglanis и неизвестны в других группах прес-
новодных электрических рыб (Baron et al., 1994b;
Орлов и др., 2015).

Калмийн (Kalmijn, 1974) полагал, что электро-
сенсорная система сомов, образованная исклю-
чительно низкочастотными ампулированными
электрорецепторами, способна лишь к пассивной
рецепции внешних электрических полей в основ-
ном абиотического происхождения. Однако обна-
руженные у ряда представителей сомообразных
электрические разряды, параметры которых за счёт
увеличения длительности и амплитуды в процессе
суммации приближаются к оптимальным дина-
мическим и частотным диапазонам чувствитель-
ности собственных ампулированных рецепторов
(Lissmann, Machin, 1963; Peters, Buwalda, 1972; Han-
ika, Kramer, 2000), показывают возможность, по
крайней мере, внутривидовой коммуникации.

Цель работы – изучить электрическую актив-
ность S. clarias и S. membranaceus (двух из 11 видов
перистоусых сомов, представляющих нильскую
фауну, на которых ранее исследования подобного
рода не проводились) и с помощью простой ком-
пьютерной модели реконструировать процесс об-
разования продолжительных электрических раз-
рядов из коротких элементарных импульсов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Объекты исследования – 6 экз. S. clarias стан-

дартной длиной (SL) 118–180 мм и 5 экз. S. mem-
branaseus SL 211–245 мм − были выловлены из
системы р. Баро (Baro) и её притоков в бассейне
Белого Нила на юго-западе Эфиопии. Рыб отлав-
ливали жаберными или рамными сетями, после
чего доставляли в полевую лабораторию, где со-
держали в пластиковых 40-литровых контейнерах
в воде из водоёма, в котором они были добыты,
при постоянной аэрации и активной фильтра-
ции. Период акклимации перед первыми запися-
ми составлял от 2 ч до нескольких суток. Темпе-
ратура и электропроводность воды в разных ло-

кальностях варьировали в пределах 27.0–29.5°C и
108−159 мкСм/см. Опыты проводили при есте-
ственной освещённости круглосуточно в экспери-
ментальном аквариуме размером 40 × 30 × 20 см,
наполненном водой, в которой рыб содержали.

Электрические разряды регистрировали, как
правило, у свободно плавающих рыб с помощью
двух стержневых электродов из графита, при-
креплённых к коротким стенкам аквариума. Уси-
ленные дифференциальным усилителем (Isolated
Low-Noise Bio-Amplifier, Iso-DAM, WPI) сигналы
(×100, 0.0001−10 кГц) подавались на вход аналого-
цифрового преобразователя (DAQ-card AI-16E-4,
National Instruments), соединённого с PCMCIA-
входом ноутбука, и оцифровывались (частота дис-
кретизации 20 кГц, 12 бит). Для записи и анализа
сигналов в реальном времени использовали адап-
тированное к устройству оцифровки собственное
программное обеспечение, разработанное в про-
граммной среде LabView 7.0. Данный софт снаб-
жён регулируемым пороговым устройством (дис-
криминатором), которое позволяет записывать в
отдельные файлы только те сигналы, амплитуды
которых превышают в конкретном опыте некото-
рый заданный уровень, и отсеивать тем самым
прочий электрический фон.

Для реконструкции процесса образования про-
должительных электрических разрядов из ко-
ротких элементарных импульсов использовали
программу, написанную в среде LabWindows SVI
(National Instruments). Она выполнена в виде гра-
фического интерфейса и может одновременно
импортировать до 20 предварительно записанных
элементарных разрядов, после чего в режиме ре-
ального времени позволяет вручную производить
суперпозицию (алгебраическое сложение) всех за-
груженных импульсов. Изменяя соответствующим
образом (как правило, поочерёдно) амплитуды и
фазы импульсов можно добиться довольно близ-
кого сходства паттерна получающегося суммарно-
го импульса с реальным реконструируемым элек-
трическим разрядом.

РЕЗУЛЬТАТЫ
У одиночных свободно плавающих особей

S. clarias обнаружена постоянная и продолжаю-
щаяся всё время наблюдений спонтанная гене-
рация слабых электрических разрядов с частотой
~30 с−1 (рис. 1а). Амплитуды разрядов при нахож-
дении рыбы в центральной части аквариума со-
ставляли 30–200 мкВ, в то время как величины
межимпульсных интервалов отличались крайней
стабильностью: у всех исследованных рыб эти
значения находились в диапазоне 33−36 мс. Для
более точного определения формы отдельных им-
пульсов рыб помещали в препятствующий сво-
бодному движению цилиндрический футляр из
крупноячеистой пластиковой сетки, а отведение
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осуществляли точечным электродом относитель-
но индифферентного, расположенного в дальнем
углу аквариума. Один из таких разрядов, записан-
ный в нескольких миллиметрах от дорсальной
поверхности головы рыбы (рис. 1б), представляет
собой двухфазный импульс с короткой начальной
фазой длительностью ~1.9−2.0 мс и значительно
более длинной второй фазой с существенно мень-
шей амплитудой. Полярность первой фазы элек-
трических разрядов S. clarias всегда была электро-
отрицательна относительно области головы.

Одиночные особи S. clarias кроме постоянной
электрической активности в микровольтовом диа-
пазоне практически не генерировали какие-либо
другие электрические разряды. Ситуация меня-
лась при помещении в аквариум пары рыб. В этом
случае генерация разрядов в основном происходи-
ла при агрессивно-оборонительных взаимодей-
ствиях пары рыб, когда одна из них, занимающая,

по-видимому, доминирующее положение, в усло-
виях ограниченного пространства предпринима-
ла серии атак. Число таких поведенческих актов у
разных пар рыб за время одного опыта также мог-
ло заметно различаться: некоторые рыбы вообще
не проявляли склонность к агрессивному поведе-
нию и, соответственно, к генерации электриче-
ских разрядов. В таких случаях для достижения
нужного результата приходилось неоднократно
менять индивидуальный набор пар.

Зарегистрированные разряды можно разделить
на две группы: к первой можно отнести короткие
(элементарные) двухфазные импульсы, практи-
чески идентичные по форме таковым на рис. 1а и
1б, но с большей амплитудой, которая достигала
1−3 мВ. Единственный варьирующий параметр
разрядов этого типа, который можно отметить по
материалам регистрации от разных особей, – это
небольшие изменения относительной амплитуды

Рис. 1. Электрические разряды Synodontis clarias (а–г) и S. membranaceus (д–з); на всех записях отклонение вверх соот-
ветствует по знаку электроотрицательности ростральной части рыбы: а − амплитудная модуляция разрядов связана с
изменением положения рыбы относительно электродов при свободном движении; б–з – нормированные по ампли-
туде осциллограммы. Масштаб: а – 50, б–з – 5 мс.

(а)

(б) (д)

(в) (ж)

(г) (з)

(е)
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второй фазы разряда, являющиеся, вероятно, ин-
дивидуальным признаком. Вторую группу пред-
ставляют продолжительные во времени разряды,
характеризующиеся увеличенной длительностью
первой фазы, достигающей 20−30 мс, и изрезан-
ностью её восходящего фронта (рис. 1в, 1г). Труд-
но привести какие-либо количественные данные,
касающиеся частоты генерации сомами элек-
трических разрядов при агрессивном поведении,
так как это зависело от индивидуальных особен-
ностей рыб, используемых в опытах, а учитывая
относительную кратковременность последних в
полевых условиях, в первую очередь от их фи-
зиологического состояния. Однако отметим, что
в стандартном опыте от одной из активных пар
рыб за период измерений 260 мин было зареги-
стрировано 22 разряда, из которых лишь четыре
представляли первую группу коротких разрядов
(рис. 1б).

Электрические разряды S. membranaseus, а так-
же условия, при которых они генерировались ры-
бами, во многом совпадали с описанными выше у
S. clarias. Основное отличие состояло в отсутствии
какой-либо спонтанной электрической активно-
сти при одиночном содержании у всех использо-
ванных в опытах пяти рыб. Кроме того, наравне с
короткими двухфазными импульсами, у которых
длительность первой фазы составляла 2.0–2.2 мс
(рис. 1д), т. е. совсем немного превосходила со-
ответствующее значение у похожих импульсов
S. clarias, был обнаружен и второй тип элементар-
ных разрядов с неизменной повторяющейся фор-
мой (рис. 1е). Их характерной особенностью яв-
лялась как увеличенная до 2.5–2.7 мс длитель-
ность первой фазы, так и возросшая амплитуда
второй, приводящая к другому соотношению по-
ложительной и отрицательной фаз. Хотя эти раз-
ряды были обнаружены только у трёх рыб, часто-
та их генерации при агрессивно-оборонительном
поведении была приблизительно такой же, как и
у элементарных импульсов первого типа. Так, в
примерно одинаковых по длительности опытах
(на двух разных парах рыб) в интервале 17 мин
было зарегистрировано шесть продолжительных
разрядов второго типа (рис. 1е) и семь коротких
разрядов первого типа (рис. 1д). Основной же
массив электрических разрядов S. membranaseus,
как и у S. clarias, состоял из сравнительно дли-
тельных импульсов с изрезанностью, которая про-
являлась либо на продолжительной второй фазе
разряда (рис. 1ж), либо на восходящем фронте на-
чальной фазы (рис. 1з).

Для проверки предположения о механизме об-
разования длительных электрических разрядов Syn-
odontis в результате последовательной суммации
более коротких импульсов, условно отнесённых
к элементарным разрядам, которые генерируют-
ся непосредственно отдельными электрическими
клетками, использовали программу, позволяю-

щую провести качественную, основанную на визу-
альной оценке реконструкцию зарегистрирован-
ных продолжительных импульсов. На рис. 2а−2г
представлен один из примеров такой реконструк-
ции электрического разряда S. membranaseus. По-
скольку разряд сравнительно короткий (рис. 2б),
то для его аппроксимации в первом приближении
оказалось достаточно всего пяти слагаемых эле-
ментарных импульсов с разными амплитудами и
фазами (рис. 2в). На рис. 2д−2к приводятся два
других примера реконструкции более длительных
электрических разрядов S. membranaseus (рис. 2е)
и S. clarias (рис. 2и). Для получения большего
сходства, а также при реконструкции более длин-
ных разрядов число слагаемых импульсов нужно
увеличивать. Особенно это касается случаев, ко-
гда аппроксимируются пологие и гладкие участки
фронта разрядов. Так, для реконструкции про-
должительного разряда S. clarias (рис. 2к) число
слагаемых элементарных импульсов должно быть
существенно больше 20 – максимального числа
импортируемых импульсов, которое позволяет ис-
пользовать применяемая программа. Полученные
данные позволяют считать, что, с точки зрения
сравнительной визуальной оценки получивших-
ся разрядов, данный метод позволяет вполне удо-
влетворительно реконструировать сложные про-
должительные разряды.

ОБСУЖДЕНИЕ

Процесс образования разнообразных по фор-
ме электрических разрядов связан с механизмом
последовательной временнóй суммации элемен-
тарных разрядов, формы которых, в свою оче-
редь, определяются особенностями электрогене-
за в одиночных электрических клетках. У пред-
ставителей Synodontis структуры, отвечающие за
генерацию электрических разрядов, обнаружены
в протракторных мышцах, прикреплённых к пла-
вательному пузырю (Hagedorn et al., 1990) и, как
считается, входящих в систему звукообразования
(Parmentier, Diogo, 2006). У ряда видов Synodontis
в мышечных волокнах этих мышц обнаружено
пониженное содержание миофибрилл, которые
являются одним из основных компонентов со-
кратительного аппарата, и одновременно с этим
повышенная способность к электрогенерации, вы-
ражающаяся в генерации разрядов увеличенной
амплитуды (Boyle et al., 2014). Так, у пяти исследо-
ванных видов Synodontis была получена отрицатель-
ная корреляция между плотностью миофибрилл в
волокнах протракторных мышц и способностью
рыб к электрогенерации, в то время как для генера-
ции звуков эта корреляция была положительная.
Таким образом, электрогенераторными структура-
ми Synodontis и, соответственно, электрическими
клетками (электроцитами), вероятно, являются
модифицированные мышечные волокна, в кото-
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рых потеря сократительного аппарата замещается
появлением способности к генерации электриче-
ских токов во внешней среде. По мнению Боуле с
соавторами (Boyle et al., 2014), протракторные
мышцы могут представлять собой комплексную
структуру, в которой происходит постепенный
эволюционный переход от системы, участвую-
щей в процессе звукообразования, к электрогене-
рации.

Не менее важным является то, что, по-види-
мому, разные виды Synodontis находятся на раз-
ных стадиях этого перехода, что связано не толь-
ко с морфологическим разнообразием тканей, но
и с функциональными характеристиками образу-
ющейся электрогенераторной системы, к кото-
рым можно отнести как особенности электроге-
неза электрических клеток, так и системы нерв-
ного контроля.

У S. membranaceus и S. clarias обнаружены два
типа двухфазных электрических разрядов (рис. 1б,
1д, 1е), которые по своим временным параметрам
схожи с разрядами ряда известных слабоэлек-
трических рыб; их условно можно считать эле-
ментарными (т. е. не подверженными процессу
временнóй суммации) и отнести к электрогенезу
одиночных электрических клеток. Основное раз-
личие этих двух типов разрядов состоит в разном
соотношении амплитуд положительных и отри-

цательных фаз разрядов и интегральных значе-
ний площадей под каждой из них. От последнего
фактора зависит величина и знак постоянной со-
ставляющей разряда. Кроме рассматриваемых ви-
дов разряды первого типа (рис. 1б, 1д) с большим
значением отношения фазовых амплитуд (условно
превышающих значение 3) были зарегистрирова-
ны у S. serratus, S. sorex и S.eupterus (Baron et al.,
2002; Орлов и др., 2017, 2019), а разряды второго
типа − кроме S. membranaceus (рис. 1е) у S. cau-
dovitatus (Орлов и др., 2017). Крайне необычным
является то, что у представителей двух видов –
S. membranaceus и S. batensoda (Орлов и др., 2019), –
в том числе у одних и тех же особей, были получе-
ны разряды как одного, так и другого типа.

У некоторых видов Synodontis элементарные
электрические разряды образуют пачки импуль-
сов. Это происходит в случае, когда период по-
вторения импульсов превышает длительность са-
мих разрядов и эффекта временнóй суммации не
происходит. Продолжительные пачки импульсов
длительностью >100 мс были обнаружены у S. ni-
griventris (Kéver et al., 2020), S. marmorata (Boyle et al.,
2014), S. schall (Барон, Моршнев, 1998) и S. nigrita
(Baron et al., 1994a). Отметим, что у последних двух
видов одиночные электрические разряды, образу-
ющие пачку, относятся к разрядам первого типа.

Рис. 2. Электрические разряды Synodontis membranaceus (а–ж) и S. clarias (з–к): а, д, з – короткие элементарные разря-
ды; б, е, и – зарегистрированные продолжительные разряды разной формы; г, ж, к – импульсы, полученные в резуль-
тате реконструкции при последовательном сложении соответствующих элементарных разрядов; в – схематическое
представление слагаемых элементарных импульсов для реконструкции разряда (б) [X (мс) – фазовые сдвиги между пя-
тью слагаемыми импульсами, A (относительные единицы) − их амплитуды]; (⁞) – граница доступной для аппроксима-
ции зоны. Масштаб: 5 мс.
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Трудно объяснить функциональное значение
периодической спонтанной электрической актив-
ности, которая кроме S. clarias была обнаружена у
S. nigrita (Hagedorn et al., 1990; Baron et al., 1994a) и
S. caudovittatus (Орлов и др., 2017). Сочетание край-
не слабой амплитуды разрядов, не превышающей
в лучшем случае нескольких сот микровольт в не-
скольких сантиметрах от рыбы (относительно уда-
лённого электрода), и коротких импульсов дли-
тельностью несколько миллисекунд не привязано
к рабочему диапазону чувствительности ампу-
лированных электрорецепторов и не позволяет
использовать разряды в качестве коммуника-
ционных сигналов. В то же время адекватная
стимуляция электрорецепторной системы Syno-
dontis электрическими импульсами даже на по-
роговом уровне вызывает заметное изменение ча-
стоты спонтанной электрической активности, ко-
торое, как правило, заключается в её торможении.
Пороговые значения и другие характеристики элек-
трорецепторов Synodontis, полученные этим мето-
дом (Орлов, Барон, 2005), оказываются сравнимы с
данными, полученными у других видов сомов в
электрофизиологических и поведенческих опытах
(Peters, Buwalda, 1972; Hanika, Kramer, 2000).

Не совсем ясны механизмы нервного контро-
ля, при котором модифицированные мышечные
волокна (электроциты) протракторной мышцы
обеспечивают генерацию электрических импуль-
сов разной амплитуды и формы. Можно лишь
предполагать, что продуцирование у S. clarias от-
дельных коротких импульсов, совпадающих по
форме со спонтанно генерируемыми разрядами
(рис. 1а, 1б), но с увеличенными более чем на по-
рядок амплитудами, связано с синхронной акти-
вацией мотонейронами большего числа электро-
цитов, которые в результате последовательно-па-
раллельного соединения увеличивают амплитуду
итогового разряда. А последующее увеличение
длительности электрических разрядов Synodontis
за счёт последовательной суммации приводит к
их согласованной работе с ампулированными элек-
трорецепторами и позволяет использовать элек-
трогенераторную и электрорецепторную системы
сомов для электрической сигнализации и комму-
никации.
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Проведён сравнительный анализ активности цитоплазматических оксидоредуктаз (малат- и лактат-
дегидрогеназы) и содержания аденозинтрифосфата в тканях устойчивого к гипоксии морского ер-
ша Scorpaena porcus. Оксифильные ткани (структуры головного мозга, жабры) скорпены преадапти-
рованы к гипоксии: в условиях нормоксии имеют высокую активность малатдегидрогеназы и повы-
шенный индекс малатдегидрогеназа/лактатдегидрогеназа, величина которого в 10−20 раз выше,
чем в печени и белых мышцах. При этом для сравнительно “молодых” локусов мозга (средний, пе-
редний и промежуточный) характерно преобладание аэробного пути метаболизма углеводов. Со-
держание аденозинтрифосфата уменьшается в ряду исследованных тканей скорпены следующим
образом: белые мышцы → печень → продолговатый мозг → жабры → средний, передний и проме-
жуточный мозг. Уровень аденозинтрифосфата в белых мышцах на порядок выше, чем в оксифиль-
ных тканях, что, очевидно, служит для обеспечения бросковой стратегии охоты донного хищника.

Ключевые слова: скорпена Scorpaena porcus, мышцы, печень, жабры, мозг, малатдегидрогеназа, лак-
татдегидрогеназа, аденозинтрифосфат, Чёрное море.
DOI: 10.31857/S0042875221010185

Скорпена, или морской ёрш Scorpaena porcus, –
представитель донной ихтиофауны Чёрного моря,
объект промыслового и любительского рыболов-
ства, хищник-засадчик; питается мелкой рыбой,
ракообразными и другими беспозвоночными; ре-
продуктивный период продолжается с июня по
сентябрь (Sahin et al., 2019). В природных услови-
ях скорпена обитает в сравнительно широком
диапазоне температуры, солёности и концентра-
ции кислорода. Установленные для морского ер-
ша критические и пороговые концентрации кис-
лорода (соответственно 8.0 и 19.3% насыщения
воды) являются одними из самых низких для рыб
Черноморского региона (Кляшторин, 1982). Осо-
бая устойчивость скорпены к гипоксии/аноксии и
другим стрессорным средовым воздействиям все-
гда привлекала внимание исследователей (Эмерет-
ли, 1994; Shulman, Love, 1999; Soldatov et al., 2014;
Силкин и др., 2019). Толерантность вида к услови-
ям внешней гипоксии в значительной степени за-
висит от чувствительности к данному фактору,
прежде всего, структур головного мозга. Обычно

авторы используют для биохимического анализа
мозг рыб целиком, не разделяя его на отделы
(Трусевич, 1978; Lushchak et al., 1998; Panepucci
et al., 2000; Tripathi, Singh, 2013). В настоящей ра-
боте впервые исследованы параметры энергети-
ческого обмена отдельных структур головного
мозга костистых рыб.

Цель работы − сравнить соотношения активно-
сти ферментов энергетического обмена (малат- и
лактатдегидрогеназы) и содержания аденозинтри-
фосфата (АТФ) в тканях с разной толерантностью
к дефициту кислорода (продолговатый, средний,
передний и промежуточный отделы головного
мозга, жабры, печень, белые мышцы) в условиях
нормоксии.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Объектом исследования служили 17 поло-
возрелых особей черноморского ерша длиной 15–
17 см, массой 90–110 г. Рыб отловили в июле став-
ным неводом в акватории Севастополя (Крым) и

УДК 597.585.2.574.24:577.121



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 2  2021

ТКАНЕВЫЕ ОСОБЕННОСТИ АКТИВНОСТИ ФЕРМЕНТОВ 227

доставили в лабораторию в пластиковых баках
(объём 60 л) с аэрацией. Для снятия стресса после
отлова и транспортировки ершей выдерживали в
течение 7 сут в проточном аквариуме; температу-
ра воды составляла 21–22°С, концентрация кис-
лорода − 4.5–6.7 мг O2/л. Ершей кормили рыб-
ным фаршем. Для оценки параметров энергети-
ческого обмена в органах и тканях морского ерша
в условиях нормоксии использовали только по-
движных и активно питающихся особей.

Препарирование тканей, гомогенизацию и
центрифугирование проводили при охлаждении
(0 ± 4°С). Исследовали белые мышцы (под спин-
ным плавником), печень, жаберные лепестки 1-й
жаберной дуги (далее − жабры), средний, перед-

ний, промежуточный (СППМ) и продолговатый
(ПМ) мозг (рис. 1). Пробы тканей до анализа хра-
нили при температуре –80°С в морозильной ка-
мере Farma 900 Series (“Termo Scientific”, США).

Активность цитоплазматических оксидоре-
дуктаз – малатдегидрогеназы (L-малат: НАД-ок-
сидоредуктаза; МДГ, 1.1.1.37) и лактатдегидроге-
назы (лактат: НАД-оксидоредуктаза; ЛДГ,
1.1.1.27) − измеряли спектрофотометрически при
340 нм и 25°C по скорости окисления восстанов-
ленной формы кофермента НАДН, используя в
качестве среды выделения 0.2 М трис-HCl-бу-
фер, рН 7.5 (Мильман и др., 1974). Субстратом для
определения активности ЛДГ служил пируват,
для МДГ – оксалоацетат. Удельную активность

Рис. 1. Мозг скорпены Scorpaena porcus, вид сверху (а) и снизу (б): 1 – продолговатый мозг, 2 – мозжечок, 3 – средний
мозг, 4 – передний мозг, 5 – обонятельная луковица, 6 – спинной мозг с 1-й парой спинномозговых нервов, 7 – ги-
пофиз, 8 – промежуточный мозг, r – ромбовидная ямка, sv – сосудистый мешок (saccus vasculosus); черепно-мозговые
нервы: V – тройничный, VII – лицевой, VIII – слуховой, IX – языкоглоточный, X – блуждающий.
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ферментов выражали в мкмолях НАДН/
мин·мг белка супернатанта; содержание белка
определяли микробиуретовым методом. Содер-
жание АТФ в тканях регистрировали хемилюми-
нисцентным методом с применением ATP-Lumi-
nometer (LKB-1250, Швеция) (Holm-Hansen,
Booth, 1966) и выражали в нг АТФ/мг сырой мас-
сы ткани. Средняя масса пробы белых мышц со-
ставляла 200 мг, печени – 50 мг, жабр – 38 мг,
СППМ – 28 мг, ПМ – 12 мг.

Результаты представлены в виде среднего зна-
чения и его ошибки (M ± m). Статистически срав-
нения выполнены на основе t-критерия Стью-
дента. Нормальность распределения проверена
при помощи критерия Пирсона.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Активность МДГ (рис. 2а). В СППМ и ПМ за-
регистрирована самая высокая удельная актив-
ность МДГ − соответственно 4.70 ± 0.21 и 3.95 ±
± 0.60 мкмоль НАДН/мин·мг белка. В белых
мышцах и жабрах активность фермента была
многократно ниже (в 6–21 раз, p < 0.001) − соот-
ветственно 0.22 ± 0.03 и 0.62 ± 0.15 мкмоль
НАДН/мин·мг белка; различия между мышцами
и жабрами достоверны (p < 0.05). Минимальная
активность МДГ установлена в печени – 0.0026 ±
± 0.0006 мкмоль НАДН/мин·мг белка (p < 0.001).
Исследованные ткани по снижению активности
МДГ распределяются в следующем порядке:
СППМ ≥ ПМ > жабры > белые мышцы > печень.

Рис. 2. Активность малатдегидрогеназы, МДГ (а) и лактатдегидрогеназы, ЛДГ (б), а также содержание АТФ (в) и ин-
декс МДГ/ЛДГ (г) в тканях скорпены Scorpaena porcus: 1 – белые мышцы, 2 – печень, 3 – жабры, 4 – продолговатый
мозг, 5 – средний, передний и промежуточный мозг; (j) – средние значения, (I) – ошибка среднего.
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Активность ЛДГ (рис. 2б). Максимальная
удельная активность ЛДГ выявлена в белых мыш-
цах − 2.69 ± 0.66 мкмоль НАДН/мин·мг белка. Вы-
сокая активность этого фермента отмечена также в
СППМ и ПМ – 2.09 ± 0.22 и 2.00 ± 0.41 мкмоль
НАДН/мин·мг белка. В сравнении с мозгом ак-
тивность ЛДГ в жабрах в 10.5 раза ниже – 0.19 ±
± 0.04 мкмоль НАДН/мин·мг белка (p < 0.001).
Минимальная активность ЛДГ зарегистрирована
в печени – 0.0091 ± 0.0028 мкмоль НАДН/мин·мг
белка (p < 0.001). Активность ЛДГ снижается в ря-
ду: белые мышцы ≥ СППМ = ПМ > жабры > пе-
чень.

Соотношение активности ферментов (рис. 2г).
Величина индекса МДГ/ЛДГ нарастает в ряду:
белые мышцы < печень < ПМ ≤ СППМ ≤ жабры.
В оксифильных тканях (жабры, ПМ, СППМ) ин-
декс МДГ/ЛДГ варьирует в пределах 2.31–3.50,
что в 10–20 раз выше, чем в печени и белых мыш-
цах (p < 0.001). Индекс МДГ/ЛДГ в печени в три
раза выше, чем в белых мышцах (p < 0.01).

Содержание АТФ (рис. 2в). Максимальное со-
держание АТФ зафиксировано в белых мышцах,
минимальное – в СППМ: 10.40 ± 3.15 против
0.74 ± 0.17 нг АТФ/мг сырой массы ткани (p <
< 0.001). В сравнении с белыми мышцами в пече-
ни содержание АТФ в четыре раза ниже – 2.52 ±
± 1.40 нг АТФ/мг сырой массы ткани (p < 0.01) и
значительно не отличается от такового в жабрах и
мозгу. Различия между ПМ и СППМ по содержа-
нию АТФ достоверны (p < 0.05). Содержание
АТФ уменьшается в ряду тканей следующим об-

разом: белые мышцы > печень ≥ ПМ ≥ жабры ≥
≥ СПМ.

Корреляционные отношения (рис. 3). Положи-
тельная корреляционная связь отмечена между ак-
тивностью МДГ и ЛДГ в жабрах (r = 0.75, p < 0.05) и
в ПМ (r = 0.74, p < 0.05). Высокие значения коэф-
фициентов корреляции отмечены также для систем
активность МДГ−содержание АТФ (СППМ, r =
= 0.91, p < 0.01), активность ЛДГ−содержание АТФ
(СППМ, r = 0.70, p ≤ 0.05) и МДГ/ЛДГ−содержа-
ние АТФ (ПМ, r = 0.77, p < 0.05).

ОБСУЖДЕНИЕ

Основополагающими процессами достижения
метаболического гомеостаза и образования АТФ
у позвоночных животных являются два метаболи-
ческих пути: аэробный синтез АТФ (тканевое ды-
хание) и анаэробный – гликолиз (Хочачка, Соме-
ро, 1977). Аэробные пути продуцируют в 15 раз
больше АТФ, чем анаэробные (Hochachka, Some-
ro, 2002). Вместе с тем гликолиз характеризуется
высокой максимальной скоростью образования
АТФ, однако этот процесс ограничивается воз-
можностью использования и запасания углеводов.
Оценку параметров энергетического обмена, его
интенсивности и направления составляющих его
частей обычно проводят на основании определе-
ния активности маркерных ферментов аэробного
и анаэробного метаболизма – МДГ (НАД+-окси-
доредуктаза) и ЛДГ (L-лактат: НАД-оксидоредук-
таза). Соотношение активности цитоплазматиче-
ской МДГ и ЛДГ используется как показатель ин-

Рис. 3. Корреляция между активностью ферментов и содержанием АТФ в тканях скорпены Scorpaena porcus: а – ма-
латдегидрогеназа (МДГ)–лактатдегидрогеназа (ЛДГ), б – АТФ–МДГ, в – АТФ–ЛДГ, г – АТФ–МДГ/ЛДГ; ( ) –
мышцы, (j) – печень, ( ) – жабры, ( ) – продолговатый мозг, (h) − средний, передний и промежуточный мозг.
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тенсивности и направленности окислительных
процессов в тканях (Хочачка, Сомеро, 1977; Pane-
pucci et al., 2000).

Мозг − наиболее сложный, чувствительный к
содержанию кислорода орган, состоящий из мно-
жества структурных и функциональных компо-
нентов с заметно различающимися и независимо
регулируемыми уровнями функциональной и ме-
таболической активности. Он отличается крайне
высокой чувствительностью к гипоксии, которая
определяется аэробным путём окисления основ-
ного субстрата мозга – глюкозы. На высокую ме-
таболическую активность мозга рыб, а также по-
чек и жабр указывает тот факт, что в тканях этих
органов используется 60–90% глюкозы, потреб-
ляемой организмом (Polakof et al., 2011).

К особенностям мозга рыб следует отнести ис-
пользование лактата (помимо глюкозы) как до-
полнительного энергетического субстрата в усло-
виях, требующих неотложных энергетических за-
трат (Soengas, Aldegunde, 2002; Tseng et al., 2014).
Транспорт и утилизацию лактата объясняют ги-
потезой астроцитарно-нейронального лактатно-
го шунта (Tseng et al., 2014), описанной для цен-
тральной нервной системы млекопитающих. Со-
гласно этой гипотезе лактат транспортируется из
астроцитов в нейроны, где происходит его превра-
щение в пируват с помощью ЛДГ1. В дальнейшем
пируватдегидрогеназа (E1) катализирует превра-
щение пирувата в ацетилкофермент А (ацетил-
КоА), который поступает в цикл Кребса и прини-
мает участие в синтезе АТФ. Утилизация лактата
в ткани мозга костистых рыб обеспечивает источ-
ник альтернативного энергетического топлива,
прежде всего, в таких глюкозозависимых обла-
стях мозга, как гипоталамус и задний мозг (Pola-
kof et al., 2007; Polakof, Soengas, 2008).

Мозг костистых рыб ихтиопсидного типа яв-
ляется ведущим центром рефлекторной деятель-
ности, в котором выделяют пять основных отде-
лов – передний, промежуточный, средний, про-
долговатый мозг и мозжечок. Наиболее старым в
эволюционном отношении является продолгова-
тый отдел мозга, который регулирует в первую
очередь совокупность базовых кардиореспиратор-
ных рефлексов, обеспечивающих выживание в
условиях флуктуации растворённого в воде кисло-
рода. У рыб отделы мозга, составляющие СППМ,
включают центры обоняния, зрения, слуха и осу-
ществляют интегрирование и регуляцию функций
организма, координируют сложные движения.

Опираясь на вышесказанное, при разделении
мозга скорпены на отдельные структуры мы учи-
тывали их эволюционный возраст и функции от-
делов мозга, полагая, что это может быть сопря-
жено с особенностями энергетического запроса
и, соответственно, с разной устойчивостью ана-
лизируемых структур к колебаниям поступления

основного участника энергетического метабо-
лизма – кислорода.

Самый высокий уровень активности МДГ сре-
ди исследованных тканей скорпены зарегистри-
рован в СППМ и ПМ, что отражает интенсив-
ность энергетического метаболизма мозга по
сравнению с другими органами и тканями. Высо-
кая активность МДГ в условиях дефицита кисло-
рода обычно характерна для рыб, толерантных к
гипоксии/аноксии (Almeida-Val et al., 1995). Ци-
топлазматическая фракция МДГ сопряжена с
гликолитическими процессами через фосфое-
нолпируваткарбоксикиназу (Skorkowski, 1988),
трансформирующую фосфоенолпируват в окса-
лоацетат. МДГ восстанавливает оксалоацетат до
малата, который затем посредством малатсукци-
натного переносчика направляется в митохондрии
и доводится ферментами ветви цикла Кребса при
участии митохондриальной МДГ до сукцината.
Подобная ориентация метаболизма ограничивает
поток углеводных субстратов в направлении лак-
тата, исключая его чрезмерное накопление, и од-
новременно поддерживает энергетический статус
ткани.

Определённый интерес представляет тот факт,
что ткани мозга скорпены по уровню активности
ЛДГ занимают вторую позицию после белых
мышц. По данным Хоулихана с соавторами (Hou-
lihan et al., 1993), сокращения белых мышц обес-
печиваются энергией АТФ, образуемой преиму-
щественно анаэробным путём в оксифильной
ткани мозга. Присущая ему изоформа ЛДГ, обла-
дая высоким сродством к молочной кислоте, пе-
реводит её в пировиноградную, стремясь поднять
концентрацию пирувата для включения его в
цикл трикарбоновых кислот. Выявленная нами
повышенная активность ЛДГ в структурах мозга
указывает на «анаэробизацию» путей энергетиче-
ского метаболизма и может служить признаком
потенциала адаптационных механизмов скорпе-
ны, которые поддержат продукцию макроэргов и
немедленно компенсируют нехватку энергии да-
же при незначительном изменении содержания
кислорода в придонных слоях воды. Сравнитель-
но высокую активность ЛДГ можно объяснить и с
позиции астроцитарно-нейронального лактатно-
го шунта (Tseng et al., 2014).

Жабры. Уровни анализируемых показателей
жаберной ткани близки к таковым структур го-
ловного мозга: повышенная активность МДГ,
высокие значения индекса МДГ/ЛДГ при низком
уровне АТФ.

Жаберный аппарат морского ерша, как и у
других бентосных видов рыб, обладает относи-
тельно небольшой площадью по сравнению с ак-
тивными, быстро плавающими рыбами (Gray,
1954). С точки зрения цитоморфологии, жабер-
ный эпителий рыб представляет собой мозаику
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респираторных, слизистых и содержащих боль-
шое количество митохондрий хлорсекретирую-
щих клеток-ионоцитов (Payan et al., 1984). Респи-
раторные клетки напрямую связаны не только с
газообменом в жаберном аппарате, но и с регуля-
цией кислотно-щелочного баланса, выделением
аммония и других продуктов азотного катаболиз-
ма (Mommsen, 1984б).

При насыщенной воздухом окружающей воде
~58% общего количества кислорода потребляется
тканями жабр из перфузирующей крови, в то вре-
мя как 42% кислорода попадают в жаберные тка-
ни непосредственно из окружающей воды (Johan-
sen, Pettersson, 1981). В покое жаберная ткань по-
требляет ~27% кислорода, что составляет лишь
3.9% массы тела (Daxboeck et al., 1982), это позво-
ляет отнести её к категории оксифильных тканей.
При высокой окислительной способности ткани
жабр наиболее важными источниками углерода в
них служат глюкоза и лактат (Mommsen, 1984a).
Лактат активно поглощается тканями жабр из ве-
нозного русла, являясь важным окислительным
субстратом (Mommsen, 1984b; Ip, Low, 1990).

По нашим данным, жаберная ткань скорпены
обладает существенно более низкими показате-
лями активности ферментов аэробного и анаэ-
робного метаболизма, чем ткани СППМ и ПМ,
однако вследствие относительно высокой функ-
циональной активности МДГ её следует отнести
к аэробным/оксифильным тканям. Самое высо-
кое соотношение МДГ/ЛДГ в жаберной ткани на
фоне низкой активности ЛДГ указывает на высо-
кую интенсивность аэробных окислительных
процессов, обеспечивающую её многочисленные
функции, которые при как при максимальном
насыщении воды кислородом, так и при его су-
щественном дефиците ориентированы на аэроб-
ную продукцию АТФ за счёт сохранения высоко-
го пульсового давления и интенсивной перфузии
ламелл (Sollid, Nilsson, 2006).

Белые мышцы отличаются от остальных тканей
наиболее высоким содержанием АТФ, повышен-
ной активностью ЛДГ и низкими значениями ин-
декса МДГ/ЛДГ. Белые мышцы составляют при-
близительно половину массы тела рыб и вносят
существенный вклад в общий уровень метаболиз-
ма (Houlihan et al., 1993; Kawal et al., 2002). Основ-
ное предназначение белых мышц – обеспечение
«взрывной» работы большой мощности во время
бросковых движений, что связывают с преобла-
данием энергетических субстратов, ферментных
систем и метаболитов, обеспечивающих высокий
уровень углеводного обмена (Shulman, Love,
1999). Малоподвижные рыбы получают достаточ-
ную компенсацию за малый объём двигательной
активности в виде ориентации метаболизма на
углеводный катаболизм (гликогенолиз и глико-
лиз), осуществляемый преимущественно анаэ-

робным путём, который в белых мышцах реализу-
ется на фоне низкой плотности капиллярной сети
и, как следствие, значительных диффузионных
расстояний (Shulman, Love, 1999; Soldatov, 2006).
У морского ерша красная мускулатура составляет
<2% массы тела (Shulman, Love, 1999). У таких ви-
дов рыб белые мышцы способны дополнительно
активно участвовать в аэробном обмене, хотя ос-
новным путём энергообеспечения работы белых
мышц всё же является анаэробный, что согласу-
ется с установленными нами самым высоким сре-
ди тканей показателем активности ЛДГ и низким
индексом МДГ/ЛДГ. Высокий уровень АТФ так-
же отражает эту закономерность.

Печень среди исследованных тканей характе-
ризуется минимальной активностью МДГ и ЛДГ
при высоком значении индекса МДГ/ЛДГ и по-
вышенном уровне АТФ.

Для рыб характерна высокая метаболическая
активность печени (Shulman, Love, 1999). За счёт
выраженных депонирующей и трансформацион-
ной функций относительная масса печени (гепа-
тосоматический индекс) у малоактивных рыб вы-
ше, чем у активных: 3.5–5.0% у морского ерша
против 1.5–2.2% у ставриды Trachurus mediterrane-
us ponticus. Превращение печени в основное энер-
гетическое депо облегчает и ускоряет мобилиза-
цию биохимических субстратов и делает их мета-
болизм более эффективным. Налицо видовое
разнообразие метаболических стратегий у рыб,
связанное с характером двигательной активности,
что в случае морского ерша характеризует страте-
гию с низкими затратами энергии при использова-
нии нелипидных субстратов (прежде всего, глико-
гена и глюкозы) в анаэробном обмене (Leibson,
Plisetskaya, 1968). Активность ЛДГ печени досто-
верно ниже у малоподвижных видов (включая
скорпену), чем у рыб средней и высокой функцио-
нальной активности (Эмеретли, 1994). В среднем
этот показатель скорпены на один–два порядка
ниже таковой в мышцах, что определяется разной
функциональной активностью органов и их по-
требностями в макроэргических соединениях
(Эмеретли, 1994; Lushchak et al., 1998).

В оксифильных тканях скорпены (жабры, ПМ,
СППМ) индекс МДГ/ЛДГ в 10–20 раз выше, чем в
печени и белых мышцах. Аналогичные результаты
были получены для белых мышц и мозга большено-
сого сома Rhinelepis strigosa (Panepucci et al., 2000).
Предполагается, что высокие значения соотно-
шения МДГ/ЛДГ могут свидетельствовать об
ослаблении преобразования пирувата в лактат,
что, как следствие, направляет метаболизм угле-
водов в сторону их наиболее полного окисления
(Almeida-Val, Hochachka, 1995).

АТФ. Поддержание гомеостаза АТФ, особенно
в тканях головного мозга, является важнейшим
компонентом выживания рыб в условиях варьи-
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рующего насыщения воды кислородом (Lutz,
1992; Hochachka et al., 1996; Nilsson, Östlund-Nils-
son, 2008).

Помимо интенсивности метаболизма уровень
АТФ отражает двигательною активность рыб.
Так, у пелагической атлантической трески Gadus
morhua morhua по сравнению с малоподвижной
донной морской камбалой Pleuronectes platessa
концентрация АТФ в белых мышцах выше (Ов-
чинникова, Тимакова, 2008). В летний период со-
держание АТФ в белых мышцах и мозгу у скорпе-
ны в два раза меньше, чем у быстроплавающей
ставриды (Трусевич, 1978); при этом в белых
мышцах скорпены содержание АТФ в семь раз
меньше, чем в мозгу, что согласуется с нашими
данными.

Анализ корреляционных связей (МДГ−ЛДГ,
МДГ/ЛДГ−АТФ) выделяет ПМ и жаберную
ткань в специфическую функциональную груп-
пу структур – источников первичных защитных
кардиореспираторных рефлексов, которые обес-
печивают выживание животного в условиях ги-
поксии/аноксии за счёт регуляции этих рефлексов
и поддержания кислотно-щелочного гомеостаза.
Очевидно, другим феноменом положительных кор-
реляционных связей (МДГ−АТФ, ЛДГ−АТФ) сле-
дует считать обеспечение макроэргами эволюци-
онно молодых отделов мозга (СППМ) с пред-
ставленными в них высшими интегративными
центрами, которые особо нуждаются в них и за-
висят, прежде всего, от аэробного синтеза АТФ.

Таким образом, условно оксифильные ткани
скорпены (отделы головного мозга и жабры) ин-
тенсивно используют оба пути образования АТФ;
судя по данным исследования, анаэробный путь
создаёт дополнительные преимущества для осу-
ществления функций этих тканей у вида, толе-
рантного к дефициту кислорода. При этом для
сравнительно молодых локусов СППМ более ха-
рактерен аэробный путь метаболизма углеводов.
В слабооксифильных белых мышцах скорпены
реализуются преимущественно процессы анаэ-
робного гликолиза, которые позволяют достичь
максимального уровня продукции АТФ (эффект
Пастера). Печень скорпены сохраняет соотноше-
ние МДГ/ЛДГ на оптимальном для адаптацион-
ных возможностей уровне, обеспечивающем пол-
ноценное функционирование органа как в усло-
виях нормоксии, так и гипоксии.
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В юго-западной части Карского моря в кутовой части Карской губы в декабре 2019 г. впервые пой-
маны особи речной камбалы Platichthys flesus. Факт поимки расширяет ареал вида на восток. Приве-
дены морфологические признаки особей.

Ключевые слова: речная камбала Platichthys flesus, первая поимка, морфология, костные пластины,
Карское море.
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Речная камбала Platichthys flesus − морской, со-
лоноватоводный, донный, преимущественно бо-
реальный вид (Андрияшев, Чернова, 1994; Meck-
lenburg et al., 2018). Широко распространена во-
круг Европы, в северных морях на восток до
Белого и Баренцева морей (Андрияшев, 1954), до-
ходит до Печорского моря (Долгов, 2011; Семушин
и др., 2011; Парин и др., 2014; Mecklenburg et al.,
2018) и Вайгачского района юго-восточной части
Баренцева моря (Фукс, Семушин, 2017). Речная
камбала − прибрежный вид, обычна в солонова-
тых водах губ и заливов, заходит в реки (Андрия-
шев, 1954; Шерстков, Сковородько, 2005), под-
нимаясь довольно высоко, например, в р. Печора
пойман экземпляр на расстоянии 230 км от устья
(Пономарев и др., 1998), а в р. Мезень − 650 км
(Соловкина, 1975). Предпочитает песчаные грун-
ты. Нерестится в море на глубине до 75 м в апре-
ле−июле в зависимости от района обитания (Ан-
дрияшев, 1954).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В декабре 2019 г. в кутовой части Карской губы
Карского моря в сетные орудия лова были пойма-
ны шесть особей речной камбалы, все правосто-
ронние самки (рис. 1, 2). За основу выбора мор-
фологических признаков взяты методики Суво-
рова (1929), Правдина (1966) и Ворониной (1999).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Средняя общая длина (TL) составила 32.8 см,
масса − 573.5 г, возраст 7−9 лет. Все самки поло-
возрелые. Пойманные особи не питались. Резуль-
таты анализа 28 пластических и 12 счётных при-
знаков приведены в таблице.

Рис. 1. Место поимки речной камбалы Platichthys fle-
sus в Карской губе в декабре 2019 г.

Карская губа

П-ов Ямал

Карское море
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Средние морфологические показатели не вы-
ходят за обычные для вида границы, по числу жа-
берных тычинок пойманные особи ближе к реч-
ной камбале Балтийского и Северного морей.

Чешуя у пойманных особей на глазной и сле-
пой сторонах циклоидная (рис. 3).

Фенотип расположения костных пластинок не
соответствует опубликованным ранее данным

Рис. 2. Камбала речная Platichthys flesus из Карской губы Карского моря: глазная (а) и слепая (б) стороны.

(а)

(б)

Рис. 3. Чешуя на глазной (а) и слепой (б) сторонах тела речной камбалы Platichthys flesus из Карской губы.

(а) (б)



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 2  2021

ПЕРВАЯ ПОИМКА РЕЧНОЙ КАМБАЛЫ PLATICHTHYS FLESUS 237

Морфологические признаки речной камбалы Platichthys flesus, Карская губа Карского моря

Признак min max Среднее значение

Общая длина (TL), мм 290.0 358.0 328.0

Длина по Смитту (FL), мм 250.0 301.0 277.0

Стандартная длина (SL), мм 240.0 317.0 282.0

Длина головы, мм 68.2 80.0 74.0

Длина рыла, мм 14.7 18.0 15.9

Длина верхней челюсти, мм 18.3 21.2 19.7

Длина нижней челюсти, мм 23.0 26.1 24.2

Продольный диаметр глаза, мм 10.0 11.3 10.8

Поперечный диаметр глаза, мм 6.9 9.7 8.3

Заглазничное расстояние, мм 46.0 52.8 50.1

Высота головы, мм 46.7 60.9 50.2

Межгланичное расстояние, мм 5.3 8.3 7.0

Наибольшая высота тела, мм 131.7 165.0 145.6

Наименьшая высота тела, мм 25.5 31.0 27.3

Антедорсальное расстояние, мм 15.0 21.1 18.2

Антевентральное расстояние, мм 75.0 83.1 79.6

Антеанальное расстояние, мм 104.4 118.3 111.4

Длина хвостового стебля, мм 30.0 39.3 34.4

Наибольшая высота спинного плавника (D), мм 30.8 37.2 34.5

Число лучей D 57 58 57.3

Наибольшая высота анального плавника (А), мм 32.0 37.7 35.4

Число лучей А 37 42 39

Длина правого грудного плавника (Р), мм 32.8 40.4 36.9

Длина левого Р, мм 32.8 38.5 35.7

Длина основания правого Р, мм 9.6 12.3 11.4

Длина основания левого Р, мм 10.9 13.0 11.9

Число разветвлённых лучей правого Р 8 9 8

Число неразветвлённых лучей правого Р 1 2 1.8

Число разветвлённых лучей левого Р 7 9 8

Число неразветвлённых лучей левого Р 1 2 1.8

Длина брюшного плавника (V), мм 22.2 28.0 25.1

Длина основания V, мм 5.7 9.0 7.3

Число разветвлённых лучей левого V 2 4 3

Число неразветвлённых лучей левого V 2 4 3

Длина средних лучей хвостового плавника (С), мм 49.3 58.0 54.5

Число лучей С 16 19 17.5

Расстояние между V и A, мм 27.0 34.0 31.2

Число жаберных тычинок на 1-й жаберной дуге 12 17 14.8

Число туловищных позвонков 10 11 10.5

Число хвостовых позвонков 24 25 24.3
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(Воронина, 1999; Ершов и др., 2019). Костные пла-
стинки расположены преимущественно вдоль бо-
ковой линии, оснований спинного и анального
плавников, небольшое количество − между груд-
ным и брюшным плавниками в направлении хво-
стовой части рыбы; на теле и голове выше боко-
вой линии отсутствуют, на остальной части голо-
вы и жаберной крышке в большом количестве
(рис. 4). Имеющийся материал крайне малочис-
лен, однако подобное распределение пластинок
отмечено у всех экземпляров.

Поимка речной камбалы в Карской губе Кар-
ского моря расширяет ареал вида на восток. Сев-
ПИНРО ведёт исследования в Карском море с
конца прошлого века, однако случаи поимки реч-
ной камбалы ранее не были отмечены ни в мор-
ских, ни в прибрежных экспедициях. Вместе с тем
рыбаки Карской губы сообщали в начале XXI в. о
поимках крупной камбалы, которая могла ока-
заться речной, что более вероятно, чем более мел-
кая полярная Liopsetta glacialis, постоянно присут-
ствующая в уловах в губе.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

Андрияшев А.П. 1954. Рыбы северных морей СССР. М.;
Л.: Изд-во АН СССР, 566 с.

Андрияшев А.П., Чернова Н.В. 1994. Аннотированный
список рыбообразных и рыб морей Арктики и сопре-
дельных вод // Вопр. ихтиологии. Т. 34. № 4. С. 435−456.

Воронина Е.П. 1999. Морфология и систематика речных
камбал рода Platichthys // Там же. Т. 39. № 5. С. 612−624.

Долгов А.В. 2011. Атлас-определитель рыб Баренцева
моря. Мурманск: Изд-во ПИНРО, 188 с.
Ершов П.Н., Mатвиенко A.A., Воронина Е.П. 2019. Из-
менчивость чешуйного покрова речной камбалы Pla-
tichthys flesus (Pleuronectidae) Белого моря // Тр. ЗИН
РАН. Т. 323. № 2. С. 105−111.
Парин Н.В., Евсеенко С.А., Васильева Е.Д. 2014. Рыбы
морей России: аннотированный каталог. М.: Т-во на-
уч. изд. КМК, 733 с.
Пономарев В.И., Захаров А.Б., Шалаев С.И. 1998. О на-
хождении речной камбалы (Platichthys flesus) в реке Пе-
чоре // Вопр. ихтиологии. Т. 38. № 2. С. 274−279.
Правдин И.Ф. 1966. Руководство по изучению рыб. М.:
Лег. и пищ. пром-сть, 376 с.
Семушин А.В., Шерстков В.С., Рухлова В.А. 2011. Видо-
вой состав уловов в юго-восточной части Баренцева мо-
ря в 1980−2008 годах // Вопр. ихтиологии. Т. 51. № 6.
С. 749−769.
Соловкина Л.H. 1975. Рыбные ресурсы Коми АССР.
Сыктывкар: Коми кн. изд-во, 168 с.
Суворов Е.К. 1929. К ихтиофауне Чешской губы // Тр.
Ин-та по изучению севера. Вып. 43. С. 101−132.
Фукс Г.В., Семушин А.В. 2017. Максимальный возраст
полярной камбалы Liopsetta glacialis, речной камбалы
Platichthys flesus и ершоватки Limanda limanda в при-
брежных водах Северного рыбохозяйственного бас-
сейна // Изв. КалининградГТУ. № 46. С. 47−59.
Шерстков А.С., Сковородько А.А. 2005. Влияние абио-
тических факторов среды на ход зимовальной мигра-
ции беломорской речной камбалы (Рlatichthys flesus (L.))
в р. Онега в 2002–2004 гг. // Тез. докл. Междунар.
конф. “Поведение рыб”. Борок. С. 570−573.
Mecklenburg C.W., Lynghammar A., Johannesen E. et al. 2018.
Marine fishes of the Arctic region, in two volumes. Akurey-
ri, Iceland: CAFF, 739 p.

Рис. 4. Расположение костных пластинок у речной камбалы Platichthys flesus из Карской губы.



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ, 2021, том 61, № 2, с. 239–243

239

НАХОДКИ ТЁМНОГО МОРСКОГО ОКУНЯ SEBASTES VARIABILIS 
(SEBASTIDAE) И ЗОЛОТИСТОГО ПЕТУШКА ALECTRIDIUM AURANTIACUM 

(STICHAEIDAE) В ЗАПАДНОЙ ЧАСТИ БЕРИНГОВА МОРЯ
© 2021 г.   П. А. Савельев1, *, А. Б. Савин2

1Национальный научный центр морской биологии Дальневосточного отделения РАН – ННЦМБ ДВО РАН, 
Владивосток, Россия

2Тихоокеанский филиал Всероссийского научно-исследовательского института рыбного хозяйства и океанографии – 
ТИНРО, Владивосток, Россия

*E-mail: tomthumb@mail.ru
Поступила в редакцию 24.03.2020 г.

После доработки 27.03.2020 г.
Принята к публикации 30.03.2020 г.

Описаны находки редких в западной части Берингова моря видов: тёмного морского окуня Sebastes
variabilis (между мысами Олюторский и Наварин) и золотистого морского петушка Alectridium auran-
tiacum (у м. Олюторский, далеко к северу за пределами известного ареала). Оба вида достаточно теп-
лолюбивы; нахождение их в указанном районе, по-видимому, связано с потеплением северной части
Тихого океана.
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Тёмный окунь Sebastes variabilis широко рас-
пространён в северной части Тихого океана от
штата Орегон через зал. Аляска вдоль Алеутских и
Командорских о-вов до восточного побережья п-
ова Камчатка, к северу до м. Олюторский (около
60° с.ш.) и к югу до восточного побережья Хок-
кайдо, откуда известна единственная находка
(Orr, Blackburn, 2004). Встречается на глубинах 6–
675 м; крупные особи предпочитают область дна
вблизи кромки континентального шельфа в диа-
пазоне глубин 100–300 м (Mecklenburg et al., 2002;
Orr, Blackburn, 2004; Raring et al., 2016а). В
зал. Аляска и прилегающих водах Алеутских о-вов
обычен, иногда попадает в список из 20 наиболее
часто встречающихся видов (Raring et al., 2016б;
von Szalay, Raring, 2016, 2018). В российских водах
также считается обычным видом (Парин и др.,
2014), хотя, судя по единственной опубликованной
работе, где приведён анализ музейных коллекций
и фактические данные о его находках (Orr, Black-
burn, 2004), поимки в западной части Берингова
моря единичны. Из-за недостаточно чётких диагно-
стических признаков долгое время рассматривался
в синонимии S. ciliatus, от которого отличается не-
которыми особенностями окраски. Установить ви-
довую принадлежность особей, упоминавшихся в
разных публикациях до появления ревизии (Orr,
Blackburn, 2004), и судить по ним о распростране-
нии обоих морфологически близких видов в на-

стоящее время проблематично. Видовая иденти-
фикация рыб группы S. ciliatus–S. variabilis до сих
пор достаточно сложна и вызывает трудности при
попытке определения в ходе полевых работ (Пол-
тев, Шубин, 2013; Савин, 2018). Для выяснения
границ распространения и частоты встречаемо-
сти S. variabilis в западной части Тихого океана
необходимы достоверные фактические данные.

Золотистый петушок Alectridium aurantiacum
встречается от западной части зал. Аляска вдоль
Алеутских и Командорских о-вов на юг до сред-
них Курильских о-вов (Peden, 1967; Balanov et al.,
1999; Шейко, Фёдоров, 2000; Mecklenburg et al.,
2002). Редкие находки этого вида отмечены также
в водах южных Курильских о-вов (Итуруп, Ши-
котан) и в зал. Анива (Парин и др., 2014). Основ-
ной областью обитания вида является литораль,
хотя он известен с глубин от 0 до 56 м. О его на-
хождении в западной части Берингова моря к се-
веру от Командорских о-вов в настоящее время
достоверно не известно.

При проведении донных траловых съёмок в за-
падной части Берингова моря летом 2017 и 2018 гг.
были пойманы 5 экз. S. variabilis и 1 экз. A. auran-
tiacum. Настоящее сообщение посвящено описа-
нию этих находок.

УДК 597.58.591.9

КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ
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Рис. 1. Места поимок Sebastes variabilis (m) и Alectridium aurantiacum (j) в западной части Берингова моря в 2017–2018 гг.;
станции: (s) – 2017 г., (d) – 2018 г.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Первая съёмка проведена донным тралом ДТ-
27.1/24.7 на НИС “Бухоро” 07.06–30.07.2017 г.
(209 тралений в диапазоне глубин 22–386 м); вто-
рая − разноглубинным тралом РТ/ТМ-80/396 на
НИС “Профессор Леванидов” 31.07–18.08.2018 г.
(81 ступенчатое траление в пелагиали и придон-
ных горизонтах в диапазоне 8–350 м над глубина-
ми 48–802 м). Температуру воды определяли на
каждой станции гидрологическим зондом SBE-19
plus до придонного горизонта. Обследованный
район с местами поимок особей исследуемых ви-
дов приведён на рис. 1. Рыб зафиксировали в
10%-ном растворе формальдегида, разведённого
морской водой, и в лаборатории перевели в 60%-
ный изопропиловый спирт. Видовую идентифи-
кацию рыб проводили по диагностическим при-
знакам (к которым относится почти исключи-

тельно окраска), указанным в последней ревизии
(Orr, Blackburn, 2004).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

S. variabilis (рис. 2) – 5 экз. TL 380–450 мм пой-
маны в западной части Берингова моря между
мысами Олюторский и Наварин при температуре
придонных вод 2.8–4.0°С в диапазоне глубин 130–
353 м, из них 2 экз. переданы в музей ННЦМБ ДВО
РАН (MIMB): MIMB № 40054 − 1 экз. SL 360 мм,
60°58′48′′ с.ш. 174°15′06′′ в.д., 130 м, 12.06.2017 г.,
коллектор А.Б. Савин; 2 экз. (из них MIMB
№ 40055 − 1 экз. SL 316 мм), 60°56′36′′ с.ш.
174°18′00′′ в.д., 353 м, 12.06.2017 г., коллектор
А.Б. Савин; 2 экз. − 61°07′12′′ с.ш. 179°47′30′′ в.д.,
172 м, 05.08.2018 г. Исследованные особи ранее
были указаны для западной части Берингова моря
как S. ciliatus (Савин, 2018).
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При жизни дорсальная часть и бока светлые
жёлто-коричневые, вся брюшная сторона от блед-
но-розовой до серовато-розовой. В области основа-
ния анального плавника заметно чёткое разделение
более тёмной дорсальной и светлой брюшной обла-
стей туловища. Две тёмные полосы протягиваются
от глаза на предкрышку. Заметна тёмная полоса,
проходящая по переднему краю верхней челюсти.
Непарные и брюшные (V) плавники тёмные се-
ровато-желтые. Грудные плавники (P) в верхней
части светло-коричневые, нижние лучи светлые
серо-розовые. На заднем крае чешуй, располо-
женных на боках туловища, присутствует жёлто-
коричневое пятно. После фиксации дорсальная
часть тела светло-коричневая, плавники серо-ко-
ричневые, брюшная сторона светлая серовато-ро-
зовая. Симфизиальный бугорок выражен доста-
точно сильно. Шипы на верхней части головы
развиты очень слабо. D XIII 14–15, A III 8, P 17–18,
пор в боковой линии 42–44, жаберных тычинок
10 + 23–25.

Морфологически наиболее близок к S. ciliatus,
который, напротив, имеет однотонно-чёрную, тём-
но-синюю или тёмно-серую окраску спинной сто-
роны и боков тела, парных и непарных плавников.
Также у S. ciliatus окраска брюшной стороны свет-
лая, иногда розоватая на промежутке от основания
P до начала анального плавника (A), но чёткая
светлая граница в области основания A отсутству-
ет, так что область между основаниями 2-го спин-
ного и анального плавников всегда однотонно
тёмная. Симфизиальный бугорок развит слабо.
Встречается этот вид исключительно в пределах
шельфа на глубинах 5–160 м (Orr, Blackburn, 2004).
Сравнительный морфометрический анализ весьма
объёмных выборок S. variabilis и S. ciliatus по более
чем 40 меристическим и пластическим призна-

кам не показал каких-либо существенных отличий
между видами (Orr, Blackburn, 2004).

Полученные нами значения 31 индекса пла-
стических признаков (в % SL и длины головы (с))
полностью попадают в диапазоны изменчивости,
указанные для S. variabilis (Orr, Blackburn, 2004).
Измерения некоторых признаков по 2 экз. SL 316
и 360 мм.

В % с: горизонтальный диаметр орбиты глаза (o)
22.4–24.3, длина рыла (ао) 20.3–21.6, ширина ме-
жглазничного промежутка 29.1–30.2, длина верхней
челюсти (lmx) 46.6–49.5, длина нижней челюсти
(lmd) 51.7–52.4, длина жаберных тычинок 13.8–14.1.

В % SL: с 32.2–32.6, высота тела на уровне ос-
нования V 29.3–30.9, высота основания P 9.8–
10.6, длина наибольшего луча P (lP) 25.0–27.8,
длина наибольшего луча V 20.0–21.7, длина хво-
стового плавника (lC) 18.1–18.4, высота хвостово-
го стебля (h) 10.8, длина хвостового стебля со
спинной стороны 16.1–16.3, антеанальное расстоя-
ние (aA) 59.7–60.4, антедорсальное расстояние (aD)
33.4–34.2, длина основания колючей и мягкой ча-
стей D соответственно 34.7–34.8 и 22.2–25.6, дли-
на основания A (lA) 16.5–16.9. В брюшном плавни-
ке длина шипа составляет 64.1–64.9% длины наи-
большего луча.

Судя по данным траловых съёмок в зал. Аляс-
ка, S. variabilis довольно обычен в его наиболее
тёплой западной части, достигая наибольшей ча-
стоты встречаемости к востоку от п-ова Аляска,
где в 2015 и 2017 гг. встречался соответственно в
22.6 и 25.3% тралений. По мере удаления из обла-
сти предпочитаемых значений температуры вид
встречается всё реже, что особенно заметно в при-
легающих к п-ову Аляска водах Алеутских о-вов,
где в 2015 и 2017 гг. частота встречаемости состав-
ляла соответственно 7.4 и 10.4% (Raring et al.,
2016а; von Szalay, Raring, 2016, 2018), понижаясь

Рис. 2. Тёмный морской окунь Sebastes variabilis MIMB № 40055, SL 316 мм.
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к западной части Алеутской гряды до 0.8% (Ra-
ring et al., 2016б). То же можно сказать и о запад-
ной части Берингова моря, где S. variabilis, судя по
имеющимся данным, в настоящее время редок
(Orr, Blackburn, 2004). Материалы траловых съёмок
свидетельствуют о том, что в водах Алеутских о-вов
и зал. Аляска этот вид обитает преимущественно
в придонном слое нижней части шельфа и
предпочитает глубины 100–300 м, где частота
его встречаемости в последние несколько лет со-
ставляла 22.8–28.4% (Raring et al., 2016а; von Sza-
lay, Raring, 2016, 2018). По нашим данным, на тех
же глубинах в западной части Берингова моря ле-
том 2017–2018 гг. частота его встречаемости в тра-
ловых уловах составила всего 3.5–4.0% числа тра-
лений на этих глубинах. Из сопутствующих
S. variabilis видов по численности (в %) в улове
на глубине 130 м преобладали Gadus macroceph-
alus (31.0), Theragra chalcogramma (29.8), Bathymaster
signatus (8.9), Myoxocephalus polyacanthocephalus (6.5),
Triglops scepticus (6.0), Sarritor frenatus (4.8); в улове на
глубине 353 м – Lumpenella longirostris (52.9), Malaco-
cottus zonurus (8.9), Reinhardtius hippoglossoides (6.8),
Dasycottus setiger (6.1), Atheresthes stomias (3.4), Glypto-
cephalus zachirus (3.2). В пелагическом улове 2018 г.
S. variabilis при его относительной численности
0.1% сопутствовали: Th. chalcogramma (99.6), Hippo-
glossoides elassodon (0.2), Aptocyclus ventricosus (0.1).

A. aurantiacum (рис. 3) – 1 экз. SL 88 мм (MIMB
№ 40056) пойман 07.06.2017 г. в западной части
Берингова моря к северу от м. Олюторский в коор-
динатах 60°34′00′′ с.ш. 171°32′36′′ в.д. на глубине
68 м при температуре воды в придонном слое 2.8°С.
Из сопутствующих видов в улове наиболее много-
численны были (% общего числа рыб в улове): He-
milepidotus jordani (24.5), Th. chalcogramma (31.1),
G. macrocephalus (19.8), Triglops pingeli (7.3), Lepidop-
setta polyxystra (4.3), Hemilepidotus gilberti (3.7).
Новая находка расширяет известный ареал вида на
685 км (370 миль) к северу от Командорских о-вов.

Окраска тела фиксированного экземпляра свет-
ло-коричневая, плавники светлые серо-коричне-

вые. В передней части спинного плавника тёмное
размытое пятно. От округлого рыла к задней ча-
сти межглазничной области тянется узкий кож-
ный гребень, оканчивающийся перед срединной
межглазничной порой. Брюшные плавники отсут-
ствуют. D LXIV, A I 46, P 12, vert. 21 + 48. В % SL:
aD 15.9, aA 40.3, длина основания D 83.0, lA 59.1,
lP 7.8, lC 8.4, h 4.0, с 16.0, ао 3.4, o 3.5, lmx 6.1, lmd 8.2.

В прошлые два десятилетия в этой области Бе-
рингова моря при регулярном (раз в два−три
года) проведении траловых съёмок S. variabilis и
A. aurantiacum не отмечались. Неслучайные по-
имки в течение последних трёх лет, по-видимому,
можно связать с наблюдающимся смягчением тем-
пературного режима придонных вод, обусловлен-
ным несколькими взаимосвязанными процесса-
ми: пониженным льдообразованием, слабым раз-
витием холодного промежуточного слоя и слабой
стратификацией, способствующей прогреву при-
донных вод в летний период (Stabeno et al., 2019).
В 2017–2019 гг. площадь ледового покрытия в Бе-
ринговом море была минимальной за долгий пе-
риод наблюдений (1980–2019 гг.). Очевидно, это
благоприятствовало проникновению рассматри-
ваемых здесь видов в холодную западную часть
Берингова моря.
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Сообщается о второй поимке редкого вида Plectranthias klausewitzi, ранее известного по единствен-
ному нахождению в Баб-эль-Мандебском проливе. Новый экземпляр пойман севернее типового
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части Красного моря. Приведено детальное иллюстрированное описание нового экземпляра, рас-
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Представители рода Plectranthias Bleeker, 1873
являются преимущественно мелкими видами, на-
селяющими коралловые рифы и каменистые грун-
ты часто глубже 50 м, из-за чего бóльшая часть ви-
дов остается известной по единичным поимкам и
многие из них – по единственному экземпляру
(Randall, 1980; Heemstra, Randall, 2009; Wu et al.,
2011; Bineesh et al., 2014; Wada et al., 2020). Между
тем этот род характеризуется большим разнооб-
разием – к настоящему времени описано 59 видов
(Fricke et al., 2020), из которых в западной части
Индийского океана (включая Красное море) пред-
ставлено 14 (Heemstra, Randall, 2009; Bineesh et al.,
2014). Из них P. klausewitzi до сих пор был известен
только по типовой серии, семь экземпляров кото-
рой пойманы в Баб-эль-Мандебском проливе у
о. Перим (Zajonz, 2006; Heemstra, Randall, 2009).

Разбирая неопределённые коллекции рыб в Ин-
ституте океанологии РАН (ИО РАН, Москва), я на-
ткнулся на экземпляр P. klausewitzi, добытый в 33-м
рейсе научно-исследовательского судна (НИС)
“Витязь” в южной части Красного моря между
побережьем Эритреи и архипелагом Ханиш, се-
вернее типового местонахождения. Учитывая ред-
кость и недостаточную морфологическую изу-
ченность данного вида, в настоящем сообщении
приводится описание этой находки.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Этикеточные данные экземпляра приведены

при его описании. Методика изучения соответ-

ствует общепринятой (Randall, 1980; Heemstra,
Randall, 2009). Последний, разделённый до основа-
ния луч в вертикальных плавниках подсчитывался
как 1½, мелкие чешуи у основания вертикальных
плавников считались за ½. В работе использованы
следующие сокращения: SL – стандартная длина;
D, A, P, V, С – соответственно спинной, аналь-
ный, грудные, брюшные и хвостовой плавники;
LL – туловищный канал боковой линии; r. br, sp.
br – соответственно число жаберных лучей и ты-
чинок в наружном ряду на первой дуге; ст. – оке-
анографическая станция.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Plectranthias klausewitzi Zajonz, 2006

(рисунок)
М а т е р и а л. ИО РАН № 3623, SL 41 мм (ри-

сунок, а), 13°41′ с. ш., 42°32′ в. д., НИС “Витязь”,
рейс 33, ст. 4782, проба 17, дночерпатель, глубина
130 м.

О п и с а н и е. D X + 14½, A III + 7½, P 15, V I + 5,
ветвистых лучей C 8 + 7; LL 29; чешуй вокруг хво-
стового стебля 14, между боковой линией и нача-
лом D и А соответственно 2½ и 10, в предорсаль-
ной области между задним краем неврокраниума
и началом D 9 (последняя уменьшена), рядов че-
шуй на щеке 5; r. br 7, sp. br 4 + 1 + 9 = 14, из них
верхние три на epibranchiale и нижние четыре на cer-
atobranchiale бугорковидные; последняя эпибран-
хиальная тычинка очень короткая, в 1.5 раза короче
угловой, которая в свою очередь в 1.5 раза короче

УДК 597.5

КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ
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двух последующих (наибольших) жаберных тычи-
нок; наибольшие жаберные тычинки примерно в
1.5 раза короче жаберных лепестков. Ложножабра
крупная, из 12 элементов.

Тело умеренно высокое, его максимальная вы-
сота, приходящаяся на середину основания ко-
лючей части D, составляет 2.65 раза в SL. Дорсаль-
ный контур тела перед началом D выпуклый. Голо-
ва 2.5 раза в SL. Рыло в профиль закруглено. Глаз
крупный, его горизонтальный диаметр в 1.8 раза
превышает длину рыла, втрое меньше длины го-
ловы. Челюсти равной длины, верхняя оканчива-
ется на вертикали заднего края зрачка; верхнезад-
ний угол пластинки maxillare закруглён, задний
край прямой. Передняя ноздря открывается ко-
роткой трубочкой с лепестковидным клапаном на
заднем крае, задняя – округлым отверстием. На
praemaxillare полоска из мелких конических зу-
бов, расширенная к симфизу, близ которого зубы
крупнее, имеется по небольшому клыковидному
зубу с каждой стороны. На dentale полоска из

мелких конических зубов, расширенная у симфи-
за, небольшой клык близ середины длины озуб-
ленной части кости, за которым мелкие кониче-
ские зубы расположены в один ряд. На сошнике
узкая V-образная полоска мелких зубов, имеется
полоска мелких зубов на palatinum. Язык сужен к
вершине, без зубов. Направленные вперёд шипы
на вентральной ветви praeoperculum не развиты,
имеется лишь небольшой, направленный вниз
шип перед угловой частью кости (рисунок, б);
дорсальная ветвь несет 28 мелких шипиков по
заднему краю. Operculum с тремя шипами, из ко-
торых средний – наибольший, верхний шип сла-
бо развит.

Начало D расположено на уровне верхнего
края основания Р, начало А – на вертикали тре-
тьего ветвистого луча D. Колючая часть D отделе-
на от мягкой глубокой выемкой, третий и четвер-
тый колючие лучи наибольшие, равной длины,
2.35 раза в длине головы. Колючие лучи D несут на
вершинах очень короткие выросты межлучевой

Plectranthias klausewitzi, ИО РАН № 3623, SL 41 мм: а – общий вид, б – угловая часть praeoperculum ((→) – направлен-
ный вниз шип), в – голова и предорсальная область сверху. Масштаб, мм: б – 1.5, в – 5.5.

(а)

(б) (в)
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перепонки. Второй колючий луч А гораздо длин-
нее и толще остальных. Наибольшие ветвистые лу-
чи D и A равны по длине наибольшим колючим лу-
чам этих плавников. Последний ветвистый луч в D
и А разделён до основания. Р достигают своими
концами вертикали первого ветвистого луча А, их
наибольший луч – десятый. Первый луч Р укоро-
ченный, жёсткий, неветвистый, последующие лучи
ветвистые, но нижние восемь утолщены и под-
разделены только у самых кончиков. V прикрепля-
ются впереди вертикали основания Р, их второй
ветвистый луч наибольший, не достигает ануса.
Лучи верхней лопасти С частично обломаны, зад-
ний край этого плавника был, по-видимому, сла-
бо закруглённым. Анус расположен у начала А.

Чешуя на голове и теле ктеноидная, дополни-
тельные чешуйки в основаниях чешуй отсутству-
ют; чешуя заходит только на самое основание мяг-
ких частей D и А, на основание Р примерно на 1/4
его длины, но на основание С почти на половину
его длины. Межглазничный промежуток покрыт
чешуёй, которая впереди оканчивается на верти-
кали середины длины промежутка между перед-
ним краем глаза и передним краем зрачка, немно-
го не доходя до уровня задней ноздри. Рыло, ин-
фраорбитальные кости до вертикали середины
орбиты; maxillare, ветви нижней челюсти, гуляр-
ная область и жаберная перепонка не покрыты
чешуёй. Боковая линия полная, образует резкий
изгиб кверху под основанием D, на хвостовом
стебле идёт по его середине.

Н е к о т о р ы е  и з м е р е н и я, в % SL: длина и
максимальная высота головы соответственно 40.2
и 30.5, максимальная и минимальная высота тела
соответственно 37.8 и 13.4, длина хвостового стеб-
ля 19.5; длина Р, V и С соответственно 29.3, 23.8 и
~25.6; длина колючих лучей D с первого по пятый
соответственно 4.9, 8.1, 17.1, 17.1 и 14.6; длина ко-
лючих лучей А с первого по третий соответствен-
но 8.5, 17.1 и 12.2; длина наибольшего мягкого лу-
ча D и А 17.1, предорсальное расстояние и рассто-
яние до начала мягкой части D соответственно
41.5 и 63.4, превентральное и преанальное рассто-
яния соответственно 34.2 и 65.9, длина рыла 7.3,
горизонтальный диаметр глаза 13.4, ширина ме-
жглазничного промежутка 4.3, длина верхней че-
люсти 19.5.

В % длины головы: длина рыла 18.2, горизон-
тальный диаметр глаза 33.3, ширина межглазнич-
ного промежутка 10.6, длина верхней челюсти 48.5.

О к р а с к а фиксированной рыбы светлая, на
теле имеется восемь косых, наклонённых назад
поперечных тёмных полос, из них шесть располо-
жены под основанием D и две – на хвостовом
стебле. Полосы под основанием D спускаются до
нижней трети боков, но только две последние из
них доходят до вентрального края тела. Шестая по-
лоса формирует более концентрированное скоп-

ление пигмента у конца основания D и у вен-
трального края хвостового стебля позади конца А;
в средней её части, как и у последующих полос на
хвостовом стебле, пигментация резко ослаблена,
из-за чего невооружённому глазу пигментация
хвостового стебля представляется в виде супро-
тивно лежащих пятен у его дорсального и вен-
трального краёв (рисунок, а). Имеется косая по-
лоса от заднего края глаза к началу D, соединяю-
щаяся с такой же полосой соседней стороны;
кпереди от неё в предорсальной области и на
верхней поверхности головы имеется нерегуляр-
ный тёмный рисунок. Верхняя половина жабер-
ной крышки с тёмным пятном (рисунок, в). В ос-
новании С имеется пара небольших супротивных
пятнышек, в остальном плавники не окрашены.
Ротожаберная полость и жаберные дуги светлые.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Призна-
ки описанного экземпляра в целом хорошо согла-
суются с таковыми у типовой серии вида (Zajonz,
2006; Heemstra, Randall, 2009), за исключением бо-
лее развитого тёмного рисунка на теле (Zajonz,
2006. Fig. 2; Heemstra, Randall, 2009. Fig. 6),
меньшего числа чешуй в поперечном ряду на
щеке (5 против 7–8) и несколько большего – во-
круг хвостового стебля (14 против 11–13), чуть
меньшего числа тычинок в наружном ряду на cer-
atobranchiale-1 (10 против 11–13) и наличия в уг-
ловой части praeoperculum небольшого, но впол-
не развитого, направленного вниз шипа (рису-
нок, б). Из перечисленных отличий наиболее
существенным представляется разница в числе ря-
дов чешуй на щеке. Её нельзя объяснить методи-
кой подсчёта, так как чешуи были подсчитаны в
полном соответствии с указаниями цитирован-
ных авторов. Тёмные полосы на теле у описывае-
мого экземпляра одинаковой ширины со светлы-
ми промежутками, тогда как на рисунках в ука-
занных работах (Zajonz, 2006. Fig. 2; Heemstra,
Randall, 2009. Fig. 6) первые явственно ỳже по-
следних. Что касается расхождений в ошиплении
praeoperculum, то его особенности, наблюдаемые
у изученного экземпляра, очевидно, представля-
ют индивидуальную вариацию (у рыб типовой се-
рии вентральная ветвь praeoperculum гладкая или
несёт два или три крошечных направленных впе-
рёд шипика). Учитывая соответствие исследован-
ного экземпляра рыбам типовой серии по осталь-
ным признакам и его поимку в том же районе, я
рассматриваю вышеперечисленные различия как
проявления индивидуальной изменчивости, не
имеющие таксономической значимости.

В то же время на настоящем уровне знаний
нельзя полностью отвергать возможность геогра-
фической зависимости вышеописанных отличий.
Типовое местонахождение вида лежит в Баб-эль-
Мандебском проливе, что с большой долей веро-
ятности предполагает его присутствие в Аден-
ском заливе. Новая находка происходит непо-



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 2  2021

ВТОРАЯ НАХОДКА РЕДКОГО ВИДА 247

средственно из акватории Красного моря (в его
южной части). Учитывая биологические особен-
ности Plectranthias, исключающие возможность
миграций (Randall, 1980), и редкость находок осо-
бей ранних стадий в планктонных сборах (Ken-
dall, 1979) из-за быстрого оседания личинок на
дно, нельзя исключать морфологическую неод-
нородность красноморских и аденских популя-
ций. Однако для подтверждения этого предполо-
жения необходимы поимки новых экземпляров
этого редкого вида.
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ского научного фонда, грант № 19-14-00026.
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СХОДСТВО КАРИОТИПОВ ТРЁХ ВИДОВ
КЛЮВОРЫЛОВ РОДА MORMYRUS (MORMYRIDAE) ИЗ ПРИТОКОВ
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У трёх видов клюворылов рода Mormyrus (Mormyridae, Osteoglossiformes), населяющих бассейны
Белого Нила и реки Омо в Юго-Восточной Эфиопии, изучены наборы митотических хромосом.
Структура кариотипа у M. caschive, M. hasselquistii и M. kannume оказалась схожей (2n = 50, FN = 84).
Mormyrus является уже 14-м родом в семействе, чьи представители изучены кариологически. Уни-
кальной особенностью этого рода, вероятно, является наименьшее для семейства число одноплечих
хромосом в кариотипе.

Ключевые слова: хромосомы, эволюция кариотипа, Mormyrus caschive, Mormyrus hasselquistii, Mormyrus
kannume.
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