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О НЕКОТОРЫХ МАЛОИЗУЧЕННЫХ MELANOSTOMIIDAE
С ОПИСАНИЕМ НОВОГО ВИДА EUSTOMIAS
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Описан новый вид Eustomias mikhailini sp. nova, близкий к E. macrura. Предложено восстановить под-
род Urostomias из синонимии подрода Spilostomias. Приведена определительная таблица подродов
рода Eustomias с большим числом лучей грудного плавника и видов подрода Urostomias. Описан эк-
земпляр Eustomias gr. melanostigma, который в структуре подбородочного усика сочетает признаки
разных видов данной группы, что вызывает сомнения в обоснованности выделения E. melanonema и
E. melanostigmoides. Сообщено о новых нахождениях редких видов Leptostomias cf. bilobatus и Pho-
tonectes xenopogon, впервые обнаруженных в юго-восточной части Тихого океана; приведены по-
дробные морфологические описания экземпляров; уточнены пределы изменчивости диагностиче-
ски значимых признаков.

Ключевые слова: Melanostomiidae, Eustomias, Leptostomias, Photonectes, новый вид, новые нахождения,
морфологическая изменчивость, Атлантический океан, Тихий океан.
DOI: 10.31857/S0042875220030169

Стомиеобразные рыбы являются одной из до-
минирующих групп в океанской мезо- и отчасти
батипелагиали. Наиболее продвинутых предста-
вителей этого отряда можно обособить в семей-
ство Melanostomiidae, характеризующееся более
или менее удлинённым телом с голой подвижной
кожей, смещёнными назад супротивными верти-
кальными плавниками; как правило, развитым
подбородочным усиком, концевая часть которого
в большинстве случаев образует специфические
структуры, играющие важную роль в дифферен-
циации видов, и рядом анатомических признаков
(Fink, 1985). В современной систематике (Nelson,
2006; Nelson et al., 2015; Fricke et al., 2018) мелано-
стомовые обычно рассматриваются в ранге подсе-
мейства широко понимаемого семейства Stomiidae
sensu Fink (1985), по своему составу соответствую-
щего подотрядам Lepidophotodermi и Gymnophoto-
dermi Парра (Parr, 1927). Однако Melanostomiidae
(включая ранее выделявшиеся семейства Idiacan-
thidae и Malacosteidae) являются монофилетиче-
ской кроновой группой, морфологически хорошо
отличимой от других “классических” семейств, так-
же включаемых в состав Stomiidae sensu Fink (1985)
(Astronesthidae, Chauliodontidae и Stomiidae s. str.), и
оснований для выделения их в ранг семейства не
меньше, чем для выделения самого семейства

Stomiidae sensu Fink (1985), поскольку отношения
последнего с предковым семейством Phosichthy-
idae также представляют собой граду, а не клады
(Harold, Weitzman, 1996). Меланостомовые всё
ещё продолжают оставаться недостаточно изу-
ченной в систематическом отношении группой, и
видовой состав многих родов до сих пор оконча-
тельно не установлен. Ряд видов известны по еди-
ничным поимкам, и их ареалы пока тоже остают-
ся невыясненными. В связи с этим представляет
интерес публикация сведений о новых нахожде-
ниях за пределами ранее известных ареалов и о
морфологической изменчивости трёх малоизу-
ченных видов меланостомовых рыб из родов Eus-
tomias Vaillant, 1888, Leptostomias Gilbert, 1905 и
Photonectes Günther, 1887, обнаруженных мною в
коллекциях Института океанологии РАН (ИО
РАН) и Парижского национального музея есте-
ственной истории (MNHN). Кроме того, в статье
описывается своеобразный новый вид Eustomias,
голотип и единственный известный экземпляр
которого ранее уже упоминался в литературе (Па-
рин и др., 1978) в открытой номенклатуре. Этот
экземпляр в своё время отсылали ныне покойно-
му Р. Гиббсу, США (R.H. Gibbs), подтвердивше-
му его принадлежность к новому для науки виду.

УДК 597.5
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Методика изучения и терминология соответ-

ствуют общепринятым (Morrow, Gibbs, 1964;
Gibbs, 1968; Gibbs et al., 1983; Прокофьев, 2018,
2019). В случае отличий в счётных значениях одних
и тех же признаков на разных сторонах тела одной
рыбы показатели разделены знаком “/”. В работе
использованы следующие сокращения: SL – стан-
дартная длина; D, A, P, V, С – соответственно
спинной, анальный, грудные, брюшные и хвосто-
вой плавники; vert. – общее число позвонков; э/с –
экспедиционное судно, ст. – океанографическая
станция. Используется стандартная номенклатура
фотофоров стомиеобразных рыб (Morrow, Gibbs,
1964) и структур подбородочного усика (Gibbs et al.,
1983; Прокофьев, 2018).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Eustomias (Urostomias) mikhailini Prokofiev, sp. nova

(рис. 1)
Eustomias sp.: Парин и др., 1978. С. 172. Рис. 2.
М а т е р и а л. Голотип, ИО РАН № 03599, SL

115 мм, 00°15′ ю.ш., 06°36′ в.д., пелагический трал,
горизонт траления 25 м, э/с “Фиолент”, рейс
ФАО-1, 06.01.1976 г. Парин с соавт. (1978) приво-
дят для данного экземпляра SL 118 мм. Отмечае-
мое мною изменение пропорций, очевидно, свя-
зано с дегидратацией ткани после более 40 лет
хранения в спирте.

Д и а г н о з. Вид рода Eustomias с семью лучами
Р и V, с подбородочным усиком простого строе-
ния (с одной крупной овальной терминальной
луковицей без придатков), со светящейся желе-
зой на верхних дополнительных лучах С.

О п и с а н и е. D 26, A 41, P 7, V 7. Фотофоров в
сериях: IP 7, PV 27, OV 27, VAV 13 (из них 5 над А);
в сериях BR, VAL и AC органы сохранились лишь
частично. Туловище сплошь покрыто многочис-
ленными вторичными фотофорами, особенно гу-
стыми на его вентральной поверхности. Пятна
светящейся ткани на брюхе отсутствуют. Хотя ко-
жа на хвостовом стебле сорвана, на верхних до-
полнительных лучах С сохранились остатки чёр-
ной ткани, подлежащей под светящейся железой
(вероятно, была овальной формы, занимала об-
ласть всех верхних дополнительных лучей). По-
сторбитальный орган (рис. 1а) округлой формы,
относительно крупный для Eustomias (примерно
вдвое короче диаметра глаза). Суборбитальный
орган маленький. Ветви нижней челюсти густо
покрыты вторичными фотофорами, на боках го-
ловы они более разреженные. Брюшная бороздка
доходит до пятого фотофора IP. На praemaxillare
семь зубов, из них первый, третий и пятый фик-
сированные, второй – наибольший. Зубов dentale
восемь, из них первый, второй, четвертый и ше-

стой фиксированы, самый длинный, вероятно,
также второй, но его вершина обломана (рис. 1а).
На maxillare имеются только очень маленькие бу-
горковидные выступы в задней части кости. Жа-
берные дуги голотипа сильно повреждены.

Подбородочный усик (рис. 1б, 1в) тонкий,
вдвое длиннее головы, его ствол почти не пиг-
ментирован, с одной крупной (4.8% длины всего
усика) овальной терминальной луковицей без
придатков. Парин с соавт. (1978. С. 172) отметили
наличие на стволе усика недалеко от начала тер-
минальной луковицы “короткого выступа, несу-
щего пять очень маленьких филаментов (при пре-
паровке … был утрачен)” (согласно приводимому
ими рисунку, расстояние от основания усика до
выступа в 1.2 раза меньше полной длины усика).

И з м е р е н и я, в % SL: длина головы 13.0,
длина рыла 4.8, горизонтальный диаметр глаза
3.0, ширина костного межглазничного промежут-
ка 1.7, длина верхней и нижней челюстей 9.6, дли-
на посторбитального органа 1.3, длина подборо-
дочного усика и его концевой луковицы соответ-
ственно 23.5 и 1.1, максимальная высота тела 4.3;
предорсальное, преанальное, превентральное и
вентроанальное расстояния соответственно 80.9,
70.4, 60.9 и 9.6.

Э т и м о л о г и я. Вид назван в честь одного из
коллекторов рейса ФАО-1 и соавторов сообще-
ния, в котором впервые был упомянут экземпляр,
послуживший голотипом нового вида, – отече-
ственного ихтиолога С.В. Михайлина (1943–1981),
специалиста по трихиуроидным рыбам, трагиче-
ски погибшего при спасении людей из горящего
поезда.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Только
три из 11 номинальных подродов Eustomias вклю-
чают виды с шестью или более лучами в P: Spi-
lostomias Regan et Trewavas, 1930, Urostomias Regan
et Trewavas, 1930 и Triclonostomias Regan et Tre-
wavas, 1930 (Regan, Trewavas, 1930; Gibbs et al.,
1983; Прокофьев, 2018). Новый вид хорошо отли-
чается от представителей подрода Triclonostomias
простым строением и слабой пигментацией под-
бородочного усика, терминальная луковица ко-
торого лишена филаментов, а ствол – группы из
трёх длинных придатков, отходящих из одного
места; семью (против восьми) лучами V и малым
числом подвижных зубов в челюстях (четыре про-
тив 7–11). Гиббс с соавторами (Gibbs et al., 1983)
объединили подроды Spilostomias и Urostomias, что
было с оговоркой принято и мною (Прокофьев,
2018. Таблица. С. 4). Вместе с тем типовые виды
указанных подродов существенно отличаются
друг от друга по особенностям развития поверх-
ностной светящейся ткани, пигментации ствола
усика и числу лучей V. Последний признак отли-
чается исключительной стабильностью в преде-
лах подродов Eustomias (Прокофьев, 2018), поэто-
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Рис. 1. Eustomias mikhailini sp. nova, голотип SL 115 мм, экваториальная Восточная Атлантика: а – озубление челюстей
и окологлазничные светящиеся органы; б, в (рисунок Г.Н. Похильской) – дистальный конец подбородочного усика.
(c) – фиксированные зубы; so, po – суборбитальный и посторбитальный органы. Масштаб: а – 1.5, б – 0.4, в – 1.0 мм.

po

so

(а)

(б)

(в)
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му наблюдаемое различие по числу лучей V между
Urostomias и Spilostomias, на мой взгляд, свиде-
тельствует о достаточно давнем расхождении этих
групп. После обнаружения E. mikhailini, по всем
перечисленным признакам соответствующего
виду E. macrura Regan et Trewavas, 1930 – типово-
му для подрода Urostomias, мне представляется
неоправданным объединение Urostomias и Spi-
lostomias в один подрод. Морфологические разли-
чия между обсуждаемыми подродами и видами
подрода Urostomias могут быть суммированы в
следующей определительной таблице.

1(2) Лучей Р 6–16 ………………………….............. 3
2(1) Лучей Р 4–5 (подрод Rhynchostomias) или

0–3 (остальные подроды), если в Р более трёх лу-
чей, то V 8. Подвижных зубов в челюстях намного
больше, чем фиксированных ……………..................
............................ все остальные подроды Eustomias

3(4, 5) Лучей V 8. Ствол подбородочного усика
полностью пигментирован, с тремя крупными
ветвями, отходящими от одного места прокси-
мальнее терминальной луковицы. Нет пятен све-
тящейся ткани на вентральной поверхности туло-
вища или железы в верхней части основания С.
Брюшная бороздка достигает 15–24-го фотофора
PV. Подвижных зубов в челюстях намного боль-
ше, чем фиксированных ………………......................
.............................................. подрод Triclonostomias

4(3, 5) Лучей V 8. Ствол подбородочного усика
полностью пигментирован, с двумя филаментами
в основании терминальной луковицы (иногда
очень слабо развитыми). Пятна светящейся ткани
на вентральной поверхности крупные, выражены
лучше, чем вторичные фотофоры; нет светящей-
ся железы на С. Брюшная бороздка достигает 5–
8-го фотофора PV. Все или почти все зубы в челю-
стях фиксированные …………… подрод Spilostomias

(один вид: E. (S.) braueri Zugmayer, 1911 (сино-
ним: E. spilopleura Regan et Trewavas, 1930))

5(4, 3) Лучей V 7. Ствол подбородочного усика
не пигментирован, за исключением скоплений
меланофоров вокруг фотофоров, без развитых
придатков (могут иметься крошечные выросты
проксимальнее терминальной луковицы). Пятна
светящейся ткани на вентральной поверхности
отсутствуют или едва различимы, если имеются,
намного слабее вторичных фотофоров. Есть све-
тящаяся железа у верхнего края С. Брюшная бо-
роздка не заходит за 8-й фотофор PV. Фиксиро-
ванных зубов в челюстях больше или столько же,
сколько и подвижных (подрод Urostomias) ………. 6

6(7) Лучей Р 7. VAV 13. Брюшная бороздка не
достигает вертикали основания Р. Подбородоч-
ный усик примерно вдвое длиннее головы, 23.5% SL.
В челюстях по семь–восемь зубов, из них три–че-
тыре фиксированы ….……............ E. (U.) mikhailini

7(6) Лучей Р 9. VAV 16–17. Брюшная бороздка
заходит за вертикаль основания Р (до 5–8-го ор-

гана PV). Подбородочный усик примерно равен
голове, 12.5% SL. В челюстях по шесть–десять зу-
бов, из них пять–семь фиксированы ..…….............
....................................................... E. (U.) macrura1.

Eustomias (Nominostomias) gr. melanostigma
Regan et Trewavas, 1930

(рис. 2)

М а т е р и а л. MNHN 1991–6420, 1 экз. SL 74 мм,
0°25′1.2″ с.ш., 139°04′58.8″ в.д., глубина 650 м, э/с
“Coriolis”, рейс “Caride 1”, ст. 44b, 25.09.1968 г.

О п и с а н и е. D 27, A 38, P 3, V 7. Фотофоров в
сериях: BR 11, IP 7, PV 34, OV 32, VAV 16 (шесть над
А), VAL 18 (восемь над А), AC 20 (19-й над послед-
ним лучом А). Посторбитальный орган малень-
кий, овальный, вытянутый в длину и несколько
более приострённый к дистальному концу, около
трети диаметра зрачка. Имеется маленький круг-
лый суборбитальный орган, чуть более трети дли-
ны посторбитального. Брюшная бороздка слабо
развита, прослеживается как узкий желобок до 4-й
пары фотофоров PV (рис. 2а). На лучах и межлу-
чевых перепонках передней половины D скопле-
ния белой светящейся ткани. Зубов praemaxillare
11 (1, 2, 5, 8, 9-й подвижные) слева, 10 (1, 2, 4, 7, 8)
справа; dentale 14 (3, 7, 10, 11) справа, 16 (3, 7, 8, 11,
12) слева; в задней части maxillare гребёнка из
примерно восьми мелких зубов, не доходящих до
дистального конца. На copula три пары острых,
почти прямых зубов. Жаберные лепестки в верх-
них двух третях длины ceratobranchiale-1 сильно
редуцированы.

Подбородочный усик и его внутренний ствол,
луковицы и придатки не пигментированы, за ис-
ключением мелкого и редкого меланофорного
крапа по стволу в промежутке между проксималь-
ной и дистальной луковицами, сгущающегося к
интенсивно пигментированному проксимально-
му полюсу дистальной луковицы, и по стволу ос-
новного придатка дистальной луковицы в его
проксимальной половине. Две овальные лукови-
цы, вытянутые в длину, разделены промежутком,
в 1.5 раза меньшим, чем длина дистальной лукови-
цы; проксимальная луковица втрое короче дисталь-
ной; длина дистальной луковицы вдвое больше её
высоты. Основной придаток дистальной луковицы
с широкой кожистой оторочкой, дистально раз-
ветвляется на два нитевидных придатка и несёт та-
кой же придаток на вентральном крае непосред-
ственно у своего основания. Длина придатка до раз-

1 Экземпляры из Тихого океана, описанные Париным и По-
хильской (1974) как E. macrura и характеризующиеся длин-
ным усиком (25.7–33.1% SL), по-видимому, принадлежат
к неописанному виду (собственные данные, готовятся к
публикации). Другие признаки этих рыб таковы: P 9–10,
VAV 15–17, брюшная бороздка заходит за вертикаль осно-
вания P, почти все зубы в челюстях фиксированные.
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вилки примерно в полтора раза больше длины
дистальной луковицы. Ещё три длинных нитевид-
ных придатка отходят обособленно от дистально-
го конца луковицы (два выше и один ниже основ-
ного придатка). Все придатки лишены светящих-
ся телец. Фотофоров и пигментных пятен на
стволе усика нет (рис. 2б).

И з м е р е н и я, в % SL: длина головы ca.13.5,
горизонтальный диаметр глаза 3.0; предорсаль-
ное, преанальное и превентральное расстояния со-
ответственно 81.1, 70.3 и 56.8; длина усика до прок-
симальной луковицы и всего усика соответственно
47.3 и 56.8; длина промежутка между луковицами
1.6, длина дистальной луковицы и её основного

Рис. 2. Eustomias gr. melanostigma SL 74 мм, экваториальная Западная Пацифика: а – рудимент брюшной бороздки (→),
б – дистальный конец подбородочного усика. Масштаб: а – 2, б – 1 мм.

(б)

(а)
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придатка с ветвями – соответственно 2.4 и 4.1. Сум-
ма длин проксимальной и дистальной луковиц –
2.3 мм.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Изучен-
ный экземпляр относится к группе “melanostig-
ma”, характеризующейся двумя разобщёнными
терминальными луковицами, из которых ди-
стальная крупнее и несёт несколько нитевидных
придатков, лишённых светящихся телец. Группа
включает три трудноразличимых вида: помимо
E. melanostigma, известного из всех трёх океанов,
также E. melanonema Regan et Trewavas, 1930 из
тропической Восточной Атлантики и E. mela-
nostigmoides Gibbs, Clarke et Gomon, 1983 из Гавай-
ского района (Gibbs et al., 1983). По удлинённой
дистальной луковице, высота которой вдвое
меньше длины, описываемый экземпляр соответ-
ствует E. melanonema, тогда как у E. melanostigma и
E. melanostigmoides высота дистальной луковицы
содержится в длине не более полутора раз. Абсо-
лютная длина дистальной луковицы у изученной
рыбы близка к нижнему пределу значений, из-
вестному для E. melanonema, но суммарная абсо-
лютная длина проксимальной и дистальной луко-
виц (2.3 мм) явственно меньше наблюдаемой у
этого вида (2.7–4.3 мм при SL ≥ 75 мм), но хорошо
соответствует таковой E. melanostigma и E. mela-
nostigmoides (1.5–2.7 мм). По величине интербуль-
барного промежутка (1.6% SL) описываемый эк-
земпляр хорошо соответствует E. melanostigmoides
(1.0–2.4% SL). Однако Гиббс с соавторами (Gibbs
et al., 1983. Fig. 24) приводят 1 экз. E. melanostigma
SL 72 мм, у которого интербульбарный промежу-
ток составляет лишь около 1.5% SL (вместо 2.1–
4.1% у других экземпляров SL > 70 мм). В диагно-
зе вида они данного значения не указывают. По
длине дистальной луковицы (2.4% SL) описывае-
мый экземпляр гораздо ближе к E. melanostigma
((0.5)1.0–2.2% SL), чем к E. melanostigmoides (0.7–
1.5% SL), и укладывается в известные пределы из-
менчивости у E. melanonema (1.7–2.8% SL).

Таким образом, изученный экземпляр сочета-
ет признаки разных видов группы “melanostigma”,
в наибольшей степени соответствуя E. melanone-
ma. Однако он не может быть отождествлён с по-
следним, так как для E. melanonema предполагает-
ся ограниченный ареал в Восточной тропической
Атлантике (Gibbs et al., 1983). Является ли опи-
санная здесь рыба ещё одним, ранее не извест-
ным, видом группы “melanostigma” или её призна-
ки представляют собой крайний вариант измен-
чивости E. melanostigma (что, в свою очередь,
поднимает вопрос о границах между этим видом
и E. melanonema и о реальности последнего), будет
возможно сказать лишь после новых нахождений
рыб с похожим набором признаков.

Одним из диагностических признаков подрода
Nominostomias является отсутствие брюшной бо-

роздки, однако у изученного экземпляра на истмусе
прослеживается небольшой желобок (рис. 2а), ко-
торый я трактую как следы брюшной бороздки.
Возможно, что наличие брюшной бороздки явля-
ется исходной синапоморфией рода Eustomias, но
она вторично утрачивается у некоторых продви-
нутых подродов.

Leptostomias cf. bilobatus (Koefoed, 1956)

(рис. 3)

М а т е р и а л. Всего 2 экз. (ИО РАН № 03612):
SL 116.5 мм, 18°00′ ю.ш., 82°30′ з.д., э/с “Профес-
сор Месяцев”, рейс 15, трал 34, 23.09.1984 г.;
SL 67 мм, 20°00′ ю.ш., 79°00′ з.д., э/с “Профессор
Месяцев”, рейс 15, трал 39, 28.09.1984 г.

О п и с а н и е (первыми приведены показатели
экз. SL 116.5 мм, за ними в скобках – отличающиеся
значения экз. SL 67 мм). D 19, A 22, P 10 (11), V 7. Фо-
тофоров в сериях: BR 18 (17), IP 10, PV 47 (44),
OV 46 (44), VAV 20 (23) (четыре над А), VAL 21 (22)
(пять над А), AC 12. Фотофоры серии IP расстав-
лены на равные промежутки; расстояние от вер-
шины истмуса до первой пары органов IP в 1.5
(2.0) раза превышает промежуток между IP-1 и
IP-2. Фотофоры в латеральных (OV и VAL) и вен-
тральных (PV и VAV) рядах расположены на од-
ной прямой. Последний фотофор VAV находится
на вертикали середины промежутка между по-
следним и предпоследним органами VAL. Голова
и тело несут многочисленные вторичные фото-
форы. На голове они особенно густо покрывают
рыло над верхней челюстью, ветви нижней челю-
сти, щёку непосредственно у конца верхней че-
люсти (но слабо развиты за глазом) и нижнюю
часть жаберной крышки; разреженные в верхней
части жаберной крышки и в задней части верха
головы. На туловище вторичные фотофоры очень
густо покрывают брюхо между вентральными ря-
дами серийных фотофоров и непосредственно
над ними, более разреженные на боках и спине.
Мелкие фотофоры окаймляют глазное яблоко и
образуют короткий ряд вдоль заднего края орби-
ты. Есть ряд хорошо развитых фотофоров по
краю кожной складки у нижнезаднего края глаза
(посторбитальная складка) (рис. 3а). Суборби-
тальный орган хорошо развит, его дорсальная
часть образует выступ у вентрального края глаз-
ного яблока. Посторбитальный орган очень мал,
соизмерим с суборбитальным, его передний ко-
нец отстоит от свободного края посторбитальной
кожной складки (рис. 3а, 3б). Посторбитальный
орган овальный у экз. SL 67 мм, суженный ка-
удально у экз. SL 116.5 мм. Лучи D и А покрыты
светящейся тканью. Истмус с глубокой медиаль-
ной бороздкой, оканчивающейся у IP-7. Под ос-
нованием последнего луча D имеется чёрное
оконтуренное пигментное пятно (рис. 3в).
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На praemaxillare 8/6 (9/7) разноразмерных зу-
бов, из них второй зуб значительно длиннее
остальных. У экз. SL 116.5 мм третий/третий–чет-
вертый и пятый/шестой премаксиллярные зубы
расположены кнаружи от остальных зубов (бисе-
риальный тип озубления: Прокофьев, 2019). На
dentale 8 (6/5) разноразмерных зубов, из которых
второй – наибольший. У экз. SL 116.5 мм третий,
четвертый и пятый зубы расположены кнаружи
от остальных (рис. 3б). У экз. SL 67 мм все зубы на
praemaxillare и dentale расположены в один ряд
(унисериальное озубление). Нижнечелюстные зу-
бы собраны в группы (первый и второй, третий–
пятый (третий и четвертый), шестой и седьмой
(пятый) и восьмой (шестой)), широко разобщён-
ные друг от друга (рис. 3б). На maxillare у экз.
SL 116.5 мм непосредственно перед рядом мелких
прижатых назад зубов (занимающих около двух
третей длины кости) с каждой стороны имеется
один более крупный зуб, у экз. SL 67 мм присут-
ствует только гребёнка из мелких зубов. На сош-
нике 1 + 1 (0 + 0) зубов (когда имеются, широко
расставлены); нёбных зубов нет. На языке две от-
стоящие друг от друга пары слабых зубов. Зубчи-
ки на жаберных дугах длинные и острые, у мень-
шего экземпляра отстоящие друг от друга на рав-
ные промежутки, у большего – собранные в
группы попарно. Жаберные лепестки ceratobran-
chiale-1 длинные.

Подбородочный усик длинный, достигает се-
редины длины основания А у экз. SL 116.5 мм (не-
много не достигает начала А у экз. SL 67 мм). Пиг-
ментация усика прослеживается только в прокси-
мальных 6–10% его длины. В основании и по ходу
ствола усика нет филаментов. Концевая часть
усика (рис. 3г) удлинённая, проксимально сужен-
ная, на вершине асимметрично раздвоённая, без
филаментов.

И з м е р е н и я, в % SL: длина головы 12.9
(13.4), длина рыла 3.4 (3.4), горизонтальный диа-
метр глаза 2.15 (2.2), ширина межглазничного
промежутка 3.4 (3.7), длина верхней челюсти 7.7
(9.0); предорсальное, преанальное и превентраль-
ное расстояния соответственно 87.1 (86.6), 86.3
(84.3) и 65.7 (64.2); длина усика и его концевой ча-
сти соответственно 90.1 (71.6) и ? (повреждена в
проксимальной части) (6.0), длина посторбиталь-
ного органа 0.4 (0.5).

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Изучен-
ные экземпляры в целом согласуются с имеющи-
мися описаниями этого вида (Koefoed, 1956; Mor-
row, Gibbs, 1964), за исключением несколько
большего числа лучей в Р (10–11 против 9), но
меньшего в D и A (соответственно 19 и 22 против
20–21 и 25–26), большего числа фотофоров PV и
OV (соответственно 44–47 и 44–46 против 42–45
и 42) и отсутствия филаментов на концевой части
усика и в его основании. Большинство из пере-

Рис. 3. Leptostomias cf. bilobatus, Юго-Восточная Па-
цифика (а, в, г – экз. SL 67 мм; б – экз. SL 116.5 мм):
а – светящиеся органы вокруг глаза; б – озубление
челюстей, зубы наружного ряда (c); в – пигментное
пятно под концом основания D (c), г – дистальный
конец подбородочного усика. op – ряд фотофоров
по краю глазного яблока, po – посторбитальный
светящийся орган, pop – ряд фотофоров вдоль зад-
него края орбиты, pp – ряд фотофоров по краю по-
сторбитальной кожной складки, so – суборбиталь-
ный светящийся орган, sp – вторичные фотофоры
перед глазом и в нижней части щеки. Масштаб: а –
1.5, б и г – 2, в – 1 мм.
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численных отличий можно было бы связать с из-
менчивостью вида, но наличие или отсутствие
филаментов в основании усика считается видо-
специфичным признаком у Leptostomias (Morrow,
Gibbs, 1964). Необходимо исследование дополни-
тельных материалов для решения вопроса о таксо-
номической значимости выявленных различий.

Морроу и Гиббс (Morrow, Gibbs, 1964. P. 439,
441) указывают в качестве отличительного при-
знака L. bilobatus равнорасставленные зубчики
жаберных дуг, однако из изученных мною рыб
только меньший экземпляр характеризуется дан-
ным признаком, тогда как у большей рыбы они
собраны в группы по двое. Поскольку последний
экземпляр заметно крупнее рыб, описанных Ку-
фудом и Морроу с Гиббсом (Koefoed, 1956; Morrow,
Gibbs, 1964) (SL 116.5 мм против 67.8–82.0 мм),
возможно, что равнорасставленные зубчики жа-
берных дуг являются ювенильной чертой и что
взрослые экземпляры L. bilobatus по данному при-
знаку неотличимы от других представителей рода.

Вид был описан по голотипу SL 82 мм из Се-
верной Атлантики (29°08′ с.ш., 25°16′ з.д.), позд-
нее утраченному (Koefoed, 1956); затем Морроу и
Гиббс (Morrow, Gibbs, 1964) привели описание
двух экземпляров SL 67.8 и 72.9 мм из Мексикан-
ского залива (26°52′ с.ш., 89°44′ з.д.), меньший из
которых был обозначен в качестве неотипа. Впо-
следствии L. bilobatus был указан из “широко рас-
пределённых местонахождений в Атлантическом
океане и в юго-западной части Индийского океа-
на” (Gibbs, Barnett, 1990. P. 325; Moore et al., 2003.
P. 189) без приведения морфологических описа-
ний или иллюстраций. В Каталоге рыб (Fricke
et al., 2018) ареал вида охарактеризован как космо-
политичный, но без указания соответствующих ли-
тературных ссылок. Описанные экземпляры явля-
ются первым достоверным свидетельством присут-
ствия данного вида в юго-восточной части Тихого
океана. Учитывая некоторые различия между ними
и ранее описанными рыбами из Северной Атланти-
ки, необходимо детальное сравнение материалов по
этому виду из разных районов Мирового ареала.

Photonectes xenopogon Prokofiev, 2019
(рис. 4)

М а т е р и а л. ИО РАН № 03613 SL 120 мм в од-
ной ёмкости с экз. SL 116 мм (см. дополнитель-
ный материал) и с двумя бирками, ранее при-
креплёнными к рыбам, но на момент обнаруже-
ния пробы от них отлетевшими, которые
содержат следующие этикеточные данные: 1) э/с
“Ихтиандр”, рейс 5, трал 47, 15.10.1979 г.; 2) э/с
“Ихтиандр”, рейс 6, трал 14, 16.08.1980 г. Район
подводных хребтов Наска и Сала-и-Гомес. Эк-
земпляр, по-видимому, является незрелым сам-
цом (гонады слабо развиты). Голова сильно по-
вреждена (раздавлена, часть костей утрачена).

Д о п о л н и т е л ь н ы й  м а т е р и а л. ИО РАН
№ 03614 SL 116 мм, подбородочный усик утрачен.

О п и с а н и е. SL 120 мм. D 16, A 20, P 2 (перед-
ний луч крепкий и длинный, задний – короткий
и слабый (рис. 4а)), V 7, vert. 60. Лучи D и A полно-
стью покрыты толстой кожей. Длинный луч P со-
стоит из двух плотно соединённых половин (раз-
делённых до места его облома). Длина короткого
луча Р около 4 мм (3.3% SL). Фотофоров в сериях:
BR 10, IP 10, PV 31, OV 30, VAV ca.11 (восемь до
ануса, девять до вертикали начала А), VAL ca.11,
AC 10. С каждой стороны позади верхней части
жаберного отверстия (рис. 4б) два горизонтально
вытянутых чёрных “рубцевидных” пятна, пред-
ставляющих собой подложку пятен белой светя-
щейся ткани (рис. 4в) (сама ткань сорвана). Нет
пятен светящейся ткани в дне рта и, по-видимо-
му, в межглазничном промежутке; на вершине
рыла кожа содрана. Голубая светящаяся ткань от-
сутствует. Посторбитальный орган крупный (со-
измерим с диаметром орбиты), его передний край
высокий, прямо срезанный, к каудальному концу
суженный (рис. 4г).

Длина рыла примерно равна диаметру глаза.
Praemaxillaria утрачены. На maxillare 16 слабо раз-
личающихся по величине зубов, за которыми че-
рез промежуток следует 12 гораздо более мелких
зубов, направленных вершинами назад и образу-
ющих подобие гребёнки (рис. 4г). Величина про-
межутка между нормальными зубами и зубами
гребёнки составляет примерно половину длины
последней. Озубление dentale гомогенное унисе-
риальное, лишь третий зуб немного длиннее со-
седних (сохранение ювенильной черты?), число
зубов – 25. Зубы на palatinum не образуют группы,
числом 4/4. Вершины всех зубов dentale и palati-
num простые, но у отдельных зубов на maxillare с
маленькими дополнительными зубчиками. Жа-
берные лепестки одинаково длинные на всем
протяжении ceratobranchiale-1. Подбородочный
усик (рис. 4д) короткий (1.2 раза в длине рыла), ко-
жа на нем, по-видимому, сорвана, субдермальная
пигментация слабая. Луковица небольшая, округ-
лая, слабо утолщённая, с внутренней пигментаци-
ей, несёт короткий непигментированный лопасте-
видный дистальный придаток (рис. 4д, 4е).

И з м е р е н и я, в % SL: длина рыла 2.5, шири-
на межглазничного промежутка 3.75, длина усика
2.9, длина костей maxillare и dentale соответствен-
но 12.5 и 13.75, максимальная и минимальная вы-
сота тела соответственно 15.0 и 2.9, предорсаль-
ное, преанальное и превентральное расстояния
соответственно 82.1, 79.6 и 66.7.

Э к з е м п л я р SL 116 мм. D 17, A 22, P 2, V 7,
vert. 58. Фотофоры в сериях сохранились лишь ча-
стично. Позади верхней части жаберного отвер-
стия с каждой стороны два чётко отграниченных
пятна белой светящейся ткани (рис. 4в). Постор-
битальный орган соизмерим с длиной рыла и диа-
метром глаза, к заднему концу сужен. Озубление
praemaxillare и dentale гомогенное унисериальное,
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зубы на praemaxillare крупнее зубов на maxillare и
dentale. На praemaxillare шесть зубов; на maxillare
12/14 зубов, за которыми следует гребёнка из бо-
лее мелких, наклонённых назад зубов; на dentale бо-

лее 20 зубов (часть утрачена); зубов на vomer 2 + 2.
Зубы на palatinum разноразмерные, не образуют
групп, числом 5/5. Жаберные лепестки cerato-
branchiale-1 не укорочены.

Рис. 4. Photonectes xenopogon SL 120 мм (а, б, г–е) и Photonectes sp. SL 116 мм (в), Юго-Восточная Пацифика: а – лучи Р;
б, в – пятна белой светящейся ткани позади верхнезаднего края жаберного отверстия; г – озубление maxillare, palati-
num и заглазничная часть головы; д – подбородочный усик, е – луковица усика. comb – гребёнка мелких зубов в зад-
ней части maxillare, da – дистальный придаток луковицы усика, ip – внутренняя пигментация луковицы усика, mx –
maxillare, op – operculum, pl – palatinum, po – посторбитальный светящийся орган. Масштаб: 1 мм.
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И з м е р е н и я, в % SL: длина головы 12.1, дли-
на рыла, горизонтальный диаметр глаза и длина
посторбитального органа 2.2, ширина межглаз-
ничного промежутка 3.45, длина верхней челюсти
12.9, максимальная и минимальная высота тела
соответственно 12.9 и 2.0, предорсальное, преа-
нальное и превентральное расстояния соответ-
ственно 81.0, 81.0 и 69.0.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Сохра-
нившиеся у экз. SL 116 мм признаки хорошо со-
гласуются с таковыми у экз. SL 120 мм, вследствие
чего они могут быть конспецифичными, но, так
как усик у экз. SL 116 мм утрачен и рыбы пойманы
в разных экспедициях, в этом нельзя быть уверен-
ным. Экз. SL 116 мм может принадлежать и к виду
P. margarita (Goode et Bean, 1896) с широкотропи-
ческим циркумглобальным ареалом, включаю-
щим и воды восточной части Тихого океана
(Прокофьев, 2015). Различия между P. margarita и
P. xenopogon заключаются в строении подбородоч-
ного усика, не имеющего внутренней пигмента-
ции у первого вида, и его дистального придат-
ка(ов) (одиночный, лопастевидный и непигменти-
рованный у P. xenopogon против множественных, по
меньшей мере, частью нитевидных и пигментиро-
ванных у P. margarita) (Прокофьев, 2019). Экз. SL
120 мм по строению усика хорошо соответствует
голотипу P. xenopogon, за исключением того, что
дистальный придаток луковицы у него более ко-
роткий и неподразделённый: ср. рис. 4д (настоя-
щая работа) и рис. 6г (Прокофьев, 2019). Это мо-
жет быть связано как с индивидуальной изменчи-
востью, так и с повреждением усика у экз. SL 120 мм.
Кроме того, у описываемого экземпляра два луча
Р (задний – короткий и слабый), тогда как у типо-
вых экземпляров P. xenopogon в Р имеется только
один длинный и крепкий луч (состоящий, как и
передний луч у экз. SL 120 мм, из двух плотно со-
единённых половинок). Однако, поскольку точ-
но такая же изменчивость в строении Р отмечена
для P. margarita (Прокофьев, 2019), это различие
не может служить препятствием для отождествле-
ния описываемой рыбы с P. xenopogon.

Ранее P. xenopogon был известен только по двум
экземплярам типовой серии, происходящим из
моря Сулу. Нахождение в районе подводного
хребта Наска свидетельствует о гораздо более ши-
роком распространении этого вида, по меньшей
мере, в водах Тихого океана.
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В сборах меланостомовых рыб с Китового хребта, выполненных И.А. Труновым в 1976 г., обнаружен
второй экземпляр редкого вида Photonectes uncinatus, ранее известного только по голотипу с возвы-
шенности Риу-Гранди (Юго-Западная Атлантика). Приведено переописание вида с учётом новых
данных, уточнена индивидуальная изменчивость ряда диагностически значимых морфологических
признаков. Установлено, что особенности расположения зубов на palatinum имеют диагностиче-
ское значение при выделении групп видов внутри рода Photonectes. На основании литературных дан-
ных P. uncinatus указывается также для вод Новой Зеландии (плато Баунти). Обсуждается тип ареала
рассматриваемого вида.

Ключевые слова: Photonectes, P. uncinatus, морфология, распространение, изменчивость, диагности-
ческое значение озубления palatinum, ихтиофауна южной субтропической конвергенции.
DOI: 10.31857/S0042875220030170

В составе рода Photonectes Günther, 1887 в на-
стоящее время признается 28 валидных видов
(Прокофьев, 2019; Koeda, Ho, 2019; Prokofiev, Kle-
padlo, 2019), некоторые из которых известны нау-
ке по единичным экземплярам. Одним из таких
редких видов является P. uncinatus Prokofiev, 2015,
описанный по единственному экземпляру из вод
Юго-Западной Атлантики. При первоописании
(Прокофьев, 2015) он был отнесен к подроду Tra-
chinostomias Parr, 1927 на основании наличия у не-
го толстой кожи на вертикальных плавниках. По-
сле переоценки признаков, положенных в основу
внутриродовой классификации Photonectes (Про-
кофьев, 2019), P. uncinatus был перемещен в состав
видовой группы “brauer” номинотипического под-
рода, включающей помимо рассматриваемого вида
также P. braueri (Zugmayer, 1913), P. dinema Regan et
Trewavas, 1930, P. distichodon Prokofiev, 2019 и P. leu-
cospilus Regan et Trewavas, 1930. Из этих видов
только P. braueri известен по нескольким десят-
кам поимок, опубликованных в литературе, про-
чие виды исключительно редки в коллекциях, а
P. dinema и P. leucospilus до сих пор известны толь-
ко по молоди.

Поэтому представляет большой интерес на-
хождение нового экземпляра P. uncinatus, на этот
раз в водах Юго-Восточной Атлантики (Китовый
хребет), изучение которого позволяет существен-

но расширить пределы изменчивости некоторых
признаков и уточнить диагностическую значи-
мость ряда из них. Кроме того, голотип рассмат-
риваемого вида является нерестовой самкой, то-
гда как новый экземпляр – зрелым самцом, что
позволяет охарактеризовать у этого вида половой
диморфизм в строении посторбитального органа,
который у меланостомовых рыб может быть весь-
ма значительным (Бородулина, 2009), в то время
как особенности строения посторбитального ор-
гана являются наиболее значимыми диагности-
ческими признаками P. uncinatus. Помимо этого
анализ литературных данных позволил устано-
вить, что P. uncinatus также уже был однажды вы-
ловлен в юго-западной части Тихого океана, по-
скольку из новозеландских вод был указан (с
кратким, но достаточно содержательным мор-
фологическим описанием и фотографией рыбы)
экземпляр Photonectes, оставленный без видово-
го определения (Aizawa, 1990). Настоящая статья
посвящена переописанию данного вида с учетом
полученных новых сведений о нём.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Изученный материал по P. uncinatus приведён

при видовом описании, перечень сравнительного
материала по другим видам рода указан в предыду-

УДК 597.5
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щих публикациях (Прокофьев, 2015, 2019; Prokof-
iev, Klepadlo, 2019). Методика изучения и термино-
логия соответствуют Гиббсу (Gibbs, 1968) с допол-
нениями Прокофьева (2019). В видовом описании
первыми приведены значения счётных и пласти-
ческих признаков голотипа, за ними в скобках –
отличающиеся значения у экземпляра с Китового
хребта. В случае отличий в счётных значениях од-
них и тех же признаков на разных сторонах тела
одной рыбы показатели разделены знаком “/”.
Морфометрия в первоописании P. uncinatus была
выполнена по голотипу, переведенному из 4–
10%-ного формалина в 70–75%-ный этанол непо-
средственно перед исследованием. Измерения
голотипа, выполненные после пяти лет хранения
в спирте, показали изменения некоторых про-
порций, в настоящей статье все пропорции указа-
ны по текущему состоянию экземпляра. Измере-
ния второго экземпляра выполнены через полго-
да после его перевода из формалина в спирт. В
работе использованы следующие сокращения: D,
A, P, V – соответственно спинной, анальный, груд-
ные и брюшные плавники; vert. – общее число по-

звонков, v.c. – число хвостовых позвонков (т.е. с за-
мкнутыми гемальными дугами); БМРТ – большой
морозильный рыболовный траулер, НИС – науч-
но-исследовательское судно, ст. – океанографиче-
ская станция; ЗММУ – Зоологический музей
Московского государственного университета;
ИО РАН – Институт океанологии РАН, Москва;
MNHN – Национальный музей естественной
истории, Париж (Франция). Используется стан-
дартная номенклатура фотофоров стомиеобраз-
ных рыб (Morrow, Gibbs, 1964).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Photonectes uncinatus Prokofiev, 2015

(рис. 1–4)

Photonectes sp.: Aizawa, 1990. P. 122 (краткое
описание, фотография, плато Баунти).

Photonectes (Trachinostomias) uncinatus: Проко-
фьев, 2015. С. 136. Рис. 4 (первоописание, возвы-
шенность Риу-Гранди).

Рис. 1. Photonectes uncinatus, общий вид: а – голотип SL 250 мм, самка, возвышенность Риу-Гранди; б – 1 экз., самец
SL 222 мм, Китовый хребет.

(а)

(б)
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Photonectes uncinatus: Прокофьев, 2019. С. 379,
386, 402. Рис. 1у, 2д (изменение подродовой принад-
лежности, определительная таблица, по голотипу).

М а т е р и а л. Голотип: ЗММУ № 23280 (из
ИО РАН, № 2), SL 250 мм, самка со зрелой икрой
(рис. 1а), НИС “Ихтиандр”, рейс 2188.XIII, трал 62,

20 февраля 1989 г., возвышенность Риу-Гранди,
глубина 1070 м. Нетиповой экземпляр: ИО РАН,
SL 222 мм, самец со зрелыми гонадами (рис. 1б),
БМРТ “Салехард”, август–сентябрь 1976 г., Ки-
товый хребет, ~30°–33° ю.ш., ~2°–3° з.д., из тра-
лов № 187–195, сборы И.А. Трунова.

Рис. 2. Photonectes uncinatus, детали строения (по голотипу): а – фотофоры IP-серии (1–10 – порядковые номера орга-
нов); б, в – скопления мелких поверхностных пятен белой, вероятно, светящееся ткани на дорсальной поверхности
тела (б – непосредственно за головой, в – посредине туловища); г – пятна светящейся ткани и вторичные фотофоры
на боках средней части туловища. M – миосепта, P – лучи грудного плавника; PV-1 – первый фотофор серии PV; sph –
вторичный фотофор; tp – последняя пора темпорального сенсорного канала; wl – пятна белой, вероятно, светящейся
ткани. Масштаб: а–в – 3, г – 4 мм.

(a)

(б) (в)

(г)

PP

MM

MM

wlwlwl

sphsphsph

sphsphsph

tptptp
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22

33
44
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66 77 88

99 101010
PV-1PV-1PV-1
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О п и с а н и е (рис. 2–4). D 16 (18), A 19 (20),
P 2, V 7 (8); vert. 54 (53), v.c. 16. Морфометриче-
ские показатели приведены в таблице. Фотофо-
ров в сериях: BR 10/11 (10), IP 8 + 2, PV 27 (26), OV
22 (21), VAL 12/14 (13), VAV 14 (16), AC 11 (9). Все
органы BR одинаковой величины, расположены
на равном расстоянии друг от друга (но у голоти-
па с левой стороны первые два органа сближены,
а у экземпляра с Китового хребта слева BR-2 сме-
щён вверх и также сближен с BR-3). В серии IP
первые восемь органов уменьшены в размере (в
1.5 раза мельче двух задних органов и органов се-
рии PV), первые семь из них отстоят друг от друга

на величину своего диаметра, восьмой фотофор
отстоит от седьмого на промежуток, соответству-
ющий 1.5 его диаметра, а от девятого – на проме-
жуток, равный трём своим диаметрам; девятый и
десятый фотофоры IP и первый фотофор PV от-
стоят друг от друга на равные промежутки (1.5
диаметра органа) (рис. 2а). Расстояние от верши-
ны истмуса до первой пары органов IP слегка пре-
вышает суммарную длину восьми передних фото-
форов IP и промежутков между ними. Органы PV
и VAV образуют прямую линию; 1/2 (1) органа
VAL и 2 (3) органа VAV расположены над началом А.
У голотипа первый фотофор АС отстоит от по-

Рис. 3. Photonectes uncinatus, окологлазничные светящиеся железы и озубление челюстей: а, е – голотип, левая сторона
тела; б, в, ж – экземпляр от Китового хребта, левая сторона тела; г, д – экземпляр от Китового хребта, правая сторона
тела, зеркальное отражение. Красными стрелками показаны премаксиллярные зубы наружного ряда, белыми – пе-
редненижний выступ окаймления посторбитального органа (б, в) и складка ткани, регулирующая свечение посторби-
тального органа (г). so – суборбитальный орган; cr – кольца коллагеновой ткани в основаниях зубов. Масштаб: 5 мм
(линейка общая для е и ж).

(a)

(в)

(д)

(б)

(г)

(е)

(ж)

sososo

sososo

crcrcr
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Рис. 4. Photonectes uncinatus, детали строения, по голотипу (б–д) и экземпляру с Китового хребта (а, е, ж): а – зубы на
языке, б – пятковидные выступы retroarticulare, в – сейсмосенсорная система (схема); г – поперечные гребешки, не-
сущие ряды свободных невромастов, на дорсальной поверхности головы; д, е – подбородочный усик (красной стрел-
кой показан BR-1); ж – грудной плавник. c.io – подглазничный сенсорный канал, c.so-t – супраорбитально-темпо-
ральный сенсорный канал, fcr – костные гребни frontalia; N1, N2 – соответственно передняя и задняя ноздря, so – суб-
орбитальный орган. Масштаб: а, ж – 5; б, д – 4; в – 3; г, е – 2 мм.
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следнего фотофора VAV на величину промежутка
между последним и предпоследним органами
VAV, а у экземпляра с Китового хребта – на два та-
ких промежутка; у голотипа передние органы AC
расположены чуть ближе к линии органов VAL,
чем VAV, тогда как у экземпляра с Китового хреб-
та – лишь немногим выше линии органов VAV;
три последних фотофора АС расположены на
хвостовом стебле. На голове и теле рассеяны мел-
кие вторичные фотофоры, особенно густо скон-
центрированные вдоль срединнобрюшной линии
и в полосе примерно посредине промежутка меж-
ду органами OA и PV + VAV. Очень мелкие фото-
форы сидят по краю глазного яблока. У голотипа
сохранилась кожа межчелюстной перемычки не-
посредственно за симфизом нижней челюсти, гу-
сто покрытая мелкими вторичными фотофорами
(далее назад кожа сорвана). Помимо вторичных
фотофоров кожа спины на участке непосред-
ственно позади головы (рис. 2б), на верхнебоко-
вой поверхности туловища между миосептами
(рис. 2в) и на брюшной поверхности несёт скоп-
ления мелких, не контрастных, но чётко отграни-

ченных светлых пятнышек, оконтуренных тём-
ным пигментом, вероятно, также светящихся (на
боках туловища эти пятнышки распределены бо-
лее рассеянно, чем на дорсальной поверхности:
рис. 2г). Контрастных пятен белой светящейся
ткани на голове, рыле или над жаберным отвер-
стием нет (у голотипа кожа здесь сохранилась до-
статочно хорошо). Голубая светящаяся ткань отсут-
ствует. Анус окружен кольцом интенсивно-чёрной
ткани (перипрокт), расположен у начала А.

Суборбитальный фотофор небольшой, одина-
ково развитый у обоих экземпляров. Посторби-
тальный орган очень длинный, в 2.5 (2.0) раза
превышает горизонтальный диаметр глаза, со-
ставляет 50% длины верхней челюсти, его фото-
генная железа несколько сужена в средней части
(рис. 3а–3г). Высота переднего края, середины и
заднего конца фотогенной железы соответствен-
но в 5.0 (5.4), 10.0 (13.5) и 7.5 (8.8) раза меньше её
длины. Передненижний край интенсивно-чёр-
ной ткани, окаймляющей фотогенную железу,
образует короткий закруглённый выступ, не захо-
дящий за вертикаль заднего края глаза (рис. 3б, 3в).

Морфометрические признаки Photonectes uncinatus

Признак Риу-Гранди (голотип) Китовый хребет

SL, мм 250 222

В % SL

Длина головы 12.0 12.2

Длина рыла 2.0 1.6

Горизонтальный диаметр глаза 2.4 3.2

Ширина костного межглазничного 
промежутка

4.0 4.5

Длина посторбитального органа 6.0 6.1

Длина подбородочного усика 1.6 1.0

Длина верхней челюсти 12.0 12.2

Длина Р 4.0 7.7

Длина V 9.6 12.2

Расстояние:

̶ антедорсальное 82.0 83.3

̶ антевентральное 64.8 60.8

̶ антеанальное 82.0 82.4

̶ пектовентральное 44.0 51.4

̶ вентроанальное 17.6 20.3

Максимальная высота тела 13.6 13.5

Минимальная высота тела 2.0 1.8

Длина хвостового стебля 5.2 5.9
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Фотогенная железа посторбитального органа мо-
жет (частично?) закрываться (сверху вниз) склад-
кой чёрной ткани: экземпляр с Китового хребта
зафиксирован с частично закрытой железой с
правой стороны (рис. 3г). Половой диморфизм в
размерах и форме посторбитального органа не
выражен.

Озубление praemaxillare гетерогенное бисе-
риальное (рис. 3в, 3д, 3е), число зубов во внут-
реннем ряду 7/8 (8/9), в наружном – 4 (2+2/2+2)
(4 (2+2)/2 (1+1)). Во внутреннем ряду непосред-
ственно за симфизом сидят 1/2 (2) мелких зуба с
простыми вершинами, последующие зубы гораздо
более длинные, менее различающиеся по величи-
не, с отчётливыми зубчиками у вершин (barbed). У
голотипа они сгруппированы попарно, а у экзем-
пляра с Китового хребта как 1/2–2–3. У голотипа
все внутренние премаксиллярные зубы подвиж-
ные, включая короткие присимфизные зубы (у
экземпляра с Китового хребта они неподвижны).
В основаниях всех челюстных зубов сильно раз-
вито кольцо коллагеновой ткани. Зубы наружно-
го ряда praemaxillare у голотипа неподвижны, но
кольцо коллагеновой ткани у них также хорошо
развито; это позволяет предполагать, что их непо-
движность может быть обусловлена условиями
фиксации. У экземпляра с Китового хребта все
зубы в наружном ряду подвижные, коллагеновое
кольцо в их основаниях выражено столь же хоро-
шо, как у других зубов во внутреннем ряду и на
других челюстных костях. Наружные зубы со сла-
быми зубчиками у вершин (у голотипа с правой
стороны они заметно более выражены). На maxil-
lare 13/16 (14/16) резко различающихся по вели-
чине зубов (передние 4/5 (5/6) из них заметно
длиннее последующих), за которыми следует гре-
бёнка из 15(16) мелких зубов, сильно наклонён-
ных и обращённых вершинами в каудальном на-
правлении (рис. 3а, 3б, 3г). Озубление dentale ге-
терогенное, зубы не слишком резко различаются
по величине, число зубов 32/33 или 34 (~37/~38)
(рис. 3е, 3ж). Вершины максиллярных и большей
части нижнечелюстных зубов с более или менее
выраженными дополнительными зубчиками, в
целом развитыми слабее, чем у премаксиллярных
зубов внутреннего ряда. На сошнике 3+3 (2+2)
зуба, прогрессивно увеличивающихся от внут-
реннего к наружным, у самого наружного зуба (у
голотипа – у двух более наружных) вершина сла-
бо изогнута или с зачаточным зубчиком. На нёб-
ных костях 3/3 (5/3) зуба, из них второй (второй и
третий/второй) мелкие и скрыты в коже1; первый
нёбный зуб гораздо длиннее последующих и за-

1 В первоописании (Прокофьев, 2015) число зубов на vomer
и palatinum было указано, как 3+1 и 2/3, из-за того, что
скрытые в коже зубы не были определены. Первый и тре-
тий нёбные зубы у голотипа заметно длиннее, чем у экзем-
пляра с Китового хребта, и далеко расставлены, второй зуб
прилегает к третьему.

метно отстоит от них; вершины всех зубов про-
стые. На языке две группы зубов (рис. 4а), в каж-
дой из которых они организованы в два парал-
лельных ряда, числом 3+3 + 3+3 (3+3 + 2+2); все
зубы с простыми вершинами. Жаберные тычинки
представлены острыми зубчиками. Жаберные ле-
пестки на epibranchiale-1 длинные, в самой верхней
части ceratobranchiale-1 вдвое, далее примерно до
половины его длины приблизительно в 1.5 раза ко-
роче лепестков epibranchiale-1 и нижней полови-
ны ceratobranchiale-1; лепестки последующих жа-
берных дуг очень длинные, выступают наружу.
Retroarticulare образует длинный пятковидный
выступ, направленный назад (рис. 4б).

На дорсальной поверхности головы хорошо вы-
ражены крупные поры сейсмосенсорной системы,
представляющие собой фонтанели в костях кры-
ши черепа (каналы проходят внутри кости). Су-
праорбитально-темпоральный канал представлен
11 порами: медиальнее ноздрей расположены две
поры, медиальнее орбиты – пять, причём первые
две отделены от трёх последующих острым кост-
ным гребнем; позади орбиты открываются три
темпоральные и одна супратемпоральная пора
(рис. 4в). С каждой стороны на крыше черепа ме-
диальнее орбиты имеется по два продольных
костных гребня. Кожа верха головы между супра-
орбитально-темпоральными порами имеет попе-
речные эпидермальные гребешки, несущие очень
мелкие свободные невромасты (рис. 4г). Инфра-
орбитальных пор две; первая открывается книзу и
кзади от ноздрей, а вторая – вниз, непосредствен-
но перед суборбитальным фотофором (рис. 4в).
Края пор и ноздрей окаймлены чёрным. В dentale
имеется шесть фонтанелей; сохранность матери-
ала не позволяет оценить строение предкрышеч-
но-нижнечелюстного канала более детально.

Подбородочный усик очень маленький, с тупой
вершиной, у голотипа загнутой, а у экземпляра с
Китового хребта прямой. У экземпляра с Китового
хребта (самец) подбородочный усик, несмотря на
его несколько меньшие размеры, короче, чем у го-
лотипа (самка), будучи прижатым назад, не заходит
своим концом за BR-1 (у голотипа это отношение
оценить нельзя из-за особенностей фиксации), по-
крыт пигментированной кожей, без луковицы
и/или придатков (рис. 4д, 4е).

Кожа сильно подвижная (подкожный студе-
нистый слой при жизни, по-видимому, был силь-
но развит), полностью (до кончиков) покрывает
лучи D и A у обоих экземпляров. Лучи Р тонкие,
гибкие, равной длины (рис. 4ж), сравнительно
короткие (3.0 (1.6) раза в длине верхней челюсти).
Концы лучей V далеко не достигают ануса. Кожа
при жизни была, по-видимому, интенсивно-чёр-
ная (в настоящее время там, где она сохранилась,
цвет на большей площади выцвел). Ротожаберная
полость чёрная.
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Photonectes uncinatus принадлежит к группе ви-

дов “braueri” номинотипического подрода, харак-
теризующейся гетерогенным озублением челю-
стей и бисериальным озублением praemaxillare,
наличием двух слабых равновеликих лучей Р, вер-
тикальными плавниками, сплошь покрытыми
чёрной кожей у половозрелых рыб и редукцией
подбородочного усика на поздних стадиях онто-
генеза (Прокофьев, 2019). От всех видов группы
он хорошо отличается очень длинным посторби-
тальным органом (5.8–6.1 против 3.3–3.6% SL у
обоих полов)2. В отличие от P. distichodon, также,
по-видимому, связанного с южносубтропически-
ми водами, подбородочный усик у половозрелых
особей P. uncinatus лишён терминальной лукови-
цы и филамента. От P. dinema и P. leucospilus, из-
вестных только по молоди, рассматриваемый вид
может быть легко отличён по отсутствию пары
контрастных пятен белой светящейся ткани у вер-
шины рыла (Прокофьев, 2019). Выявленная из-
менчивость нивелирует ранее предполагавшиеся
(Прокофьев, 2019) отличия P. uncinatus от P. braueri
и P. distichodon по числу нёбных зубов. Передние
один–два нёбных зуба у P. uncinatus отделены от по-
следующих заметным промежутком (рис. 5а–5в),
однако наличие такого промежутка, по-видимо-
му, является специфической чертой группы ви-
дов “braueri” в целом, поскольку он обнаружен
мной у большинства половозрелых экземпляров
представителей этой группы (только у голотипа
P. distichodon он не выражен) (рис. 5а–5и). У мо-
лоди P. braueri SL 43–50 мм нёбные зубы обычно
неравновелики и неравномерно расставлены, но
чёткое разделение на две группы выявлено только у
одного из трёх изученных экземпляров (рис. 5е, 5ж).

2 В пределы изменчивости включено измерение (5.8% SL),
выполненное с голотипа сразу после перевода его из фор-
малина в спирт (Прокофьев, 2015).

В пределах рода у видов подрода Trachinostomias
подразделения зубов на две группы не наблюдает-
ся (рис. 5к–5м), а у видов из групп “caerulescens” и
“albipennis” число нёбных зубов уменьшено и они
сидят одной компактной группой (рис. 5н, 5о).
Таким образом, расположение зубов palatinum в
двух разобщённых группах является специфиче-
ской особенностью видов группы “braueri”, но
полностью сформировывается она, по-видимо-
му, только на поздних стадиях онтогенеза.

Новый экземпляр P. uncinatus с Китового хреб-
та показывает существенную внутривидовую из-
менчивость по числу зубов на vomer, palatinum и в
наружном ряду на praemaxillare, длине рыла и
подбородочного усика, величине глаза, длине Р и
числу фотофоров АС, но особенно неожиданным
оказалось присутствие у него восьми лучей V.
Число лучей V у видов Photonectes очень постоян-
но и равно семи (Morrow, Gibbs, 1964; собствен-
ные данные – см. список материала в: Проко-
фьев, 2019). Как очень редкая вариация, шесть лу-
чей V приводится для 1 экз. P. dinema (Morrow,
Gibbs, 1964) и 1 экз. P. margarita (Прокофьев, 2015);
восемь лучей для видов данного рода до сих пор
отмечено не было. Характер изменчивости по дан-
ному признаку нуждается в выяснении на более
представительном материале. У голотипа имеется
семь лучей V, такое же их число указано и для эк-
земпляра с плато Баунти (Aizawa, 1990).

Половой диморфизм в размерах посторби-
тального органа у P. uncinatus не выражен – поло-
возрелые самец и самка близких размеров имеют
сходные значения его длины (таблица). Что же
касается связи выявленных отличий между голо-
типом и экземпляром с Китового хребта с поло-
вым диморфизмом, то такая возможность требует
подтверждения на более представительном мате-
риале – все отмеченные выше различия могут

Рис. 5. Photonectes spp., варианты расположения зубов palatinum, схема (а, б, г, е–о – левая сторона тела; в, д – правая
сторона): а – P. uncinatus, голотип SL 250 мм, Риу-Гранди; б, в – P. uncinatus SL 222 мм, Китовый хребет; г, д – P. braueri
SL 225 мм, банка Сложная; е – P. braueri SL 50 мм, НИС “Петр Лебедев”, ст. IV-123A; ж – P. braueri SL 43 мм, НИС
“Академик Курчатов”, ст. 835; з – P. distichodon, голотип SL 167 мм; и – P. distichodon, паратип SL 175 мм; к, л – P. mar-
garita ЗММУ № 23286 (к – SL 200 мм, л – SL 70 мм); м – P. parvimanus SL 140 мм, НИС “М. Келдыш”, ст. 2332; н –
P. caerulescens MNHN № 2003-1449 SL 140 мм; о – P. albipennis SL 170 мм, НИС “Витязь”, ст. 7400.

(а)

(з) (и) (к) (л) (м) (н) (о)

(б) (в) (г) (д) (е) (ж)
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быть просто следствием индивидуальной измен-
чивости.

Голотип P. uncinatus был пойман в юго-запад-
ной части Атлантического океана на подводной
возвышенности Риу-Гранди, новый экземпляр
происходит с Китового хребта в Юго-Восточной
Атлантике, однако данный вид, по-видимому,
распространён циркумглобально в южносубтро-
пических водах, потому что ему, несомненно, кон-
специфичен экземпляр SL 246 мм, пойманный в
водах Новой Зеландии (плато Баунти, глубина 735 м)
и указанный как Photonectes sp. (Aizawa, 1990). Для
этого экземпляра приведено D 17, A 20, P 2, V 7,
vert. 54, v.c. 14; BR 10, IP 8 + 2, PV 25, VAV 15,
OV 21, VAL 15, AC 11; зубов на vomer 3+3, на palat-
inum 4, на praemaxillare 11 (расположение не опи-
сано), на maxillare 15; D и A, покрытые кожей; от-
сутствие пятен светящейся ткани на рыле, очень
длинный посторбитальный орган и отсутствие
подбородочного усика (Aizawa, 1990). Не исклю-
чено, что усик был просто пропущен из-за его
очень малых размеров, хотя полностью отрицать
возможность его полной редукции у отдельных
экземпляров вида также нельзя.

Нахождения P. uncinatus в Южной Атлантике
относятся к субтропическим водам, однако в Ти-
хом океане он отмечен несколько южнее – к югу
от южной субтропической конвергенции (ЮСК)
(рис. 6). В понимании Гиббса (Gibbs, 1968), этот
вид следует относить к особой ихтиофауне ЮСК
(Subtropical Convergence species), хотя, как позд-
нее отметили Гиббс и Маккинни (Gibbs, McKin-
ney, 1988), трактовка ихтиофауны ЮСК довольно
расплывчата из-за того, что ряд видов связан как
с водами ЮСК, так и с водами преимущественно
к северу от нее (semisubtropical species), либо к югу
от нее (subantarctic species). В качестве полусуб-

тропических видов Гиббс и Маккинни рассматри-
вают виды, распространённые преимущественно
между 30° и 40° ю. ш., и южноатлантические на-
хождения P. uncinatus относятся к субтропической
водной массе. Однако новозеландское нахождение
лежит даже несколько южнее границы ЮСК. Гиббс
и Маккинни характеризуют специфическую их-
тиофауну ЮСК видами, основной ареал которых
лежит в пределах 35°–45° ю.ш. с отдельными на-
хождениями к северу и югу от этих границ; и в та-
кой трактовке P. uncinatus может быть отнесён, с
определённой долей условности связанной с еди-
ничностью находок, к ихтиофауне ЮСК. Для вы-
яснения, насколько далеко этот вид проникает на
север, конечно, необходимы дополнительные на-
ходки. Нужно однако отметить, что поимки рыб
со зрелыми гонадами, готовыми к нересту, под
30°–33° ю.ш. свидетельствуют о том, что нерест,
по крайней мере в Южной Атлантике, происхо-
дит в субтропических водах, то есть основа ареала
включает данную водную массу и, таким образом,
по крайней мере в Южной Атлантике P. uncinatus
может представлять “полусубтропические виды”
в понимании Гиббса и Маккинни (Gibbs, Mac-
Kinney, 1988).

ФИНАНСИРОВАНИЕ РАБОТЫ

Статья написана при поддержке Российского науч-
ного фонда, проект № 19-14-00026. Изучение ихтио-
фауны Атлантического океана выполнено при под-
держке темы государственного задания № 0149-2018-
0009, изучение меланостомовых рыб – темы государ-
ственного задания № 0109–2018–0076.

Рис. 6. Места поимок Photonectes uncinatus (m); (---) – южная субтропическая конвергенция (по: Ekman, 1953).
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Приводится описание развития от стадии желточного мешка до оседания на дно личинок Chirolophis
japonicus и Ch. saitone из вод зал. Петра Великого (Японское море). Впервые формализована схема
размещения меланиновой пигментации на теле личинок этих видов рода Chirolophis. Она состоит из
шести рядов, верхнеголовного скопления и нескольких отдельных меланофоров. Несмотря на сход-
ство видов, каждому из них свойственны специфичные черты. В основном это выражается в разном
числе элементов осевого скелета (общее число позвонков, число лучей в спинном и анальном плав-
никах). Показано, что надёжным диагностическим признаком для идентификации личинок Ch. ja-
ponicus и Ch. saitone в период их развития от вылупления до оседания может служить число мелано-
форов у основания лучей анального плавника.

Ключевые слова: мохоголовые собачки, Chirolophis japonicus, Chirolophis saitone, личинки, меланофо-
ры, морфологические признаки, хорда, северо-западная часть Японского моря.
DOI: 10.31857/S0042875220030066

В Японском море отмечено присутствие трёх
видов рода Chirolophis (Nakabo, 2002), два из кото-
рых – Ch. japonicus и Ch. saitone − встречаются в
зал. Петра Великого. Первый вид известен от Пу-
сана до зал. Петра Великого, вдоль япономорско-
го и тихоокеанского берегов о-вов Хонсю и Хок-
кайдо (Линдберг, Красюкова, 1975). Второй вид
ранее был известен по редким поимкам преиму-
щественно в водах Японии (побережье северной
части о-ва Хонсю и на тихоокеанском побережье
о-ва Хоккайдо (Masuda et al., 1984; Amaoka et al.,
1989, 1995)); в водах зал. Петра Великого впервые
отмечен в 2000 г. (Маркевич, 2002). В последую-
щие годы было выяснено, что в водах зал. Петра
Великого Ch. saitone является резидентным видом,
и в весенне-летний период здесь встречаются его
личинки и мальки (Соколовский и др., 2004; Со-
коловская и др., 2010; Епур, Баланов, 2015).

В настоящее время биология обоих видов рода
Chirolophis из северной части Японского моря
очень слабо изучена (Соколовский и др., 2011;
Епур, Баланов, 2015). Все наиболее полные дан-
ные о строении и развитии личинок Ch. japonicus
и Ch. saitone известны из работ японских ихтиоло-
гов (Shiogaki, 1983a, 1983b; Okiyama, 1988). В оте-
чественных публикациях имеется информация о

том, что в зал. Петра Великого размеры, пропор-
ции и пигментация личинок этих видов очень по-
хожи и пелагическая стадия развития у них проте-
кает в сходные сроки (Соколовский, Соколовская,
2008; Баланов и др., 2010). Надёжных диагностиче-
ских признаков, позволяющих различать личинок,
практически нет. Всё это сильно затрудняет иден-
тификацию обоих видов в планктоне.

Цель статьи – выполнить морфологическое
описание и выявить диагностически значимые
признаки пелагических личинок Ch. japonicus и
Ch. saitone в водах зал. Петра Великого Японско-
го моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом для настоящего сообщения слу-

жили личинки Ch. japonicus (17 экз.) и Ch. saitone
(15 экз.), собранные в апреле–мае 2017 г., в мар-
те–мае и в ноябре–декабре 2018 г. в прибрежных
водах б. Жидкова (43°01′25′′ с.ш. 131°55′66′′ в.д.)
зал. Петра Великого. Личинок собирали на свето-
вых станциях с наступлением вечерних сумерек
до 01.00. Источником света служила светодиод-
ная лампа дневного света (мощностью 20 Вт), ко-
торую подвешивали на расстоянии 0.5–0.7 м от

УДК 597.08.597.9
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поверхности моря. В месте выполнения световых
станций у пирса глубина составляла 6–8 м. При-
влечённых в освещённую зону рыб облавливали
сачками из газа через 1 ч после включения света
(Соколовский, Соколовская, 2008; Баланов и др.,
2010; Соколовская и др., 2010). Личинок фикси-
ровали 4%-ным раствором формальдегида либо
96%-ным этиловым спиртом. Полную (TL) и
стандартную (SL) длину и пластические призна-
ки измеряли на фиксированном материале.

Общепринятое обозначение элементов мела-
ниновой пигментации у личинок стихеевых рыб
(Stichaeidae) отсутствует. Предложена оригиналь-
ная схема размещения пигментной окраски для
обоих видов рода Chirolophis (рис. 1). Элементы
окраски на этой схеме обозначены по аналогии с
ранее опубликованными данными по стихеевым
и другим группам рыб (Расс, 1949; Горбунова,
1962; Григорьев, 1991). Для анализа меристиче-
ских признаков и меланиновой пигментации по
14 экз. каждого вида окрасили ализариновым крас-
ным, а затем просветлили в глицерине (Якубовски,

1970). У просветлённых личинок (по 7 экз. каждого
вида: Ch. japonicus – TL 26.0–34.5 мм, Ch. saitone –
TL 24.5–35.5 мм), чьи кости хорошо прокраши-
вались ализарином, подсчитали общее число по-
звонков (vert.) и лучей в грудном, спинном,
анальном и хвостовом плавниках (P, D, A и C).
Дополнительно число лучей в D и A подсчитали
у неокрашенных личинок Ch. japonicus TL 28.5–
31.0 мм (3 экз.) и Ch. saitone TL 30.5 мм (1 экз.).
Счётные и пластические признаки анализирова-
ли в разных размерных группах личинок для вы-
явления морфологических изменений в процессе
их развития (табл. 1).

Измерения десяти пластических признаков (с
точностью до 0.1 мм под микроскопом Olympus,
Япония) проводили у всех пойманных личинок в
соответствии с общепринятыми методиками (Лан-
ге, Дмитриева, 1981; Powles, Markle, 1984; Mata-
rese et al., 1989). TL измеряли от кончика рыла до
конца средних лучей хвостового плавника. Иссле-
дованы следующие признаки (в % SL): длина голо-
вы (c), длина рыла (ao), диаметр глаза (o), высота

Рис. 1. Общая схема размещения пигмента на теле пелагических личинок Chirolophis japonicus и Ch. saitone: 1 – верхне-
головное скопление, 2 – меланофор в верхней части praeoperculum, 3 – глубинный ряд, 4 – надкишечный ряд, 5 –
спинной ряд, 6 – хвостовой ряд, 7 – меланофоры в нижней части хвостового стебля, 8 – анальный ряд, 9 – брюшной
ряд, 10 – пигмент под основанием брюшных плавников, 11 – ряды по бокам isthmus, 12 – меланофор в нижней части
praeoperculum, 13 – подглазничная полоса, 14 – окологлазничная кайма.

14 1 2 3 4 5 6

7
8

13 12 11 10 9

Таблица 1. Состав проанализированных размерных групп личинок Chirolophis japonicus и Ch. saitone

Примечание. За скобками – окрашенные экземпляры, в скобках – неокрашенные.

Размерная группа 
(TL), мм

Ch. japonicus (17 экз.) Ch. saitone (15 экз.)

TL, мм Дата поимки TL, мм Дата поимки

<10.0 9.5 07.11.2018
10.0–15.0 12.5, 12.5 14.12.2018 12.5, 13.5, 14.5 20.12.2018
15.1–20.0 15.2, 15.2

15.5
12.03.2018
29.11.2018

19.0 20.12.2018

20.1–25.0 23.5
24.0

14.04.2017
20.04.2018

24.0
24.5

14.04.2017
27.04.2017

25.1–30.0 26.0
28.0 (28.5, 29.5)
30.0

21.04.2017
20.04.2018
12.05.2017

26.0
28.0, 30.0

21.04.2017
27.04.2018

>30.0 32.0, 32.5, 33.0, 34.5 (31.0) 12.05.2017 32.5 (30.5)
33.0, 34.0, 35.5

01.04.2017
21.04.2017
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тела на уровне заднего края ануса (h), антеаналь-
ное расстояние (аA), длина верхней челюсти (lmx),
длина грудного плавника (lP), длина хвоста (cd).

Мы рассчитали аллометрические коэффици-
енты каждого признака у каждой личинки по ме-
тодике, предложенной ранее Савельевым с соав-
торами (2011): Iij = ln(Pij/Pj), где Iij – индекс j-того
признака i-той рыбы, Pji – фактическое относи-
тельное значение j-того признака i-той рыбы, Pj –
расчётное значение j-того признака для всей сово-
купности особей. Для сравнения нормированных
таким образом значений пластических признаков
использовали более мощный параметрический
тест Колмогорова–Смирнова.

При описании личинок выделяли особей с жел-
точным мешком и особей на трёх стадиях разви-
тия, различающихся по степени изгиба хорды в
процессе формирования скелета хвостового плав-
ника (Kendall et al., 1984): preflexion (личинки с
прямой хордой), flexion (формирование лучей в
хвостовом плавнике и изгиба хорды) и postflexion
(личинки с завершённым процессом изгиба хор-
ды и сформированными лучами в плавниках).

Фотографии выполнены с использованием сте-
реомикроскопа Stereo Discovery V 12, (“К. Zeiss”,
Германия). Исследованные особи хранятся в
коллекции лаборатории ихтиологии ННЦМБ
ДВО РАН (г. Владивосток).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Общая характеристика окраски

Ch. japonicus и Ch. saitone

При жизни личинки представителей рода Chi-
rolophis прозрачные, но после фиксации прозрач-
ность тканей существенно уменьшается. Для Ch. ja-
ponicus и Ch. saitone из зал. Петра Великого характер-
на общая модель размещения пигмента на теле
(рис. 1). Верхнеголовное скопление меланофоров
состоит из крупных округлых пигментных пятен,
число и интенсивность окраски которых варьиру-
ют у обоих видов (рис. 2–4). У верхнего и нижнего
края предкрышечной кости находятся одиноч-
ные меланофоры. Глубинный ряд непарный, вы-
глядит как пунктирная линия. Меланофоры это-
го ряда проходят через верхнюю часть позвонков
вдоль всего позвоночного столба (рис. 2, 3). Над-
кишечное скопление меланофоров многорядное;
оно образовано отдельно лежащими меланофо-
рами разного размера и разной формы (от округ-
лой с боковыми выступами до прямоугольной).
Спинной поверхностный ряд парный, проходит
вдоль основания лучей D в задней трети тела
справа и слева. По краю гипуральных пластин (с
узким разрывом между верхней и нижней пласти-
нами) располагается хвостовой ряд меланофоров.
Анальный поверхностный ряд парный, проходит
вдоль основания лучей A (кроме первого и по-

следнего лучей) справа и слева, образован мела-
нофорами преимущественно треугольной фор-
мы. За ним, в нижней части хвостового стебля,
располагаются от одного до пяти небольших по-
верхностных меланофоров. Брюшной ряд непар-
ный, проходит по средней линии брюха. Он имеет
вид узкой прерывистой (состоящей из мелких по-
верхностных меланофоров) или сплошной ли-
нии. При полном развитии начинается от основа-
ния V и заканчивается, не доходя до ануса 1/3 рас-
стояния от V до ануса. За тазовыми костями
просматривается внутренняя пигментация зад-
ней стенки сердечной сумки в виде V-образного
меланофора. У живых личинок она хорошо выра-
жена (рис. 5), в то время как у фиксированных и у
личинок по мере развития (TL ≥ 20.0 мм) про-
сматриваются крайне слабо. По бокам isthmus
расположены симметричные ряды поверхност-
ных меланофоров разного размера (рис. 1, 5). По
наружному краю глаза имеется окологлазничная
кайма в виде пунктирной линии и радиальной ис-
черченности (рис. 3д, 3е).

Chirolophis japonicus Herzenstein, 1890
О п и с а н и е. D 61–62, A I 44–46, n = 10; P 13–15,

C 6 + 7 + 8, vert. 65–67, n = 7.
При TL 10.0–15.0 мм у личинок ещё сохраня-

ются остатки желточного мешка (рис. 2а). Хорда
прямая; D, A и C в виде плавниковой каймы. Али-
зарином прокрашиваются челюсти и три–шесть
элементов гипурального комплекса. Остальные
элементы скелета не окрашиваются. Число мела-
нофоров в спинном ряду сильно варьирует. Этот
ряд может быть представлен как одним поверх-
ностным меланофором, расположенным в конце
хвостового стебля, так и практически соответ-
ствовать длине анального ряда (не более 15 мела-
нофоров), модальная группа – 7–9. В дальней-
шем с ростом личинок изменений этого признака
не происходит. Анальный ряд не доходит до ануса
и состоит из 41–43 меланофоров. Глубинный ряд
ещё полностью не сформирован: имеется разрыв
над задней половиной брюшного отдела. Надки-
шечное скопление состоит из одного ряда плотно
расположенных тёмных меланофоров. Сбоку этот
ряд выглядит как сплошная линия, однако при
осмотре снизу видно, что он состоит из отдельных
прямоугольных меланофоров, число которых ва-
рьирует от 9 до 11, наиболее часто встречаемая ком-
бинация – 10. Верхнеголовное скопление состоит
из одного–трёх крупных меланофоров (рис. 4а).
Низ головы не пигментирован. Просматривается
внутренняя пигментация задней стенки сердечной
сумки (рис. 5а). В нижней части хвостового стебля
находятся три–шесть поверхностных меланофо-
ров (рис. 2а).

При TL 15.1–20.0 мм у окрашенных и просвет-
лённых экземпляров просматриваются челюсти и
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в скелете хвостового плавника восемь–девять
элементов гипурального комплекса. На стадии
preflexion при TL 15.1–15.4 мм постличинки име-
ют прямую хорду. Хвостовой плавник в этот пе-
риод округлой формы, его лучи расположены
снизу от хорды. При TL ≥ 15.5 мм постличинки
переходят в стадию flexion. У них загибается хор-
да и образуется уростиль, хвостовой плавник при-
обретает трапециевидную форму с небольшой
выемкой в середине его задней части. Анальный
ряд достигает ануса и содержит полный набор
элементов – 44–45 поверхностных меланофоров.
При дальнейшем увеличении размеров постли-
чинок этот признак не изменяется (рис. 2б). Глу-
бинный ряд всё ещё формируется, его разрыв на-
чинается от вертикали окончания грудных плав-
ников и заканчивается в начале задней трети
кишечной трубки. Надкишечный ряд образован
из близко расположенных друг к другу плоских
меланофоров, число которых варьирует от 9 до 12,

чаще – 12. При TL 15.1 мм у постличинок появля-
ется брюшной ряд меланофоров. В нижней части
хвостового стебля есть один–два небольших ме-
ланофора. С увеличением размеров постличинок
оба признака не меняются.

При TL 20.1–25.0 мм постличинки находятся
на стадии postflexion, и они уже практически пол-
ностью сформированы (рис. 2в). D и A не слива-
ются с C. У постличинок ализарином окрашива-
ются челюсти, кончики лучей D, A, С и централь-
ные области тел позвонков в виде узких полосок.
Надо отметить, что степень прокраски ализари-
ном элементов скелета осенних постличинок
(05.12.2018 г. TL 23.5 мм) такая же, как и весенних
(22.04.2018 г. TL 24.0 мм). Глубинный ряд не име-
ет разрывов и полностью сформирован. У фикси-
рованных постличинок в предорсальной области
этот ряд практически не просматривается из-за
утолщения тканей. Над кишкой расположены два
ряда округлых меланофоров разного размера.

Рис. 2. Личинки Chirolophis japonicus разной длины (TL), мм: а – 12.5, б – 15.2, в – 23.5, г – 28.0, д – 32.5.

(а)

(б)

(в)

(г)

(д)
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Их число варьирует от 12 до 17, модальная группа –
13–15. На просветлённых постличинках надки-
шечный ряд ярко выражен, в то время как у фик-
сированных заметны лишь единичные округлые
вкрапления пигмента. Верхнеголовное скопле-
ние состоит из трёх–пяти меланофоров разного
размера. В каждом ряду по бокам isthmus один–
четыре (чаще 3) меланофора. При увеличении
размеров постличинок данный признак не меня-
ется (рис. 5б). У этой размерной группы по краю
гипуральных пластин начинает формироваться
хвостовой ряд меланофоров (рис. 2в).

При TL 25.1–30.0 мм постличинки находятся
на стадии postflexion. Кости у них уже сформиро-
ваны и хорошо прокрашиваются ализарином.
Надкишечный ряд образован одним–тремя ряда-

ми отдельно лежащих друг от друга округлых ме-
ланофоров. Число меланофоров варьирует от 14
до 28, модальная группа – 16–20 (рис. 2г). Верх-
неголовное скопление образовано поверхност-
ными меланофорами с крупными ядрами внутри,
которые занимают до 60–80% площади пятна.
Число этих меланофоров варьирует от четырёх до
16, модальная группа – 5–8. При дальнейшем раз-
витии и росте постличинок изменений этого при-
знака не происходит. Крупный меланофор при-
сутствует на верхнем крае предкрышки у 92.9%
постличинок этой размерной группы; практиче-
ски всегда имеется меланофор в нижнем углу
предкрышки.

При TL > 30.0 мм у постличинок на голове
присутствуют многочисленные мелкие бугорки

Рис. 3. Личинки (а–д) и осевший малёк (е) Chirolophis saitone разной длины (TL), мм: а – 9.5, б – 13.5, в – 24.0, г – 28.0,
д – 32.5, е – 32.5.

(а)

(б)

(в)

(г)

(д)

(е)
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(рис. 4в, 4г). Хвостовой ряд меланофоров полно-
стью сформирован. У постличинок этой размер-
ной группы не обнаружен переход к мальковому
типу окраски (рис. 2д).

Изменения пластических признаков по мере
роста и развития личинок Ch. japonicus представ-
лены на рис. 6а.

Chirolophis saitone (Jordan et Snyder, 1903)

О п и с а н и е. D 53–55, A I 37–39, n = 8; P 13–
15, C (5–6) + 6 + (7–8) + (2–3), vert. 58–60, n = 7.

При TL < 10.0 мм личинки находятся на стадии
preflexion. Желточный мешок практически пол-
ностью резорбирован (рис. 3а). Хорда прямая; D,
A и C в виде плавниковой каймы. Ализарином
прокрашиваются нижняя челюсть и один элемент
гипурального комплекса. Остальные элементы
скелета на личинках не окрашиваются. Число ме-
ланофоров в спинном ряду сильно варьирует: от
одного поверхностного меланофора в конце хво-
стового стебля до 15 (модальная группа – 7–9), ко-
гда этот ряд практически соответствует длине
анального ряда. В дальнейшем с ростом личинок
изменений этого признака не происходит. Аналь-

ный ряд не доходит до ануса и состоит из 28 мела-
нофоров. Глубинный ряд ещё полностью не сфор-
мирован: имеется разрыв над анусом, а затем он
вновь просматривается на уровне грудных плавни-
ков. Надкишечный ряд образован из одного ряда
расположенных близко друг к другу девяти плос-
ких меланофоров. Брюшной ряд полностью сфор-
мирован, его форма не меняется при дальнейшем
развитии личинок. Верхнеголовное скопление
состоит из одного крупного меланофора. Низ го-
ловы не пигментирован. Просматривается внут-
ренняя пигментация задней стенки сердечной
сумки, чуть позади тазовых костей, в виде V-об-
разного меланофора.

При TL 10.1–15.0 мм у окрашенных и просвет-
лённых постличинок просматриваются челюсти,
кончики лучей P и в скелете C шесть–девять эле-
ментов гипурального комплекса. Хорда прямая.
Хвостовой плавник округлой формы, расположен
внизу хорды. Анальный ряд ещё полностью не
сформирован и содержит от 32 до 33 поверхност-
ных меланофоров (рис. 3б). Глубинный ряд всё
ещё формируется, его разрыв начинается от вер-
тикали окончания грудных плавников и заканчи-
вается в начале задней трети кишечной трубки.
Надкишечный ряд образован из близко располо-

Рис. 4. Размещение меланиновой пигментации сверху на голове личинок Chirolophis japonicus (а–г) и Ch. saitone (д–з)
разной длины (TL), мм: а – 12.5, б – 23.5, в – 32.0, г – 32.5, д – 12.5, е – 24.0, ж – 32.5, з – 33.0; обозначения см. на рис. 1.
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женных друг к другу плоских 10−11 меланофоров.
Верхнеголовное скопление состоит из двух−че-
тырёх поверхностных меланофоров разного раз-
мера (рис. 4д). В нижней части хвостового стебля
располагаются один–три небольших меланофо-

ра. С увеличением размеров постличинок данный
признак не изменяется (рис. 3б).

При TL 15.1–20.0 мм исследованная постличин-
ка находилась на стадии postflexion. У окрашенного
и просветлённого экземпляра просматриваются

Рис. 5. Голова личинки Chirolophis japonicus (а–г) и Ch. saitone (д–з) разной длины (TL, мм), вид снизу: а – 12.5, б – 23.5,
в – 31.0, г – 32.5, д – 13.5, е – 24.0, ж – 30.0, з – 32.5; обозначения см. на рис. 1.
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Рис. 6. Зависимость относительных значений (% SL) некоторых пластических признаков от длины (TL) личинок Chi-
rolophis japonicus (а) и Ch. saitone (б). По оси ординат слева: (d) – антеанальная длина, (m) – длина верхней челюсти,
(r) – длина грудного плавника, (j) – длина хвоста; по оси ординат справа: (n) – высота тела на уровне заднего края
ануса, (s) – длина головы, (+) – диаметр глаза, (×) – длина рыла.
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челюсти, лучи P, в скелете C восемь–девять эле-
ментов гипурального комплекса и частично цен-
тральные области тел позвонков в виде узких поло-
сок. Хорда загнута. Хвостовой плавник приобрета-
ет трапециевидную форму с небольшой выемкой в
середине его задней части. Анальный ряд достигает
ануса и содержит полный набор элементов – 34−38
поверхностных меланофоров. С увеличением раз-
меров постличинок данный признак не изменяет-
ся. Глубинный ряд не имеет разрывов и полностью
сформирован. У фиксированных постличинок в
предорсальной области этот ряд практически не
просматривается из-за утолщения тканей. При
дальнейшем росте и развитии постличинки эти
признаки не изменяются. Над кишкой расположе-
ны два ряда отдельно лежащих друг от друга 12
округлых меланофоров разного размера. Верхнего-
ловное скопление состоит из шести меланофоров
разного размера. В каждом ряду по бокам isthmus
расположено по одному крупному меланофору.

При TL 20.1–25.0 мм постличинки находятся
на стадии postflexion и уже практически полно-
стью сформированы. D и A не сливаются с C. Али-
зарином прокрашиваются челюсти, кончики лу-
чей D, A, C и центральные области тел позвонков
в виде узких полосок. Надкишечный ряд образо-
ван одним–четырьмя рядами лежащих отдельно
друг от друга округлых меланофоров. Их число
варьирует от 13 до 35, модальная группа – 22–26
(рис. 3в). При дальнейшем росте и развитии пост-
личинок выраженность данного ряда остаётся не-
изменной. Верхнеголовное скопление образовано
неяркими поверхностными меланофорами с мел-
кими тёмными ядрами внутри, которые занимают
до 30–50% площади пятна. Число этих меланофо-
ров варьирует от 3 до 18, модальная группа – 7–8
(рис. 3в, 4е). При дальнейшем увеличении разме-
ров постличинок изменений этого признака не
происходит. В каждом ряду по бокам isthmus
один–пять (чаще два) меланофоров. Изменений
в положении меланофоров в этой области не от-
мечено (рис. 5е–5з). У постличинок этой размер-
ной группы начинает формироваться хвостовой
ряд меланофоров по краю гипуральных пластин.

При TL 25.1–30.0 мм постличинки находятся
на стадии postflexion. Кости у них полностью
сформированы и хорошо прокрашиваются ализа-
рином. На голове просматриваются многочис-
ленные небольшие бугорки (рис. 4ж). При TL ≥
≥ 28.1 мм у постличинок отмечены первые появле-
ния вкраплений пигмента под глазом, поскольку
начинает формироваться подглазничная полоса.
Хвостовой ряд всё ещё формируется, с каждого
края гипуральных пластин располагается по од-
ному небольшому меланофору.

При TL > 30.0 мм на голове постличинок присут-
ствуют хорошо выраженные многочисленные бу-
горки разного размера (рис. 4з). При TL ≥ 32.0 мм

пигментная полоса под глазом полностью сфор-
мирована (рис. 3д, 3е). Также отмечается появле-
ние по наружному краю глаза окологлазничной
каймы в виде пунктирной линии и радиальной
исчерченности. У 78.6% особей на верхнем крае
предкрышки присутствует крупный меланофор.
Также практически всегда есть меланофор в ниж-
нем углу предкрышки. Хвостовой ряд меланофо-
ров полностью сформирован. У осевших постли-
чинок этой группы (TL ≥ 32.0 мм) присутствует
мальковая окраска (рис. 3е).

Изменения пластических признаков по мере
роста и развития личинок Ch. saitone представле-
ны на рис. 6б.

ОБСУЖДЕНИЕ

Развитие личинок рыб рода Chirolophis очень
плохо освещено в литературе. Единственной ра-
ботой, где исследовано развитие личинок Ch. ja-
ponicus, является труд Шиогаки (Shiogaki, 1983a).
Материал для его работы был собран из прибреж-
ных вод зал. Муцу северной части о-ва Хоккайдо
(Япония). В этой работе описывается развитие
оплодотворённой икры и личинок Ch. japonicus
(TL 12.2–24.2 мм), полученных в аквариальных
условиях, и приводится описание “диких” личи-
нок этого вида (TL 29.2–34.0 мм) из сборов на
световых станциях. При сравнении наших дан-
ных с приведёнными в этой работе обнаружены
некоторые различия в признаках: у экземпляра
TL 13.1 мм отсутствуют (или не видны) спинной
ряд и меланофоры в нижней части хвостового
стебля, тогда как у всех наших экземпляров сход-
ной длины они есть (рис. 2а, 2б). Верхнеголовное
скопление у личинок TL 16.0–22.8 мм представле-
но единым большим пятном, расположенном на
затылке, а у наших экземпляров TL 10.0–20.0 мм
это скопление представлено одним–тремя крупны-
ми отдельно лежащими меланофорами (рис. 4а).

По другому виду рода Chirolophis из Японского
моря – Ch. saitone – опубликованы только изоб-
ражения четырёх личинок и указана их длина
(Okiyama, 1988). При анализе этих рисунков не
выявлено принципиальных отличий от личинок
этого вида из вод зал. Петра Великого. Можно от-
метить, что, по данным Окияамы (Okiyama, 1988),
у личинки TL 9.2 мм пигмент на голове полностью
отсутствует, а у нашего экземпляра TL 9.5 мм верх-
неголовное скопление было представлено одним
крупным меланофором (рис. 4д).

Нельзя однозначно сказать, чем вызваны эти
различия в пигментации личинок рода Chirolophis
из двух районов. Нам кажется, что наиболее веро-
ятна ошибка художника при зарисовке личинок
для работы Шиогаки (Shiogaki, 1983a): они пока-
заны только сбоку, вид головы сверху не приве-
дён, и сами рисунки небольшие по размеру. Для
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объективного сравнения и оценки важности об-
наруженных различий нужен свежий материал по
личинкам обоих видов из вод Приморья и Север-
ной Японии.

При сравнении одноразмерных личинок Ch.
japonicus и Ch. saitone мы установили, что общий
характер размещения пигмента у этих видов явля-
ется схожим. Мы описали и впервые формализо-
вали схему размещения меланиновой пигмента-
ции на теле личинок обоих видов рода Chirolophis
(рис. 1). До получения данных о других видах это-
го рода можно предварительно считать, что такая
схема размещения меланиновой пигментации на
теле, вероятно, характерна и для других видов ро-
да Chirolophis. Опубликованных данных по ран-
ним стадиям развития мохоголовых собачек, как и
для подавляющего большинства видов Stichaeidae,
ещё очень мало для сравнительных исследований
(Расс, 1949; Shiogaki, 1983a, 1983b; Okiyama, 1988;
Matarese et al., 1989; Григорьев, 1991; Соколовский
и др., 2011).

Некоторые особенности в развитии обоих ви-
дов отличают их друг от друга. При сходных раз-
мерах личинки Ch. japonicus менее развиты в срав-
нении с личинками Ch. saitone. Так, по нашим
данным, личинка Ch. saitone TL 9.5 мм уже не
имеет желточного мешка, в то время как у Ch. ja-
ponicus он ещё сохраняется при TL 12.5 мм. Это же
подтверждается и данными литературы (Shiogaki,
1983a; Okiyama, 1988). Личинка Ch. saitone TL 9.5 мм
уже имеет полностью сформированный брюш-
ной ряд меланофоров, в то время как у личинок
Ch. japonicus этот ряд формируется значительно
позже (TL ≥ 15.1 мм). Глубинный ряд у личинок
Ch. saitone полностью сформирован уже при
TL 15.1–20.0 мм, а у Ch. japonicus этот признак на-
блюдается только при достижении личинкой
TL 20.1–25.0 мм. Также у Ch. saitone раньше
(TL 10.1–15.0 мм), чем у Ch. japonicus (TL 15.1–
20.0 мм), появляются меланофоры в нижней ча-
сти хвостового стебля. У Ch. saitone TL 9.5 мм над-
кишечный ряд меланофоров выглядит сбоку как
цепочка отдельно лежащих друг от друга плоских
меланофоров, а у личинок Ch. japonicus TL 12.5 мм
этот ряд просматривается в виде одной сплошной
линии и только при дальнейшем развитии личин-
ки (TL ≥ 15.1 мм) меланофоры надкишечного ря-
да разделяются в отдельно лежащие друг от друга
элементы.

Также следуют отметить, что элементы скелета
Ch. saitone начинают окрашиваться при меньшей
длине личинки, чем у Ch. japonicus. Так, при
TL 15.1–20.0 мм у отдельных личинок Ch. saitone
уже прокрашиваются челюсти, лучи P, C, в скеле-
те C четыре элемента гипурального комплекса и
частично центральные области тел позвонков. У
Ch. japonicus в этом размерном диапазоне окра-
шиваются лишь челюсти и в скелете C восемь–

девять элементов гипурального комплекса. Наря-
ду с этим у личинок Ch. saitone и Ch. japonicus при
сходных размерах завершается формирование
скелета (TL > 25.0 мм) и происходит загиб хорды
(TL 15.1–20.0 мм).

Интересно, что при схожих размерах постли-
чинки Ch. saitone и Ch. japonicus имеют разную ин-
тенсивность окраски и выраженность бугров (бу-
дущих мочек) на верху головы. В наших сборах
отмечены пелагические постличинки Ch. saitone
(TL 28.1–31.5 мм) с хорошо выраженными много-
численными разноразмерными бугорками и эле-
ментами окраски (подглазничная полоса, окрас-
ка краёв глазного яблока, пятна на теле). При тех
же размерах (TL 32.0–32.5 мм) и в те же сроки у
постличинок Ch. japonicus бугорки на голове менее
развиты и сходные элементы окраски отсутствуют
(рис. 2д). Учитывая, что личинки Ch. saitone появля-
ются в планктоне раньше, чем личинки Ch. japon-
icus, и являются более развитыми по сравнению с
личинками Ch. japonicus сходных размеров, мож-
но предположить, что нерест и оседание на дно у
Ch. saitone проходит раньше, чем у Ch. japonicus.

По восьми пластическим признакам Ch. saitone
и Ch. japonicus обнаружена аллометрия в процессе
роста личинок. У обоих видов изменения в скоро-
сти роста отдельных частей тела происходили по-
чти синхронно и однонаправленно: увеличились
относительные значения (в % SL) длины головы и
тела, длины рыла и грудных плавников и в наи-
меньшей степени – значения длины верхней че-
люсти, а относительные значения длины хвоста,
антеанального расстояния и диаметра глаза, на-
против, уменьшились (рис. 6). Тест Колмогоро-
ва–Смирнова для нормированных с помощью
логарифмирования признаков показал, что пост-
личинки этих двух видов достоверно различаются
(p < 0.05) по трём пластическим признакам – аА,
h и lP (в % SL). При сходных размерах значения
всех трёх признаков у Ch. saitone в среднем боль-
ше, чем у Ch. japonicus.

Необходимо отметить, что данные литературы
по меристическим признакам Ch. saitone (Shioga-
ki, 1981; Маркевич, 2002; Соколовский и др., 2011)
и Ch. japonicus (Макушок, 1958; Shiogaki, 1983a,
1983b; Okiyama, 1988) несколько расходятся с на-
шими (табл. 2). Если различия между личинками
этих видов из заливов Петра Великого и Муцу
(северная часть о-ва Хонсю, Япония) однона-
правленные (у наших экземпляров позвонков и
лучей в D и A немного больше, чем у особей из вод
Японских о-вов) и могут быть объяснены разными
условиями обитания, то противоречивые данные в
работах Маркевича (2002) и Макушка (1958) требу-
ют проведения более детального исследования
меристических признаков Ch. saitone и Ch. japoni-
cus в северной части Японского моря и на всём
ареале.
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Все предыдущие исследователи указывали
счётные признаки, связанные с осевым скелетом
(vert., D и A), как наиболее надёжные для разделе-
ния обоих исследованных видов (Shiogaki, 1983a;
Okiyama, 1988; Соколовский, Соколовская, 2008).
Мы полностью согласны с этим утверждением,
поскольку (невзирая на вышеизложенные разли-
чия в данных) по этим признакам Ch. saitone и Ch.
japonicus хорошо отличаются друг от друга, их зна-
чения не перекрываются ни в одном из рассмот-
ренных районов (табл. 2). Проблемы возникают,
когда нужно отличить личинок TL ≤ 15.0 мм, по-
скольку у обоих видов этого размера позвонки
ещё не сформированы, а лучи плохо заметны.

Надо отметить, что оба представителя рода
Chirolophis при TL ≤ 15.0 мм внешне плохо разли-
чимы, однако можно выделить признак, помога-
ющий надёжно идентифицировать их в ихтио-
планктоне при любой длине личинки. Этим при-
знаком является число меланофоров у основания
лучей A. Данный признак хорошо выражен как у
живых личинок, так и после их фиксации спир-
том или раствором формальдегида. У Ch. saitone в
водах зал. Петра Великого число меланофоров у
основания лучей A варьирует в пределах 28–38
(28–34 у личинок TL < 15.0 мм и 34–38 при TL >
> 15.0 мм); у Ch. japonicus − 41–45 (соответственно
41–43 и 44–45). Меланофоры у основания лучей
A хорошо заметны, легко считаются и поэтому яв-
ляются надёжным диагностическим признаком
определения видовой принадлежности личинок
Ch. japonicus и Ch. saitone.

Для более крупных экземпляров (TL ≥ 20.1 мм)
отличительной особенностью можно назвать
форму и размеры поверхностных меланофоров
верхнеголовного скопления. У Ch. saitone они не-
яркие, с мелкими тёмными ядрами внутри, зани-
мающими до 30–50% площади пятна (рис. 3в, 4е).
У Ch. japonicus, наоборот, меланофоры на затылке
явно выражены и содержат крупные ядра, которые
занимают до 60–80% площади пятна (рис. 4б).
Поздние личинки Ch. saitone (TL > 28.0 мм) мож-
но легко опознать по наличию подглазничной
полосы и более плотной модели размещения бу-

горков на верху головы (Shiogaki, 1983a; наши
данные).

Основываясь на описании, данном Шиогаки
(Shiogaki, 1981), мы предполагали, что наличие у
личинок Ch. japonicus меланофора в верхнем углу
предкрышки является отличительным призна-
ком для достоверного определения этого вида.
Однако оказалось, что у 7.1% исследованных эк-
земпляров Ch. japonicus поверхностный мелано-
фор на предкрышке отсутствует, в то время как у
78.6% экземпляров Ch. saitone он имеется хотя бы
с одной стороны головы (рис. 3д, 3е). Следова-
тельно, наличие у постличинок и мальков рыб ро-
да Chirolophis меланофора в верхнем углу пред-
крышки не является диагностическим призна-
ком. Этот признак вариабелен и характерен для
обоих видов рода Chirolophis.

Таким образом, Ch. japonicus и Ch. saitone име-
ют общий характер размещения пигмента и его
развития в процессе онтогенеза. Нами описана и
впервые формализована схема размещения мела-
ниновой пигментации на теле личинок обоих ви-
дов рода Chirolophis. Она состоит из шести рядов,
верхнеголовного скопления и нескольких отдель-
ных меланофоров (рис. 1). Несмотря на сходство
видов, каждому из них свойственны специфичные
черты. В основном это выражается в разном числе
элементов осевого скелета (общее число позвон-
ков, число лучей в D и A). Личинки Ch. saitone появ-
ляются в планктоне раньше и являются более раз-
витыми в сравнении с личинками Ch. japonicus
сходных размеров, из чего следует, что нерест и
оседание на дно молоди первого вида проходит
раньше, чем второго. Здесь хотелось бы заметить,
что оседание обоих видов на всём ареале происхо-
дит при одинаковых размерах (TL 30–40 мм), хотя
максимальный размер взрослых особей Ch. japoni-
cus существенно превышает таковой Ch. saitone –
TL 550 против 100 мм (Соколовский и др., 2011).
Надёжным диагностическим признаком для иден-
тификации личинок Ch. japonicus и Ch. saitone в пе-
риод развития от вылупления до оседания являет-
ся число меланофоров у основания лучей A. В во-
дах зал. Петра Великого у Ch. saitone этот признак
варьирует в пределах 28–38 меланофоров (у личи-

Таблица 2. Меристические признаки Chirolophis japonicus и Ch. saitone в водах Приморья и в прибрежье о-вов Хонсю
и Хоккайдо (Япония)

Район
Ch. japonicus Ch. saitone Источник 

информацииD A vert. n D A vert. n

Приморье 61–62 I 44–46 65–67 10/7 53–55 I 37–39 58–60 8/7 Наши данные
51–56 I 36–38 6 Маркевич, 2002

60–63 I 45–47 63–65 10 Макушок, 1958
Прибрежье о-вов 
Хонсю и Хоккайдо

59–62 I 43–46 63–67 10 50–54 I 36–38 55–57 9 Shiogaki, 1981, 1983b



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 60  № 3  2020

ОПИСАНИЕ ПЕЛАГИЧЕСКИХ ЛИЧИНОК CHIROLOPHIS JAPONICUS 281

нок TL < 15.0 мм − 28–34, TL > 15.0 мм − 34–38);
у Ch. japonicus − 41–45 (соответственно 41–43 и
44–45).
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ТАКСОНОМИЧЕСКИЙ СТАТУС И МОЛЕКУЛЯРНАЯ СИСТЕМАТИКА 
ЭНДЕМИЧНОГО ВИДА HERKLOTSICHTHYS LOSSEI (CLUPEIDAE)

ИЗ ПЕРСИДСКОГО ЗАЛИВА: СВИДЕТЕЛЬСТВО
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Эндемичный вид сельди Персидского залива Herklotsichthys lossei имеет сходные характеристики с
другими представителями рода, особенно с H. punctatus, что затрудняет его идентификацию. Свеже-
собранные образцы из типового местообитания H. lossei морфологически относятся к H. lossei, опи-
санному Вонгратаной и имеющему тёмное пятно на спинном плавнике и небольшие тёмные пятна
на боку. Однако весь изученный материал представлен особями, имеющими ряд чёрных пятен
вдоль задней стороны и с обеих сторон основания спинного плавника, которые не были упомянуты
Вонгратаной и не обнаружены в типовом материале, депонированном в Музее естественной исто-
рии (Лондон). Основываясь на имеющихся молекулярных данных (COI мтДНК) для шести видов
Herklotsichthys, можно заключить, что данный род не является монофилетичным. H. dispilonotus, H. punc-
tatus и H. lossei образуют обособленную линию от других родственных видов, включая виды того же
рода H. quadrimaculatus, H. lippa и H. spilurus, а также несколько филогенетически более отдаленные
роды Sardinella, Harengula, Amblygaster, Nematalosa, Anodontostoma, Alosa, Clupea и Clupeonella. Такая
ситуация усложняет определение таксономического статуса родов семейства Clupeidae, особенно
Herklotsichthys. Поскольку H. dispilonotus, типовой вид рода Herklotsichthys, кластеризуется вместе с
H. lossei и H. punctaus, эти три вида необходимо оставить в составе рода, а три других – H. quadri-
maculatus, H. lippa и H. spilurus – считать представителями других родов.

Ключевые слова: ДНК-таксономия, последовательности мтДНК гена COI, Индо-Тихоокеанский ре-
гион, эндемизм.
DOI: 10.31857/S004287522003008X
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КРУПНЫЕ АФРИКАНСКИЕ УСАЧИ: ВЕКТОРЫ ДИВЕРСИФИКАЦИИ 
ОСОБЕЙ ГЕНЕРАЛИЗОВАННОЙ ФОРМЫ КАК ОСНОВА 
МОРФОЛОГИЧЕСКОГО РАЗНООБРАЗИЯ КОМПЛЕКСА
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Анализировали морфологическую диверсификацию особей генерализованной формы комплекса
Barbus intermedius в сравнении с диверсификацией специализированных морфотипов и аллопатри-
ческих видов крупных африканских усачей. В совокупностях генерализованных особей выявлено
четыре главных вектора диверсификации, у морфотипов и видов – по два. Сравнение пар одноран-
говых векторов диверсификации мономорфных популяций генерализованных особей из озёр Лан-
гано и Аваса обнаруживает их сходство между собой и существенные отличия от соответствующих
векторов диверсификации генерализованных особей из оз. Тана. Векторы диверсификации танских
морфотипов весьма сходны как с одноранговыми векторами аллопатрических видов, так и с соот-
ветствующими векторами генерализованной формы из оз. Тана. Высокая степень этого сходства да-
ёт основания полагать, что диверсификация особей генерализованной формы из оз. Тана, диверси-
фикация танских морфотипов и диверсификация аллопатрических видов – это последовательные
этапы одного процесса, и диверсификация морфотипов и видов идёт в направлениях, заданных ди-
версификацией особей генерализованной формы. Результаты исследования можно рассматривать
как весомое свидетельство в пользу гипотезы о близости (или тождестве) генерализованной формы
и формы предковой, давшей начало разнообразию комплекса B. intermedius. Исследование основа-
но на оценке корреляций между признаками особей изучаемых совокупностей.

Ключевые слова: крупные африканские усачи, комплекс Barbus (=Labeobarbus) intermedius, генерали-
зованная форма, изменчивость, корреляционные плеяды признаков, векторы диверсификации,
озёра Тана, Аваса, Лангано.
DOI: 10.31857/S0042875220030121

Крупные африканские усачи комплекса Bar-
bus intermedius (sensu Banister, 1973) привлекают
внимание исследователей прежде всего тем, что в
ряде водоёмов Эфиопии они образуют симпатри-
ческие формы (морфотипы), специализирован-
ные в отношении питания. Наибольшее разно-
образие форм усачей наблюдается в оз. Тана, где
различия между некоторыми морфотипами со-
поставимы с различиями родов карповых рыб
(Cyprinidae) Евразии (Nagelkerke et al., 1994). Ге-
нерализованными в системе фенетического раз-
нообразия крупных африканских усачей ком-
плекса B. intermedius (sensu Banister, 1973) имену-
ются особи без явных признаков специализации
питания. Будучи всеядными, в ареале они везде-
сущи. Такие особи слагают мономорфные попу-
ляции усачей во многих реках и озёрах Эфиопии.

В полиморфных популяциях комплекса, в кото-
рых вместе со всеядной присутствуют формы
(морфотипы) в пищевом отношении в той или
иной степени специализированные, генерализо-
ванные особи доминируют по численности. Счи-
тается, что генерализованная форма близка к
предковой, в процессе своей диверсификации дав-
шей начало всему многообразию комплекса B. in-
termedius (Nagelkerke et al., 1994; Mina et al., 1996a;
Лёвин, 2003; Голубцов, 2010; Levin et al., 2019). Ги-
потеза о близости генерализованной формы к
предковой заставляет задуматься о закономерно-
стях диверсификация генерализованных особей,
живущих в настоящее время. Одинаковы ли эти
закономерности в разных (мономорфных и поли-
морфных) популяциях? Сходны ли они с законо-
мерностями диверсификации особей в процессе

УДК 597.551.2.591.471.4.575.8
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дивергенции морфотипов и видов? Такое сход-
ство, имей оно место, можно было бы рассматри-
вать как очевидное свидетельство в пользу гипо-
тезы о близости (или тождестве) генерализован-
ной и предковой форм.

Цель исследования − оценить сходство векто-
ров диверсификации особей генерализованной
формы усачей в разных популяциях с векторами
дивергенции морфотипов и видов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал для исследования собран в трёх озё-
рах Эфиопии: Тана в 1992–2010 гг., Аваса в
1997−2016 гг. и Лангано в 2007−2011 гг. (рис. 1).
Рыб отлавливали жаберными и накидными сетя-
ми, а также брали из уловов местных рыбаков. В
оз. Тана, расположенном на Эфиопском нагорье,
обитает полиморфная популяция крупных афри-
канских усачей; генерализированная форма (да-
лее GF1) этой популяции описана как морфотип
intermedius2 (Nagelkerke et al., 1994; Мина и др.,
2016). Выборки из озёр Аваса и Лангано, располо-
женных в Рифтовой долине, рассматриваются как
практически мономорфные. Фенетические прояв-
ления микроэволюционных процессов в популя-
циях двух этих озёр едва уловимы (Мина и др.,
2016). В оз. Аваса положение рта некоторых особей
можно рассматривать как полунижнее, тогда как у
подавляющего большинства генерализованных
усачей в этом озере рот конечный. Среди усачей
из оз. Лангано можно выделить особей относи-
тельно высокотелых, изредка встречаются особи
с положением рта, близким к нижнему, в 2007 г.
была поймана особь, напоминающая морфотип
white hunch из оз. Тана, а в 2011 г. – две особи с гу-
бами, сходными с губами морфотипа Lip. Резуль-
таты анализа остеологических признаков GF обо-
их озёр провизорно можно трактовать лишь как
отражающие едва наметившуюся дивергенцию на
две формы: эврифагов и ихтиофагов (Мина и др.,
2016). В расчётах использовали особей одного
размерного ряда: стандартная длина (SL) от 17 до
29 см; в оз. Тана таких оказалось 119, в оз. Аваса –
45, в оз. Лангано – 50.

Наряду с генерализованными в исследовании
рассматриваются усачи специализированных мор-
фотипов из оз. Тана: acute (далее обозначается как

1 GF – аббревиатура от англ. “generalized form” − генерали-
зованная форма.

2 Латинское “intermedius”, как и определение “генерализо-
ванная”, указывает на обобщённость облика особей GF −
промежуточного, или усреднённого, между другими тански-
ми морфотипами. В качестве основного диагностического
признака морфотипа intermedius Нагелькерке с соавторами
(Nagelkerke et al., 1994. P. 3) указывают: “No extreme charac-
ters”, т.е., отсутствие экстремальных признаков, под экс-
тремальными понимая диагностические признаки специа-
лизированных морфотипов озера.

ac) – 75 экз., barbel (ba) – 17, bighead (bh) – 11, big-
mouth big eye (be) – 56, bigmouth mini eye (me) –
10, bigmouth small eye (se) – 51, carplike (ca) – 12, dark
(da) – 35, troutlike (tr) – 41, white hunch (wh) – 48,
zurki (zu) – 54, shorthead (sh) – 13, Lip (Li) – 27 экз.
Средние оценки признаков определяли с учётом
полного объёма выборки каждого морфотипа.
Для оценки корреляций между признаками уса-
чей разных морфотипов использованы 14 рефе-
ренсных групп, ранее послуживших основой се-
рии исследований (Мина и др., 2011, 2013; Mina et
al., 2012). Каждая такая группа состоит из пяти
особей, принадлежность которых к данному мор-
фотипу по диагностическим признакам опреде-
лялась однозначно. Таким образом, в расчётах
корреляций каждый морфотип представлен рав-
ным числом особей; размерный ряд модельной
совокупности из 70 особей морфотипов равно-
мерно (без выраженных хиатусов) варьирует в
пределах SL 11−37 см, т.е. полностью включает в
себя размерный ряд выборок GF.

Кроме выборок симпатрических морфотипов из
оз. Тана в исследовании использованы выборки че-
тырёх аллопатрических видов крупных африкан-
ских усачей: B. ethiopicus Zolezzi, 1939, B. binny
(Forsskål, 1775), B. gananensis Vinciguerra, 1895 и
B. zaphiri Boulenger, 1906. Как и в случае танских
морфотипов, в расчёте корреляций каждый вид
представлен пятью особями, размеры которых
равномерно (без выраженных хиатусов) варьиру-
ют от 12 до 28 см.

У каждой особи сделаны 14 промеров черепа
(рис. 2). Как показали исследования изменчивости
крупных африканских усачей, данный набор при-
знаков, обладая высокой разрешающей способно-
стью и хорошей воспроизводимостью результатов
измерений как одним, так и разными операторами,
позволяет достаточно уверенно оценивать фенети-
ческие отношения большинства морфотипов (Mi-
na et al., 1993, 1996а, 1996b, 1998; Мина и др., 2005;
Мироновский, 2006).

Статистическая обработка данных выполнена
средствами пакетов NTSYS 2.02k (Rohlf, 1998) и
Статистика 6. В расчётах использованы десятич-
ные логарифмы индексов, вычисляемых как от-
ношения абсолютных значений промеров к ба-
зальной длине черепа (BL). В анализе главных
компонент (АГК) собственные векторы рассчи-
тывали по корреляционной матрице; длину век-
тора принимали равной 1.

Для анализа корреляционных связей призна-
ков использованы подходы, основанные на идеях
разных авторов (Терентьев, 1959; Андреев, Ре-
шетников, 1978; Андреев, 1980; Животовский,
1984; Изюмов, 1984; Дгебуадзе и др., 2008), а так-
же на собственном опыте учёта корреляций при
изучении структуры фенетического разнообразия
Cyprinidae (Мироновский, 1985, 2017). Корреля-



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 60  № 3  2020

КРУПНЫЕ АФРИКАНСКИЕ УСАЧИ 285

ции между признаками (индексами промеров че-
репа) вычисляли при помощи коэффициента
Пирсона (r). Статистическую значимость коэф-
фициентов корреляции и уравнений регрессии
оценивали для уровня α = 0.05, соответственно
алгоритмам, указанным в монографиях Плохин-
ского (1980), а также Ивантера и Коросова (2011).
Группы скоррелированных признаков выявляли,
кластеризуя корреляционные матрицы методом
полной связи. Результаты кластерного анализа
представлены в виде дендрограмм. Следуя реко-
мендации Животовского (1984), для признаков,
вошедших в разные кластеры дендрограмм, глав-
ные компоненты вычисляли раздельно; при по-
строении двумерных распределений по оси абс-
цисс откладывали значения первой главной ком-
поненты (ГК1) признаков одного кластера, по
оси ординат − значения ГК1 признаков другого
кластера (Мироновский, 2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В процессе морфологической диверсификации

признаки особей изменяются не порознь (каждый

признак сам по себе), а согласованно, образуя пле-
яды (Терентьев, 1959) или ансамбли (Андреев, Ре-
шетников, 1978) параметров организма, в той или
иной степени коррелирующих между собой в про-
цессе формирования внутри- и межпопуляцион-
ных различий. Анализ таких корреляций позволил
получить ряд важных результатов при изучении из-
менчивости особей как природных популяций, так
и в процессе селекционной работы с сельскохозяй-
ственными растениями и животными (Ростова,
2002). Это даёт основания полагать, что, анализи-
руя структуру корреляционных матриц признаков
разных совокупностей, мы сможем сличить осо-
бенности процессов диверсификации особей срав-
ниваемых совокупностей и таким образом оце-
нить степень сходства и различий этих процессов.
В нашем случае сравниваемые совокупности осо-
бей – это выборки GF из озёр Тана, Аваса и Лан-
гано, а также искусственные агломерации особей
симпатрических морфотипов из оз. Тана и особей
аллопатрических видов крупных африканских
усачей. На первом этапе исследования для оцен-
ки особенностей диверсификации особей озна-
ченных совокупностей проведён кластерный ана-

Рис. 1. Карта-схема района исследований. Озёра: 1 − Тана, 2 – Лангано, 3 – Аваса.
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лиз пяти соответствующих матриц корреляций,
результаты которого иллюстрируют дендрограм-
мы на рис. 3.

Корреляционные связи между признаками аг-
ломерации из 70 усачей 14 танских морфотипов
(включая GF) отражает рис. 3а. Чётко выраженные
кластеры дендрограммы делят признаки на две
группы. В одну входят шесть признаков осевого че-
репа – расстояние между внешними краями fronta-
lia (B1), pterotica (B2) и sphenotica (B3), ширина чере-
па на уровне соединения frontale и pteroticum (B4),
высота черепа на уровне изгиба parasphenoideum
(HS1) и заднего края parasphenoideum (HS2) – и три
признака висцерального черепа: высота hyoman-
dibulare (Hm), длина praeoperculum (Pop), высота
передней части operculum (Op). Во вторую – четы-

ре признака висцерального черепа, три из кото-
рых – длина praemaxillare (Pmx), maxillare (Mx) и
dentale (De) – отражают морфологию челюстей,
что даёт основания рассматривать их изменчи-
вость как прямо связанную с особенностями пи-
тания (Мироновский, 2017). Четвёртый признак
второй группы – длина interoperculum (Iop) – ха-
рактеризует длину межкрышечной кости. В чере-
пе усачей эта кость располагается за зубной, что,
видимо, и определяет тесную корреляцию между
нею и De. Высокие корреляции внутри каждого
кластера дают основание рассматривать выделяе-
мые группы признаков как корреляционные плея-
ды в понимании Терентьева (1959). Объединение в
одной плеяде признаков, прямо связанных с пита-
нием, показывает, что в процессе диверсификации

Рис. 2. Схема промеров черепа рыб комплекса Barbus intermedius: BL − базальная длина черепа; B1, B2, B3 – расстояние
между внешними краями соответственно frontalia, pterotica и sphenotica; B4 – ширина черепа на уровне соединения
frontale и pteroticum; HS1, HS2 – высота черепа на уровне соответственно изгиба parasphenoideum и заднего края paras-
phenoideum; Hm – высота hyomandibulare, Pop − длина praeoperculum, Op – высота передней части operculum; Pmx, Mx,
De, Iop – длина соответственно praemaxillare, maxillare, dentale и interoperculum.
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Рис. 3. Дендрограммы корреляций (r) между признаками особей изучаемых совокупностей африканских усачей ком-
плекса Barbus intermedius: а − модельной агломерации 14 танских морфотипов, достоверны r > 0.240; б − модельной аг-
ломерации четырёх аллопатрических видов, достоверны r > 0.444; в − генерализированной формы (GF) оз. Тана, до-
стоверны r > 0.200; г – GF оз. Аваса, достоверны r > 0.280; д – GF оз. Лангано, достоверны r > 0.270. Обозначения при-
знаков см. на рис. 2.
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морфотипов они изменяются согласованно, как
единое целое. Отрицательная связь между плеяда-
ми согласуется со знакомой каждому ихтиологу за-
висимостью между образом жизни рыб и их обли-
ком (Никольский, 1963). В частности, как правило,
чем длиннее челюсти (и больше рот), тем ниже и
уже голова.

Результаты АГК средневыборочных оценок
признаков GF и 13 специализированных морфо-
типов из оз. Тана приведены на рис. 4, собствен-
ные векторы и значения, а также доли связанной
дисперсии − в табл. 1.

Как видим, ось х отражает без малого 76% из-
менчивости признаков челюстной дуги и Iop, ось
y – >72% изменчивости признаков осевого чере-
па, жаберной крышки и подъязычной дуги. При
этом в каждом векторе вклады признаков одина-
ковы по знаку и близки по абсолютной величине.
Из чего следует, что двумерное распределение на
рис. 4 с большой полнотой и минимальными ис-
кажениями отображает фенетические отношения
морфотипов в многомерном пространстве исход-

ных параметров. Затенением на рис. 4 выделены
два канала, идущие параллельно осям координат;
длина и ширина каждого соотносятся так, что на-
ходящиеся в каналах точки-выборки различают-
ся между собой в основном по значениям ГК1
признаков одной плеяды, мало различаясь по
значениям ГК1 второй плеяды. В центре пересе-
чения каналов находится выборка GF.

Проанализируем распределение точек на рис. 4,
исходя из гипотезы, что генерализованная форма
близка к предковой, давшей начало многообра-
зию форм крупных усачей, в рассматриваемом
случае – совокупности танских морфотипов. Как
видим, лишь zu и ca отличаются от GF главным
образом по оси y, тогда как sh, Li, da, wh, tr, ba и
me, напротив, от GF отличаются, прежде всего,
по оси x. Символы морфотипов bh, be, se и ac ле-
жат вне затенённых каналов, вклады координат-
ных осей в их различия с GF сопоставимы по ве-
личине, и только у морфотипа ac вклад оси y су-
щественно выше вклада оси x. Таким образом,
раздельный АГК признаков сравниваемых плеяд
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с использованием ГК1 каждой плеяды в качестве
координатной оси наглядно показывает, что в ди-
версификацию морфотипов крупных усачей оз. Та-
на основной вклад вносят параметры, прямо свя-
занные с процессом захвата и удержания пище-
вых объектов. Это хорошо согласуется с мнением
об определяющей роли разделения пищевых ре-
сурсов в формировании пучка форм оз. Тана (Sib-
bing et al., 1998; Sibbing, Nagelkerke, 2001).

Дендрограмма, отражающая структуру корреля-
ций между признаками 20 особей агломерации че-
тырёх видов крупных африканских усачей, приве-
дена на рис. 3б; её топография аналогична таковой
дендрограммы на рис 3а. И там, и там признаки об-
разуют две группы, состав групп совпадает, корре-
ляции внутри групп – положительны и достаточно
высоки, чтобы рассматривать группы как корреля-
ционные плеяды. Между плеядами корреляция от-
рицательна. Сходство топографии дендрограмм
свидетельствует о сходстве закономерностей дивер-
сификации особей симпатрических морфотипов
оз. Тана и аллопатрических видов.

Два кластера отчётливо обособлены и на денд-
рограмме, отражающей корреляционные связи
признаков особей GF из оз. Тана (рис. 3в), их со-
став полностью совпадает с таковым на рис. 3а и
3б. Есть, однако, и разница: если на рис. 3а и 3б
корреляции между признаками B1,,B2, B3, B4, HS1,
HS2, Hm, Pop и Op достаточно высоки, чтобы рас-
сматривать их в качестве корреляционной плея-
ды, то на рис. 3в уровень корреляций между ними
много ниже, и в некоторых ветвлениях древа от
нуля отличается не значимо. Таким образом,
здесь говорить можно лишь о группе девяти при-
знаков, составивших кластер, отрицательно кор-
релирующий с кластером челюстной дуги и Iop. У
усачей из озёр Аваса и Лангано (рис. 3г, 3д) озна-
ченные девять признаков общий кластер не фор-
мируют: часть их вначале кластеризуется с плея-
дой челюстной дуги и уже вместе с ней объединя-
ется с остальными.

Таким образом, если плеяда признаков челюст-
ной дуги и Iop формируется во всех пяти анализи-
руемых совокупностях, то прочие девять призна-
ков в общий противостоящий ей кластер объеди-
няются не всегда. Именно это – противостояние
общего кластера девяти прямо не связанных с пи-
танием признаков и кластера признаков челюст-
ной дуги и Iop − отличает диверсификацию GF в
оз. Тана от диверсификации GF в мономорфных
популяциях, одновременно сближая её с диверси-
фикацией танских морфотипов и аллопатриче-
ских видов усачей. На рис. 3а–3в плеяда челюст-
ной дуги противостоит кластеру девяти прочих
признаков, на рис. 3г и 3д девять прочих призна-
ков разделены на два кластера, среди которых мор-
фология челюстей, образно говоря, теряется.

Таблица 1. Собственные значения и весовые вклады
признаков в первые собственные векторы главных
компонент корреляционных плеяд признаков морфо-
типов африканских усачей комплекса Barbus intermedi-
us оз. Тана

Примечание. Здесь и в табл. 2: B1, B2, B3 – расстояния между
внешними краями соответственно frontalia, pterotica и sphe-
notica; B4 – ширина черепа на уровне соединения frontale и
pteroticum; HS1, HS2 – высота черепа на уровне изгиба paras-
phenoideum и заднего края parasphenoideum, Hm – высота
hyomandibulare, Pop − длина praeoperculum, Op – высота пе-
редней части operculum; Pmx, Mx, De, Iop – длина соответ-
ственно praemaxillare, maxillare, dentale и interoperculum.

Признак
Собственные векторы

СВ1, ось x СВ1, ось y
B3 0.376
B2 0.364
B1 0.355
B4 0.368
HS1 0.309
HS2 0.224
Hm 0.374
Pop 0.227
Op 0.357
iOp 0.452
Pmx 0.554
Mx 0.468
De 0.518
Собственные значения 3.03 6.49
Объяснённая дисперсия, % 75.9 72.2

Рис. 4. Распределение морфотипов африканских уса-
чей комплекса Barbus intermedius оз. Тана (.) на плос-
кости главных компонент (ГК): по оси абсцисс – ГК1
признаков плеяды челюстной дуги и interoperculum,
по оси ординат – ГК1 признаков плеяды осевого че-
репа, подъязычной дуги и жаберной крышки; пояс-
нения см. в тексте.
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Продолжим анализ, развивая и адаптируя к за-
дачам настоящего исследования подход, использо-
ванный при изучении изменчивости популяций
Coregonidae (Андреев, Решетников, 1978; Андреев,
1980). В табл. 2 приведены наиболее весомые соб-
ственные векторы (СВ) и собственные значения
корреляционных матриц, по которым строились
дендрограммы на рис. 3. В качестве наиболее ве-
сомых рассматриваются векторы с собственными
значениями >1. В выборках GF таких оказалось по
четыре, в агломерациях особей морфотипов и видов
− по два. Чтобы сравнить диверсификацию особей
разных совокупностей, на осях системы прямо-
угольных координат отложим значения признако-
вых коэффициентов одноранговых векторов (СВ1)
той и другой совокупности. Если направления из-
менчивости в сравниваемых совокупностях одина-
ковы (т.е. диверсификационные процессы совпада-
ют), точки, соответствующие значениям коэффи-
циентов СВ, лягут на прямую, расположенную
под углом 45° к осям координат, и корреляция
между коэффициентами сравниваемых векторов
будет равна 1. Картина, весьма близкая к описан-
ной, имеет место при сравнении СВ1 матриц кор-
реляций признаков танских морфотипов и алло-
патрических видов: точки-признаки вытянулись
вдоль линии регрессии, её угол наклона ~47°, r =
0.989 (рис. 5а, табл. 3). При сравнении СВ1 агломе-
рации танских морфотипов и СВ1 совокупности
особей GF из Таны (рис. 5б, табл. 3) угол наклона
на 1° больше, коэффициент корреляции на 0.027
меньше, т.е. в целом распределение аналогично
предыдущему. Примечательно, что сравнение
корреляционной матрицы GF из Таны с матри-
цей аллопатричных видов (рис. 5в, табл. 3) выяв-
ляет даже бóльшую близость первых собственных
векторов, чем предыдущее её сравнение с сим-
патричными морфотипами. При сравнении GF
из Таны, танских морфотипов и аллопатрических
видов с выборкой GF из оз. Лангано коэффици-
енты корреляции не столь высоки, но достоверны
и отрицательны (рис. 5г–5е; табл. 3). Это свиде-
тельствует о том, что в популяции GF из Лангано
процессы диверсификации по первому вектору из-
менчивости во многом противоположны соответ-
ствующим процессам в трёх сопоставляемых с нею
совокупностях. О сходстве процессов диверсифи-
кации GF оз. Тана, танских морфотипов и аллопа-
тических видов с процессами диверсификации GF
оз. Аваса уверенно судить сложно: на рис. 5ж–5и,
где сравниваются первые векторы соответствую-
щих матриц, линии регрессии почти параллельны
оси х, коэффициенты корреляций от нуля отлича-
ются недостоверно (табл. 3). И, наконец, резуль-
таты анализа рис. 5к и табл. 3 не оставляют сомне-
ний в сходстве двух первых собственных векторов
корреляционных матриц признаков особей GF из
озёр Аваса и Лангано.

Используя данные табл. 3 как матрицу корре-
ляций между вкладами признаков в сравнивае-
мые СВ1, проведём кластерный анализ и построим
дендрограмму (рис. 6а), резюмирующую результа-
ты анализа рис. 5. Как видим, совокупность выбо-
рок делится на два кластера: в один входят выбор-
ки GF и морфотипов из Таны и выборка аллопат-
рических видов, во второй − выборки GF из двух
мономорфных популяций. Корреляции внутри
первого кластера заметно выше, чем внутри второ-
го; между кластерами корреляция отрицательна.

Представляется, что в обсуждаемом аспекте о
сходстве собственных векторов корреляцион-
ных матриц достаточно уверенно можно судить
на основании данных табл. 3, и двумерные рас-
пределения на рис. 5 приведены главным образом
для графической иллюстрации сути используемого
подхода. Поэтому, сопоставляя диверсификацию
рассматриваемых совокупностей особей по вто-
рым, третьим и четвёртым собственным векторам,
ограничимся анализом данных табл. 3.

Как видим, сходство диверсификации пяти
рассматриваемых совокупностей особей по СВ2 в
целом соответствует их сходству по СВ1 (табл. 3).
Весьма сходна и топология дендрограмм на рис. 6а
и 6б, разница в том, что по СВ2 выборки из моно-
морфных популяций между собой коррелируют
теснее, чем коррелируют между собой обе выбор-
ки из оз. Тана и аллопатрических видов – по СВ1
было наоборот. Это позволяет сказать, что если
по первому направлению диверсификации между
мономорфными популяциями усачей Авасы и
Лангано некоторые различия наметились, то по
второму направлению различия, видимо, мини-
мальны. По СВ3 и СВ4, данные по которым в
табл. 3 приведены только для трёх совокупностей
особей GF, отрицательных корреляций между
сравниваемыми выборками нет. Между выборка-
ми из Лангано и Авасы корреляции по обоим век-
торам высоки и достоверны, корреляция между
выборками из Таны и Авасы недостоверна, но до-
стоверна корреляция по СВ3 между выборками
из Таны и Лангано.

Как следует из табл. 2, два первых собственных
вектора диверсификации особей модельной со-
вокупности танских морфотипов объясняют без
малого 78% общей изменчивости рассматривае-
мых признаков. В модельной совокупности алло-
патрических видов доля общей дисперсии, вкупе
объясняемой СВ1 и СВ2, превышает 85%. Сопо-
ставление пар одноранговых векторов показыва-
ет, что в модельных совокупностях они почти
совпадают по направлению, и корреляция между
ними близка к 1 (рис. 5а, табл. 3). Это даёт веские
основания полагать, что в данных совокупностях
два первых вектора дисперсии отражают одни и
те же направления диверсификации. При этом в
обеих модельных совокупностях собственные
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Рис. 5. Анализ сходства первых собственных векторов (СВ1) матриц корреляций между признаками особей рассмат-
риваемых совокупностей африканских усачей комплекса Barbus intermedius: а − танские морфотипы и аллопатриче-
ские виды, б − танские морфотипы и генерализированная форма (GF) оз. Тана, в − аллопатрические виды и GF оз. Тана,
г − танские морфотипы и GF оз. Лангано, д − аллопатрические виды и GF оз. Лангано, е − GF оз. Тана и GF оз. Лан-
гано, ж − танские морфотипы и GF оз. Аваса, з − аллопатрические виды и GF оз. Аваса, и − GF оз. Тана и GF оз. Аваса,
к − GF оз. Аваса и GF оз. Лангано.
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значения лишь СВ1 и СВ2 > 1, т.е., согласно пра-
вилу Кайзера (Kaiser, 1960), упорядоченная, на-
правленная изменчивость (сигнал) сосредоточе-
на именно в них. В оставшихся 11 векторах (чьи
собственные значения <1) преобладает изменчи-
вость стохастическая, случайная (шум). Из чего
следует, что два первых вектора практически пол-
ностью определяют направленную конструктив-
ную изменчивость, обусловливающую диверген-
цию рассматриваемых морфотипов и видов.

Сопоставление СВ1 и СВ2 изменчивости мор-
фотипов и видов с соответствующими векторами
матрицы корреляций особей GF из оз. Тана

(рис. 5б, 5в; табл. 3) выявляет уровень совпадения
сравниваемых параметров почти столь же высо-
кий, как в аналогичном сопоставлении векторов
морфотипов и видов между собой. Из чего следу-
ет, что каждое из двух выявленных направлений
дивергенции морфотипов и видов следует вдоль
направлений, заданных двумя направлениями
диверсификации генерализованных особей из
Таны. Это, очевидно, можно рассматривать как
весомое свидетельство в пользу гипотезы о близо-
сти GF из оз. Тана к форме предковой, давшей
начало многообразию морфотипов и видов круп-
ных африканских усачей, причём “близость” −
это в отношении аллопатричных ей видов. В отно-
шении симпатричных морфотипов GF из Таны,
видимо, тождественна предковой форме, т.е. не
исключено, что она ею и является. Различия
структуры корреляций в совокупностях особей GF
из Таны, танских морфотипов и аллопатических
видов, с одной стороны, и особей GF из озёр Аваса
и Лангано − с другой, показывает, что главные на-
правления диверсификации в мономорфных сово-
купностях существенно отличаются от таковых в
совокупностях полиморфных. Именно эти разли-
чия, видимо, составляют разницу между популя-
циями GF, дающими начало разнообразию форм,
и популяциями, где такого разнообразия нет.

Следует отметить, что в случае GF из Таны,
Авасы и Лангано единицу превышают собствен-
ные значения не только СВ1 и СВ2, но также СВ3
и СВ4 (табл. 2). В Тане они отражают без малого
23% общей изменчивости, в Авасе и в Лонгано
примерно по 21%, причём отрицательные корре-
ляции между одноранговыми парами СВ3 и СВ4 в
трёх озёрах не выявлены. Для оценки роли этих

Таблица 3. Параметры линий регрессии при сравнении одноранговых собственных векторов матриц корреля-
ций между признаками особей пяти рассматриваемых совокупностей африканских усачей комплекса Barbus in-
termedius

Примечание. Над чертой – коэффициент корреляции между весовыми вкладами признаков в сравниваемые собственные век-
торы, под чертой – тангенс угла наклона линии регрессии; полужирным шрифтом выделены значения, достоверно отлича-
ющиеся от нуля.
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двух направлений в микроэволюции усачей необ-
ходимо специальное исследование, в частности,
анализ вкладов в собственные векторы матриц
корреляций не только 13 рассматриваемых при-
знаков вкупе, но и парциальных вкладов групп
признаков, образующих кластеры на дендрограм-
мах (рис. 3). Пока можно лишь предположить,
что третье и четвёртое направления изменчиво-
сти второстепенны и либо вовсе не ведут к обра-
зования новых форм, либо формы, дивергировав-
шие в этих направлениях, крайне малочисленны
и пока в поле зрения исследователей не попали.

В рамках представления о генерализованных
особях как о форме, близкой к предковой, дав-
шей начало всему многообразию комплекса
B. intermedius, полученные результаты позволя-
ют рассматривать диверсификацию GF в оз. Та-
на как основу фенетического разнообразия оби-
тающих здесь форм крупных африканских уса-
чей. Неясным остаётся вопрос о размахе и
пределах диверсификации GF в настоящее вре-
мя: ставши некогда основой фенетического раз-
нообразия усачей оз. Тана, остаётся ли она его ис-
точником сейчас? Есть ли в потомстве генерали-
зованных усачей особи с внешними признаками
специализированных морфотипов или же, дивер-
гировав некогда от GF, ныне каждый морфотип
воспроизводит себя сам? Ответ на эти вопросы
может дать продолжение исследований, в частно-
сти, оценка корреляционных связей признаков в
процессе диверсификации не только GF, но и
особей каждого специализированного морфоти-
па усачей Таны в отдельности.

ВЫВОДЫ

1. В процессе морфологической диверсифика-
ции признаки особей генерализованной формы,
морфотипов и видов крупных африканских уса-
чей изменяются не порознь (каждый признак сам
по себе), а согласованно, образуя кластеры пара-
метров, в той или иной степени между собой кор-
релирующих в процессе формирования внутри- и
межгрупповых различий. Некоторые из таких
кластеров могут рассматриваться как корреляци-
онные плеяды признаков в понимании Терентье-
ва (1959).

2. Состав выявленных плеяд и уровень их раз-
личий между собой не одинаков в рассмотренных
совокупностях особей. При сравнении диверси-
фикации усачей GF из оз. Тана, морфотипов и
видов уровень различий и состав плеяд весьма
сходны, но существенно отличаются от состава и
уровня различий плеяд, возникающих при дивер-
сификации GF мономорфных популяций озёр Ава-
са и Лангано.

3. В каждой из трёх рассмотренных совокупно-
стей генерализованных усачей выявлено четыре

главных вектора диверсификации, у морфотипов и
видов главных векторов диверсификации − по два.

4. При сравнении мономорфных популяций
озёр Лангано и Аваса первый и второй главные
векторы диверсификации генерализованных осо-
бей весьма сходны и существенно отличаются от
соответствующих векторов диверсификации гене-
рализованных особей в полиморфной популяции
оз. Тана. По третьим и четвёртым главным векто-
рам существенных различий между диверсифика-
цией особей в полиморфной и в мономорфных по-
пуляциях не выявлено. 

5. Главные векторы диверсификации танских
морфотипов и аллопатрических видов сходны как
между собой, так и с двумя соответствующими
векторами диверсификации генерализованных
особей из оз. Тана. Высокая степень этого сходства
даёт основания полагать, что диверсификация ге-
нерализованных особей в оз. Тана, диверсифика-
ция особей танских морфотипов и аллопатриче-
ских видов – это последовательные этапы одного
процесса, и дивергенция морфотипов, а затем ви-
дов идёт в направлениях, заданных диверсифика-
цией особей генерализованной формы.

6. Результаты исследования можно рассматри-
вать как веское свидетельство в пользу гипотезы о
близости (или тождестве) генерализованной фор-
мы усачей и формы предковой, давшей начало
всему разнообразию комплекса B. intermedius (sen-
su Banister, 1973).
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Для определения общей длины пяти видов демерсальных видов рыб, обитающих в заливе Сан-Ма-
тиас – втором по величине заливе в Аргентине, сгенерированы аллометрические степенные уравне-
ния с использованием длины и ширины отолита. Исследованные виды рыб являются экономически
важным ресурсом в водах Аргентины и представляют собой объекты питания основных видов хищ-
ников. В общей сложности было отобрано 2795 образцов, проанализированных с использованием
нелинейного анализа наименьших квадратов. Показано, что длина и ширина отолита являются хо-
рошими предикторами общей длины рыбы. Несколько лучшее соответствие регрессии наблюда-
лось, когда длина отолита рассматривалась в качестве предиктора. Статистически значимые мор-
фометрические различия в регрессионных моделях наблюдались между полами, за исключением
Acanthistius patachonicus. Результаты обсуждаются и сравниваются с таковыми других авторов.

Ключевые слова: Genypterus brasiliensis, Acanthistius patachonicus, Pseudopercis semifasciata, Merluccius
hubbsi, Percophis brasiliensis, аллометрия, ресурсы рыболовства, отолит, залив Сан-Матиас.
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На основе многолетних данных (1959−2017 гг.) проведён сравнительный анализ размерно-возраст-
ной структуры восьми популяций наваги Eleginus nawaga Белого, Баренцева и Карского морей. Вы-
явлена связь темпа роста наваги с продолжительностью периода с оптимальной для нагула темпера-
турой воды (0−12°С). Наибольшие размеры особи одновозрастных групп имеют в центральной части
ареала (Мезенский залив и Воронка Белого моря, Чёшская губа Баренцева моря), наименьшие − в
Печорском заливе Баренцева моря. Более высокий темп роста наваги в северной части ареала (Кар-
ская губа Карского моря) по сравнению с южной (Онежский залив Белого моря) объясняется отсут-
ствием прогрева прибрежных вод выше благоприятного для нагула предела. Увеличение средних
размеров наваги рассматриваемых популяций в 1991−2017 гг. относительно таковых в 1960−1990 гг.
обусловлено удлинением периода с температурой >0°С почти на 1 мес. В Мезенском заливе и Во-
ронке Белого моря и в заливах Баренцева моря средние длина и масса повысились только в младших
возрастных группах, а в старших – почти не изменились или даже уменьшились. Это явилось след-
ствием увеличения в этих районах численности рыб старших возрастных групп в результате сокра-
щения вылова.

Ключевые слова: навага Eleginus nawaga, длина, масса, возрастной состав, температура воды, вылов,
Белое, Баренцево, Карское моря.
DOI: 10.31857/S0042875220030224

Изучение биологии промыслового объекта яв-
ляется одним из важных условий для познания
динамики его численности. В число биологиче-
ских показателей, по которым можно судить о со-
стоянии популяции, оценивать её численность, а
также определять объём допустимого улова рыб,
входят длина и масса особей, возраст наступле-
ния половой зрелости, плодовитость. С точки
зрения изучения изменений размерных и других
биологических параметров навага Eleginus nawaga
является удобным объектом. Ареал ледовитомор-
ской наваги простирается от Кольского п-ова до
Обской губы и охватывает несколько районов,
различающиеся по климатическим условиям. В
пределах ареала она образует ряд локальных по-
пуляций, обитающих обычно в отдельных зали-
вах или губах, имеющих особенности гидрологи-
ческого режима (Покровская, 1960). Некоторые
исследователи только в Белом море насчитывают
до девяти популяций наваги (Алтухов, 1957; Ану-
хина, 1963). Навага разных популяций имеет от-
личия по ряду меристических и пластических
признаков. Наиболее информативным призна-

ком является число позвонков, которое изменя-
ется от 57.5 у наваги Карельского берега Белого
моря до 58.5 – у наваги Мезенского залива и Во-
ронки Белого моря и до 58.9–60.0 – у рыб Барен-
цева моря (Ланшин, 1928; Анухина, 1963; Петро-
ва, 1971). Увеличение числа позвонков и других
меристических признаков с продвижением на се-
вер характерно и для других видов рыб и связано
с приспособлением к движению в воде большей
плотности (Никольский, 1974).

В связи с различиями условий среды каждая из
популяций характеризуется своим темпом роста,
предельным возрастом, а также возрастом созре-
вания. Различные аспекты весового и линейного
роста наваги рассматривали многие авторы.
Большое внимание уделялось изучению роста на-
ваги Белого моря (Ланшин, 1929; Кузьмин-Кара-
ваев, 1930; Халдинова, 1936; Мантейфель, 1945;
Алтухов, 1957; Николаев, 1957; Анухина, 1962).
Рост наваги Баренцева моря изучен в меньшей сте-
пени (Покровская, 1957, 1960; Ястребков, 1964). По
причине того, что исследования биологии от-
дельных популяций имели продолжительность, в
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лучшем случае равную жизненному циклу нава-
ги, т.е. 5−8 годам, её рост рассматривался пре-
имущественно в сезонном аспекте. Установлено,
что в течение года наиболее быстрый рост наваги
отмечается с мая по декабрь; в остальной период
её линейный рост прекращается, а масса тела да-
же снижается; быстрее всего навага растёт в тече-
ние первых 2−3 лет жизни, до наступления поло-
вой зрелости (Николаев, 1957). Показатели роста
наваги в одном и том же районе в разные годы мо-
гут значительно изменяться: в пределах одновоз-
растных групп различия в длине и массе особей
могут составлять до 20−30% (Анухина, 1962; Ста-
сенков, 2017).

В связи с кратковременностью исследований
попытки анализа роста наваги в разных точках
ареала были не вполне корректны, так как срав-
нивались показатели, полученные в периоды с
разным температурным режимом и разным со-
стоянием запасов. Покровская (1960. С. 89) спра-
ведливо заметила, что “вследствие значительных
колебаний средних размеров возрастных групп
по годам наиболее правильное представление о
росте наваги в том или ином районе можно соста-
вить лишь по данным за ряд лет”. Тем не менее,
этот автор для сравнительного анализа роста на-
ваги использовала материалы разовых наблюде-
ний. По этой причине осталось неясным, в каких
районах Белого, Баренцева и Карского морей на-
вага растёт быстрее.

Цель нашей работы − на основании многолет-
них наблюдений за размерно-возрастным соста-
вом наваги в разных районах её ареала выявить
причины пространственной и временной дина-
мики размерно-возрастных показателей.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
В работе использованы данные, собранные на

местах зимнего промышленного лова наваги в
районах нереста и преднерестовых скоплений
наиболее многочисленных популяций. Рыб отби-
рали из уловов ставными орудиями лова (рюжа) с
ячеёй в мотне 20 мм, в крыльях − 22 и 24 мм. Ис-
следовали биологические показатели восьми по-
пуляций из Онежского, Двинского и Мезенского
заливов и Воронки Белого моря; Чёшской, Коло-
колковой и Хайпудырской губ и Печорского за-
лива Баренцева моря; Карской губы Карского
моря (рис. 1). Своё название все популяции, за
исключением двух, получили по названиям райо-
нов летнего распределения. Популяции Коло-
колковой и Карской губ названы по местам нере-
ста; их нагул проходит соответственно в Помор-
ском проливе Баренцева моря и в Байдарацкой
губе и открытых районах Карского моря. В работе
использованы материалы, собранные на нагуль-
ных скоплениях наваги в Карском море в летне-
осенний период 2007 г. в рейсах НИС “Профес-

сор Бойко” (ПИНРО). Траления проводили дон-
ным тралом с мелкоячейной (10 мм) вставкой в
кутце из дели. Протяжённость зоны исследова-
ний составила 1350 км. За пределами этой области
остался только район устьевой части Оби, где, по-
видимому, также имеется местное стадо наваги.
Исследованиями охвачен период с 1960−1970-х
до 2015−2017 гг., за исключением Колоколковой
губы Баренцева моря, где из-за закрытия про-
мысла в 1995 г. работы были прекращены. Непре-
рывные ряды наблюдений имеются по популяци-
ям наваги Печорского залива (57 лет) и Белого
моря (45−47 лет). В Карской губе − самом удалён-
ном и труднодоступном районе – материал соби-
рали эпизодически (табл. 1).

Всего проанализировано 139 тыс. особей нава-
ги (табл. 1). Все измерения проводили в соответ-
ствии с общепринятой для тресковых методикой
(Правдин, 1966). В тексте приводятся общая дли-
на (TL − от конца рыла до конца лучей хвостового
плавника) и общая масса тела наваги. Возраст
определяли по отолитам, предварительно прока-
лённым над пламенем спиртовки и расколотых в
продольном направлении.

В качестве индикатора прогрева вод в летний
период использовали показатели поверхностной
температуры воды, полученные с береговых гид-
рометеостанций (рис. 1). В мелководных райо-
нах, где водные массы при приливно-отливных
явлениях активно перемешиваются, поверхност-
ная температура воды достаточно точно отражает
прогрев моря. Так как активный рост наваги про-
исходит при положительной температуре воды
(Николаев, 1957; Стасенков, 2017), за продолжи-
тельность сезона летнего нагула приняли период
с момента перехода поверхностной температуры
воды через 0°С весной и обратно осенью. Для
удобства изложения материала сезон роста нава-
ги, как принято в рыбоводстве (Козлов, Абрамо-
вич, 1982), назвали вегетационным периодом.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Окраинные районы ареала наваги, вытянутого

с юго-запада на северо-восток, сильно различа-
ются условиями среды, прежде всего, температу-
рой воды и воздуха. Это находит отражение в осо-
бенностях роста данного вида в разных частях
ареала. По среднемноголетним данным, наи-
большими размерами во всех возрастных группах
(за исключением двухгодовиков) характеризуется
навага из Мезенского залива и Воронки Белого
моря и Чёшской губы Баренцева моря (рис. 2).
Длина и масса наваги из Унской губы Двинского
залива несколько меньше, ещё меньше − из
Онежского залива Белого моря. Размерные ха-
рактеристики наваги самой северной популяции −
из Карской губы Карского моря − близки к тако-
вым рыб из Мезенского залива и Воронки Белого
моря. Навага Печорского залива Баренцева моря
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отличается наименьшими размерами в пределах
всего ареала. Западнее и восточнее Печорского
залива (Колоколкова и Хайпудырская губы) нава-
га достигает более крупных размеров.

Ранее было установлено, что темп роста нава-
ги Белого моря в большей степени зависит от
продолжительности летнего периода с положи-
тельной температурой воды, чем от величины

Рис. 1. Районы летнего распределения локальных популяций наваги Eleginus nawaga: 1 – Онежский залив, 2 – Двин-
ский залив, 3 − Мезенский залив и Воронка Белого моря, 4 – Чёшская губа, 5 − Колоколкова губа, 6 − Печорский за-
лив, 7 − Хайпудырская губа, 8 − Карская губа; (d) − места сбора проб; (m) – гидрометеостанции: I – м. Раз-Наволок,
II – Унский Маяк, III – м. Канин Нос, IV – м. Микулкин, V – м. Константиновский, VI – п. Варандей, VII – п. Ам-
дерма.
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Таблица 1. Районы, периоды и объём собранного материала

Район исследований Период сбора материала, годы Число рыб, экз.

Белое море:
Онежский залив 1970−2017 18800
Двинский залив 1969−2017 28800
Мезенский залив, Воронка 1970−1995, 1997−2008, 2010−2016 28400

Баренцево море:
Чёшская губа 1960−1964, 1975−2015 21600
Колоколкова губа 1959−1974, 1980−1995 9700
Печорский залив 1959−2016 22000
Хайпудырская губа 1972−1973, 1983−1992, 2002−2007, 2009−2010, 2013−2016 5500

Карское море:
Карская губа 1961, 1971, 1981, 1990, 1992, 1998, 2000, 2011−2015 3400
Байдарацкая губа 2007, 2015−2016 800

Всего 139000
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максимального прогрева моря (Стасенков, 2017).
В Мезенском заливе и Воронке Белого моря, где на-
вага имеет наиболее высокий темп роста, переход
поверхностной температуры воды от отрицатель-
ных значений к положительным наблюдается в се-
редине мая, а обратно – в конце ноября (рис. 3).
Продолжительность вегетационного периода в
среднем составляет не менее 180 сут По средне-
многолетним данным гидрометерологической
станции (ГМС) Канин Нос, максимальный про-
грев поверхности моря (8.5°C) наблюдается в I де-
каде августа. Почти такие же условия (длитель-
ность вегетационного периода и уровень макси-
мального летнего прогрева вод) наблюдаются в
Чёшской губе Баренцева моря (ГМС Микулкин),
где навага также отличается быстрым ростом.
Наибольшая продолжительность периода с тем-
пературой воды > 0°С (215 сут) наблюдается в са-

мой южной части ареала наваги − в Онежском за-
ливе (ГМС Раз-Наволок). Однако темп роста на-
ваги в этом районе ниже, чем в расположенных
севернее Мезенском заливе и Воронке (рис. 2).
Это связано с тем, что навага − холодолюбивая
рыба арктического происхождения, и при темпе-
ратуре воды >10−12°C она покидает мелководные
районы прибрежной зоны (Покровская, 1960).
При максимальном прогреве, который в Онеж-
ском заливе летом в среднем достигает 15°C, ин-
тенсивность её откорма снижается (Тимакова,
1957; Русанова, 1963). В этот период в южной ча-
сти Белого моря навага мигрирует на большие
глубины, однако не выходит за пределы отдель-
ных заливов (Николаев, 1957; Тимакова, 1957). В
районах вдоль ледовитоморского побережья на-
вага в период откорма может покидать заливы и
уходить в открытое море (Покровская, 1960).

Рис. 2. Средняя длина (а) и масса (б) особей наваги Eleginus nawaga в возрасте 2−7 лет в нерестовых скоплениях попу-
ляций Белого, Баренцева и Карского морей (1−8) в 1959−2017 гг. и на местах нагула и миграций в Байдарацкой губе
Карского моря в августе (8 ′) и сентябре (8 ′′) 2007 г. Возрастные группы, годы: (h) – 2, ( ) – 3, (j) – 4, ( ) – 5, ( ) – 6,
( ) – 7; обозначения популяций см. на рис. 1.
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В Двинском заливе Белого моря, где макси-
мальная температура поверхности моря и про-
должительность периода с положительной темпе-
ратурой воды сходны с таковыми в Онежском за-
ливе (рис. 3), навага растёт быстрее. Возможно,
такая разница в темпе росте наваги в двух сосед-
них заливах с одинаковым летним прогревом по-
верхностных вод обусловлена разными гидроло-
гическими условиями в придонных слоях моря.
Онежский залив мелководный (средняя глубина
19 м), с множеством островов, благодаря интен-
сивной турбулентности вся толща воды переме-
шивается и прогревается от поверхности до дна
(Бабков, Голиков, 1984; Бергер, 2007). В Двин-
ском заливе (средняя глубина 49 м) воды верти-
кально стратифицированы по температуре: лет-
ний прогрев под действием ветрового перемеши-
вания проникает только на глубину 15−20 м
(Бабков, Голиков, 1984; Бергер, 2007). Мигрируя
в летний период в глубокие районы залива с более
низкими значениями температуры, навага продол-
жает откармливаться, т.е. приведённая на рис. 3
температура поверхностного слоя воды (ГМС Ун-
ский Маяк) очевидно выше, чем на горизонтах
обитания наваги.

Самый низкий темп роста наваги Печорского
залива обусловлен поздним прогревом и ранним

охлаждением водных масс (вегетационный пери-
од здесь длится всего 140 сут), а также относитель-
но высоким их летним прогревом (по среднемно-
голетним данным ГМС Константиновский, до
13°C) благодаря отепляющему действию стока
р. Печора. Навага Колоколковой губы занимает
среднее положение по размерам особей между на-
вагой Чёшской губы и Печорского залива, что
вполне естественно, учитывая тренд на снижение
продолжительности сезона откорма по направ-
лению с запада на восток. Хайпудырская губа на-
ходится в самой северо-восточной части Барен-
цева моря. Ближайшая ГМС Варандей располо-
жена западнее. По данным этой станции, период
с температурой >0°С здесь короче, чем в районе
ГМС Констатиновский на 15 сут и составляет все-
го 125 сут. Можно полагать, что в самой Хайпудыр-
ской губе вегетационный сезон ещё короче. Не-
смотря на это, в Хайпудырской губе навага растёт
быстрее, чем в Печорском заливе. Результаты вы-
полненных в 1946 г. исследований (Покровская,
1960) также указывают на более высокую скорость
роста наваги Хайпудырской губы по сравнению с
навагой Печорского залива.

Тенденция к ускорению роста наваги по мере
продвижения к востоку от Печорской губы под-
тверждается также размерными характеристика-

Рис. 3. Среднемноголетняя (1959−2017) сезонная динамика температуры поверхностного слоя воды в прибрежных
районах Белого (I−III), Баренцева (IV−VI) и Карского морей (VII), по данным гидрометеостанций: ( ) − I,
( ) − II, ( ) − III, ( ) − IV, ( ) − V, ( ) − VI, ( ) − VII; обозначения ГМС см. на рис. 1.
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ми рыб из Карской и Байдарацкой губ Карского
моря. Во всех возрастных группах длина и масса
особей из Карской губы заметно превосходит по-
казатели наваги Печорского залива и Хайпудыр-
ской губы и приближается к значениям наиболее
быстрорастущих популяций из Белого и Баренце-
ва морей (рис. 2). И это несмотря на то, что про-
должительность периода с положительной темпе-
ратурой поверхностного слоя воды здесь, как и в
Печорском заливе, заметно меньше, чем во всех
районах Белого моря (140 против 180−215 сут).
Как при таком коротком вегетационном сезоне
темп роста рыб может быть соизмерим с таковым
у рыб из районов с длительным периодом нагула?
По нашему мнению, одной из причин ускорения
темпа роста наваги к востоку от Печорского зали-
ва является меньшая степень летнего прогрева
прибрежных вод. В самых северных районах оби-
тания – в Хайпудырской губе Баренцева моря и в
губах Карского моря – температура воды только
изредка и на короткое время превышает верхний
предел оптимального диапазона (10°С), поэтому
здесь продолжительность периода с оптимальной
для нагула наваги температурой воды может ока-
заться не меньшей, чем в более южных районах.

Не исключено также, что увеличение темпа
роста наваги на самой северной границе ареала
является следствием её миграций в районы с бо-
лее благоприятной для откорма температурой во-
ды (Кобелев, 1994, 2000). На это указывают и зна-
чительные различия размерных показателей на-
ваги, выловленной на местах нагула и миграций в
Байдарацкой губе в августе и сентябре 2007 г.: в
сентябре длина и масса рыб всех возрастных
групп была заметно больше, чем в августе (рис. 2).
Маловероятно, что навага имела такой высокий
темп роста. Очевидно, что это были рыбы, кото-
рые нагуливались в разных районах. Примеча-
тельно, что среднее значение их длины, рассчитан-
ное за 2 мес. (август и сентябрь), почти соответству-
ет среднемноголетней длине нерестовой наваги
Карской губы. Можно предположить, что в Кар-
ской губе нерестится навага из разных районов:
местная − медленно растущая и приходящая − с
высоким темпом роста, откармливающаяся в бо-
лее благоприятных условиях, где период с поло-
жительной температурой воды длится дольше.
При сравнении динамики температуры в районах
ГМС Варандей и ГМС Амдерма видно, что осен-
ний переход через 0°С в последнем происходит на
15 сут позже (рис. 3), несмотря на то что он нахо-
дится северо-восточнее. Эта станция расположе-
на ближе к районам, куда через проливы Карские
Ворота и Югорский Шар проникают тёплые воды
из Баренцева моря. Кроме того, с западной сторо-
ны о-ва Вайгач, в более глубоководных районах
Баренцева моря, находятся зоны, где положитель-
ная температура воды сохраняется дольше, чем на
прибрежных мелководьях. Здесь также возможен

нагул наваги. Известно, что в районах вдоль ледо-
витоморского побережья навага может покидать
заливы и уходить в открытое море (Покровская,
1960; Кобелев, 1994, 2000). Покровская (1957) при-
водит размеры наваги, выловленной в проливе
Югорский Шар и в открытых районах Байдарац-
кой губы: длина особей в возрасте 2 года составля-
ла 16 см, что меньше, чем в Белом море; в воз-
расте 3−7 лет была сходной, а в возрасте 8−9 лет
уже превышала длину рыб из Белого моря. В дру-
гой своей работе Покровская (1960) приводит
свидетельства А.И. Буркова, Н.М. Книповича и
других о том, что в прол. Югорский Шар наблю-
дали передвижение крупных косяков наваги. Она
также указывает, что навага в Хайпудырской губе
Баренцева моря и в Карском море отличается
быстрым ростом, но никак не обосновывает это
положение: очевидно, из-за малого числа лет на-
блюдений не сочла данный факт существенным.
Представительность наших многолетних матери-
алов по наваге Карской губы (11 лет наблюдений)
ниже, чем по другим районам. Однако получен-
ные различия в размерах наваги этого района
слишком существенны, чтобы ими можно было
пренебрегать, и маловероятно, что они являются
результатом слабой репрезентативности.

С темпом роста наваги тесно связан возраст по-
лового созревания (и вхождения в промысловое
стадо), а, следовательно, и его возрастная структура,
так как промысел ведётся исключительно на нере-
стовых скоплениях. Навага начинает созревать при
достижении TL 14 см в возрасте неполного года, а в
массе становится половозрелой при TL 17−18 см в
возрасте 2+−3+ (Алтухов, 1957; Стасенков, Щер-
бина, 1972). В районах, расположенных севернее,
навага созревает позже − в возрасте 3+−4+ (Алту-
хов, 1957; Покровская, 1960). В зависимости от
скорости роста относительная численность особей,
созревающих в возрасте 1+ и 2+, изменяется в ши-
роких пределах. Так, в Онежском заливе доля со-
зревающей в возрасте неполных двух лет (1+) нава-
ги варьирует от 28 до 100% (Анухина, 1963).

В целом за рассматриваемый период возраст-
ной состав популяций наваги Белого моря и Чёш-
ской губы Баренцева моря сходен − основу нере-
стовых (промысловых) стад составляют рыбы в
возрасте 2−4 года (рис. 4). Навага этих районов
характеризуется массовым созреванием в воз-
расте 2−3 года (Покровская, 1960). Почти полное
сходство возрастной структуры отмечается у наваги
Печорского залива и Хайпудырской губы Баренце-
ва моря, где рыбы созревают в возрасте 3−4 года
(Покровская, 1960). В этих нерестовых стадах пре-
обладают особи в возрасте 3−6 лет, а максимальный
возраст рыб составляет 12 лет. У наваги Карской гу-
бы вновь наблюдается увеличение доли рыб, со-
зревших в возрасте 3 года (Покровская, 1960). Ос-
нову нерестового стада здесь составляют 3−5-го-
довики. Гипотеза о характере роста этой наваги
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Рис. 5. Среднемесячная ( ) и сглаженная ( ) с помощью метода скользящей средней по 3-летиям температура
поверхностного слоя воды в Двинском заливе Белого моря (1) и в Печорском заливе Баренцева моря (2) в мае−сен-
тябре 1960−2016 гг., по данным гидрометеостанций Унский Маяк и Константиновский.
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Рис. 4. Возрастной состав популяций наваги Eleginus nawaga Белого, Баренцева и Карского морей, 1959−2017 гг.: ( ) −
Онежский залив, ( ) − Двинский залив, (– – –) − Мезенский залив и Воронка, ( ) − Чёшская губа, ( ) −
Колоколкова губа, ( ) − Печорский залив, ( ) − Хайпудырская губа, ( ) − Карская губа.
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была представлена выше. В соответствии с ней
увеличение темпа роста наваги должно сопро-
вождаться более быстрым её созреванием и вхож-
дением в промысловое стадо, что мы и наблюдаем

на примере возрастной структуры нерестовой по-
пуляции Карской губы. В нерестовой популяции
наваги Колоколковой губы доля 3-годовиков так-
же заметно выше, чем у наваги Печорского зали-
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ва, что очевидно обусловлено более высоким тем-
пом роста и ускорением созревания.

Межгодовая изменчивость размеров наваги
определяется неодинаковым темпом роста вслед-
ствие разного прогрева вод в летний период и ко-
лебаний численности популяций. Для всех попу-
ляций наваги межгодовая динамика размерных
показателей рыб носит общие черты: увеличение
средней длины в годы с продолжительным вегета-
ционным периодом и низкой численностью и на-
оборот. Межгодовая изменчивость летнего про-
грева вод носит циклический характер: продол-
жительность выявленных циклов составляет в
среднем ~ 10 лет (рис. 5). Синхронно циклично-
сти летней температуры воды изменяются и пока-
затели роста наваги. Взаимосвязь между летней

температурой воды и ростом наваги Белого моря
была рассмотрена ранее (Стасенков, 2017). Не-
смотря на то что ареал наваги охватывает районы
с разными климатическими условиями, межгодо-
вые изменения метеорологических условий во
всех районах обитания имеют в основном одина-
ковый характер. По этой причине и цикличность
в динамике роста наваги из разных районов Бело-
го и Баренцева морей имеет синхронный харак-
тер (рис. 6). Однако полного совпадения в дина-
мике кривых сглаженной длины тела наваги нет,
очевидно, вследствие зависимости темпа роста на-
ваги отдельных популяций от особенностей гидро-
логической обстановки каждого района в конкрет-
ном году и состояния запаса локального стада.

Таблица 2. Биологические показатели разных возрастных групп популяций наваги Eleginus nawaga в 1960−1990 и
1991−2017 гг.

Примечание. Над чертой – длина (TL), см; под чертой – масса, г.

Популяция Период, 
годы

Возраст, лет

2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Белое море:
Онежский залив 1969−1989

1990−2017

Двинский залив 1969−1989

1990−2017

Мезенский 
залив, Воронка

1971−1989

1990−2016

Баренцево море:
Чёшская губа 1975−1990

1991−2015

Печорский 
залив

1959−1990

1991−2015

Хайпудырская 
губа

1983−1993

2002−2017

Карское море:
Карская губа 1981−2000

2012−2016

17.94
43.2

21.40
71.7 1

24.03
00.6 1

26.01
33.3 1

27.43
67.8 2

28.89
03.5 3

35.75
71.5

19.37
53.4

22.41
84.6 1

25.84
22.5 1

27.72
70.2 1

28.54
92.8 2

31.06
38.8 2

37.00
50.0

18.50
43.5

21.50
70.4 1

24.23
01.1 1

27.45
51.9 1

30.41
84.8 2

33.00
45.0 2

33.00
80.0

19.69
53.4

22.90
84.6 1

25.50
22.5 1

28.39
70.2 1

29.00
92.8 2

31.72
38.8 2

32.40
50.0

17.72
39.8

21.98
77.8 1

25.27
15.8 1

28.19
60.9 2

30.99
14.0 2

32.67
70.7 3

33.80
07.2 3

34.70
25.5

18.95
49.3

22.82
85.2 1

26.04
29.2 1

28.90
73.6 2

31.17
15.0 2

32.66
61.5 2

34.19
87.6 2

34.62
98.6

17.43
38.2

22.05
76.4 1

24.89
18.1 1

27.39
59.2 1

29.26
86.1 2

32.58
13.0 1

28.32
50.0 3

37.00
52.7

18.45
41.7

22.92
79.5 1

26.31
23.8 1

29.04
71.5 1

30.34
93.8 2

33.04
50.8 3

36.75
33.0 4

29.50
60.0

15.53
28.4

18.53
48.8

20.94
70.1

22.68
89.3 1

24.35
12.7 1

26.25
41.4 1

28.09
81.1 2

29.88
13.7 2

31.03
06.3 2

30.65
21.2

16.43
32.5

19.50
51.4

21.91
73.2

23.54
89.0 1

25.21
11.7 1

26.90
40.0 1

28.32
77.4 1

29.71
81.5 3

33.90
01.6 3

36.82
11.2

16.35
32.6

18.57
47.4

21.05
71.5

23.44
91.7 1

25.42
23.0 1

26.92
49.1 2

30.04
09.1 3

30.78
01.8 4

35.57
85.5 4

37.30
95.7

17.00
32.9

19.86
49.1

22.30
71.5

24.08
94.0 1

26.99
22.2 1

27.70
48.2 1

29.41
94.7 2

31.35
70.6 3

35.52
90.8 4

36.40
30.6

17.95
39.6

20.36
59.2

23.26
87.0 1

25.35
20.4 1

26.08
28.9 1

29.52
71.9 2

31.35
36.3 2

33.22
86.2 3

35.80
44.1 3

35.90
20.8

19.20
47.5

22.32
72.5 1

25.50
09.9 1

28.82
72.8 2

31.70
31.0 3

34.60
19.4 3

34.85
23.6 3

35.80
15.7
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Для выявления зависимости роста наваги от
факторов, действующих на протяжении длитель-
ного времени, мы сравнили размерно-возраст-
ную структуру популяций наваги за два достаточ-
но продолжительных периода − 1960−1990 и
1991−2017 гг. (табл. 2, 3). Первый период характе-
ризовался стабильным промыслом наваги, к нача-
лу второго периода, в первой половине 1990-х гг.,
когда в России происходил переход к рыночной

экономике, резко снизилась интенсивность про-
мысла и, соответственно, сократился объём вы-
лова наваги во всех исследуемых районах (Ста-
сенков, 2016). В Мезенском заливе Белого моря и
в районах Баренцева моря, удалённых от рынков
сбыта, восстановление промысла не произошло
до настоящего времени (рис. 7). Эти два периода
различаются не только разным состоянием про-
мысла, но и температурой воды в период нагула.

Рис. 6. Средняя и сглаженная по 5-летиям длина трёхгодовиков наваги Eleginus nawaga в заливах Белого и Баренцева
морей в промысловые сезоны 1970−2013 гг.: а − Онежский (1) и Двинский (2) заливы; б − Мезенский залив и Воронка
(1), Печорский залив (2); ост. обозначения см. на рис. 5.
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Среднемноголетняя температура моря в период
нагула наваги (май−сентябрь) к концу 2010-х гг.
по сравнению с 1960-ми гг. в Двинском заливе
(данные ГМС Унский маяк) Белого моря и в Пе-
чорском заливе (ГМС Константиновский) Ба-
ренцева моря выросла более чем на 1°С (рис. 5). В
других районах обитания наваги температура во-
ды в период нагула выросла примерно на эту же
величину. При этом продолжительность сезона с
положительной температурой воды увеличилась
на 1 мес. Межгодовые колебания температуры во-
ды на этих постах происходили однотипно.

При сравнении размерно-возрастной структу-
ры популяций наваги в рассматриваемые перио-
ды, прежде всего, следует отметить увеличение
длины и массы особей в возрасте 2−4 года во всех
без исключения популяциях (табл. 2). В южных
районах (Онежский и Двинский заливы) увели-
чились размеры и рыб старшего возраста. Полага-
ем, что увеличение темпа роста наваги во всех
районах является результатом воздействия одно-
го и того же фактора − удлинения вегетационного
периода в районах обитания наваги (Стасенков,
2017).

В Онежском и Двинском заливах увеличение
темпа роста наваги привело к её массовому созре-
ванию и вступлению в промысловое стадо в воз-
расте 2 года, в отдельные годы их доля в уловах до-
стигала 60−80% (Стасенков, 2017). По сравнению
с предыдущим периодом доля 2-годовиков в уло-

вах в этих заливах увеличилась соответственно на
15 и 12%, а доля особей старших возрастных групп
снизилась (табл. 3). В северных районах Белого
моря, а также в Баренцевом море, наоборот, доля
рыб старших возрастных групп в промысловом
стаде увеличилась. Считаем, что увеличение чис-
ленности в стаде особей старшего возраста про-
изошло в результате резкого уменьшения промыс-
ловой активности в этих районах и, соответствен-
но, снижения вылова. Увеличение численности
наваги старшего возраста привело к снижению её
темпа роста. В южных районах Белого моря, где
места зимних нерестовых скоплений находятся
вблизи населённых пунктов, вылов наваги сни-
зился в меньшей степени. Кроме того, здесь в
значительных масштабах ведётся любительский
лов, объёмы добычи которого не включены в ста-
тистику.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследование размерно-возрастной структу-
ры популяций наваги Белого, Баренцева и Кар-
ского морей в пределах всего ареала проведено
впервые. Установлено, что темп роста наваги за-
висит от продолжительности периода с опти-
мальной для нагула температурой воды (0−12°С).
Наиболее высоким темпом роста характеризуется
навага в центральной части ареала (Мезенский
залив, Воронка Белого моря, Чёшская губа Ба-

Таблица 3. Возрастной состав популяций наваги Eleginus nawaga в 1960−1990 и 1991−2017 гг., %

Популяция Период, годы
Возраст, лет

2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

Белое море:
Онежский залив 1969−1989 22.78 45.51 24.43 6.04 1.10 0.13 0.01

1990−2017 38.39 44.70 14.32 2.22 0.32 0.04 0.01
Двинский залив 1969−1989 19.98 54.67 20.25 4.50 0.47 0.12 0.01

1990−2017 32.42 51.10 13.80 2.24 0.35 0.08 0.01
Мезенский залив, 
Воронка

1971−1989 13.10 43.62 26.76 12.10 3.26 0.93 0.23

1990−2016 5.28 29.25 29.36 18.89 11.25 4.72 0.98 0.27
Баренцево море:

Чёшская губа 1975−1990 20.67 41.24 28.66 7.11 1.87 0.23 0.14 0.08
1991−2015 31.17 37.98 18.01 9.80 2.36 0.60 0.07 0.01

Печорский залив 1959−1990 4.00 15.70 23.60 25.50 16.80 9.20 3.70 1.20 0.30 0.10 <0.01
1991−2015 1.90 11.90 22.60 27.40 19.90 11.70 3.40 1.00 0.20

Хайпудырская губа 1983−1993 2.10 23.10 29.50 23.80 13.40 5.30 2.10 0.40 0.20 0.10 <0.01
2002−2017 3.10 11.1 23.20 25.90 20.50 11.70 3.30 0.80 0.30 0.10

Карское море,
Карская губа 1981−2000 5.00 14.10 10.40 30.2 17.50 7.00 5.10 3.40 6.80 0.50

2012−2016 3.90 32.30 43.10 14.50 2.70 2.40 0.90 0.20
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ренцева моря), где наблюдается достаточно про-
должительный сезон с положительной темпера-
турой воды (~180 сут) и умеренный прогрев (сред-
немноголетний уровень 8.5°C) моря в летний
период. В Печорском заливе Баренцева моря
вследствие короткого вегетационного периода
(~140 сут) и относительно высокого прогрева
(12.8°C) моря в летний период все возрастные
группы наваги имеют наименьшие размеры.
В Карской и Байдарацкой губах Карского моря,
несмотря на короткий период с положительной
температурой поверхностных вод (~130 сут), темп
роста наваги практически сопоставим с таковым
у рыб в Мезенском заливе и Воронке Белого мо-
ря. Данный факт можно объяснить тем, что в рас-
положенных севернее Печорского залива районах
температура воды в летний период редко превыша-
ет верхнюю границу оптимального для откорма на-
ваги диапазона. Кроме того, не исключается, что в
холодные периоды навага может мигрировать для
откорма в прилегающие к прибрежью районы Кар-
ского и Баренцева морей, где присутствуют тёплые
течения. Однако это предположение требует до-
полнительных исследований.

Среднемесячная температура воды в мае−сен-
тябре в исследованных районах к концу 2010-х гг.
по сравнению с 1960-ми гг. повысилась на 1°C, а
продолжительность вегетационного периода уве-
личилась почти на 1 мес. В результате повысился
темп роста и соответственно средняя длина и
масса наваги всех возрастных групп. Увеличение

доли особей, созревающих в двухлетнем возрасте,
привело к омоложению промысловых стад. Одна-
ко в удалённых районах, где с середины 1990-х гг.
резко снизился пресс промысла, несмотря на
ускорение темпа роста молоди, этого не произо-
шло вследствие увеличения доли рыб старших
возрастных групп.
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Изучена размерно-возрастная структура и рост атерины Atherina boyeri из акватории Юго-Западного
Крыма. Соотношение самцов и самок составляет 1.00 : 1.38; доля самцов снижается в старших воз-
растных группах; предельный возраст у обоих полов – 4 года. Удельная скорость роста закономерно
снижается с 2.29 на 1-м году жизни до 0.25 на 2-м и до 0.10 на – 4-м. Максимальная длина и масса
самок больше, чем самцов (12.3 см и 9.25 г против 10.8 см и 7.65 г). Установлено, что темп роста ате-
рины из акватории Юго-Западного Крыма выше, чем у эстуарных и лагунных форм, обитающих в
условиях лабильной солёности, но ниже, чем у морских и океанических.

Ключевые слова: атерина Atherina boyeri, возраст, рост, уравнение Берталанфи, Чёрное море.
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Атерина Atherina boyeri – короткоцикличный
эвригалинный вид, широко распространённый и
многочисленный в морях Средиземноморского
бассейна, встречается в Северо-Восточной Атлан-
тике, от Азорских о-вов до берегов Голландии и се-
веро-западного побережья Шотландии (Quignard,
Pras, 1986). Населяет главным образом прибреж-
ные и эстуарные морские воды, лагуны, реже внут-
ренние водоёмы, от пресных до солёных; пелаги-
ческий планктофаг. В Чёрном и Азовском морях
нерестится с мая по август. В Средиземном море
промысловый вид; в Чёрном и Азовском морях,
несмотря на высокую численность, специализи-
рованный промысел не развит (Световидов, 1964).

В пределах средиземноморской и восточноат-
лантической частей ареала A. boyeri активно изу-
чается. Имеются сведения о размерно-возраст-
ных характеристиках, росте и воспроизводстве
атерины турецкого (Gurkan et al., 2010; Ilhan, Il-
han, 2018), греческого (Leonardos, Sinis, 2000) по-
бережий Средиземного моря, португальского
(Pombo et al., 2005) и испанского (Fernández-Del-
gado et al., 1988) побережий Атлантики, пролива
Ла-Манш (Henderson, Bamber, 1987) и прибреж-
ных вод Западной Англии и Шотландии (Creech,
1992). Опубликован ряд работ по биологии атерин
из внутренних водоёмов: Аральскогого (Маркевич,
1977) и Каспийского (Patimar et al., 2009; Устарбеко-
ва, Джабраилов, 2012) морей, озёр Турции (Özeren,
2009) и Греции (Leonardos, 2001). При этом биоло-
гия атерины Чёрного моря изучена крайне слабо:

имеются некоторые сведения о росте, возрасте,
питании и воспроизводстве (Ткачева, 1950), а также
данные о распространении и биологии A. boyeri се-
веро-западной части Черного моря (Солис, 1987).

Отдельной проблемой является таксономиче-
ский статус A. boyeri. В современных каталогах и
списках видов для Чёрного моря приводятся два ви-
да атерин – A. hepsetus и A. boyeri (Васильева, 2007).
Валидность первого не вызывает сомнений, а ви-
довая принадлежность представителей локаль-
ных популяций, включаемых в A. boyeri, остаётся
дискуссионным вопросом. Вероятно, в пределах
бассейна Чёрного моря обитает до трёх криптиче-
ских видов, обнаруживающих высокий уровень
генетической дивергенции, с одной стороны, и ту
или иную степень перекрывания морфологиче-
ских признаков – с другой (Васильева, 2017). В
этой связи следует уточнить, что объектом теку-
щего исследования являлась атерина, характери-
зующаяся отсутствием капсуловидных расшире-
ний гемальных дуг, числом жаберных тычинок на
1-й жаберной дуге > 30. Данная форма может
быть идентифицирована как A. bonapartei (Меш-
ков, 1941; Драпкин, 1968) или как A. mochon (Ва-
сильева, 2017). В то же время, согласно современ-
ным таксономическим представлениям (Fricke
et al., 2019), A. bonapartei и A. mochon являются си-
нонимами A. boyeri.

Исходя из малоизученности A. boyeri Чёрного
моря и её потенциальной промысловой значимо-
сти (в качестве сырья для производства рыбной

УДК 597.593.8.591.134
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муки и в других технических целях), изучение её
возраста и роста видится актуальной проблемой,
особенно в контексте климатических изменений
и увеличения антропогенной нагрузки на экоси-
стемы. Изучение географической изменчивости
биологических показателей атерины в связи с
гидрометеорологическими условиями может ока-
заться весьма информативным в выявлении ос-
новных закономерностей её адаптации.

Цель работы – изучить размерно-возрастной
состав и закономерности роста A. boyeri Чёрного
моря, а также проанализировать географическую
изменчивость её биологических особенностей в
связи с условиями обитания.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Рыб отлавливали в бухтах Казачья, Стрелецкая,
Севастопольская и в районе м. Толстый (рис. 1) в
феврале–мае 2012–2018 гг. ставными неводами
(ячея сетного полотна 6 мм), выставляемыми на
глубине 12−15 м. Всех рыб (1188 экз.) подвергали
полному биологическому анализу согласно стан-
дартным методикам (Правдин, 1966). Общую дли-
ну (TL) измеряли с точностью до 0.1 см, массу – до
0.01 г. Возраст определяли по отолитам. Годовым
кольцом считали границу между внутренним кра-
ем широкой опаковой (светлой в отражённом
свете) зоны летнего прироста и внешним краем
узкой гиалиновой (тёмной в отражённом свете)
зоны зимнего прироста.

Для анализа линейного и весового роста при-
меняли уравнения Берталанфи (Bertalanffy, 1938;
Мина, Клевезаль, 1976): L = L∞(1 – e–k(t – t0)) и W =
= W∞(1 – e–k(t – t0))b, где L∞ − асимптотическая
длина, W∞ − асимптотическая масса; k – констан-
та, характеризующая скорость приближения L к L∞;
t0 – возраст рыбы, когда её длина и масса в рассмат-
риваемой модели равны 0; b – показатель степени в
зависимости массы от длины (W = aLb). Удельную
скорость роста определяли по формуле Шмальгау-
зена–Броди (Мина, Клевезаль, 1976): C = (lgL2 –
‒ lgL1)/0.4343Δt, где L2 – длина рыбы в конце на-
блюдения, L1 – длина в начале наблюдения, Δt –
период наблюдения. Рассчитывали индекс роста
для линейных размеров и массы (Pauly et al.,
1988): ϕ = lgk + 2lgL∞ и ϕ' = lgk + (2lgW∞)/3. В ос-
нову расчётов положены наблюдённые значения
размеров.

При описании размерно-возрастной структу-
ры использовали следующие статистические кри-
терии: для проверки нормальности распределе-
ния − W-критерий Шапиро−Уилка, для оценки
различий длины и массы в выборках самок и сам-
цов − U-критерий Манна−Уитни, для оценки со-
отношения полов − χ2-тест. Статистический ана-
лиз выполнен с применением программных паке-
тов MS Excel и Statistica 12.

Рис. 1. Карта-схема района исследований: (d) − места отбора проб.

ЧЁРНОЕ МОРЕ
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РЕЗУЛЬТАТЫ
Общее соотношение самцов и самок составля-

ет 1.00 : 1.38, отличия от 1 : 1 статистически значи-
мы (χ2-тест, df = 1, p < 0.05). Половой состав ме-
няется в старших возрастных группах. Доля сам-
цов на первом году жизни составляет 46%, затем
сокращается до 33% к третьему году и до 14% – к
концу жизненного цикла (рис. 2).

Длина самок в уловах варьирует в пределах
5.4–12.3 (8.45 ± 0.04) см, самцов – 5.3–10.8 (8.22 ±
± 0.04) см (рис. 3а). Распределение по линейным
размерам у самок в уловах отличается от нормаль-
ного (W-критерий, n = 687, p < 0.05), у самцов −
близко к нормальному (W-критерий, n = 501, p =
= 0.07). Различия между средней длиной самок и
самцов статистически достоверны (U-критерий,
nf = 687, nm = 501, p < 0.05), что связано с преобла-
данием самок в старших возрастных группах. Для
обоих полов средняя длина составляет 8.26 ± 0.02 см
(n = 1188).

Масса самок варьирует в пределах 1.06–9.25
(4.01 ± 0.06) г, самцов – 0.99–7.65 (3.47 ± 0.07) г
(рис. 3б). Распределение по массе как самок, так
и самцов отличается от нормального (W-крите-
рий, nf = 602, nm = 396, p < 0.01). Различия средней
массы самок и самцов достоверны (U-критерий,
nf = 602, nm = 396, p < 0.01). Для обоих полов сред-
няя масса составляет 3.77 ± 0.05 (n = 998).

Максимальный возраст у обоих полов составля-
ет 4 года (рис. 3в). К трём годам погибает 82% поло-
возрелых самцов и несколько меньше (74%) самок,
что обусловливает преобладание последних.

По наблюдённым данным, рост атерины ха-
рактеризуется двумя этапами. На первом, в тече-
ние 1-го года жизни, темп роста наиболее высо-
кий, и к началу 2-го года, когда наступает половое
созревание, особи обоих полов достигают в сред-
нем TL 6.40 см и массы 1.79 г (табл. 1). Удельная
скорость роста на данном этапе составляет 2.29.
После полового созревания начинается второй
этап, который характеризуется линейно замедля-
ющимся ростом и близким к изометрическому
набором массы (b = 2.89 в уравнении зависимости
массы от длины для обоих полов), и к концу жиз-

ненного цикла, в возрасте 4 года, атерина дости-
гает TL 10.54 см и массы 6.93 г. Удельная скорость
роста на втором этапе закономерно снижается с
0.25 на 2-м году жизни до 0.10 на 4-м.

Функция Форда−Уолфорда (Walford, 1946) для
обоих полов имеет вид: L(t + 1) = 0.72Lt + 3.61 (R2 =
= 0.997), а её значение в точке пересечения с пря-
мой L(t + 1) = Lt близко к расчётным L∞ и составляет
12.97 см, что указывает на высокую достоверность
аппроксимации эмпирической кривой роста урав-
нением Берталанфи (табл. 2). Межполовые разли-
чия значений коэффициентов уравнения Берталан-
фи и индексов роста выражены слабо. Для атерины
характерно высокое значение параметра k = 0.32,
свойственное для короткоцикличных рыб, и в со-
ответствии с которым 50%-ной предельной дли-

Рис. 2. Доля самок в разных возрастных группах ате-
рины Atherina boyeri на акватории Юго-Западного
Крыма.
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Таблица 1. Длина (TL) и масса атерины Atherina boyeri разных возрастных групп из акватории Юго-Западного
Крыма (M ± S.E.)

Примечание. M ± S.E. – среднее значение и стандартная ошибка.

Возраст, 
годы

Самцы Самки Оба пола

TL, см Масса, г n, экз. TL, см Масса, г n, экз. TL, см Масса, г n, экз.

1 6.40 ± 0.05 1.74 ± 0.04 51 6.40 ± 0.05 1.83 ± 0.05 60 6.40 ± 0.03 1.79 ± 0.03 111
2 8.13 ± 0.04 3.38 ± 0.06 276 8.26 ± 0.04 3.71 ± 0.06 402 8.21 ± 0.03 3.57 ± 0.04 678
3 9.47 ± 0.06 5.49 ± 0.11 51 9.63 ± 0.06 5.81 ± 0.09 104 9.57 ± 0.04 5.70 ± 0.07 156
4 10.20 ± 0.18 6.48 ± 0.20 2 10.60 ± 0.16 7.00 ± 0.35 12 10.54 ± 0.14 6.93 ± 0.31 14
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ны особи A. boyeri достигают уже к концу первого
года жизни. Кривая, описывающая линейный
рост атерины для обоих полов по уравнению Бер-
таланфи, представлена на рис. 4.

ОБСУЖДЕНИЕ

Структура популяции и особенности роста
рыб формируются в соответствии с наследствен-
ными факторами, промыслом и условиями сре-

Рис. 3. Размерно-возрастной состав уловов атерины Atherina boyeri у юго-западного побережья Крыма: а – длина (TL),
б – масса, в – возраст; (j) − самки, (h) − самцы, ( ) − оба пола.
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ды, определяющими направление и интенсив-
ность отбора (Шмальгаузен, 1968; Никольский,
1974; Шварц, 1980). Промысел атерины в иссле-
дуемой акватории не развит, поэтому следует по-
лагать, что её биологические особенности опре-
деляются, прежде всего, условиями обитания.

Для исследуемой группировки A. boyeri уста-
новлена повышенная смертность самцов и пре-
обладание самок среди особей старших возрас-
тов. Подобная картина характерна для A. boyeri
юго-восточной части Каспия (соотношение по-
лов 1.00 : 1.30) (Patimar et al., 2009), лагун Запад-
ной Греции (1.00 : 1.24) (Leonardos, Sinis, 2000),
эстуария р. Мала Неретва в Хорватии (1.00 : 1.30)
(Bartulovic et al., 2004), системы эстуариев оз. Ви-
стонис в Северной Греции (1.00 : 2.50) (Koutrakis
et al., 2004) и согласуется с представлениями об
эволюционной роли полов, в соответствии с кото-
рыми повышенная смертность самцов, связанная,
как правило, с более широкой нормой реакции, яв-
ляется выгодной формой информационного взаи-
модействия популяции со средой, обеспечивающей
элиминацию вредных мутаций и закрепление наи-
более адаптивных признаков (Геодакян, 1974). С
этой точки зрения повышенная смертность самцов
A. boyeri и преобладание самок – свидетельство от-
бора, обеспечивающего высокую скорость адапта-
ционного ответа и устойчивость к лабильным
условиям среды, что вносит весомый вклад в фор-
мирование эврибионтности данного вида и ши-
рокую его экспансию.

По темпу линейного роста A. boyeri из аквато-
рии Юго-Западного Крыма занимает промежу-
точное положение в ряду атерин из других райо-
нов (табл. 2). Согласно индексу линейного роста
ϕ, наибольшее сходство по данному показателю
обнаруживается с атеринами пресноводных озёр
Греции и Турции. При этом исследуемая группи-
ровка уступает A. boyeri из Ла Манша, Адриатиче-
ского моря и Юго-Восточного Каспия. В то же

время темп роста атерины Юго-Западного Крыма
выше, чем у форм из эстуария Риа де Авейро в
Португалии, системы эстуариев оз. Вистонис в
Северной Греции, лагун Западной Греции. По
всей видимости, низкий темп роста A. boyeri из
данных акваторий связан с лабильной солёно-
стью, которая варьирует в широких пределах –
0−35‰ (Koutrakis et al., 2004; Pombo et al., 2005).

Имеются сведения о том, что темп роста и пре-
дельные размеры A. boyeri связаны с солёностью и
закономерно снижаются с её уменьшением (Hen-
derson, Bamber, 1987). В соответствии с этим
утверждением наиболее быстрорастущими явля-
ются атерины открытого моря, а прибрежные и
солоноватоводные растут медленнее, и наиболее
тугорослые формы – пресноводные. Однако про-
ведённый анализ свидетельствует, что наиболее
тугорослыми следует считать представителей из
солоноватоводных акваторий с неустойчивой со-
лёностью, что может объясняться необходимо-
стью энергетических трат на водно-солевой об-
мен и его адаптацию к периодически сменяемым
условиям. Помимо физиологических предпосы-
лок замедления роста в условиях лабильной солё-
ности, можно предположить и действие отбора,
направление которого постоянно меняется, не
позволяя закрепиться вариантам признаков, поз-
воляющим наиболее эффективно использовать
ресурсы экосистемы.

Следует отметить, что температурные условия
не обнаруживают такого выраженного влияния на
рост A. boyeri, как солёность. Так, наибольшим
темпом роста обладают популяции из Северо-Во-
сточной Атлантики, Адриатики и Юго-Восточно-
го Каспия – регионов, совершенно разных по тем-
пературному режиму. A. boyeri акватории Юго-За-
падного Крыма обитает в условиях сравнительно
низкой температуры, сезонности и континенталь-
ного климата. В этой связи следовало бы ожидать
более высокое значение L∞ и низкое k по сравне-

Рис. 4. Кривая линейного роста (TL) атерины Atherina boyeri акватории Юго-Западного Крыма, описываемая уравне-
нием Берталанфи (оба пола).
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нию с популяциями низких широт, что в реально-
сти либо вовсе не наблюдается, либо выражено
слабо.

Таким образом, по своим биологическим осо-
бенностям A. boyeri из акватории Юго-Западного
Крыма мало отличается от популяций из районов
со стабильным режимом солёности, как морских,
так и пресноводных. При этом темп её роста и
предельные размеры выше, чем у представителей
из эстуарных районов с лабильной солёностью,
что следует учитывать при организации промыс-
ла в пределах Азово-Черноморского бассейна.
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Информация о состоянии запасов и репродуктивной биологии имеет важное значение для сохране-
ния рыбных запасов и планирования управления ими. Рассмотрены воспроизводство, рост, смерт-
ность и объемы вылова жёлтой султанки Upeneus sulphureus (Mullidae), которая является малоценной
пищевой рыбой, в больших количествах вылавливаемой в качестве прилова на кустарном и про-
мышленном промысле у юго-восточного побережья Бангладеш в северной части Бенгальского за-
лива. Данные собирали ежемесячно, получая пробы из местного центра выгрузки уловов. Динамика
изменения гонадосоматического индекса показала, что U. sulphureus нерестится дважды в год – в ян-
варе–мае и августе–октябре. Плодовитость рыб положительно коррелировала с массой тела и гонад
и варьировала от 15128 до 97274 икринок при массе тела рыб 11.30–58.73 г. Ежемесячные данные по
размерному составу анализировали с помощью программного пакета FISAT, при этом параметры
уравнения Берталанфи, учитывающего сезонные изменения темпа роста, составили соответствен-
но: L∞ – 21.80 см, K – 0.54 в год, C – 0.5, WP – 0.1 и Rn – 0.300. Кроме того, значение коэффициента
общей смертности Z (2.24), вычисленное с учётом сезонной динамики роста, было меньше таково-
го, определённого по осреднённым данным (4.16). Мгновенные коэффициенты естественной и про-
мысловой смертности, рассчитанные исходя из величины общей смертности без учёта сезонной дина-
мики роста, составили 1.31 и 2.86 соответственно. Кроме того, в анализе улова на единицу пополнения
высокий коэффициент эксплуатации (E = 0.69) был близок к максимальному (Emax = 0.75). Это позво-
ляет предположить, что U. sulphureus эксплуатируется на уровне, близком к максимальному уравно-
вешенному вылову. Поэтому дальнейшее увеличение промыслового усилия может привести к со-
кращению запасов U. sulphureus в прибрежных водах Бангладеш.

Ключевые слова: жёлтая султанка Upeneus sulphureus, воспроизводство, Бенгальский залив, FISAT.
DOI: 10.31857/S0042875220030017
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Строение гонад, цитологическое состояние ооцитов, ультраструктуру оболочки ооцитов и морфо-
логию сперматозоидов исследовали у особей Inimicus sinensis длиной 120–230 мм с гонадами пре-
имущественно IV стадии зрелости. Самцы имеют гипертрофированный мочевой пузырь. Судя по
распределению ооцитов в яичниках, тип оогенеза непрерывный и икрометание порционное. Ооци-
ты периода созревания имеют диаметр более 600–700 мкм. Порционная плодовитость составила в
среднем 15380 ооцитов. Лучистая оболочка (zona radiatа) завершивших рост ооцитов имеет толщину
в среднем 10.2 мкм и состоит из двух слоёв. Узкий поверхностный слой толщиной около 0.34 мкм,
очевидно, является хорионом. Ультраструктура сперматозоидов I. sinensis существенно не отличает-
ся от таковой у других Scorpaenoidei с внешним осеменением. Центриолярный комплекс характери-
зуется ортогональным расположением центриолей. По строению яичников представители рода In-
imicus сближаются с подавляющим большинством костистых рыб и живородящих видов родов Se-
bastes и Sebastiscus, в то время как многие представители подотряда Scorpaenoidei имеют уникальное
строение яичников с центральной яйценосной стромой, окружённой ооцитами и прикреплённой к
передней части гонады. В соответствии с существующими филогенетическими схемами такой тип
яичников появился параллельно и независимо в нескольких эволюционных линиях.

Ключевые слова: Inimicus sinensis, Scorpaenoidei, оогенез, ультраструктура оболочки ооцита, морфо-
логия сперматозоидов.
DOI: 10.31857/S0042875220030108

Скорпеновидные рыбы (подотряд Scorpaenoi-
dei) включают около 500 видов, распространён-
ных преимущественно в Индо-Пацифике (Fricke
et al., 2019). Почти все виды тропической зоны
имеют ядовитые плавниковые лучи, но обладают
ценными вкусовыми качествами и являются объ-
ектами местного промысла или спортивного ры-
боловства. Ярко окрашенные виды (Scorpaena
brasiliensis, Taenianotus triacanthus, Scorpaenopsis
macrochir, Rhinopias frondosa, Rh. eschmeyeri) широ-
ко используются в аквариумном бизнесе. Яд не-
которых видов используется в медицине (Santha-
nam, 2019). Скорпеновидные рыбы являются
важным компонентом трофической цепи, а во
многих экосистемах – её конечным звеном. Тро-
пические виды обитают преимущественно на
мелководьях прибрежной зоны и поэтому осо-
бенно уязвимы к глобальному изменению климата
и антропогенному воздействию, включая загряз-
нение акватории и неконтролируемый вылов.
Охрана и восстановление популяций скорпено-
видных рыб невозможны без сведений об их жиз-
ненных циклах, но биология большинства видов

остаётся неисследованной (Kwik, 2011). Филогене-
тические отношения и таксономия видов подот-
ряда Scorpaenoidei являются предметом интен-
сивных исследований (Smith, Wheeler, 2004;
Smith et al., 2018).

Род Inimicus (японские бородавчатки), вклю-
чающий 10 видов, относится к подсемейству Cho-
ridactylinae семейства Synanceiidae (Froese, Pauly,
2019). Все представители рода обладают двумя
свободными передними (нижними) лучами груд-
ного плавника, которые используются для пере-
мещения по дну. Кроме этого, свободные лучи
служат опорой для атак на добычу, проплываю-
щую над рыбой. Подобные свободные лучи груд-
ного плавника, которые, по-видимому, не несут
сенсорную функцию, а применяются для “хожде-
ния” по дну, имеются у некоторых других пред-
ставителей отряда Scorpaeniformes: Choridactylus
(Synanceiidae: Choridactylinae), Minous (Synanceii-
dae: Minoinae), Prionotus, Trigla (Triglidae), Apistus
(Apistidae) (Gosline, 1994). Представители рода
Inimicus – хищники-засадчики, ведут ночной об-
раз жизни и частично зарываются в грунт в свет-
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лое время суток. При зарывании глаза, располо-
женные в верхней части головы, остаются на по-
верхности, а грудные плавники расправлены, что
позволяет совершать быстрый бросок на добычу.
Насколько известно, этих рыб не поедают другие
животные. При возникновении опасности рыба
поднимает колючие лучи спинного плавника, рас-
правляет грудные плавники, демонстрируя их кон-
трастно окрашенную внутреннюю поверхность, и
совершает веерные движения ярко окрашенным
хвостовым плавником. Колючие лучи спинного
плавника особенно ядовиты. Укол чрезвычайно
болезненный, а боль, сопровождающаяся опухо-
лью поражённой конечности, может длиться в те-
чение нескольких часов или даже суток. Рыбы мо-
гут содержаться в сравнительно небольших (~135 л)
аквариумах, но поодиночке во избежание агрес-
сии (Scott, 2001). В отличие от большинства скор-
пеновидных рыб, являющихся живородящими
или с икрой, которая развивается в кладках, за-
ключённых в желеобразную массу, представите-
ли рода Inimicus вымётывают одиночные пелаги-
ческие яйца. Такой способ размножения рас-
сматривается как наиболее генерализованный в
подотряде Scorpaenoidei (Wourms, 1991; Pavlov,
Emel’yanova, 2010; Павлов, Емельянова, 2013).

Японская бородавчатка I. japonicus – перспек-
тивный объект культивирования в прибрежных
регионах Китая и Японии (Liu, Quan, 2005). Ис-
пользование этого вида в полноцикловой аква-
культуре связано как с высокими вкусовыми
качествами рыб, так и с крупными личинками
(TL 4.0 мм при вылуплении и 4.9 мм при переходе
на экзогенное питание), способными потреблять
сравнительно крупный стартовый корм (коло-
враток) (Wang et al., 2013). Исследовали следую-
щие особенности жизненного цикла I. japonicus:
динамику размножения в природе (Nozaki et al.,
2003), потребление кислорода взрослыми особя-
ми в течение суток (Hirata et al., 2001), оогенез в
естественных и искусственных условиях (Wata-
nabe, 2006), сперматогенез в условиях культивиро-
вания (Watanabe, 2012), развитие эмбрионов, ли-
чинок и ювенильных особей и устойчивость моло-
ди к солёности (Wang et al., 2013).

Объект данного исследования – I. sinensis.
Этот вид обитает в прибрежной зоне Южного Ки-
тая и Вьетнама, южнее от Явы и Бали до залива
Шарк в Западной Австралии; находки вида из-
вестны на западном побережье о-ва Лусон, а так-
же у Шри-Ланки и южного побережья Индии.
Часто попадается в тралы на мягких и песчаных
грунтах (Carpenter, Niem, 1999). Рыбы распростра-
нены в прибрежных регионах тропических океа-
нов в лагунах и на коралловых рифах на глубине от
5 до 90 м. Максимальная длина (TL) составляет
260 мм (Froese, Pauly, 2019). Как и I. japonicus, I. sin-
ensis может рассматриваться как потенциальный
объект аквакультуры в Юго-Восточной Азии, но

его репродуктивные характеристики до настоя-
щего времени остаются неизвестными.

Цель работы – изучить некоторые особенно-
сти биологии размножения I. sinensis, включая
строение гонад и морфологию половых клеток.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Свежевыловленные особи I. sinensis приобре-

тены на рыбных рынках г. Нячанг (южная часть
Центрального Вьетнама) в 2015–2017 гг. Первич-
ную обработку и фиксацию материала проводили
на базе Приморского отделения Российско-вьет-
намского тропического научно-исследовательско-
го и технологического центра (Нячанг). Биологи-
ческий анализ включал определение стандартной
длины (SL) до конца чешуйного покрова, полной
длины (TL) до заднего края хвостового плавника,
массы тела (W), массы тела без внутренностей (w) и
массы гонад (g). Гонадосоматический индекс
(ГСИ) рассчитывали по формуле: ГСИ = g/w × 100.
Соотношение между массой (W, г) и длиной
(TL, см) рыб определяли, используя уравнение
степенной зависимости (Sparre, Venema, 1998):
W = aTLb. Порционную плодовитость самок с го-
надами IV стадии зрелости определяли весовым
методом, подсчитывая число ооцитов диаметром
>600 мкм во фрагменте гонады массой 0.04–0.10 г.

Для анализа размерного состава ооцитов ис-
пользовали фрагменты гонад, помещённые в
физиологический раствор. Изображения клеток
получали с помощью микроскопа Nikon Eclipse
E-200 (Япония) и видеокамеры. Измерения диа-
метра ооцитов (>50 мкм) проведены с использо-
ванием программы ImageJ.

Половозрелые самцы ряда видов рыб подотря-
да Scorpaenoidei обладают гипертрофированным
мочевым пузырём. Предполагается, что содержи-
мое мочевого пузыря используется в процессе
размножения (Павлов, Емельянова, 2007, 2013;
Pavlov, Emel’yanova, 2010). Длину (K) и ширину
(k) наполненного мочевого пузыря измеряли с
помощью электронного штангенциркуля. Объём
мочевого пузыря (V) рассчитывали по формуле
для сплюснутого сфероида: V = π/6 × K2 × k.

Для световой микроскопии фрагменты яични-
ков фиксировали в жидкости Буэна; дальнейшая
гистологическая обработка проведена общепри-
нятыми методами (Роскин, Левинсон, 1957). Для
сканирующей (СЭМ) и трансмиссионной элек-
тронной микроскопии (ТЭМ) половых клеток
фиксировали фрагменты яичников и семенников
половозрелых особей и единичные овулировав-
шие ооциты, обнаруженные при вскрытии одной
из самок. Фиксатором служила смесь 2.5%-ного
раствора глутарового альдегида и 2%-ного пара-
формальдегида на фосфатном буфере pH 7.4 с до-
бавлением хлористого натрия (2.5%) и сахарозы
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(1.5%). Постфиксацию осуществляли в 1%-ном
растворе четырёхокиси осмия. Дальнейшую об-
работку для СЭМ и ТЭМ проводили по общепри-
нятым методам (Уикли, 1975). Объекты для СЭМ
напыляли сплавом золота с палладием и исследо-
вали в сканирующем электронном микроскопе
CamScan S-4 (“Cambridge Instruments”, Ирлан-
дия) при ускоряющем напряжении 20 кВ. Ультра-
тонкие срезы просматривали в трансмиссионном
электронном микроскопе JEM-1011 (“Jeol”, Япо-
ния) при ускоряющем напряжении 80 кВ. Для по-
лучения изображений использовали цифровую
камеру ES-500W (“Gatan”, США) и компьютер-
ную программу Digital Micrograph.

Статистический анализ данных проведён с по-
мощью программы GraphPad Prism 5.03.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Размер рыб и строение внутренних органов

Биологические показатели рыб с гонадами IV
стадии зрелости приведены в таблице. Длина тела
(TL) самок и самцов имеет нормальное распреде-
ление, но распределение значений массы тела са-
мок (W) и массы тела без внутренностей (w) отлича-
ется от нормального (тест Д’Агостино−Пирсона).
По длине тела самки статистически значимо круп-
нее самцов (t-тест: p = 0.028). Масса тела самок и
самцов (W и w) статистически значимо не различа-
ется (критерий Манна–Уитни: p = 0.06 и p = 0.11 со-
ответственно). Соотношение длина (см) – масса те-
ла (г) для рыб обоих полов аппроксимировано сле-
дующим уравнением: W = 0.0183TL2.9556, R2 = 0.927.

Яичники половозрелой самки парные на протя-
жении 2/3 длины, а их каудальные части сливаются
(рис. 1а, 1б). У половозрелых самцов семенники
разделены на всём протяжении, а семяпроводы
сливаются непосредственно перед генитальным
отверстием (рис. 1в). Гипертрофированный моче-
вой пузырь занимает значительную часть полости
тела, располагаясь в её ростральной, средней и ка-
удальной части. Семяпроводы прилегают к по-
верхности мочевого пузыря. У самца TL 176 мм

(ГСИ 0.30%) длина семенников и семяпроводов
составляет соответственно 17.8 и 23.7 мм, длина и
наибольшая ширина мочевого пузыря – 22.0 и
9.0 мм, а его объём – 2.28 мл. Размер мочевого пу-
зыря самок значительно меньше: у самки такой же
длины (TL 176 мм) параметры мочевого пузыря
составляют соответственно 12.0 и 6.0 мм и 0.45 мл.
У самцов TL 140–183 мм (n = 6) длина мочевого
пузыря варьирует в пределах 11.4–23.6 (в среднем
18.4) мм, наибольшая ширина – 6.5–9.0 (7.8) мм,
объём − 0.45–2.50 (1.53) мл.

Размерный состав ооцитов и плодовитость самок
Распределение ооцитов по диаметру у поло-

возрелых самок свидетельствует о численном пре-
обладании клеток меньшего размера и наличии
клеток промежуточного размера между превител-
логенными ооцитами и клетками, завершающими
период вителлогенеза. К последним, очевидно, от-
носятся ооциты диаметром ≤500 мкм (рис. 2). Меж-
ду этими ооцитами и клетками, вступающими в пе-
риод созревания, имеется хиатус. Ооциты периода
созревания диаметром >600–700 мкм развиваются
асинхронно и находятся в разных фазах этого пе-
риода. В наиболее крупных клетках диаметром
~900 мкм начинается процесс оводнения цито-
плазмы; по наблюдениям in vivo, они имеют срав-
нительно прозрачный узкий слой перифериче-
ской цитоплазмы.

Порционная плодовитость самок (F), рассчи-
танная по числу клеток диаметром >600 мкм, со-
ставляет 4233–50080 (15380) ооцитов (n = 15). За-
висимость этого показателя от длины тела (TL,
мм) может быть аппроксимирована линейным
уравнением: F = 249.47TL – 30539; R2 = 0.38.

Цитологическое состояние ооцитов
Половые клетки расположены в хорошо раз-

витых яйценосных пластинках. В гонадах един-
ственной самки II−III стадии зрелости бóльшая
часть ооцитов представлена клетками разного
размера периода превителлогенеза, достигающи-

Таблица 1. Биологические показатели особей Inimicus sinensis с гонадами IV стадии зрелости

Примечание. TL − полная длина, SL − стандартная длина, W − масса тела, w − масса тела без внутренностей, g − масса гонад,
ГСИ − гонадосоматический индекс; над чертой – пределы варьирования показателя, под чертой за скобками – среднее зна-
чение, в скобках − среднее квадратическое отклонение.

Пол (число рыб, экз.)
Длина, мм Масса, г

ГСИ, %
TL SL W w g

Самки (22)

Самцы (16)

( )
120–230
184 33 ( )

96–195
157 28 ( )

32–193
111 55 ( )

24–156
95 45 ( )

0.85–19.88
7.23 5.91 ( )

2.65–13.17
7.03 3.22

( )
130–183
163 15 ( )

110–158
137 10 ( )

32–117
71 20 ( )

31–107
66 18 ( )

0.06–0.32
0.17 0.08 ( )

0.08–0.41
0.25 0.09
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ми максимального диаметра 150 мкм, и лишь незна-
чительная часть клеток вступает в период вителло-
генеза. Такие ооциты имеют диаметр ~200 мкм; по
периферии хорошо выражен один ряд вакуолей –
предшественников кортикальных альвеол (рис. 3).
В периферической цитоплазме появляются мелкие
гранулы желтка.

В гонадах IV стадии зрелости в завершивших рост
ооцитах гранулы желтка заполняют всю цитоплазму,
имеют округлую форму и диаметр 1–10 мкм. Слой

кортикальных альвеол достигает ширины 9 мкм.
Кортикальные альвеолы располагаются в пери-
ферической цитоплазме в один, чаще в два или
три ряда (в зависимости от их диаметра) и лока-
лизуются в непосредственной близости друг от
друга. Размер кортикальных альвеол значительно
варьирует, их максимальный диаметр – 8 мкм.
Липидные капли отсутствуют.

Ультраструктура оболочки ооцита
Поверхность ооцита равномерно прободена

округлыми порами, образовавшимися после со-
кращения микро- и макроворсинок в процессе
завершающих фаз созревания (рис. 4а). Диаметр
пор составляет 0.11–0.25 (М ± σ – 0.19 ± 0.13) мкм
(n = 54). Расстояние между порами варьирует в
пределах 0.47–0.97 (0.75 ± 0.03) мкм (n = 64). По-
верхность ооцита сравнительно гладкая. На ней
иногда встречаются частицы разной формы и раз-
мера, по-видимому, являющиеся инородными
образованиями.

Лучистая оболочка (zona radiatа) завершив-
ших рост ооцитов толщиной 9.25–11.37 (10.19) мкм
(n = 6) состоит из двух слоёв, представленных ве-
ществом средней электронной плотности (рис.
4б). Наиболее широкий внутренний слой оболоч-
ки имеет гомогенную структуру, в которой замет-
ны мелкие полости. Ширина его варьирует в пре-
делах 5.95−7.50 (6.65) мкм. Наружный слой тол-
щиной 2.45–5.10 (3.19) мкм полностью
гомогенный, несколько более электроноплот-
ный, чем внутренний. Над ним лежит очень уз-
кий слой толщиной 0.31–0.37 (0.34) мкм, очевид-
но, являющийся хорионом. Этот слой представ-
лен тонкими волоконцами, ориентированными в
разных направлениях и ограниченными сверху
тонкой электроноплотной полоской. В оболочке
видны канальцы, в которых расположены микро-

Рис. 1. Inimicus sinensis: а – самка TL 121 мм, стадия
зрелости гонад IV, гонадосоматический индекс 11.3%;
б – яичники этой особи; в – самец TL 176 мм, IV,
0.30%, 1 – семенники, 2 – семяпроводы, 3 – мочевой
пузырь. Масштаб: 1 см.
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(б)

(в)

Рис. 2. Распределение ооцитов (n = 114) по диаметру у
самки Inimicus sinensis TL 171 мм, стадия зрелости го-
над IV, гонадосоматический индекс 5.2%.
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и макроворсинки. В цитоплазматическом слое
ооцита локализованы многочисленные округлые
митохондрии со светлым матриксом, везикулы
агранулярной эндоплазматической сети, а также
кортикальные альвеолы (рис. 4в).

Ультраструктура сперматозоидов

Сперматозоиды имеют округлую головку, чёт-
ко выраженную среднюю часть и жгутик (рис. 5а).
Размер головки, средней части жгутика и его длина
составляют соответственно 1.53 × 1.63, 0.43 × 1.19 и
21.4 мкм. Хроматиновый материал головки плот-
но упакован, иногда в нём встречаются неболь-
шие полости. Углубление в основании головки, в
цитоплазме которого находится центриолярный
комплекс, составляет ~ 1/3–1/4 диаметра голов-
ки. Оно расположено в центре основания ядра,
реже – слегка эксцентрично (рис. 5б, 5в). Прок-
симальная центриоль ориентирована ортого-
нально по отношению к дистальной (базальному
тельцу) (рис. 5г). В цитоплазме средней части че-
тыре–семь сечений митохондрий. Митохондрии
имеют округлую форму и матрикс средней плот-
ности. Аксонема жгутика построена по класси-
ческой схеме и состоит из девяти дуплетов пери-

ферических микротрубочек и двух центральных:
(9 × 2) + 2. Все микротрубочки электронопро-
зрачны. Аксонема окружена цитоплазматиче-
ским чехлом, имеющим неодинаковую ширину в
разных участках жгутика (рис. 5д).

ОБСУЖДЕНИЕ

Почти все особи I. sinensis, отловленные в зал.
Нячанг в марте и апреле, имели гонады IV стадии
зрелости, что предполагает интенсивное размно-
жение на протяжении весеннего сезона. В Япо-
нии нерест I. japonicus в прибрежной зоне пре-
фектуры Ниигата наблюдается с июня по август с
пиком в июле (Watanabe, 2006), а в более южном
регионе (зал. Симабара) – с мая по август с пиком
в мае–июне (Nozaki et al., 2003). Минимальная
длина (TL) половозрелых самок I. sinensis с яич-
никами IV стадии зрелости составила 120 мм. Сам-
ка TL 145 мм имела яичники II–III стадии зрелости
и, по-видимому, являлась впервые созревающей,
что предполагает вариабельность размера рыб по
достижении полового созревания. Минимальная
длина (TL), при которой отмечены участвующие в
размножении самки I. japonicus, составила 190 мм;
эти рыбы имели возраст 3 года (Watanabe, 2006).

Рис. 3. Морфология ооцитов самки Inimicus sinensis TL 145 мм, стадия зрелости гонад II–III, гонадосоматический ин-
декс 2.0%. Масштаб: 200 мкм.
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Как и многие другие представители подотряда
Scorpenoidei с внешним осеменением, половозре-
лые самцы I. sinensis имеют гипертрофированный
мочевой пузырь. Впервые половой диморфизм по
размеру мочевого пузыря обнаружен у самцов не-
скольких видов байкальских широколобок (Scor-
paeniformes: Cottoidei: Cottocomephoridae) в пери-
од подготовки к нересту, во время нереста и охра-
ны донной кладки икры (Черняев, 1977, 1979). В
частности, Черняев (1979. С. 1054) сообщает, что
у самки большеголовой широколобки Batrachoc-

ottus baicalensis “мочевой пузырь нормального на-
полнения, а у самца вся полость тела была запол-
нена им, и для зарисовки мочеполовой системы
пришлось его проколоть и выпустить содержи-
мое”. У черноморской скорпены Scorpaena porcus
(Scorpaenidae) мочевой пузырь самца также суще-
ственно больше, чем у самки (Соин, Чепурнов,
1986). Впоследствии гипертрофированный мочевой
пузырь обнаружен у самцов других представителей
семейства Scorpaenidae: Scorpaenopsis possi, Sebas-
tapistes cyanostigma (Павлов, Емельянова, 2007), Den-

Рис. 4. Ультраструктура оболочки ооцита Inimicus
sinensis: а – поверхность овулировавшего ооцита, б –
оболочка заполненного желтком ооцита с частью пе-
риферической цитоплазмы, в – фрагмент перифери-
ческой цитоплазмы заполненного желтком ооцита;
1 – внутренний слой zona radiata, 2 – наружный слой
zona radiata, 3 – узкий слой яйцевой оболочки, распо-
ложенный над наружным (хорион), 4 – кортикаль-
ные альвеолы, 5 – митохондрия, 6 – фрагмент грану-
лы желтка, (→) – везикулы эндоплазматической се-
ти. Масштаб: 1 мкм.
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Рис. 5. Ультраструктура сперматозоидов Inimicus sin-
ensis: а – общий вид сперматозоида, б – продольный
срез сперматиды, в – продольный срез головки и
средней части сперматозоида, г – часть головки спер-
матозоида с центриолярным комплексом, д – попе-
речные срезы жгутиков; 1 – митохондрия, 2 – прок-
симальная центриоль, 3 – дистальная центриоль.
Масштаб: 1 мкм.
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drochirus zebra (Pavlov, Emel’yanova, 2010; Павлов,
Емельянова, 2019). Имеется он и у самцов Synan-
ceia horrida (Synanceiidae) (наши наблюдения).
Наибольшего размера мочевой пузырь достигает
у половозрелых рыб: отмечена положительная ал-
лометрия линейного роста этого органа по отно-
шению к длине тела самцов D. zebra (Павлов,
Емельянова, 2019). В жидкости мочевого пузыря
обычно присутствуют сперматозоиды, а их кон-
центрация может быть близка к таковой в эякуляте
рыб с внутренним осеменением. При активации
морской водой сперматозоиды из мочевого пузыря
сохраняют поступательные движения дольше, чем
сперматозоиды, взятые из семенников (Павлов,
Емельянова, 2007; Pavlov, Emel’yanova, 2010). Пер-
воначальные предположения о наличии непосред-
ственной связи мочевой и половой систем у сам-
цов скорпеновидных рыб, имеющих гипертрофи-
рованный мочевой пузырь (Павлов, Емельянова,
2007, 2013; Pavlov, Emel’yanova, 2010), не подтвер-
дились. Несмотря на то что удлинённые семяпро-
воды лежат на поверхности мочевого пузыря, ка-
кие-либо протоки, соединяющие эти органы, не
обнаружены, а генитальная пора находится на
вершине мочеполовой папиллы в непосредствен-
ной близости от мочевого отверстия, но обособ-
лена от последнего (наши наблюдения). Анало-
гичное строение выводных протоков описано у
живородящего вида Sebastodes paucispinis (= Se-
bastes paucispinis), причём размеры мочевого пу-
зыря самца и самки не различаются (Moser, 1967).
Таким образом, путь проникновения сперматозои-
дов в гипертрофированный мочевой пузырь самца
остаётся неясным. По предположению Черняева
(1977, 1979), выделения гипертрофированного мо-
чевого пузыря самцов байкальских широколобок,
содержащие сперму, выполняют функцию аттрак-
тантов для самок и репеллентов для беспозвоноч-
ных. Мы полагаем, что мочевой пузырь опорожня-
ется в процессе осеменения ооцитов, а заключён-
ные в нём сперматозоиды могут участвовать в
оплодотворении (Павлов, Емельянова, 2007, 2013;
Pavlov, Emel’yanova, 2010).

Несмотря на то что нерест I. japonicus индуци-
рован (под действием инъекции аналога гонадо-
тропин-рилизинг гормона и хорионического го-
надотропина) в условиях культивирования (Wang
et al., 2013), процесс икрометания и осеменения
ооцитов не прослежен. Максимальное значение
ГСИ самцов I. sinensis составило 0.4%, самцов
I. japonicus, культивируемых в искусственных
условиях, – примерно 1.0% (Watanabe, 2012).
Близкое максимальное значение ГСИ (0.7%) от-
мечено у самцов D. zebra (Павлов, Емельянова,
2019). Размножение этого вида включает близ-
кий контакт самца и самки, а сперма вымётыва-
ется внутрь кладки ооцитов, заключённых в же-
леобразную массу (Fishelson, 1975; Moyer, Zaiser,
1981). Размножение представителей рода Inimic-

us, по-видимому, также осуществляется парами,
а порция ооцитов вымётывается в виде компакт-
ной кладки, которая окружается спермой и лишь
после оплодотворения распадается на отдельные
яйца.

Судя по распределению ооцитов в яичниках
половозрелых самок I. sinensis, этому виду свой-
ствен непрерывный тип оогенеза, при котором
наблюдается порционное икрометание. Тем не
менее следует отметить сравнительно высокие
значения ГСИ, достигающие 13.17%. Максималь-
ные значения ГСИ самок I. japonicus из природы
и в условиях культивирования составили соответ-
ственно 23.28 и 26.97% (Watanabe, 2006). Эти осо-
би, очевидно, находились в преднерестовом со-
стоянии. Высокие значения ГСИ половозрелых
самок представителей рода Inimicus, возможно,
связаны с крупными зрелыми ооцитами и срав-
нительно высокой порционной плодовитостью.
Представители семейства Scorpaenidae Sc. possi и
S. cyanostigma, имеющие непрерывный тип ооге-
неза и многопорционный нерест, характеризуют-
ся крайне низкими значениями ГСИ самок в пе-
риод размножения, составляющими в среднем
соответственно 0.97 и 1.49% (Павлов, Емельяно-
ва, 2007). Среднее значение ГСИ самок D. zebra
составляет 4.45% (Шадрин, Емельянова, 2019), но
максимальное значение может превышать 8%
(Павлов, Емельянова, 2019). Сезонность размно-
жения I. sinensis остаётся неизвестной, а интерва-
лы между икрометаниями, по-видимому, значи-
тельно больше, чем у других скорпеновидных рыб
тропической зоны с более мелкими зрелыми ооци-
тами.

Краткое описание оогенеза, включая морфо-
логию ооцитов конца вителлогенеза с мигрирую-
щим ядром, а также завершающих фаз созрева-
ния, приведены для I. japonicus (Watanabe, 2006).
К сожалению, размеры овулировавших ооцитов
не указаны. Средний диаметр яйца I. japonicus на
начальных стадиях развития равен 1.40 мм (Wang
et al., 2013). Перивителлиное пространство очень
узкое (Wang et al., 2013. Fig. 2), в связи с чем диа-
метр овулировавших ооцитов и яиц в начале эм-
бриогенеза, очевидно, не различается. Диаметр
яйца I. sinensis с эмбрионом за 12 ч до вылупления
составляет 1.25 мм (Шадрин и др., 2003).

Несмотря на то что I. sinensis – пелагофил, тол-
щина его лучистой оболочки, составляющая в
среднем 10.2 мкм, существенно превышает таковую
других скорпеновидных рыб, икра которых также
развивается в толще воды: Sc. possi (1.4 мкм), S. cya-
nostigma (0.7 мкм) (Павлов, Емельянова, 2007;
Pavlov, Emel’yanova, 2010) и D. zebra (0.6–0.9 мкм)
(Павлов, Емельянова, 2019). Значительная тол-
щина лучистой оболочки I. sinensis, по-видимому,
связана с защитной функцией крупных яиц, раз-
вивающихся в толще воды и не окружённых же-



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 60  № 3  2020

НЕКОТОРЫЕ ДАННЫЕ О РЕПРОДУКТИВНОЙ БИОЛОГИИ 325

леобразной массой. Лучистая оболочка I. sinensis
двухслойная, в отличие от однослойной у Sc. possi
и S. cyanostigma (Павлов, Емельянова, 2007; Pav-
lov, Emel’yanova, 2010) и трёхслойной у D. zebra
(Павлов, Емельянова, 2019). Внешний узкий слой
оболочки (по-видимому, хорион) I. sinensis отме-
чен помимо скорпеновидных рыб у некоторых
других морских рыб с пелагической икрой
(Emel’yanova, Pavlov, 2012; Емельянова, Павлов,
2014). Средний диаметр пор на поверхности обо-
лочки и расстояния между ними существенно не
различаются у скорпеновидных рыб с разным
размером овулировавших ооцитов: I. sinensis –
0.19 и 0.75 мкм, S. cyanostigma – 0.17 и 1.04 мкм
(наши наблюдения), D. zebra – 0.14 и 0.99 мкм
(Павлов, Емельянова, 2019).

Анализ ультраструктуры сперматозоидов I. sin-
ensis не выявил каких-либо специфических осо-
бенностей, не свойственных другим скорпеновид-
ным рыбам с внешним осеменением. Головка
сперматозоида I. sinensis шаровидной формы, её
ширина несколько превышает длину, что описано
и у других скорпеновидных рыб (Павлов, Емелья-
нова, 2018). Центриолярный комплекс характери-
зуется ортогональным расположением центрио-
лей, аналогичным таковому у D. zebra (Павлов,
Емельянова, 2018). Следует отметить, что у S. horri-
da наблюдается разное расположение центриолей в
сперматозоидах: ортогональное или латеральное
смещение проксимальной центриоли и её лока-
лизация под острым углом к дистальной (Павлов,
Емельянова, 2018). Не исключено, что эта измен-
чивость может быть связана с разной степенью за-
вершённости формирования сперматозоидов из
сперматид. Сходные изменения во взаимной лока-
лизации центриолей в центриолярном комплексе
отмечены у Helicolenus dactylopterus (Sebastidae) (Vi-
la et al., 2010): в процессе завершения спермиогене-
за расположение проксимальной и дистальной
центриолей по отношению друг к другу становится
более ортогональным. У I. sinensis углубление в ос-
новании головки, в цитоплазме которого находит-
ся центриолярный комплекс, выражено в большей
степени, чем у S. horrida.

Дуплеты микротрубочек аксонемы жгутиков у
I. sinensis электронопрозрачны, как и у многих
других видов рыб. Тем не менее у ряда представи-
телей семейств Clupeidae, Engraulidae, Alep-
ocephalidae, Searcidae и некоторых других наблю-
дается наличие электроноплотных фибрилл, рас-
положенных в отдельных микротрубочках, что
может играть определённую роль в обеспечении
подвижности сперматозоидов (Mattei, 1991). По
длине жгутика I. sinensis существенно не отлича-
ется от других скорпеновидных рыб, сближаясь с
D. zebra, имеющим наиболее короткий жгутик
(Павлов, Емельянова, 2018).

По строению яичников представители рода In-
imicus не отличаются от подавляющего большин-
ства костистых рыб: ооциты развиваются в яйце-
носных пластинках на дорсальной стороне яич-
ника, а овулирующие ооциты концентрируются в
овариальной полости в вентральной части гонады
(Watanabe, 2006; наша работа). Такое строение го-
над обозначено как цистовариальный тип II-1
(Takano, 1989, цит. по: Koya, Muñoz, 2007). Мно-
гие другие представители подотряда Scorpaenoi-
dei, яйца которых вымётываются группами, за-
ключёнными в желеобразную массу, имеют уни-
кальное строение яичников. Яйценосная строма,
окружённая ооцитами, находится в центре гонады
и прикреплена к стенке яичника только в его пе-
редней части; внутренняя стенка яичника и яйце-
носные ткани выстланы секреторными клетками,
вырабатывающими желеобразную массу; ооциты
развиваются на стебельках, а после овуляции за-
ключаются в желеобразную массу (McMillan,
2007). Данное строение гонад обозначено как ци-
стовариальный тип II-3 (Takano, 1989, цит. по:
Koya, Muñoz, 2007). Кладки этих рыб представля-
ют собой полые структуры с яйцами, располо-
женными на периферии; они имеют двухлопаст-
ную форму или икра вымётывается одновременно
двумя кладками (Wourms, 1991; Павлов, Емельяно-
ва, 2013). Аналогичное продуцирование желеобраз-
ной массы описано и у других видов костистых
рыб, например у Hexagrammos octogrammus (Scor-
paeniformes: Hexagrammidae) (Koya et al., 1993) и Lo-
phiomus setigerus (Lophiiformes: Lophiidae) (Yoneda
et al., 1998), но эти рыбы имеют яичники типа II-1.

Для объяснения изменчивости репродуктивной
системы скорпеновидных рыб выдвинута гипотеза
о том, что живородящие виды родов Sebastes и Se-
bastiscus сохранили исходный тип яичников (II-1),
в то время как тип II-3, свойственный остальным
представителям подотряда, является более продви-
нутым (Koya, Muñoz, 2007), что соответствует од-
ной из филогенетических схем (Imamura, 2004).
Наличие яичников типа II-1, по крайней мере у
представителей рода Inimicus, нарушает строй-
ность этой гипотезы. Согласно одной из последних
филогенетических схем Scorpaeniformes, построен-
ной на основе комбинации большого числа мор-
фологических и молекулярных признаков, живо-
родящие виды родов Sebastes и Sebastiscus рассмат-
риваются как наиболее продвинутые (Smith et al.,
2018), что соответствует традиционным представ-
лениям об эволюции живорождения (Wourms,
1991; Pavlov, Emel’yanova, 2010; Павлов, Емельяно-
ва, 2013). Согласно этой схеме (Smith et al., 2018.
Fig. 3), Synanceiidae и Scorpaenidae + Sebastidae в
прежней интерпретации этих семейств (Smith,
Wheeler, 2004) составляют две большие клады,
причём вторая клада интерпретируется как семей-
ство Scorpaenidae. В пределах клады Synanceiidae In-
imicus характеризуется яичниками типа II-1, в то
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время как представители рода Synanceia вымёты-
вают донную кладку, окружённую желеобразной
массой (Fewings, Squire, 1999) и имеют яичники
типа II-3 (наши наблюдения). В кладе Scorpaeni-
dae большинство родов имеют яичники типа II-3,
но Helicolenus (тип II-3), Sebastiscus и Sebastes (тип
II-1) составляют одну субкладу. При этом пред-
ставители рода Helicolenus вымётывают оплодо-
творённые яйца на ранних стадиях развития по-
сле копуляции и внутреннего оплодотворения
(способ размножения, получивший название zy-
goparity, или embryoparity) (Wourms, 1991; Koya,
Muñoz, 2007). Таким образом, данная филогене-
тическая схема (Smith et al., 2018) предполагает
параллельное и независимое возникновение (го-
моплазию) уникального для рыб типа яичников
II-3. Возможность такого эволюционного преоб-
разования остаётся под вопросом, и ни одна из
существующих филогенетических схем не даёт на
него ответа.
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Нерестовое стадо азиатской зубастой корюшки Osmerus dentex в период анадромной миграции в р.
Амур представлено особями длиной 15−25 см в возрасте 3−5 полных лет, среди которых преобладают
самцы (1 : 2). Гистологический анализ показал, что азиатская зубастая корюшка имеет прерывистый
тип оогенеза, синхронное развитие ооцитов в период вителлогенеза и может нереститься несколько
раз в жизни. Икрометание проходит единовременно и один раз в нерестовый сезон. Индивидуальная
абсолютная плодовитость в разные годы варьирует в пределах 20.9−31.2 тыс. икринок, относительная
плодовитость − 679−776 шт/г массы тела. Индивидуальная абсолютная плодовитость достоверно увели-
чивается с возрастом и размерами, у относительной плодовитости такая тенденция не отмечена.

Ключевые слова: азиатская зубастая корюшка Osmerus dentex, яичники, семенники, плодовитость,
гистология, р. Амур.
DOI: 10.31857/S0042875220030078

Азиатская зубастая корюшка Osmerus dentex –
арктическо-бореальный анадромный вид, обита-
ющий у арктического и тихоокеанского побережья
Северной Америки и Евразии (Берг, 1948; Клюка-
нов, 1969, 1975; Черешнев и др., 2002). На Дальнем
Востоке России основные районы воспроизвод-
ства зубастой корюшки сосредоточены на Запад-
ной и Восточной Камчатке, Сахалине, в Север-
ном Приморье и в бассейне р. Амур (Бугаев и др.,
2014).

Исследованиями репродуктивной биологии
этого вида занимались многие отечественные
учёные. Достаточно полно изучены особенности
развития женских и мужских половых клеток, ци-
томорфологические изменения гонад азиатской
корюшки зал. Петра Великого (Шкарина, 1979,
1984, 1991; Шкарина, Кудряева, 1991), особенно-
сти нереста и плодовитость азиатских зубастых
корюшек водоёмов Чукотки (Голубь и др., 2012),
Сахалина (Гриценко, 2002), Приморья (Парпура,
Колпаков, 2001). Сведения по биологии азиат-
ской зубастой корюшки р. Амур фрагментарны
либо в значительной степени устарели (Берг, 1909;
Воскресенский, 1946; Загороднева, 1954; Николь-
ский, 1956; Кузнецова, 1962; Подушко, 1970, 1971;
Горбачев, 1999). Не имеет однозначного ответа и

вопрос о том, сколько раз в жизни нерестится ко-
рюшка р. Амур. Нерестовые отметки на её чешуе не
обнаруживаются, поэтому о кратности нереста без
исследований на местах нагула делать выводы за-
труднительно. Гистологические исследования го-
над ранее не проводили. Данные об индивидуаль-
ной абсолютной и относительной плодовитости
были получены в 1950−1970-х гг. (Загороднева,
1954; Никольский, 1956; Подушко, 1971).

Цель работы – изучить размерный, возрастной
и половой состав нерестового стада азиатской зу-
бастой корюшки р. Амур, оценить плодовитость,
описать строение яичников и семенников, а так-
же морфологию половых клеток.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собран в апреле–мае 2018 г. во время

нерестового хода азиатской зубастой корюшки в
нижнем течении Амура (рис. 1). В подлёдном ре-
жиме рыб отлавливали ставными неводами с ша-
гом ячеи 10–12 мм, по открытой воде – закидны-
ми неводами с шагом ячеи 12–15 мм.

Биологический анализ 379 экз. выполнен по
стандартной методике (Правдин, 1966): измеряли
длину по Смитту (FL), массу тела (общую и без

УДК 597.552.3.591.465.12.591.463.12
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внутренностей) и гонад, определяли пол и стадию
зрелости гонад, индивидуальную абсолютную
(ИАП) и относительную (ОП) плодовитость. Воз-
раст определяли по чешуе (Чугунова, 1959).

Гонадосоматический индекс (ГСИ, %) рассчи-
тывали как отношение массы гонад к массе тела
рыбы без внутренностей. ИАП и ОП определили
у 67 самок с гонадами IV стадии зрелости путём
пересчёта числа ооцитов в пробе на массу яични-
ков; ОП рассчитывали относительно массы тела
без внутренностей. Для сравнительного анализа
использованы архивные материалы Хабаровско-
го филиала ТИНРО (ныне ХабаровскНИРО), со-
бранные в 2014−2017 гг. в том же районе и в схо-
жие сроки (ИАП и ОП определены у 325 самок с
гонадами IV стадии зрелости). Для оценки досто-
верности различий средних значений ИАП и ОП
по каждому году для каждой возрастной группы
использован H-критерий Краскела–Уоллиса, по-
скольку выборки не прошли тест Колмогорова–
Смирнова на нормальность распределения.

Гонады 54 особей фиксировали в жидкости
Буэна. Диаметр ооцитов (n = 1235) измеряли в
фиксированных гонадах с использованием бино-
куляра МБС-9 при увеличении 8 × 2. Ядерно-ци-

топлазматическое соотношение (ЯЦ, %) рассчи-
тывали как отношение диаметра ядра к диаметру
клетки. Гистологическую обработку проб прово-
дили по стандартным методикам (Микодина и др.,
2009). Для ксилольно-спиртовой проводки ис-
пользовали автоматическую станцию Microm
STP 120, заливку в парафин проводили на установ-
ке Microm EC 350-1. Срезы толщиной 3–5 мкм, сде-
ланные на микротоме HM 440E (все приборы
фирмы “Thermo Ficher Scientific Inc.”, США), по-
следовательно окрашивали гематоксилином по
Эрлиху и эозином (Роскин, 1951). Для изучения и
фотосъёмки препаратов использовали световой
микроскоп OLYMPUS BX45 с цифровой фотока-
мерой OLYMPUS DP25 (Япония). Измерения
диаметра половых клеток и их структур проводи-
ли с использованием программы Image J. При
исследовании яичников принята периодизация
оогенеза, предложенная Чмилевским (2003); се-
менников – периодизация сперматогенеза кости-
стых рыб Сакун, Буцкой (1963) и Турдакова (1972).

РЕЗУЛЬТАТЫ
В 2018 г. нерестовый ход азиатской зубастой

корюшки начался во II декаде марта подо льдом,

Рис. 1. Карта-схема мест отлова (r) азиатской зубастой корюшки Osmerus dentex в нижнем течении Амура в апреле–
мае 2018 г. Масштаб: 90 км.

Хабаровск

Николаевск-
на-Амуре

АМУР
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совпав с началом весеннего подъёма уровня воды.
Пик нерестового хода отмечен перед распалени-
ем льда на Амуре, а окончание – спустя 3–5 сут.
после ледохода, во II декаде мая.

В нерестовом стаде отмечены особи трёх воз-
растных групп: от 3- до 5-годовиков; доминиро-
вали 4-годовики (91.6%), доля 3-годовиков соста-
вила 1.8%, 5-годовиков – 6.6%. В младших воз-
растных группах (3 и 4 года) по численности
преобладали самцы (60%), в группе 5-годовиков –
самки (84%). Соотношение полов (самки : самцы)
составило 1 : 2. Длина и масса производителей в
нерестовом стаде корюшки 2018 г. приведены в
табл. 1.

Особи обоих полов, отловленные на нерести-
лищах, имели гонады IV (21.7%), V (50.0%) и
VI−II (28.3%) стадий зрелости. ГСИ самок с пред-
нерестовыми гонадами варьировал в пределах
10–41 (в среднем 24)%, с посленерестовыми яич-
никами – 2–5 (3.5)%.

Яичники и семенники азиатской корюшки
имели вид несимметричных органов, прикреп-
лённых к дорсальной стенке полости тела с помо-
щью мезовариев или мезорхиев. Левый яичник
был в два–три раза меньше, чем правый. Боль-
шой (рис. 2а, 2б) и малый (рис. 2в) яичники име-
ли одинаковое строение и набор половых клеток.

В яичниках всех исследованных самок отме-
чены оогонии, ооциты ранней профазы мейоза и
всех фаз превителлогенеза (рис. 2а–2в). Единич-
ные оогонии разбросаны среди соединительно-
тканных элементов герминального эпителия. Они
сферической формы с гиалиновой ооплазмой. Диа-
метр оогониев варьировал от 12 до 15 мкм, ядра
округлой формы диаметром 7–8 мкм с ядрыш-
ком и фибриллярным хроматином; ЯЦ 52−61%.

Ооциты ранней фазы превителлогенеза имели
интенсивно окрашенную базофильную цитоплаз-
му; вокруг ядра выделялось небольшое желточное
ядро, которое представляет собой скопление РНК и
органелл в цитоплазме (Макеева, 1992). Размер
ооцитов составлял 21−32 мкм, ЯЦ − 50–66%. Фол-
ликулярные клетки плоские, толщиной 1–2 мкм
(рис. 2а–2в).

Ооциты средней фазы превителлогенеза круп-
нее – 33−92 мкм. Ооплазма окрашена базофиль-
но, желточное ядро увеличилось в размере, при-
легало к ядру и имело неровную форму. Диаметр
ядра варьировал в пределах 17−54 мкм, ЯЦ –
37−53%. Фолликулярный слой состоял из плос-
ких клеток гранулярного эпителия и васкуляри-
зированной теки (рис. 2а–2в).

В ооцитах поздней фазы превителлогенеза жел-
точное ядро находилось в среднем слое базофиль-
ной цитоплазмы, которая окрашена светлее. Раз-
меры ооцитов составляли 194−248 мкм. Ядра ооци-
тов округлые, диаметром 93–128 мкм, ЯЦ 53–56%.
Ядрышки округлой формы и разного размера ори-

ентируются в периферической области кариоплаз-
мы. Фолликулярный слой также представлен плос-
кими клетками.

В гонадах IV стадии зрелости лидирующей
группой половых клеток были ооциты фазы конца
вителлогенеза диаметром 715−850 мкм (рис. 2г).
Ооплазма была ацидофильной, полностью запол-
ненной округлыми желточными глобулами диа-
метром 9–12 мкм. Между ними по всему периметру
ооцита разбросаны многочисленные липидные ва-
куоли разного размера – от 13 до 35 мкм. Ядро диа-
метром 98–107 мкм имело волнистую оболочку и
центральное положение. В кариоплазме находи-
лись хромосомы типа ламповых щёток и ядрышки,
которые располагались в периферических обла-
стях под оболочкой ядра. ЯЦ составляло 13–16%.
Цитоплазма окружена zona radiata и хорионом.
Первая имела ацидофильную окраску и радиаль-
ную исчерченность, её толщина составляла ~ 7–
10 мкм. На анимальном полюсе ооцитов zona radi-
ata утолщалась до 12–14 мкм и делала углубление
внутрь цитоплазмы, образуя микропиле. Хорион
на вегетативном полюсе был тоньше (4–5 мкм),
чем на анимальном (>16 мкм). Фолликулярная
оболочка состояла из гранулярных клеток столб-
чатой формы и двух слоёв плоских вытянутых кле-
ток теки.

В яичниках после нереста кроме резервного
фонда половых клеток присутствовали постовуля-
торные фолликулы. Такие половые железы соот-
ветствовали стадии зрелости VI−II (рис. 2а–2в).

В исследованных семенниках самцов азиат-
ской зубастой корюшки присутствовали первич-
ные сперматогонии, сперматогонии следующих
порядков и сперматозоиды. Для первичных спер-
матогониев и сперматогониев первых порядков ха-
рактерна светло окрашенная цитоплазма, округлое
ядро с крупным ядрышком в центре кариоплазмы
(рис. 2д, 2е). Размеры первичных сперматогониев
варьировали в пределах 10−13 (11.2) мкм, спермато-
гониев следующих порядков – 6−8 (7.1) мкм.
Диаметр ядер первичных сперматогониев соста-

Таблица 1. Размерные показатели производителей
азиатской зубастой корюшки Osmerus dentex бассейна
р. Амур в нерестовом стаде 2018 г.

Примечание. Здесь и в табл. 2: над чертой – средние значе-
ние, под чертой – пределы варьирования показателя; n –
число исследованных рыб, экз.

Показатель Самцы
(n = 217)

Самки
(n = 162)

Оба пола
(n = 379)

Длина (FL), см

Масса, г

−
18.3

15.0 23.6 −
19.1

16.0 24.8 −
18.6

15.0 24.8

−
46.3

24.3 93.2 −
53.0

22.7 124.5 −
49.1

22.7 124.5
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вил 7−8 мкм, ЯЦ – 58–70 (65)%, диаметр ядер
сперматогониев – 3−5 мкм, ЯЦ – 50–62 (56.5)%.

В семенниках IV стадии зрелости массы спер-
матозоидов, вышедшие из цист вследствие спер-
миации, лежали в семенных канальцах, стенки ко-
торых сильно растянуты. Головки сперматозоидов
округлые размером ~1 мкм (рис. 2д). В семенниках
VI−II стадии зрелости отмечены остаточные, не
выметанные в текущем нерестовом сезоне спер-
мии, которые располагались беспорядочно в се-

менных канальцах, где подвергались резорбции
(рис. 2е).

В преднерестовых яичниках выявлены две
группы половых клеток, различающиеся по разме-
ру: мелкие ооциты периода превителлогенеза диа-
метром 50–107 мкм и крупные ооциты фазы конца
вителлогенеза диаметром 715–881 мкм (рис. 3).
Первая группа представляла собой резервный
фонд половых клеток, а вторая – расходный фонд,
который должен быть выметан в 2018 г.

Рис. 2. Большой (а, б, г) и малый яичники (в) и семенники (д, е) азиатской зубастой корюшки Osmerus dentex в пред-
нерестовый (г, д) и посленерестовый (а–в, е) периоды: 1 – оогонии; 2, 3 – ооциты ранней и средней фаз превителло-
генеза; 4 – постовуляторный фолликул; 5, 6 – фолликул поздней фазы превителлогенеза и конца вителлогенеза; 7 –
сперматогонии, 8 – сперматозоиды, 9 – первичные сперматогонии, 10 – желточное ядро в цитоплазме ооцитов сред-
ней и поздней фаз превителлогенеза, 11 – липидные вакуоли, 12 − микропиле на анимальном полюсе ооцита фазы
конца вителлогенеза. Масштаб: а, д, е − 50, б, в − 100, г − 200 мкм.
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Самые высокие значения ИАП и ОП отмече-
ны в 2015 г. у 5-летних особей − поколение 2010 г.
рождения (табл. 2). В 2014−2018 гг. ИАП азиат-
ской корюшки нерестового стада статистически
отличалась внутри возрастных групп 3 и 4 года,
ОП – только внутри возрастной группы 4 года. За
все годы исследования отмечены статистические
различия ИАП у особей разных возрастных групп
(р < 0.001), тогда как различия ОП недостоверны.

ИАП увеличивается с размерами рыб и описы-
вается линейным уравнением: ИАП = 5.6962FL –
80.886, R2 = 0.6. ИАП и ОП коррелируют с ГСИ
самок, но достаточно слабо: R2 = 0.3 для ИАП,
R2 = 0.4 для ОП.

ОБСУЖДЕНИЕ
Сроки начала нерестовой миграции азиатской

зубастой корюшки в бассейне р. Амур зависят от
начала весеннего подъёма уровня воды, а оконча-
ние нерестового хода совпадает с понижением
уровня воды в Амуре после ледохода (Подушко,
1970). Анадромные миграции в р. Амур начина-
ются во второй половине апреля и заканчиваются
в начале мая. По реке производители поднимают-
ся на расстояние > 230 км от устья, до с. Мариин-
ское. Массовое половое созревание происходит в
возрасте 3–4 года. Нерест приходится на май. От-
нерестившиеся особи скатываются в Амурский
лиман и далее мигрируют в Охотское море (По-
душко, 1971; Горбачев, 1999). В 2018 г. массовое
половое созревание было отмечено у поколения
2014 г. рождения (4 года), встречаемость 3-годо-
виков в уловах составила <2%. По данным По-
душко (1971), половой зрелости азиатская зуба-
стая корюшка р. Амур достигает в возрасте 3 года
при FL > 15 см, в редких случаях в нересте участ-
вуют особи FL 9 см.

Преобладание самцов в нерестовой части по-
пуляции азиатской корюшки характерно как для
р. Амур, так и для других водоёмов Дальнего Во-
стока, при этом в течение нереста половой состав
уловов может меняться (Парпура, Семенченко,
1989; Василец, 2000; Гриценко, 2002; Голубь и др.,
2012). Преобладание самок в старших возрастных
группах согласуется с мнением о том, что жиз-
ненный цикл самцов короче (Подушко, 1970).

Асимметрия половых органов отмечена как для
азиатской корюшки разных регионов (Подушко,
1970; Голубь и др., 2012), так и для других представи-
телей рода Osmerus (Дрягин, 1948; Суворов, 1948;
Legault, Delisle, 1968).

По данным Никольского (1956) и Подушко
(1971), основная масса особей азиатской корюш-
ки в Амуре нерестятся один–два раза в жизни. По
материалам Кузнецовой (1962), большинство са-
мок азиатской корюшки р. Амур нерестятся, по
меньшей мере, три раза в жизни. Результаты ги-

стологических исследований подтвердили, что
азиатская зубастая корюшка относится к поли-
циклическим видам. В гонадах всех исследован-
ных самок присутствуют оогонии, ооциты ранней
профазы мейоза и периода превителлогенеза, ко-
торые относятся к резервному фонду половых
клеток. Во всех исследованных семенниках обна-
ружены первичные сперматогонии. Это указыва-
ет на то, что такие рыбы принимают участие в не-
ресте несколько раз в жизни (Макеева, 1992;
Чмилевский, 2017). Наличие двух групп ооцитов,
различающихся по размеру, в преднерестовых
яичниках показало, что для азиатской корюшки
характерен прерывистый тип оогенеза (Götting,
1961; Овен, 1976). Развитие ооцитов в период ви-
теллогенеза было синхронным, икрометание
проходило единовременно и один раз в нересто-
вый сезон. Сходные репродуктивные характери-
стики отмечены у кумжи Salmo trutta, атлантиче-
ского лосося Salmo salar, гольцов рода Salvelinus,
морских окуней рода Sebastes, удильщиков рода
Lophius, окуня Perca fluviatilis, щуки Esox lucius, ат-
лантической сельди Clupea harengus (Макеева, 1992;
Murua, Saborido-Rey, 2003; Тиллер, 2007; Pavlov
et al., 2009).

Гистологическое строение гонад исследован-
ных азиатских зубастых корюшек р. Амур имеет
много общих черт с таковым корюшек зал. Петра
Великого (Шкарина, Кудряева, 1991): ооциты раз-
ных фаз развития имеют сходные размеры; в ооци-
тах фазы конца вителлогенеза присутствуют мно-
гочисленные крупные липидные вакуоли, закладка
которых начинается в околоядерной области ооци-
та в фазе вакуолизации цитоплазмы. Хорион
обособлен от zona radiata и срастается с ней толь-
ко в области микропиле. На вегетативном полюсе

Рис. 3. Размерный состав ооцитов в яичниках в пред-
нерестовый период у самок азиатской зубастой ко-
рюшки Osmerus dentex. Диаметр ооцитов измерен по
фиксированному материалу (n = 1235 ооцитов): (h) –
превителлогенные ооциты, (j) – ооциты фазы конца
вителлогенеза.
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ооцита толщина хориона в три раза меньше, это
обусловлено тем, что после попадания овулировав-
шей икры в воду хорион на вегетативном полюсе
разрывается, сползает, выворачивается, прикреп-
ляясь к субстрату. В результате этого икринки на-
ходятся в приподнятом над поверхностью субстра-
та состоянии. Такой способ прикрепления икры к
субстрату характерен и для других видов семейства
Osmeridae (Шадрин, 1989). Толщина zona radiata и
наличие хориона соответствуют таковым у пред-
ставителей семейств Osmeridae, Salmonidae, Pleu-
ronectidae, Hexagrammidae, Hemitripteridae, Cotti-
dae и Clupeidae, откладывающих клейкую икру на
субстрат (Warfel, Merriman, 1944; Иванков, Кур-
дяева, 1973; Stehr, Hawkes, 1979; Маркевич, 2000;
Колпаков, Долганова, 2006; TenBrink, Buckley, 2013;
Юсупов, Санталова, 2016).

ИАП и ОП азиатской зубастой корюшки ва-
рьируют в разные годы. Чётко прослеживается
тенденция увеличения ИАП самок с возрастом и

размерами. Возрастные изменения ОП не столь
закономерны. В 2014−2018 гг. изменений ОП с
возрастом не наблюдалось. В 2017 и 2018 гг. была
отмечена пониженная ИАП одновозрастных са-
мок по сравнению с другими годами во всех воз-
растных классах. Вероятно, это могло быть связа-
но с недостаточной кормовой базой и другими
факторами, влияющими на нагул. В целом в
2014−2018 гг. ИАП и ОП соответствуют данным,
полученным ранее в р. Амур (Загороднева, 1954;
Никольский, 1956; Подушко, 1971), водоёмах Саха-
лина (Гриценко, 2002), Приморья (Парпура, Кол-
паков, 2001) и большинства рек Чукотки, за ис-
ключением р. Хатырка, где плодовитость азиат-
ской зубастой корюшки в пять раз выше (Голубь
и др., 2012). Повышенная ИАП в этом районе, ве-
роятно, связана с более крупными размерами не-
рестящихся особей (FL 25−35 см).

Результаты нашей работы подтвердили неод-
нократность нереста данного вида. Цитология и

Таблица 2. Индивидуальная абсолютная и относительная плодовитость азиатской зубастой корюшки Osmerus
dentex бассейна р. Амур в разных возрастных группах в 2014–2018 гг.

Примечание. Н − H-критерий Краскела−Уоллиса; над чертой в скобках – число самок; * различия достоверны при р < 0.001;
ост. обозначения см. в табл. 1.

Возраст, 
лет

Год
n H

2014 2015 2016 2017 2018

Индивидуальная абсолютная плодовитость, тыс. икринок

2 1

3 136 78.9*

4 213 61.4*

5 17 4.2

2−5 367 81.1*

Относительная плодовитость, шт/г массы тела без внутренностей

2 1

3 136 3.6

4 213 19.2*

5 17 0.7

2−5 367 20.3*

6.0 (1)
6.0

( )24.3 37
15.2–38.6

( )27.6 27
17.3–57.7

( )26.1 20
6.5–42.8

( )16.0 52
8.9–35.4

( )33.8 24
23.0–48.1

( )31.6 39
18.1–60.3

( )35.0 29
25.8–46.7

( )24.4 63
10.5–54.3

( )24.7 58
12.7–39.6

( )51.9 4
34.0–79.2

( )44.2 2
41.8–46.5

( )37.8 2
19.6–56.1

( )35.6 9
27.6–57.4

( )28.0 61
15.2–48.1

( )31.2 70
13.3–79.2

( )31.4 52
6.5–46.7

( )20.9 117
8.9–56.1

( )26.2 67
12.7–57.4

415
415

758
511–964

811
483–1410

707
472–1072

739
493–1047

762
575–1026

747
511–1214

704
466–965

785
547–1225

670
423–1035

826
625–1217

764
739–789

727
719–736

736
538–998

763
511–1026

776
483–1014

702
466–1072

750
493–1225

679
423–1035
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морфология гонад в целом оказались схожими с
таковыми у азиатской зубастой корюшки, обита-
ющей в других регионах Дальнего Востока. Ана-
лиз репродуктивных параметров не выявил зна-
чительных изменений ИАП и ОП по сравнению с
1950−1970-ми гг., что может говорить об относи-
тельно стабильном состоянии популяции азиат-
ской зубастой корюшки р. Амур.
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Представлены результаты количественной оценки ширины трофических ниш чёрного Reinhardtius
matsuurae, белокорого Hippoglossus stenolepis и азиатского стрелозубого Atheresthes evermanni палтусов
на западнокамчатском шельфе Охотского моря с использованием данных изотопных подписей уг-
лерода (δ13C) и азота (δ15N) их жертв. По скорректированной стандартной эллиптической области
ширина трофической ниши у азиатского стрелозубого палтуса составляет 11.35, у белокорого – 9.41,
у чёрного – 12.36. Диапазон значений изотопных подписей δ15N (8.80–17.61) соответствует трофи-
ческому уровню 2.63–5.22. Согласно пределам варьирования δ13C (–14.99…–22.9), базовыми источ-
никами углерода у палтусов являются планктонные, нектонные и нектобентосные группы жертв.
Максимальное значение параметра нишевого перекрывания принадлежит азиатскому стрелозубо-
му палтусу (93.25%) в нише чёрного палтуса, а минимальное, напротив, чёрному палтусу (73.19%) в
нише азиатского стрелозубого палтуса. Высокая степень сходства общесистемных нишевых показа-
телей, рассчитанных по изотопным подписям жертв палтусов, в конкретных местообитаниях ниве-
лируется расхождением по иным параметрам: глубине, температуре и по изменчивости рационов в
онтогенезе.

Ключевые слова: чёрный Reinhardtius matsuurae палтус, белокорый Hippoglossus stenolepis палтус, стре-
лозубый Atheresthes evermanni палтус, изотопная подпись, углерод, азот, трофическая ниша, Охот-
ское море.
DOI: 10.31857/S0042875220020149

Количественное определение ширины трофи-
ческих ниш долгое время было затруднено из-за
отсутствия индексов, адекватно оценивающих пи-
щевые спектры в едином масштабе (Bearhop et al.,
2004; Jackson et al., 2011). В связи с этим экоси-
стемное обобщение трофологических данных
статистическими методами, в том числе у рыб,
было также ограничено. Беэрхоп с соавторами
(Bearhop et al., 2004) первыми предложили ис-
пользовать значения дисперсии стабильных изо-
топов тканей в качестве меры для определения
ширины трофической ниши. Использование это-
го метода, впоследствии модернизированного
(Layman et al., 2007; Newsome et al., 2007; Jackson
et al., 2011; Swanson et al., 2015), в наших трофоло-
гических исследованиях стало возможным благо-
даря накопленным данным по соотношениям
стабильных изотопов углерода (δ13C) и азота

(δ15N) в тканях массовых видов гидробионтов
дальневосточных морей (Горбатенко и др., 2008,
2012, 2013, 2014, 2015). Под влиянием климатиче-
ских, биологических и антропогенных факторов
состав и структура ихтиоценов подвержены изме-
нениям. В морских сообществах примеры подоб-
ных структурных перестроек многочисленны и
зачастую являются следствием конкурентных от-
ношений (Чучукало, 2006). Для прогнозирования
откликов, вызванных структурными перестрой-
ками, частота которых в меняющихся климатиче-
ских условиях, вероятно, будет возрастать, необ-
ходимо обобщение обширных трофологических
данных для определения и анализа пищевых от-
ношений в морских сообществах.

Цель исследования − по данным изотопных
подписей жертв оценить ширину трофических
ниш чёрного Reinhardtius matsuurae, белокорого

УДК 597.587.9.574.524
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Hippoglossus stenolepis и азиатского стрелозубого
Atheresthes evermanni палтусов и определить сте-
пень их перекрывания с использованием новых
статистических методов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал по питанию палтусов собран в Охот-
ском море на западнокамчатском шельфе
(июнь−июль 2005, 2008 и 2010 гг.) из уловов дон-
ного трала ДТ 27.1 с горизонтальным и вертикаль-
ным раскрытием соответственно 16 и 4 м. Содер-
жимое желудков исследовано количественно-ве-
совым методом (Методическое пособие …, 1974;
Руководство …, 1986). Всего собрано и исследова-
но 715 желудков трёх видов палтусов (табл. 1).
Значения δ13C и δ15N в тканях жертв палтусов взя-
ты из публикаций Горбатенко с соавторами (2008,
2012, 2013, 2014, 2015) и интегрированы в базу дан-
ных по питанию донных рыб.

Для количественной оценки и сравнения тро-
фических ниш трёх видов палтусов по изотопным
подписям жертв использован пакет SIBER стати-
стической программы R (Jackson et al., 2011; Jackson,
2017; R Core Team, 2016). В этом пакете общие пло-
щади (TA − total areas) вычисляли для выпуклых обо-
лочек по самым внешним значениям на биплот-
графике δ13C и δ15N. Стандартные площади эллип-
сов (SEA − standard ellipse areas) рассчитывали для
40% данных (Jackson et al., 2011; Jackson, 2017).
Скорректированные стандартные площади эллип-
сов (SEAс − standard ellipse areas corrected) рассчи-
тывали как стандартные площади эллипсов, скор-
ректированные для малых выборок. Оценка пере-
крывания ниш выполнена в пакете nicheROVER
статистической программы R, которая учитывает
видоспецифичность распределения в нишевом
пространстве (Lysy et al., 2014; Swanson et al., 2015;
R Core Team, 2016).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Данные трофологических проб, собранные
классическим методом (Методическое пособие…,
1974), относятся к номинальному типу и имеют
самую простую измерительную шкалу, что объек-
тивно ограничивает применение методов матема-
тической статистики и, соответственно, дальней-
шее обобщение. Альтернативным методом изуче-
ния трофической структуры водных экосистем
стало определение соотношения стабильных изо-
топов, как правило δ13C и δ15N, в тканях гидро-
бионтов, так как значения изотопных подписей
обеспечивают единое представление о трофиче-
ских уровнях организмов в сообществе. Впервые
использование изотопных подписей для количе-
ственного определения общесистемных аспектов
трофической структуры было предложено Лей-
маном с соавторами (Layman et al., 2007). Всего
авторы этой публикации представили шесть об-
щесистемных показателей. Однако полноценное
использование этих метрик стало возможным
лишь после их переформулирования в байесов-
ской структуре (Jackson et al., 2011). Как указыва-
ют Лейман с соавторами (Layman et al., 2007), но-
вый метод не может обеспечить полного описа-
ния структуры и функционирования пищевой
сети, а является одним из дополнительных ин-
струментов для выявления специфической ин-
формации о трофической структуре сообщества.

В последние годы в нашей лаборатории прово-
дится работа по определению изотопных подпи-
сей массовых видов гидробионтов дальневосточ-
ных морей и к настоящему времени уже получены
данные для многих планктонных, нектонных и
нектобентосных видов (Горбатенко и др., 2008,
2012, 2013, 2014, 2015). В соответствии с концеп-
цией о том, что изотопная подпись может быть
мерой для количественного определения обще-
системных параметров трофической структуры и
для актуализации имеющихся материалов, значе-
ния изотопных подписей жертв были ретроспек-
тивно внесены в базу данных по питанию рыб. В
результате обновлённые материалы стали доступ-
ны для количественной оценки общесистемных
нишевых характеристик рыб в ихтиоценах. Как
мы полагаем, если изотопная подпись отражает
интегрированную во времени диету консумента,

Таблица 1. Объём материала, собранного в Охотском море в разные годы

Вид Год Число желудков, шт.

Чёрный палтус 2010 210

Белокорый палтус 2005 41

2008 78

2010 222

Азиатский стрелозубый палтус 2005 73

2010 91

Итого 715
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то ширина ниши, рассчитанная по индивидуаль-
ным изотопным подписям жертв, учитывает ин-
дивидуальный вклад каждого компонента пище-
вого рациона.

Для исследования выбраны чёрный, белоко-
рый и азиатский стрелозубый палтусы, которые
относятся к гильдии хищников с хорошо изучен-
ной биологией (Шунтов, 1965, 1966, 1971; Фадеев,
1987; Чучукало, 2006). Общесистемные парамет-
ры их трофических ниш, рассчитанные в стати-
стическом пакете SIBER, представлены в табл. 2.

Границы областей выпуклых оболочек (TA) ха-
рактеризуют ширину трофической ниши и вычис-
ляются по самым внешним значениям на биплот-
графике δ13C и δ15N. Оказалось, что у белокорого и
чёрного палтусов значения TA близки − соответ-
ственно 29.79 и 30.02, а у стрелозубого почти в два
раза меньше (табл. 2).

Стандартная эллиптическая область (SEA) яв-
ляется альтернативой TA. В отличие от последней
вычисляется с учётом байесовской вероятности,
поэтому является более надёжным показателем
(Jackson et al., 2011). Расчётные значения этого
параметра у трёх видов оказались более сходными
между собой: для белокорого палтуса – 9.15, для
азиатского стрелозубого – 10.22 и для чёрного
палтуса – 11.97 (табл. 2). На рис. 1, подготовлен-
ном в пакете SIBER, сплошными линиями пока-
заны SEA, включающие 40% исходных данных
изотопных подписей δ13C и δ15N жертв. Отметим,
что между собой области выпуклых оболочек так
же, как и области стандартных эллипсов, сильно
перекрываются, что является следствием сход-
ства пищевых рационов.

Значения третьего параметра − скорректирован-
ной стандартной эллиптической области (SEAc) − у
стрелозубого, белокорого и чёрного палтусов со-
ставили соответственно 11.35, 9.41 и 12.36 (табл. 2).
Метрика δ15N range (NR), определяющая рассто-
яние между минимальными и максимальными
значениями изотопной подписи δ15N у пищевых
компонентов, характеризует вертикальную струк-

туру пищевой сети. Диапазон значений изотопных
подписей по этому параметру изменяется в преде-
лах 8.80–17.61, а в пересчёте на трофический уро-
вень − 2.63–5.22. Следовательно, палтусам пища
доступна со всех трофических уровней консумен-
тов, включая 5-й. Метрика δ13C range (CR) опреде-
ляет расстояние между минимальными и макси-
мальными значениями δ13C пищевых компонен-
тов. По содержанию δ13C можно определить
базовые источники пищи (Layman et al., 2007).
Значения изотопных подписей δ13C у жертв пал-
тусов изменяются от −14.99 до −22.9. Минималь-
ные значения были отмечены у черного палтуса
(−22.9), а максимальные у белокорого палтуса
(−14.99). Таким образом, весьма широкий диапа-
зон значений изотопных подписей жертв палту-
сов свидетельствует о том, что источниками угле-
рода служат одновременно несколько экологиче-

Таблица 2. Трофические нишевые параметры азиатского стрелозубого Atheresthes evermanni, белокорого Hippo-
glossus stenolepis и чёрного Reinhardtius matsuurae палтусов, рассчитанные по значениям изотопных подписей
углерода (δ13C) и азота (δ15N) пищевых компонентов

Примечание. TA − общая область выпуклой оболочки, SEA − стандартная эллиптическая область; SEAc − стандартная эллип-
тическая область, скорректированная для проб небольшого объёма; δ15N range (NR), δ13C range (СR) − расстояния между ми-
нимальными и максимальными значениями δ15N и δ13C жертв.

Показатель A. evermanni H. stenolepis R. matsuurae

TA 16.21 29.79 30.02

SEA 10.22 9.15 11.97

SEAc 11.35 9.41 12.36

δ15N range (NR) 8.80−15.04 10.10−17.61 8.80−16.67

δ13C range (СR) –16.08…–21.20 –14.99…–21.30 –16.08…–22.90

Рис. 1. Стандартные эллипсные области (SEA) азиат-
ского стрелозубого Atheresthes evermanni ( ),бело-
корого Hippoglossus stenolepis ( ) и чёрного Rein-
hardtius matsuurae палтуса ( ); SEA составляют 40%
исходных данных для каждого вида.
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ских групп гидробионтов − планктон, нектон и
нектобентос.

По данным расчёта перекрываний вероят-
ностных нишевых областей, выполненного в па-
кете nicheROVER (табл. 3, рис. 2), белокорый
палтус находится в нише стрелозубого с вероят-
ностью 77.58%; максимальное значение (93.25%)

метрики перекрывания принадлежит азиатскому
стрелозубому палтусу в нише чёрного палтуса, а
минимальное (73.19%), наоборот, – чёрного пал-
туса в нише азиатского стрелозубого палтуса. В
целом между всеми палтусами наблюдается высо-
кая степень перекрывания по трофической оси
экологической ниши.

Высокая степень сходства пищевых рационов
палтусов по всем общесистемным метрикам пред-
полагает острую межвидовую конкуренцию за пи-
щевые ресурсы и расхождение экологических
ниш. Факты нишевой дифференциации палтусов
по двум параметрам среды (глубине и температуре
местообитаний) приведены в работе Дьякова
(2006). Показано, что палтусы северных районов
дальневосточных морей на протяжении всего года
обитают в очень широком батиметрическом диа-
пазоне, а их сезонные миграции выражаются в
основном в перераспределении плотности попу-
ляций относительно глубины. Между собой пал-
тусы различаются широтой батиметрического и
термического диапазонов встречаемости, верти-
кальной локализацией местообитаний и распре-

Таблица 3. Средние значения нишевых перекрываний
между азиатским стрелозубым Atheresthes evermanni, бе-
локорым Hippoglossus stenolepis и чёрным Reinhardtius mat-
suurae палтусами, рассчитанные в пакете niсheROVER
(при заданной вероятности α = 95%)

Вид
Вид

A. evermanni H. stenolepis R. matsuurae

A. evermanni 84.15 93.25

H. stenolepis 77.58 87.70

R. matsuurae 73.19 82.20

Рис. 2. Апостериорное распределение вероятностной метрики нишевого перекрывания для 95% нишевой области ази-
атского стрелозубого Atheresthes evermanni (I), белокорого Hippoglossus stenolepis (II) и чёрного Reinhardtius matsuurae (III)
палтусов. Вероятность нахождения в нише другого вида отображена в направлении строка−столбец; (—) − средние
значения, (--) − 95%-ные доверительные интервалы; ост. обозначения см. на рис. 1.
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делением плотности популяций в границах фак-
торов среды обитания. По данным Мухаметова
(2014), трофические ниши палтусов в районе се-
верных Курильских о-вов перекрываются слабо:
они обитают на разных глубинах, их пищевые ра-
ционы различаются. Осенью в Беринговом море
белокорый палтус обитает в элиторали, а чёрный
и стрелозубые азиатский и американский A. sto-
mias − в мезобатиали; кроме пространственного
разделения у палтусов выявлена возрастная измен-
чивость питания (Напазаков, Чучукало, 2001; На-
пазаков, 2004). Таким образом, общесистемные па-
раметры, рассчитанные по изотопным подписям
жертв, имеют высокую степень сходства, однако в
конкретных местообитаниях экологические ниши
палтусов расходятся по другим нишевым измерени-
ям: глубине, температуре, онтогенетической из-
менчивости рационов.

Подводя итоги исследования, можно заклю-
чить, что для трёх видов палтусов пища доступна
со всех трофических уровней, включая 5-й. Ши-
рокий диапазон значений изотопных подписей
жертв палтусов свидетельствует о том, что базо-
выми источниками поступления углерода служат
такие экологические группы, как планктон, нек-
тон и нектобентос. Общесистемные нишевые па-
раметры трёх видов палтусов, рассчитанные по
изотопным подписям жертв, имеют высокую сте-
пень сходства, однако в конкретных местообита-
ниях их экологические ниши расходятся по дру-
гим параметрам экологической ниши: глубине,
температуре и по изменению рационов в онтоге-
незе. Изучение трофических ниш с использова-
нием дисперсии изотопных подписей жертв сов-
местно с традиционным трофологическим мето-
дом прямых наблюдений даёт возможность
получать общесистемные количественные метри-
ки без потери экологической информации, необ-
ходимой для корректной интерпретации получен-
ных результатов. Практическая ценность данного
метода заключается в возможности привлечения
архивных данных для проведения экосистемных
исследований обобщающего плана.
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Приведены результаты исследований состава, особенностей экологии, зоогеографии и формирова-
ния фауны паразитов окуня-клювача Sebastes mentella на акватории четырёх районов батиали Севе-
ро-Западной Атлантики и пелагиали моря Лабрадор. Установлена высокая мера сходства состава
паразитофауны этого хозяина из районов банки Гамильтон, северных и южных склонов Большой
Ньюфаундлендской банки. Состав и особенности возрастной динамики формирования разнообра-
зия фауны паразитов свидетельствуют о значительной обособленности группировки окуня-клюва-
ча, обитающей на банке Флемиш-Кап, от его скоплений в других районах побережья Канады и пе-
лагиали моря Лабрадор. Эти факторы в совокупности с представленными эколого-популяционны-
ми характеристиками указывают на популяционный статус группировки окуня-клювача банки
Флемиш-Кап.

Ключевые слова: окунь-клювач Sebastes mentella, фауна паразитов, формирование, популяция, Севе-
ро-Западная Атлантика.
DOI: 10.31857/S0042875220030054

Окунь-клювач Sebastes mentella, как и другие
виды североатлантических окуней рода Sebastes,
является придонно-пелагическим видом с внут-
ренним оплодотворением. Многие исследовате-
ли считают морских окуней яйцеживородящими
(Барсуков, 1981; Литвиненко, 1985; Saborido-Rey,
1994). Окунь-клювач имеет большой ареал: оби-
тает на акваториях шельфа, батиали и мезопела-
гиали от Баренцева и Гренландского морей до по-
бережья Канады. В настоящее время обосновано
существование двух популяций окуня-клювача –
норвежско-баренцевоморской и североатланти-
ческой (Литвиненко, 1985; Древетняк, 1999; Sab-
orido-Rey et al., 2004; Мельников, Бакай, 2009а;
Бакай, 2011; Planque et al., 2013; Melnikov, 2016;
Бакай, Попов, 2017). Окуню-клювачу как филоге-
нетически наиболее молодому среди североат-
лантических видов рода Sebastes (Барсуков, 1981;
Artamonova et al., 2013), самому глубоководному
и обладающему максимальной миграционной
активностью свойственно симпатрическое рас-
пределение и слабая видовая дифференциация с
американским S. fasciatus и золотистым окунем
S. norvegicus во многих районах западной части
ареала (Барсуков, Захаров, 1972; Литвиненко,

1985; Барсуков и др., 1990; Saborido-Rey, 1994;
Valentin et al., 2002). Последнее усиливается
межвидовой гибридизацией между этими видами
(Roques et al., 2001; Artamonova et al., 2011; Saha
et al., 2017), значительно ограничивая возмож-
ность применения результатов генетических ис-
следований и обостряя проблему изучения попу-
ляционной структуры клювача (Planque et al.,
2013; Melnikov, 2016). Кроме того, большинство
данных по окуню-клювачу до 1970-х гг. относится
к сборному виду, включавшему американского и
золотистого окуней (Барсуков, Захаров, 1972; Бар-
суков и др., 1990).

Имеющиеся мнения о популяционной структу-
ре окуня-клювача в Северо-Западной Атлантике
(СЗА) весьма противоречивы. Некоторые иссле-
дователи предполагали существование у побере-
жья Канады нескольких (до четырёх) изолирован-
ных группировок (популяций) этого вида (Temple-
man, 1953; Янулов, 1962; Никольская, 1969), из
которых предполагаемая “лабрадорская популя-
ция” клювача формируется из молоди, принесён-
ной из района вымета предличинок в пелагиали
моря Ирмингера (Templeman, 1961). Канадские
авторы (Roques et al., 2002) по результатам иссле-
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дований микросателлитных последовательностей
ДНК относят придонные скопления окуня-клю-
вача в СЗА (кроме скоплений на банке Флемиш-
Кап) к западной составляющей его панокеаниче-
ской (североатлантической) популяции, населя-
ющей мезопелагиаль морей Ирмингера и Лабра-
дор с сопредельными районами батиали Гренлан-
дии, Исландии и Фарерских о-вов. Другие
исследователи (Cadrin et al., 2010), используя тот
же метод, относят особей клювача в районах ба-
тиали Канады к западной единице запаса, являю-
щейся одной из четырёх генетически обособлен-
ных единиц запаса этого вида в морях Северной
Атлантики (СА). Однако эти авторы не предста-
вили иных данных по популяционной биологии
окуня-клювача для дифференциации его выделя-
емых групп.

В результате анализа морфологических, био-
логических и генетических данных высказано
предположение об относительной изолированно-
сти скоплений окуня-клювача на акватории бан-
ки Флемиш-Кап от смежных районов (Алтухов,
1974). По итогам анализа эколого-популяцион-
ных характеристик, представленных в литератур-
ных источниках, высказано мнение о популяци-
онном статусе скоплений окуня-клювача, обита-
ющего на банке Флемиш-Кап (Melnikov, 2016).

Указанные неопределённости повышают ак-
туальность современных эколого-паразитологи-
ческих исследований этого объекта, поскольку
использование паразитов в качестве естествен-
ных меток для познания популяционной биоло-
гии, миграций, питания и филогении рыб являет-
ся общепризнанным (Sindermann, 1961; Williams
et al., 1992; MacKenzie, Abaunza, 2005; Cadrin et al.,
2010). Паразитологический метод предполагает
исследование не только видового состава, но и
условий формирования и зоогеографии фауны
паразитов изучаемого хозяина, что не отражено в
немногочисленных публикациях по паразитам
окуня-клювача в районах у побережья Канады
(Bourgeois, Ni, 1984; Moran et al., 1996; Bakay, 2001;
Marcogliese et al., 2003).

Известны попытки некоторых исследователей
выделить локальные группировки окуней рода Se-
bastes у атлантического побережья Канады посред-
ством использования дискретного характера зара-
жения копеподами Sphyrion lumpi, Chondracanthus
nodosus и Peniculus clavatus, личинками нематод Ani-
sakis sp. и Contracaecum sp., цестоды Eubothrium sp.
(Sindermann, 1961; Янулов, 1962; Kabata, 1963).
Они показали различия между скоплениями клю-
вача банки Флемиш-Кап и района моря Лабрадор
(банка Гамильтон). Позже представлены отличия
по этим паразитам особей клювача из зал. Свято-
го Лаврентия и южного побережья о-ва Ньюфа-
ундленд (Marcogliese et al., 2003). Однако недо-
статками многих из этих работ является упомяну-

тое выше отсутствие до 1970-х гг. достоверной
дифференциации североатлантических видов ро-
да Sebastes (Литвиненко, 1985), а также проведе-
ние анализа встречаемости ограниченного числа
(1–6) видов паразитов. Подлежит сомнению кор-
ректная идентификация двух видов Myxozoa
(Myxidium sphaericum и Ceratomyxa macrospora),
выполненная некоторыми авторами (Khan et al.,
1986; Marcogliese et al., 2003), поскольку в боль-
шом объёме нашего материала, собранного в
этом районе от трёх видов Sebastes, указанные
Myxozoa не встречены (Бакай, Груднев, 2009).

Цель настоящей работы – представить зоогео-
графическую и экологическую характеристику фа-
уны паразитов окуня-клювача в западной части
ареала и использовать её для выявления особенно-
стей популяционной биологии этого хозяина.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Пробы окуня-клювача взяты из уловов донно-
го трала, полученных на глубинах 400–630 м в ап-
реле–июне 1986–1987 и 1990 гг. в акваториях че-
тырёх доступных для исследований районов ба-
тиали банки Флемиш-Кап, южной и северной
частей Большой Ньюфаундлендской банки
(БНБ), банки Гамильтон, а также из уловов пела-
гического трала в море Лабрадор в слое 200–450 м
в июле 1990–1993 гг. (рис. 1). Полному паразито-
логическому вскрытию (Донец, Шульман, 1973;
Быховская-Павловская, 1985) с видовой иденти-
фикацией обнаруженных паразитов подвергли
157 экз. придонного клювача общей длиной (TL)
8–44 см в возрасте 2–24 лет и 199 экз. пелагиче-
ского клювача TL 28–38 см в возрасте 8–17 лет.
Паразитов крови не исследовали. Видовая иден-
тификация особей окуня-клювача выполнена со-
гласно “Методическим указаниям …” (1984). Воз-
раст рыб определён по чешуе и отолитам.

Понятие “популяция” принято в формулиров-
ках Тимофеева-Ресовского с соавторами (1973),
Алтухова (1974), Яблокова (1987) и других иссле-
дователей как элементарная эволюционирующая
единица вида, определяющими характеристика-
ми которой являются устойчивое самовоспроиз-
водство, доминирование внутригруппового об-
мена генами между особями при освоении ими
уникальной экологической ниши. Для указания
принадлежности к экологическим группировкам
окунь-клювач североатлантической популяции,
обитающий в пелагиали морей Лабрадор и Ир-
мингера, назван пелагическим, а приуроченный
к акватории батиали Гренландии, Канады и Ис-
ландии − придонным. Особям клювача пелагиче-
ской группировки свойственно более раннее по-
ловое созревание (Мельников, Бакай, 2006, 2009б).

Показателями степени заражённости служи-
ли: экстенсивность инвазии (ЭИ) – доля рыб, за-
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Рис. 1. Районы исследований окуня-клювача Sebastes mentella: 1 – банка Флемиш-Кап (3М), 2 – южные склоны Боль-
шой Ньюфаундлендской банки (3N, 3О), 3 – её северные склоны (3L, 3K), 4 – банка Гамильтон (2J), 5 – пелагиаль
моря Лабрадор; (⎯⎯) – границы микрорайонов 2J−3О, установленные Организацией по регулированию промысла в
Северо-Западной Атлантике (NAFO, 2019).

40�

42�

44�

46�

48�

50�

52�

54�

56�

65� 63� 61� 59� 57� 55� 53� 51� 49� 47� 45� 43�

с.ш.

з.д.

Ньюфаундленд

Лабрадор

зал. Св. Лаврентия

2J

3K

3L

3N
3M

3O

2

1

3

4

5

ражённых паразитом данного вида (% числа ис-
следованных); и индекс обилия (ИО) – число па-
разитов данного вида, приходящихся на одну
исследованную рыбу (Bush et al., 1997). При оцен-
ке заражённости рыб копеподой Sphyrion lumpi ре-
гистрировали как живых особей паразита, так и
следы его инвазии (остатки цефалоторакса) (Ба-
кай, Карасев, 1995). К видам, образующим ядро
паразитофауны, отнесены наиболее часто (ЭИ
преимущественно >10%) и во всех районах встре-
чающиеся паразиты окуня-клювача. Значимость
различий в ЭИ для паразитов окуня-клювача ба-
нок Флемиш-Кап и БНБ (суммарно по южным и
северным склонам БНБ), а также банки Фле-
миш-Кап и пелагиали моря Лабрадор определе-
на по тесту критерия значимости (χ2) при р < 0.05
(Бреев, 1976). Таксономический состав фауны
паразитов указан согласно современным дан-
ным (WoRMS, 2019).

В основу экологического анализа паразитофа-
уны положен метод вертикальной зональности

экологических группировок, предложенный Га-
евской (1984). Принадлежность видов паразитов
к зоогеографическим и экологическим комплек-
сам определена по данным литературы (Зубчен-
ко, 1993; Lile et al., 1994; Hemmingsen, McKenzie,
2001) и результатам собственных исследований.
При оценке степени обособленности сравнивае-
мых групп рыб исходили из её обратной зависи-
мости от значения меры сходства (L0) фауны па-
разитов (Андреев, Решетников, 1978), определяе-
мой по коэффициенту Сёренсена–Чекановского
(Бейли, 1970). Мерой видового разнообразия па-
разитов окуня-клювача разных размерных групп
служит индекс Шеннона (Н) (Мэгарран, 1992).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

У исследованных особей окуня-клювача в рай-
онах СЗА обнаружены паразиты 22 видов, кото-
рые принадлежат к восьми классам: Microsporea
(1 вид), Myxozoa (4), Cestoda (4), Trematoda (6),
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Chromadorea (2), Palaeacanthocephala (1), Clitellata
(1), Hexanauplia (3) (таблица). Из выявленных па-
разитов семь видов указаны впервые для окуня-
клювача в западной части его ареала. Ядро фауны
паразитов окуня-клювача формируют пять ви-
дов, среди которых доминируют (80%), как и во
всей паразитофауне этого хозяина (59%), широко
распространённые гетероксенные виды. Три вида
Myxozoa и все три вида Hexanauplia специфичны
роду североатлантических Sebastes (Бакай, 2016).

Эколого-трофический фактор определяет
формирование фауны паразитов окуня-клювача,
которая характерна для рыб-планктофагов. Это
обусловлено питанием его молоди (TL < 32 см,
возраст до 11 лет) планктонными беспозвоночны-
ми (Calanoida, Euphausiacea, Hyperiidea и др.),
служащими промежуточными хозяевами в жиз-
ненных циклах большинства видов гельминтов
(Køie, 1979, 1981, 1993; Smith, 1983). В питании
клювача старшего возраста наряду с зоопланкто-
ном присутствуют креветки (Pandalidae) и планк-
тоноядные рыбы (Myctophidae, молодь рыб), доля
которых увеличивается с возрастом окуня (Ка-
шинцев, 1962; Янулов, 1963; Захаров и др., 1977; Al-
bikovskaya, Gerasimova, 1993; Saborido-Rey, 1994).

На банке Флемиш-Кап наблюдается прямая
линейная зависимость видового разнообразия
совокупностей инфрасообществ паразитов от
длины (возраста) хозяина. Так, особям клювача в
возрасте 5–7 лет (TL 18–23 см) свойствен рост за-
ражённости видами паразитов, встреченными у
его 2-годовиков, в том числе составляющих ядро
паразитофауны, и появление новых видов. Рост
разнообразия фауны паразитов иллюстрирует ди-
намика индекса Шеннона (Н), значения которо-
го возрастают от 0.5–0.7 у молоди (TL < 32 см) до

0.9 у созревших рыб (TL 32–39 см, 11–18 лет) и
1.2 – у рыб старшего возраста (рис. 2).

В исследованных районах БНБ наблюдается
обратная зависимость формирования разнообра-
зия фауны паразитов в онтогенезе клювача: зна-
чения Н снижаются от 2.1–1.8 у молоди до 1.5 у
созревших и 1.2 у наиболее старших рыб. Такая
динамика разнообразия паразитофауны клювача
в районах БНБ при сохранении её количествен-
ного состава (11–12 видов) является следствием
роста доминирования нематод обоих видов и
снижения заражённости видами Myxozoa, цесто-
дой Scolex pleuronectis pl., трематодой Podocotyle re-
flexa и копеподой Chondracanthus nodosus. Указан-
ные особенности онтогенетического формирова-
ния видового разнообразия фауны паразитов
свидетельствуют о значимой экологической диф-
ференциации группировок окуня-клювача, оби-
тающих на банках Флемиш-Кап и БНБ.

В пелагиали морей Ирмингера и Лабрадор так-
же происходит снижение разнообразия паразито-
фауны в онтогенезе клювача, что иллюстрируется
снижением Н с 1.7 у впервые созревающих рыб до
0.5 у наиболее старших (Бакай, 2016, 2018). Это
обусловлено сужением пищевого спектра хозяи-
на в результате миграции его раносозревающих
особей в мезопелагиаль морей СА со смежных
участков шельфа Гренландии и последующей
возрастной трофической специализацией клюва-
ча (Мельников, Бакай, 2009б).

В соответствии с вертикальной зональностью
паразитофауны рыб СА фауна паразитов окуня-
клювача представлена видами, отнесёнными к че-
тырём экологическим комплексам. Среди них во
всех указанных районах СЗА у этого хозяина доми-
нируют паразиты мезобентального (29–50%) и по-
лизонального (25–35%) комплексов (рис. 3а; таб-
лица). Из восьми видов паразитов полизонального
комплекса три наиболее массовых вида формиру-
ют 60% состава ядра паразитофауны окуня-клюва-
ча. Среди паразитов мезопелагического комплекса
(23–29% по районам) преобладают редкие для это-
го хозяина виды. Паразитофауна клювача банки
Флемиш-Кап характеризуется минимальной по
сравнению с другими районами долей паразитов
мезобентального и максимальной долей мезопела-
гического комплексов (рис. 3а).

Результаты зоогеографического анализа фау-
ны паразитов окуня-клювача свидетельствуют о
том, что она представлена преимущественно (47–
62% по районам) видами арктическо-бореально-
го комплекса (рис. 3б). Виды паразитов бореаль-
ного комплекса формируют 19–29%, виды-кос-
мополиты – 17–19% состава паразитофауны это-
го хозяина. Окуню-клювачу банки Флемиш-Кап
свойственна минимальная доля видов паразитов
арктическо-бореального и максимальная доля

Рис. 2. Динамика видового разнообразия фауны па-
разитов окуня-клювача Sebastes mentella в зависимо-
сти от длины (TL) рыб на банке Флемиш-Кап (- -) и
Большой Ньюфаундлендской банке (⎯).
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Фауна паразитов окуня-клювача Sebastes mentella в пяти районах Северо-Западной Атлантики

Примечание. ЭК – экологические комплексы: мб – мезобентальный, мп – мезопелагический, пз – полизональный, эк – эпикон-
тинентальный; ЗК – зоогеографические комплексы: а – арктический, аб – арктическо-бореальный, аамб – аркто-амфибореаль-
ный, атб – атлантическо-бореальный, амб – амфибореальный, к – космополиты; БНБ − Большая Ньюфаундлендская банка; пе-
ред чертой – экстенсивность инвазии (ЭИ), %; после черты – индекс обилия, экз. (“+” − не определяли у Myxozoa и Micro-
sporea); 1 вид впервые указан для окуня-клювача в западной части его ареала, 2 вид ядра паразитофауны, 3 специфичный роду
североатлантических Sebastes вид; пелагиаль моря Лабрадор – по данным Мельникова и Бакая (2009а); *отличия значений
ЭИ от банки Флемиш-Кап значимы при р < 0.05.

Паразит и другие показатели ЭК ЗГ

Батиаль Пелагиаль

Флемиш-
Кап

БНБ
Гамильтон море 

Лабрадорюг север юг + север

Microsporea:
Pleistophora sp.1 мп атб 4.3/+ *
Myxozoa:

Myxidium incurvatum мб амб 9.8/+ 8.7/+ 7.4/+ 8.1/+ 6.7/+ 6.5/+
M. obliquelineolatum1, 3 мб аб – 8.7/+ 11.1/+ 10.0*/+ 6.7/+ 9.5*/+

Leptotheca adeli1, 3 мб аб 1.1/+ 4.3/+ 11.1/+ 7.9*/+ 6.7/+ 9.0*/+

Pseudоalataspora sebastei1, 2, 3 мб аб 20.7/+ 23.1/+ 51.8/+ 37.7*/+ 13.3/+ 5.0*/+
Cestoda:

Bothriocephalus scorpii2 мп аамб 15.2/0.15 8.7/0.09 18.5/0.19 13.7/0.30 26.7/0.53 12.3/0.19
Diphyllobothrium sp. pl. мп атб 0.5/0.01
Grillotia erinaceus pl. пз амб 1.1/0.01 1.1/0.01
Hepatoxylon trichiuri pl. мп атб 0.5/0.01
Monorygma sp. pl.1 пз амб 3.7/0.04 1.9/0.02 1.6/0.02

Scolex pleuronectis pl.2 пз к 15.2/0.72 30.4/0.43 3.7/0.04 17.2/0.22 33.3/0.80 8.9/0.25
Trematoda:

Anomalotrema koiae мб аб 4.3/0.10 13.0/0.17 3.7/0.04 8.5/0.09 6.7/0.07 2.2/0.05
Derogenes varicus пз к 10.8/0.11 4.3/0.04 7.4/0.07 5.9/0.06 13.3/0.33 1.1*/0.01
Hemiurus levinseni пз аамб 7.1/0.30 3.7/0.04 1.9/0.02 13.3/0.33 *
Lecithaster gibbosus пз аамб 6.7/0.07
Lecithophyllum botryophoron мп аамб 4.3/0.20 26.1/0.35 7.4/0.07 16.5*/0.19 13.3/0.33 2.2/0.02
Podocotyle reflexa мб аамб 26.1/0.35 3.7/0.04 14.7*/0.18 46.7/1.00 2.8/0.03

Chromadorea:
Anisakis simplex l.2 пз к 47.8/2.87 95.7/3.35 40.7/1.75 68.0*/2.24 33.3/1.87 78.8*/6.21

Hysterothylacium aduncum2 пз амб 71.7/5.72 43.5/1.22 18.5/0.30 30.7*/0.73 13.3/0.20 7.8*/0.09
Palaeacanthocephala:

Rhadinorhynchus sp. l.1 мб аб 4.3/0.04 2.0/0.02 0.5/0.01
Clitellata:

Johanssonia arctica1 эк a 1.1/0.01
Hexanauplia:

Chondracanthus nodosus3 мб аб 16.3/0.30 17.4/0.26 3.7/0.04 10.4/0.13 6.7/0.07 *

Peniculus clavatus3 мп аб 2.2/0.02 13.0/0.17 3.7/0.04 8.5/0.09 6.7/0.07 *

Sphyrion lumpi3 мп амб 2.5/0.03 2.0/0.05 13.5/0.18 7.9/0.13 20.0/0.33 39.7*/0.89
Длина рыб (TL), см:

– пределы варьирования 17–44 22–39 19–44 19−44 18–37 28–38
– средняя 30.5 29.6 29.5 29.5 29.2 34.2

Число исследованных рыб, экз. 92 23 27 50 15 199
Глубина лова, м 430–530 400–450 490–550 400−550 580–630 200–450
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видов бореального комплексов по сравнению с
другими исследованными районами.

Доминирование в гетерогенном составе пара-
зитофауны окуня-клювача видов мезобентально-
го и полизонального комплексов с преобладани-
ем паразитов арктическо-бореального комплекса
характеризует этого хозяина как придонно-пела-
гический вид субполярной и умеренной зон мо-
рей СА, обитающего в районах смешения пото-
ков вод арктического и атлантического проис-
хождения.

Показатели мер парного сходства (L0) состава
паразитофауны окуня-клювача пяти районов
СЗА, установленные по коэффициенту Сёренсе-

на–Чекановского, изменяются от 68.6% (банка
Флемиш-Кап и пелагиаль моря Лабрадор) до
94.1% (северные склоны БНБ и банка Гамиль-
тон). Дендрограмма сходства паразитофауны де-
монстрирует значительные отличия её состава у
клювача банки Флемиш-Кап от БНБ (L0 = 81.8%)
и банки Гамильтон (L0 = 82.3%), а также пелагиа-
ли моря Лабрадор от остальных районов (рис. 4).
Высокие показатели мер сходства паразитофауны
окуня-клювача районов банки Гамильтон и БНБ
(L0 = 90.9–94.1%) обусловлены значительной ми-
грационной активностью этого хозяина.

Относительная оригинальность фауны пара-
зитов на банке Флемиш-Кап выражена в отсут-
ствии специфичной роду североатлантических
Sebastes и обычной для клювача во всех районах
ареала миксоспоридии Myxidium obliquelineolatum
(Бакай, Груднев, 2009), а также трематод Podocot-
yle reflexa и Lecithaster gibbosus, цестоды Monorygma
sp. pl. и скребня Rhadinorhynchus sp. l. (таблица).
Нигде в СЗА, кроме банки Флемиш-Кап, не об-
наружены редкие для окуня-клювача паразиты –
микроспоридия Pleistophora sp., цестода Grillotia
erinaceus pl. и пиявка Johanssonia arctica. Кроме
этого установлены значимые различия (p < 0.05) в
заражённости окуня-клювача банок Флемиш-
Кап и БНБ паразитами пяти общих видов: Lepto-
theca adeli, Pseudоalataspora sebastei, Lecithophyllum
botryophoron, Anisakis simplex l. и Hysterothylacium
aduncum.

Результаты сравнительного анализа фауны па-
разитов окуня-клювача банки Флемиш-Кап с
опубликованными ранее данными по паразитам
этого хозяина в мезопелагиали морей Лабрадор и
Ирмингера, где обитают особи клювача пелагиче-
ской группировки его североатлантической по-
пуляции (Bakay, 2001; Мельников, Бакай, 2009а,
2009б), указывают на максимальные их различия

Рис. 3. Соотношение видов паразитов окуня-клювача Sebastes mentella в батиали четырёх районов: а − экологические
комплексы (МБ – мезобентальный, ЭК – эпиконтинентальный, МП – мезопелагический, ПЗ – полизональный), б − зоо-
географические комплексы (АБ – арктическо-бореальный, Б – бореальный, К – космополиты); (h) − банка Флемиш-Кап,
( ) – южные склоны Большой Ньюфаундлендской банки, ( ) – её северные склоны, ( ) – банка Гамильтон.
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Рис. 4. Дендрограмма сходства (L0) фауны паразитов
окуня-клювача Sebastes mentella в пяти районах Севе-
ро-Западной Атлантики; обозначения районов см. на
рис. 1.
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(L0 = 68.6%). Так, в мезопелагиали морей СА не
встречены обычные для клювача банки Флемиш-
Кап трематода Hemiurus levinseni, специфичные
копеподы C. nodosus и P. clavatus (таблица). В свою
очередь, на банке Флемиш-Кап не обнаружены
специфичная североатлантическим Sebastes мик-
соспоридия M. оbliquelineolatum и гельминты ше-
сти видов (Hepatoxylon trichiuri pl., Monorygma sp. pl.,
Diphyllobothrium sp. pl., P. reflexa, Corynosoma stru-
mosum l., Rhadinorhynchus sp. l.), выявленные у
этого хозяина в мезопелагиали морей СА. К тому
же из 12 общих для этих районов видов отмечены
значимые различия в степени заражённости па-
разитами шести (50%) видов (L. adeli, P. sebastei,
Derogenes varicus, A. simplex l., H. aduncum, S. lumpi).

Установленный рост разнообразия фауны па-
разитов в ходе онтогенеза окуня-клювача на бан-
ке Флемиш-Кап (рис. 2) обусловлен сопутствую-
щим расширением спектра его пищевого рацио-
на. Так, доминирование Calanoida в питании
молоди клювача сменяется увеличением его спек-
тра (Euphausiacea, Hyperiidea, Pandalidae, молодь
Cephalopoda и рыб) в среднем и старшем возрасте
и ростом встречаемости рыбных объектов в пита-
нии окуня в осенне-зимние месяцы (Кашинцев,
1962; Янулов, 1963; Захаров и др., 1977; Al-
bikovskaya, Gerasimova, 1993). Обратная зависи-
мость формирования разнообразия паразитофау-
ны этого хозяина в районах БНБ определяется его
возрастной трофической специализацией, при-
водящей к сужению пищевого спектра, выражен-
ного в доминировании Euphausiacea и планкто-
ноядных рыб (преимущественно Myctophidae).
Такой процесс обусловлен смещением созреваю-
щих особей клювача с участков шельфа БНБ на
постоянное обитание в батиаль на глубинах 400–
1200 м.

Результаты анализа географической структуры
фауны паразитов свидетельствуют о значитель-
ной обособленности группировки окуня-клюва-
ча, обитающей на банке Флемиш-Кап, от его
скоплений на соседней БНБ и от пелагической
группировки его североатлантической популя-
ции. Подтверждением этому служит также карди-
нальное отличие возрастной динамики формиро-
вания разнообразия паразитофауны окуня-клю-
вача в этих районах (рис. 2).

Полученные материалы по фауне паразитов
окуня-клювача из районов батиали согласуются с
данными других авторов, показавших различия в
заражённости этого хозяина банок Флемиш-Кап
и БНБ паразитами одного–шести видов (Sinder-
mann, 1961; Янулов, 1962; Kabata, 1963; Bourgeois,
Ni, 1984). Некоторые исследователи (Алтухов,
1974; Saborido-Rey, 1994) на основании сравни-
тельного анализа биологических, морфологиче-
ских и генетических данных также высказывали
предположение об относительной изолированно-

сти скоплений клювача банки Флемиш-Кап от
смежных районов.

В отличие от североатлантической популяции
окуня-клювача, занимающей обширную аквато-
рию батиали и шельфа Гренландии, Канады, Ис-
ландии и мезопелагиали морей Ирмингера и Лаб-
радор (Saborido-Rey et al., 2004; Мельников, Ба-
кай, 2006, 2009а, 2009б; Planque et al., 2013;
Melnikov, 2016), ареал ведущего придонный образ
жизни клювача на склонах банки Флемиш-Кап
ограничен действующим над ней замкнутым анти-
циклоническим течением. Оно образовано Фле-
мишкапской ветвью Лабрадорского течения и
препятствует выносу пелагической молоди окуня-
клювача за пределы данной подводной возвышен-
ности, способствуя её дрейфу преимущественно к
центру этой банки (Серебряков, 1962; Захаров и др.,
1977; Borovkov, Kudlo, 1980; Saborido-Rey, 1994;
Боровков и др., 2005). Однако наличие такой цир-
куляции водных масс и глубоководного жёлоба
Флемиш-Пасс, отделяющих этот район от близ-
лежащей БНБ, не может обеспечить полную изо-
ляцию скоплений половозрелых особей клювача
этих двух банок.

На обособленность группировки окуня-клю-
вача банки Флемиш-Кап, имеющей признаки от-
дельной популяции, указывают следующие фак-
торы: наличие особей всех возрастных групп при
пространственно-временнóй стабильности на
протяжении множества поколений; регулярное
спаривание рыб в августе–ноябре на глубинах
> 500 м (Серебряков, 1962; Захаров и др., 1977;
Saborido-Rey, 1994); массовый вымет предличи-
нок самками в марте–мае на глубинах 400–800 м
(Янулов, 1962; Bainbridge, Cooper, 1971; Барсуков
и др., 1990; Vaskov, 2002, 2005; Melnikov, 2016);
низкий уровень сходства и перекрывания морфо-
логических параметров с особями соседних райо-
нов (Алтухов, 1974; Saborido-Rey, 1994). Принято
считать, что окунь-клювач совершает сезонные
перемещения в пределах этой подводной возвы-
шенности (уход на бόльшую глубину самок для
вымета предличинок и молоди по мере роста) и не
покидает в массовом количестве пределы банки в
течение жизни при отсутствии массовой внешней
миграции его особей (Захаров и др., 1977; Барсу-
ков и др., 1990; Saborido-Rey, 1994).

В других районах СЗА отсутствуют массовое
спаривание и вымет предличинок окуня-клюва-
ча. Указания на существование таковых в зал.
Святого Лаврентия, на шельфе Новой Шотлан-
дии и БНБ на глубинах < 400 м (Templeman, 1959;
Bainbridge, Cooper, 1971; Ni, Templeman, 1985; St-
Pierre, Lafontaine, 1995; Dutil, 2003), очевидно, яв-
ляются ошибочными, поскольку процессы вос-
производства этого вида приурочены к глубинам
>400 м. Вероятно, эти сообщения относятся к
американскому окуню S. fasciatus, обитающему
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здесь в массовом количестве, и вызваны некор-
ректной видовой дифференциацией (использова-
но малое число параметров идентификации) этих
видов Sebastes, имеющих значительное морфологи-
ческое сходство (Методические указания …, 1984;
Литвиненко, 1985; Барсуков и др., 1990; Saborido-
Rey, 1994; Valentin, 2002).

Процессы массового воспроизводства окуня-
клювача в указанных районах невозможны из-за
малой доли его половозрелых особей, обитающих
здесь постоянно. Так, у Баффиновой Земли и Лаб-
радора обитает преимущественно молодь клювача
TL ≤ 30 см, имеющая, по мнению ряда авторов
(Templeman, 1961; Saborido-Rey et al., 2004), проис-
хождение из района вымета предличинок в мезопе-
лагиали моря Ирмингера. Массовое созревание са-
мок в этих районах не отмечено даже при их мак-
симальной длине. На северных склонах БНБ на
глубинах до 550 м преобладают (до 65%) особи
клювача с ранним созреванием, при котором они
покидают участки батиали, мигрируя в пелагиаль
моря Лабрадор и пополняя пелагическую группи-
ровку североатлантической популяции этого ви-
да (Захаров и др., 1977; Saborido-Rey et al., 2004;
Melnikov, 2016). Поздно созревающие особи клю-
вача, распределяясь над глубинами 550–1200 м,
формируют западную часть придонной группи-
ровки этой популяции, в которой полное созре-
вание самок отмечается лишь у самых старших
рыб (22–25 лет, TL 46–50 см), составляющих <
1% общего числа особей.

Низкий уровень парного сходства фауны пара-
зитов окуня-клювача из пелагиали моря Лабра-
дор и батиали сопредельных банок Гамильтон и
БНБ (L0 соответственно 74.3 и 80.0%) свидетель-
ствует об отсутствии массового возврата его осо-
бей из пелагиали моря Лабрадор в выростные
районы у канадского побережья. Однако присут-
ствие у 13–20% рыб в батиали Канады на глуби-
нах 550–1000 м следов прошлой заражённости
(остатки цефалоторакса) мезопелагической копе-
подой S. lumpi (таблица), сохраняющихся в рыбе,
возможно, до конца жизни (Бакай, Карасев,
1995), свидетельствует о непродолжительном вы-
ходе части особей клювача с участков канадской
батиали в пелагиаль морей Лабрадор и Ирминге-
ра, где расположен центр инвазии этим специ-
фичным окуню-клювачу паразитом (Bakay, 1989;
Мельников, Бакай, 2009а; Бакай, 2011, 2014).

Таким образом, имеются основания полагать,
что скопления окуня-клювача, локализованные
на акватории банки Флемиш-Кап, представляют
отдельную (третью) его популяцию. Большин-
ство неполовозрелых особей среднего и старшего
возраста, распределяющихся в районах батиали
Лабрадора, БНБ и Баффиновой Земли, формиру-
ют западную (канадскую) часть придонной груп-
пировки североатлантической популяции этого

вида. Такое же мнение о популяционной структу-
ре клювача в западной части его ареала высказано
Мельниковым (Melnikov, 2016). Особи окуня-
клювача придонной группировки, обитающей в
батиали вдоль побережья Канады, значительно
обособлены, как и в батиали Исландии и Грен-
ландии, от рыб пелагической группировки этой
популяции, которые распределяются в мезопела-
гиали морей Ирмингера и Лабрадор.
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АНОМАЛЬНОЕ ПОВЕДЕНИЕ СВОБОДНОПЛАВАЮЩИХ
ECHENEIS NAUCRATES (ECHENEIDAE) НА АКВАКУЛЬТУРНЫХ 
АКВАТОРИЯХ ЗАЛИВА НЯЧАНГ (ЮЖНО-КИТАЙСКОЕ МОРЕ,
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Приведены результаты наблюдений за поведением свободноплавающих акульих рыб-прилипал
Echeneis naucrates в благополучной экосистеме (Мальдивские о-ва, Индийский океан) и на аквато-
рии, подвергающейся сильному антропогенному воздействию (зал. Нячанг, Южно-Китайское мо-
ре). В зал. Нячанг особи E. naucrates не встречаются на рифах с невысокой плотностью кормовых
объектов, а смещаются в зону размещения хозяйств аквакультуры, где образуют стаи и питаются
кормовой рыбой, выпадающей из садков. Впервые показано, что при поглощении значительного
количества пищи у садков происходит увеличение отрицательной плавучести (у эхенеид отсутствует
плавательный пузырь), ведущей к быстрой усталости рыб при плавании в пелагиали, и они начина-
ют периодически оседать на дно. На разных участках акватории в разные дни было зарегистрирова-
но семь таких эпизодов, из них два хронометрированы: пребывание на дне стаи E. naucrates соста-
вило 2 мин 38 с и 2 мин 14 с, а пелагический период между двумя оседаниями − 3 мин 6 с. У особей
в осевшем состоянии развивается удушье, проявляющееся в учащённом дыхании и подъёме головы
для противодействия засасыванию илистой фракции с грунта. Аномальное поведение отражает
адаптацию E. naucrates зал. Нячанг к освоению искусственно возникших кормовых ресурсов и свя-
зано с нехарактерным для данного вида ритмом питания.

Ключевые слова: акулья рыба-прилипало Echeneis naucrates, Echeneidae, оседание на дно, южная
часть Центрального Вьетнама, залив Нячанг.
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ПРОЯВЛЕНИЕ НЕОБЫЧНЫХ СВОЙСТВ У РЫБ В НОВОЙ СИТУАЦИИ 
НА ПРИМЕРЕ РЯПУШКИ COREGONUS ALBULA

И КОРЮШКИ OSMERUS EPERLANUS
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На примере ряпушки Coregonus albula и корюшки Osmerus eperlanus показаны широкие адаптивные
возможности видов при попадании в новые водоёмы. В результате анализа данных мониторинговых
исследований установлено, что виды-вселенцы способны изменять свою морфологию и образ жиз-
ни вплоть до образования новых по сравнению с исходной популяцией экологических форм, кото-
рые известны у вида в других местах его обитания. Получены новые данные о структуре и функци-
онировании водных экосистем в изменяющихся условиях.

Ключевые слова: ряпушка Coregonus albula, корюшка Osmerus eperlanus, пресноводные экосистемы,
интродукция, саморасселение, фазы натурализации.
DOI: 10.31857/S0042875220030182

При разных условиях обитания у лососеобраз-
ных (Salmoniformes) рыб неоднократно наблюда-
лось проявление таких свойств, которые ранее не
отмечались, но были известны для других видов.
Это, прежде всего, изменения возрастной струк-
туры, темпа роста, возраста полового созревания,
спектра питания и образование разных экологи-
ческих форм. Известен полиморфизм, например,
европейской ряпушки Сoregonus albula, у которой
выявлены три формы – мелкая, крупная и очень
крупная, представленная ладожским рипусом и
онежским кильцом (Берг, 1949; Покровский, 1953;
Стерлигова, 1972; Потапова, 1978; Дятлов, 2002;
Бабий, Сергеева, 2003). Выявлены три формы ев-
ропейской корюшки Osmerus eperlanus (Берг, 1949;
Клюканов, 1977). Описано обилие экологических
форм у сига C. lavaretus (Правдин, 1954; Решетни-
ков, 1980; Решетников, Лукин, 2006), арктического
гольца Salvelinus alpinus (Савваитова, 1989) и сибир-
ского хариуса Thymallus arcticus, которых некото-
рые авторы выделяют даже в самостоятельные ви-
ды (Рыбы …, 2010). Всё это результаты долгих эво-
люционных изменений.

Проблема биологических инвазий чужерод-
ных видов стала актуальной со второй половины
XX века. По данным ряда авторов, именно хозяй-
ственная деятельность человека способствовала

появлению и распространению новых видов гид-
робионтов, включая рыб (Решетников и др., 1982;
Odum, 1985; Williamson, 1996; Дгебуадзе, 2000;
Алимов и др., 2004; Inderjit et al., 2005; Кудерский,
2006; Дгебуадзе, Павлов, 2007; Стерлигова, Иль-
маст, 2009; Криксунов и др., 2010). Для экосистемы
эффект от появления вселенцев подобен экологи-
ческому стрессу, когда меняются биологические
свойства как новых, так и аборигенных видов рыб.

На примере мониторинговых исследований
ряпушки и корюшки рассмотрены быстрые пере-
стройки в популяциях рыб в некоторых пресно-
водных водоёмах европейской части России, про-
исходящие при интродукции и саморасселении
этих видов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Основой данной работы послужили результа-

ты многолетних исследований на Сямозере
(1966−2018), в системе водохранилищ р. Пасвик
(1994−2013) и на озёрах Кольского п-ова
(1992−2016). Для анализа ситуации в водохрани-
лищах Волги использовали опубликованные ма-
териалы (Иванова, 1982; Шакирова, 2007; Решет-
ников, Попова, 2012; Слынько, Кияшко, 2012; Ры-
бы …, 2015; Герасимов и др., 2018).

УДК 597.553.2.591.951
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Сбор материала на Сямозере проводили кругло-
годично (объём собранного и обработанного мате-
риала составил >20000 экз. корюшки и >15000 экз.
других видов рыб), на озёрах Кольского п-ова − в
осенний период (>1000 экз. ряпушки), в системе
р. Пасвик – в летне-осенний сезон, совместно с
норвежскими коллегами из Университета Тромсё
(>10000 экз.). При камеральной обработке мате-
риала на всех водоёмах использовали общепри-
нятые методики (Дгебуадзе, Чернова, 2009; Ре-
шетников, Попова, 2015). Рыб для анализа брали
из мерёж, ставных и тягловых неводов. Опытные
ловы выполняли однотипным набором сетей,
устанавливаемых на разных участках и глубинах.
У рыб измеряли длину по Смитту (FL), массу те-
ла, определяли возраст (чешуя и отолиты), пол,
стадию зрелости гонад, плодовитость. При обра-
ботке проб по питанию рыб использовали мето-
дику Фортунатовой, Поповой (1973) и Методиче-
ское пособие (1974). Таксономический статус рыб
приводится по последним сводкам (Решетников,
2010; Рыбы …, 2010).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Европейская корюшка − широко распростра-

нённый вид, её ареал включает бассейны Балтий-
ского, Белого и Баренцева морей, водоёмы юго-
восточной части Скандинавского п-ова и Юго-
Западной Ирландии (Берг, 1949; Рыбы …, 2010).
Северной границей её распространения в России
является оз. Имандра в Мурманской области и ни-
зовья р. Печора (Смирнов, 1977; Сидоров, Решет-
ников, 2014). Самые южные популяции в виде снет-
ка обитают в Псковском и Белом озёрах (Берг, 1949;
Иванова, 1982; Решетников, Попова, 2012; Слынь-
ко, Кияшко, 2012).

В водоёмах России корюшка представлена
тремя экологическими формами – проходной
(морской), озёрно-речной и озёрной (две послед-
ние – пресноводные) (Берг, 1949; Клюканов,
1977; Рыбы …, 2010). Разные формы корюшки зна-
чительно отличаются по образу жизни. Проходная
корюшка нагуливается в море или крупных мор-
ских заливах, для размножения поднимается в реки.
В уловах присутствуют рыбы FL 15−25 см, редко до
28 см, преобладают особи FL 15–18 см и массой 30–
37 г. Созревает в возрасте 3–5 лет, предельный
возраст рыб составляет 10 лет. Озёрно-речная ко-
рюшка обитает в больших и средних по площади
водоёмах (Ладожское, Онежское и др.), на нерест
уходит в связанные с ними реки. Длина рыб в уло-
вах варьирует в пределах 15−25 см, редко до 28 см; в
Неве средний размер особей составляет 15–18 см,
масса – 32–37 г. Созревает в возрасте 2–3 года.
Жизненный цикл озёрной корюшки протекает в
озёрах, и лишь в период нереста она может подхо-
дить к устьевым участкам рек. Имеет более мелкие
размеры (8–15 см), созревает в возрасте 2+−6+,

продолжительность жизни – 8 лет. Предельный
возраст 10 лет отмечен у корюшки Ладожского
озера (Дятлов, 2002) и 12 лет – в Пяозере (Ме-
льянцев, 1954). Карликовая форма − снеток −
обитает в озёрах Псковское и Белое, а также в во-
доёмах Карелии – Водлозере, Янисъярви и Суй-
стамонъярви (Иванова, 1982; Стерлигова и др.,
2016). Снеток имеет малые размеры (7–9 см и
массу 5–6 г), редко встречаются особи FL > 10 см
и массой – 10 г. Созревает в возрасте 1 год. Необ-
ходимо отметить, что у всех форм корюшки в од-
ном и том же поколении как у молоди, так и у рыб
старших возрастных групп выявлены значитель-
ные колебания размерно-весовых показателей.

За исключением снетка, потребляющего толь-
ко планктонные организмы, все формы корюшки
имеют смешанный тип питания. Младшие воз-
растные группы (0+−1+) питаются в основном
зоопланктоном, по мере роста мелкие рачки за-
меняются более крупными. Рыбы в возрасте 2+ и
старше хищничают, поедая личинок и молодь
разных видов рыб и собственную молодь. Период
интенсивного откорма продолжается с июня по
октябрь включительно (Иванова, 1968; Стерлиго-
ва, 1979; Бушман, 1982). Сама корюшка всегда
была излюбленным объектом питания хищных
видов рыб, главным образом, судака Sander lu-
cioperca, речного окуня Perca fluviatilis, налима Lo-
ta lota и щуки Esox lucius (Иванова, 1968; Попова,
1982).

В последние десятилетия европейская корюш-
ка существенно расширила границы своего оби-
тания. Распространение её происходит разными
путями: в результате интродукции, саморасселе-
ния и случайного заноса. Так, в Белом озере (Во-
логодская область) много столетий обитал сне-
ток. В 1940 г. он впервые был обнаружен в Рыбин-
ском водохранилище, куда проник, вероятно, из
Белого озера (рис. 1). Далее в 1957 г. снеток уже
был отмечен в Горьковском и Чебоксарском во-
дохранилищах, в 1958 г. – в Куйбышевском, в
1961 – в Саратовском, в 1970 г. – в Волгоградском,
Угличском и Иваньковском (Иванова, 1982; Шаки-
рова, 2007; Решетников, Попова, 2012; Слынько,
Кияшко, 2012). Во всех этих водохранилищах сне-
ток натурализовался, но фактически превратился
в озёрную корюшку.

Наиболее многочисленная популяция корюш-
ка сформировалась в Рыбинском водохранилище,
где длина особей достигала 8–15 см, масса 30–40 г.
Возрастная структура популяции стала более
сложной (до 6 лет), изменился темп роста и сроки
полового созревания. Нерестилища корюшки
располагаются в зонах литорали и сублиторали на
глубинах до 4 м, а также в устьях рек. В многовод-
ные годы корюшка иногда поднимается на нерест
по речкам, ручьям и фактически ведёт образ жиз-
ни озёрно-речной формы.
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В 1990 г. в Рыбинском водохранилище корюш-
ка была важным объектом промысла. При общем
вылове рыбы в водоёме 1400–1800 т её доля состави-
ла 40 т, что значительно превышало вылов многих
видов карповых рыб (кроме плотвы Rutilus rutilus). В
уловах экспериментального трала численность мо-
лоди корюшки на два порядка превосходила чис-
ленность всех других видов рыб (Рыбы …, 2015; Ге-
расимов и др., 2018). Начиная с 1996 г. в водохрани-
лище отмечается очень низкий уровень воды, это
привело к осушению нерестилищ и гибели икры
корюшки. Например, в 1994 г. за 10 мин траления
учётным пелагическим тралом вылавливали в
среднем 2120 экз. корюшки, в 1995 г. – 530 экз., в
1996 г. – 37 экз., в 1998−1999 гг. – всего 11 экз. В
2002 г. этот вид в Рыбинском водохранилище
практически полностью исчез (Герасимов и др.,
2018). Необходимо отметить, что в 1994 г. в Ры-
бинском водохранилище впервые была зареги-

стрирована каспийская тюлька Clupeonaella cul-
triventris, которая поднялась по Волге из нижеле-
жащих водохранилищ. Она быстро освоила всю
пелагиаль и заменила корюшку в качестве основ-
ного кормового объекта пелагических хищников.

Начиная с 2000 г. очень малочисленными стали
популяции корюшки в Иваньковском, Верхне-
волжском и Шекснинском водохранилищах и даже
в оз. Белое. Однако в последние годы (2018−2019) в
Рыбинском водохранилище вновь отмечено по-
явление снетка из Белого озера и корюшки (уст-
ное сообщение Ю.В. Герасимова).

В Сямозере корюшка впервые была обнаруже-
на в 1968 г. Существуют две версии её проникно-
вения в озеро. По одной икра корюшки могла
быть занесена в водоём на промысловых орудиях
лова из Онежского озера, где сямозерские рыбаки
в 1965−1967 гг. неводами проводили весенний лов
нерестовой корюшки. Возвратившись на Сямозеро

Рис. 1. Саморасселение корюшки Osmerus eperlanus из оз. Белое (1) вниз по Волге. Водохранилища: 2 – Рыбинское, 3 –
Горьковское, 4 – Чебоксарское, 5 – Куйбышевское, 6 – Саратовское, 7 – Волгоградское. Указаны годы появления рыб
в соответствующих водохранилищах.
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и не просушив орудия лова, на которых могла быть
икра корюшки (её инкубационный период длится в
зависимости от температуры воды 15–28 сут), они
использовали их на данном водоёме. Согласно
второй версии личинки ладожской корюшки
могли оказаться в Сямозере в результате небреж-
ности, допущенной рыбоводами при выпуске
посадочного материала в Иматозеро, имеющее
сток через ручей в Сямозеро. Сравнение морфо-
логических признаков сямозерской корюшки с
особями из Онежского и Ладожского озёр пока-
зало, что она ближе к корюшке Ладожского озера
(Кудерский, 1976; Стерлигова, 1979). Сравнение
выборок сямозерской корюшки с донорскими
популяциями из Финского залива и Ладожского
озера по данным генетического анализа изменчи-
вости с помощью метода полимеразной цепной
реакции и полиморфизма длины рестрикцион-
ных фрагментов митохондриальной ДНК (ПЦР-
ПДРФ мтДНК) показало, что корюшка Сямозера
обладает высоким уровнем разнообразия, до-
вольно существенно отличается от донорских по-
пуляций и, возможно, имеет смешанное проис-
хождение (Гордеева и др., 2005).

В Сямозере корюшка прижилась и стала доми-
нантным видом в рыбной части сообщества водо-
ёма. В уловах встречаются рыбы в возрасте 1−6 лет
(табл. 1). Половой зрелости корюшка достигает в
возрасте 2 года. Абсолютная плодовитость варьи-
рует в зависимости от массы тела и возраста в пре-
делах 3600−24000 икринок. Основным фактором,
способствующим развитию инвазионного процес-
са, послужило наличие ресурсов, не утилизируе-
мых аборигенными видами. Также в условиях про-
странственно-временнóй неоднородности среды
обитания важную роль приобретает фактор време-

ни, определяющий конкретный момент вселения
нового вида в экосистему (Криксунов и др., 2010).

С момента появления в озере популяция ко-
рюшки пережила несколько этапов становления
(рис. 2). С 1968 по 1977 г. происходило наращива-
ние численности корюшки и её вылова (до 30 т в
1977 г.). В уловах встречались особи в возрасте
1−6 лет, преобладали 2–3-летки (80%) FL 11–13 см,
массой 9–13 г. В 1978–1980 гг. была отмечена мак-
симальная численность корюшки, её вылов до-
стиг 185 т, или 7.0 кг/га. Для сравнения: вылов ко-
рюшки в эти же годы в Ладожском и Онежском
озёрах составлял 1.4 кг/га, в Сегозере – 0.6 кг/га,
в Рыбинском водохранилище – 1.6 кг/га (Иванова,
1982; Стерлигова и др., 2002, 2016). Столь быстрый
рост её численности связан с эффектом акклимати-
зации (Карпевич, 1998), когда новый вид в пер-
вые годы после вселения резко увеличивает свою
численность. Большое значение также имели
процессы начавшегося эвтрофирования водоёма
(Решетников и др., 1982). Биомасса зоопланктона
в озере с начала 1950-х гг. по настоящее время
увеличилась в четыре раза (с 0.4 до 1.6 г/м3), про-
дукция – в девять раз (с 4 до 37 г/м3).

Появление в водоёме нового вида привело к
перестройке пищевых цепей. В питании хищных
рыб озера в 1935−1970 гг. по массе доминировала
ряпушка (75%), в 1971−2000 гг. – корюшка (80%).
Хищные рыбы озера, которые ранее питались ря-
пушкой, получили новый многочисленный кор-
мовой объект, доступный для них по размерам на
протяжении всего года. Резко возросла обеспе-
ченность пищей судака, налима и окуня всех раз-
меров, включая сеголеток. Известно, что при
уменьшении численности основного кормового

Таблица 1. Линейный и весовой рост корюшки Osmerus eperlanus в Сямозере в разные периоды (июнь)

Примечание. Над чертой – длина (FL), см; под чертой – масса, г.

Возраст, лет
Период, годы

1978−1980 1981−1988 1991−2001 2002−2009

1

2

3

4

5

6 – –

Число рыб, экз. 2290 2000 2120 950

8.0
3.5

7.0
2.3

7.2
2.6

7.5
2.4

11.0
9.0

9.5
6.0

10.3
8.0

10.7
8.6

13.0
13.0

11.5
8.0

12.8
11.5

12.0
11.2

15.0
19.5

12.6
11.3

14.3
15.3

13.8
14.5

16.3
26.2

14.2
22.0

15.5
24.0 −

15.1

18.0
33.0

17.0
25.0
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объекта хищники легко переключаются на дру-
гой, более доступный, корм и собственную мо-
лодь (Балагурова, 1963; Попова 1982; Стерлигова
и др., 2002). Только у щуки − прибрежного хищ-
ника − доля корюшки в рационе не превышала
11% (табл. 2).

Увеличение численности корюшки отрица-
тельно отразилось на состоянии популяции ря-
пушки, уловы которой значительно сократились
(со 105 т в 1970 г. до 0.01 т в 1973 г.). Затем на про-
тяжении почти 30 лет (1974−2002) ряпушка в Ся-
мозере вылавливалась единично или совсем не
отмечалась (рис. 2). Анализ питания корюшки
показал, что она практически уничтожила сиго-
вых в водоёме путём выедания их икры и ранней
молоди (до 40 личинок ряпушки и 20 личинок си-
га в одном желудке).

После максимума численности корюшки в 1980 г.
следовало ожидать стабилизации её популяции на
определённом уровне. Однако в 1981−1990 гг. про-
изошло снижение численности корюшки, что было
связано с её заражением микроспоридией Glugea
hertwigi. Паразит был впервые выявлен в 1980 г. (че-

рез 12 лет после появления корюшки в озере) толь-
ко у одной из 200 обследованных рыб, а уже в мае
следующего года экстенсивность заражения рез-
ко возросла до 60%, а в октябре − до 90% (Иешко,
Малахова, 1982). В начальный период эпизоотии
отмечалось поражение внутренних органов – го-
над, почек, стенок желудка и кишечника. К осени
80% заражённых рыб имели уже внешние призна-
ки заболевания (вздутия кожи, бугорки и др.). В
1982 г. экстенсивность заражения составила уже
100%. Особенно уязвимым органом для пораже-
ния явились гонады, причём заражённость самок
была в 2.5 раза выше, чем самцов (индекс обилия
19.7 против 7.8 экз.). При массе икры 210 мг масса
цист составляла 240 мг; число цист на икре варьи-
ровало от 1 до 1000 шт., что привело к паразитар-
ной кастрации самок.

Массовый характер заражения паразитом G. her-
twigi привёл к значительной гибели рыб и отразился
на структуре популяции корюшки. Отмечалось
уменьшение темпа роста. Средняя длина годови-
ков составляла 7.0 см и масса 2.3 г, рыб в возрасте
2 года − 9.5 см и 6.0 г (табл. 1). В 1980-е гг. в уловах

Рис. 2. Динамика уловов ряпушки Coregonus albula (h) и корюшки Osmerus eperlanus (j) в Сямозере.
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Таблица 2. Состав пищи хищных рыб в Сямозере в 1950-е (Балагурова, 1963) и 1970-е (Попова, 1982) гг., % числа
жертв

Жертва
Судак Окунь Щука Налим

1950-е 1970-е 1950-е 1970-е 1950-е 1970-е 1950-е 1970-е

Ряпушка 68.2 6.2 16.2 1.2 48.8 6.1 68.8 0.7
Корюшка – 61.2 – 60.0 – 11.0 – 44.4
Окунь 7.1 16.0 17.5 16.6 22.8 46.3 13.4 31.0
Ёрш 22.0 14.0 60.5 16.5 8.7 18.2 10.3 22.1
Прочие 2.7 2.8 5.8 5.7 19.7 18.4 7.5 1.8
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преобладали 2−4-летки FL 9–10 см, массой 7–10 г,
рыбы старше 5 лет встречались единично. В связи
с уменьшением массы рыб абсолютная плодови-
тость снизилась в два раза: у самок в возрасте 2, 3
и 4 года она в среднем составляла соответственно
3100, 5900 и 6100 икринок. Выявлено уменьше-
ние диаметра икринок с 0.7−0.9 (мода 0.8) мм в
1980-е гг. до 0.5−0.7 (0.6) мм в 1990-е гг. (Решет-
ников и др., 1982; Стерлигова и др., 2002).

В 1991–2001 гг. в озере наблюдалось снижение
заражённости корюшки, её уловы варьировали в
пределах 20–50 т/год. Размеры корюшки увели-
чились и приблизились к таковым в 1973−1980 гг.
(табл. 1). Условия для нагула и нереста корюшки
в озере остались благоприятными. Однако уже
тогда специалисты-паразитологи предупрежда-
ли, что повторение заражения корюшки очень
опасно для популяции в целом (Иешко, Малахо-
ва, 1982; Иешко и др., 2000; Anikieva et al., 2018).
Это и произошло. В 2002−2009 гг. вновь было за-
фиксировано 100%-ное заражение корюшки этим
же паразитом. Резко сократилась её численность,
что привело к падению уловов до 0.5 т/год. В 2013–
2014 гг. как в водоеме, так и в питании хищных рыб
корюшка отмечалась крайне редко, а с 2015 г. и по
настоящее время и вовсе не фиксируется (рис. 2).

Таким образом, заражение паразитом G. her-
twigi привело к исчезновению корюшки в Сямозе-
ре. Подобная ситуация наблюдалась с появлени-
ем зубатой корюшки Osmerus mordax в Великих
Американских озёрах, у которой был выявлен
этот же паразит и которая исчезла из этих озёр
(Nellbring, 1989). Наиболее массовое заражение
зарегистрировано в озёрах Эри и Онтарио, где ко-
рюшка через 10 лет после появления исчезла, и
причина была в её заражении микроспоридией
(Colby et al., 1972). Известно, что биологические
инвазии в водных экосистемах тесно связаны с
паразитологическими проблемами. Вселение но-
вых видов рыб может сопровождаться заносом
неспецифичных паразитов. Широко известна ги-
бель аральского шипа Acipenser nudiventris от мо-
ногенеи Nitzschia sturionis, перешедшей на шипа
при пересадке севрюги A. stellatus из Каспийского
в Аральское море (Лутта, 1941). В 1970-е гг. в реки
Скандинавии была занесена моногенея Gyrodac-
tylus salaris. Паразит перешёл на местные популя-
ции атлантического лосося Salmo salar и быстро
расселился по 40 рекам, что привело к катастро-
фической потере лосося (Malmberg, 1989; Anikieva
et al., 2018). Отметим, что обыкновенный ёрш
Gymnoceplaus cernuus попал в Великие озёра Аме-
рики с балластными водами, и вместе с ним в озё-
ра попали пять новых видов паразитов, которые
раньше здесь не встречались (Обыкновенный
ёрш …, 2016). Имеется много и других примеров,
когда вместе с хозяином-вселенцем в водоём по-
падает новый паразит и вызывает массовую ги-

бель или катастрофическое снижение численно-
сти аборигенных видов рыб.

В настоящее время в Сямозере наблюдается
восстановление численности и вылова ряпушки
(90 т в 2018 г.). Этому способствовало прекраще-
ние мелиоративных и сельскохозяйственных ра-
бот на водосборе, что привело к уменьшению по-
ступления биогенов в озеро и снижению заиле-
ния нерестилищ сиговых рыб. Большую роль
сыграло и исчезновение из водоёма корюшки,
которая являлась основным хищником, поедаю-
щим икру и молодь ряпушки. Сиг Сямозера в от-
личие от ряпушки имеет длительный жизненный
цикл и поэтому медленнее восстанавливает свою
численность.

Основной поток вещества и энергии в озере в
1935−1970 гг. шёл по планктонному пути с доми-
нированием ряпушки; в 1971−2000 гг. − также по
планктонному пути, но с заменой ряпушки на ко-
рюшку (Решетников и др., 1982; Стерлигова и др.,
2002, 2016). В настоящее время продолжает пре-
обладать планктонный путь, но теперь, как и ра-
нее (до появления корюшки в водоёме), с доми-
нированием ряпушки.

Ещё один пример изменения образа жизни ви-
да при интродукции рассмотрим на примере ев-
ропейской ряпушки р. Пасвик. Река берёт начало
из финского оз. Инари, течёт на север и впадает в
Баренцево море (недалеко от г. Киркинес). Она
перегорожена серией плотин, образующих каскад
небольших водохранилищ с медленным течени-
ем. Ранее в бассейне реки ряпушки не было. В
1960-х гг. её завозили в оз. Инари из разных водо-
ёмов Южной и Средней Финляндии. Впервые в
озере ряпушка была зарегистрирована в 1973 г.,
регулярно стала встречаться с 1978 г., пика чис-
ленности достигла в 1989 г. В этот же год она стала
мигрировать из озера в р. Пасвик, к середине
1990-х гг. освоила все водоёмы бассейна реки и
дала резкую вспышку численности. Она активно
вошла в состав рыбной части сообщества экоси-
стемы бассейна реки, быстро стала доминантным
видом в новых для неё водоёмах водохранилищ-
ного типа и заняла место планктофага − средне-
тычинкового сига (рис. 3). Ряпушка снизила чис-
ленность среднетычинкового сига и вытеснила
его в литораль, где он стал потреблять больше
бентоса, чем зоопланктона. Произошли измене-
ния в трофических цепях; сменился видовой и раз-
мерный состав зоопланктона: вместо крупных даф-
ний стали преобладать мелкие босмины (Bøhn,
Amundsen, 1998). В питании хищных рыб (табл. 3)
произошла замена сига на ряпушку (Amundsen et al.,
1999, 2003; Bøhn et al., 2002; Решетников и др.,
2008, 2011; Попова, Решетников, 2011; Решетни-
ков, Попова, 2011; Popova et al., 2013).

Когда соотношение численности ряпушки и
продукции зоопланктона достигло критической
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величины, начали наблюдаться изменения и в об-
разе жизни ряпушки. В 2000–2002 гг. резко сни-
зились её численность и темп роста. Особенно
удивило уменьшение минимальных размеров
впервые нерестующих рыб. Так, в верхнем тече-
нии реки (Ваггатем) минимальная длина поло-
возрелых рыб уменьшилась с 95 мм в 1991 г. до
72 мм – в 2000 г. и до 68 мм – в 2004 г. (табл. 4).
Аналогичное явление отмечалось и в нижнем те-
чении (Скруккебухта). В первые годы наблюде-
ний распределение половозрелых рыб по разме-

рам было унимодальным, а в 2004 г. оно стало би-
модальным: особи первой группы имели FL 68–
115 (мода 94) мм и массу 3–13 (6) г, второй – 115–
157 (130) мм, 125–155 (140) г. Это разделение на
две группы можно было бы трактовать как попыт-
ку образовать карликовую форму с ранним поло-
вым созреванием. Отметим, что недалеко от этих
мест в оз. Куетсиярви (связан с р. Пасвик прото-
кой) обнаружен самый мелкий в мире сиг, кото-
рый созревает в возрасте 1+ при FL 8 см и массе
10 г (Решетников и др., 1997). Однако в последу-

Рис. 3. Динамика уловов ряпушки Coregonus albula (- r -) и среднетычинкового сига С. lavaretus (–m–) в пелагиали
оз. Ваггатем (бассейн р. Пасвик).
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Таблица 3. Доля ряпушки Coregonus albula в питании хищных рыб р. Пасвик в разные годы

Примечание. ЧВ – частота встречаемости, IR – индекс относительной значимости, “−” − нет данных.

Год
Щука Окунь Налим

ЧВ, % Доля массы, % IR, % ЧВ, % Доля массы, % IR, % ЧВ, % Доля массы, % IR, %

1991 0 0 0 0 0 0 0 0 0
1992 2 1.7 0.1 3 2.0 1.5 0 0 0
1998 16 12.3 7.6 0 0 0 0 0 0
2000 10 7.8 1.3 15 9.2 6.2 0 0 0
2003 0 0 0 1 0.5 0.1 0 0 0
2004 25 23.4 24.4 11 10.3 3.4 0 0 0
2005 − − − 1 3.0 0.2 0 0 0
2006 33 28.6 34.3 1 3.0 0.1 0 0 0
2007 − − − 5 8.1 0.6 0 0 0
2008 32 34.0 48.5 5 6.3 4.1 25 25.3 23.1
2009 − − − 1 4.4 0.1 − − −
2010 29 42.1 36.8 7 16.3 2.4 62 91.1 92.7
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ющие годы эта бимодальность в распределении
половозрелой ряпушки исчезла, и не стало поло-
возрелых рыб FL < 90 мм.

И последнее, чем удивила нас ряпушка (осо-
бенно наших норвежских коллег) – это переход
крупных особей на питание молодью рыб. В сен-
тябре 2008 г. в желудках ряпушки FL 11–19 см
встречалась девятииглая колюшка Pungitius pungi-
tius FL 2.0–2.5 см. Доля рыбной пищи достигала
20% массы содержимого желудка. Также были от-
мечены воздушные насекомые, объекты зоопланк-
тона (Cladocera, Copepoda) и в незначительных ко-
личествах организмы бентоса (Liso et al., 2011).
Такое разнообразное питание ряпушки было от-
мечено только у крупных её форм – рипуса (эн-
демик Ладожского озера) и кильца (эндемик Онеж-
ского озера), обитающих в крупных ледниковых
озёрах с большими глубинами, где имеются релик-
товые ракообразные (мизиды и Amphipoda). В ре-
зультате перехода на разнообразное питание про-
должительность жизни этих форм ряпушки увели-
чилась (Бабий, Сергеева, 2003; Решетников, Лукин,
2006).

Таким образом, у ряпушки р. Пасвик наблю-
дается процесс натурализации вида в новую для
него экосистему, прослеживаются существенные
изменения в её образе жизни. Однако, по нашему
мнению, этот процесс ещё не завершился.

Нативный ареал ряпушки на Кольском полу-
острове включает водоёмы бассейнов Белого
(Умбозеро, Колозеро, Кахозере, Пулозеро, Иманд-
ра и Пиренгские озёра) и Баренцева моря (Лово-
зеро, Серебрянское, Верхне- и Нижнетуломские
водохранилища). В большинстве водоёмов полу-
острова обитает мелкая форма ряпушки длиной
до 10−12 см и массой 10–18 г в возрасте не старше
10 лет.

В Умбозере в 1960-х гг. были выявлены две
экологические формы ряпушки. В северном рай-
оне обитала мелкая форма, которая в 3-летнем
возрасте имела среднюю длину 15 см и массу 30 г;
в южном плёсе с более богатыми кормовыми ре-
сурсами − крупная ряпушка FL 25 см и массой 130 г
(Рыбы …, 1966). В начале 1980-х гг. в южной части

озера по-прежнему сохранялась популяция круп-
ной ряпушки, но с меньшей модальной длиной
19 см и массой 64 г.

Верхнетуломское водохранилище, образован-
ное в 1963–1964 гг. в результате перекрытия р. Ту-
ломы плотиной ГЭС, является одним из самых
крупных рыбохозяйственных водоёмов Мурман-
ской области. В первые годы образования водо-
хранилища резко увеличилась его кормовая база,
которая обеспечила высокую выживаемость мо-
лоди и дальнейший быстрый рост всех промысло-
вых рыб, включая ряпушку. В 1967 г. основу её
уловов составляли особи FL 15−16 см и массой ~
40 г. В 1980–1990 гг. при стабилизации экосисте-
мы водохранилища наблюдалось резкое сокраще-
ние кормовой базы, что привело к снижению сред-
ней массы ряпушки в уловах до 6 г. Возможно, ста-
до ряпушки водохранилища неоднородно, так как
возникло в результате смешивания популяций не-
скольких подтопленных озёр и, вероятно, этим
можно объяснить колебания размерных и других её
показателей. Биомасса популяции верхнетулом-
ской ряпушки уменьшилась с 60 до 17 кг/га (Рыбо-
хозяйственные исследования …, 1985).

Самым крупным водоёмом Кольского п-ова яв-
ляется оз. Имандра. В состав ихтиофауны озера
входит большинство видов, характерных для прес-
новодных водоёмов Европейского Севера России.
За весь период наблюдений за водоёмом, по дан-
ным разных авторов, число видов рыб варьирует
от 12 до 15 (Берг, 1949; Смирнов, 1977). По нашим
данным, в оз. Имандра обитают 15 видов рыб, из
них два – микижа Parasalmo mykiss и карп Cyprinus
carpio − были интродуцированы и натурализова-
лись на акватории плёса Бабинский, обогревае-
мой сбросовыми водами Кольской АЭС.

Озеро начиная с середины прошлого века испы-
тывает сильные техногенные нагрузки со стороны
горнодобывающих и металлургических предприя-
тий и подвергается загрязнению тяжёлыми метал-
лами (Моисеенко и др., 2009). В результате этого
происходят значительные изменения гидрохими-
ческих и гидробиологических показателей воды,
что отрицательно влияет на образ жизни гидро-

Таблица 4. Размерный состав половозрелых особей ряпушки Coregonus albula в бассейне р. Пасвик в разные годы, %

Примечание. lim – пределы варьирования показателя, М – среднее значение.

Год
Размерная группа (FL), мм

lim, мм М, 
мм

Число 
рыб, 
экз.60−69 70−79 80−89 90−99 100−109 110−119 120−129 130−139 140−149 150−159 160−169 170−179

1991 2 8 20 26 32 8 2 2 95−169 126 50
1992 3 5 3 5 38 28 13 5 80−154 130 26
1998 12 23 48 5 5 2 2 3 80−155 97 100
2000 2 10 29 33 15 10 1 72−149 99 71
2004 2 5 24 19 22 6 11 6 2 3 68−157 103 110
2008 1 15 26 32 13 6 5 1 1 95−178 123 180
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бионтов, включая рыбное население (Лукин и др.,
1984, 2011; Решетников и др., 2011; Решетников,
Терещенко, 2018). В промысловых уловах послед-
них лет практически отсутствуют кумжа Salmo
trutta и голец Salvelinus alpinus, резко снизились
уловы хариуса и сига. Периодически отмечается
исчезновение ряпушки из мест с очагами техно-
генного воздействия и из районов с высоким со-
держанием взвешенных частиц. В этих местах
значительно снижается обилие кормовых объек-
тов, заиливаются нерестилища и гибнет икра. В
1960-е гг. ряпушка исчезла из губы Белая, а в
1970-е гг. − из губ Монче и Молочная. В 1970–
1980 гг. в оз. Имандра у ряпушки наблюдалось со-
кращение числа возрастных групп, омоложение
популяции, сдвиг сроков полового созревания на
младшие возрастные группы и появление рыб,
пропускающих нерест, – такого раньше у этого
вида не отмечалось (Решетников, 1967, 1980; Лу-
кин и др., 1984). Конец 1980-х и начало 1990-х гг.
характеризовались некоторым уменьшением тех-
ногенной нагрузки на озеро (в результате сокра-
щения производств) и улучшением состояния
всей экосистемы. У ряпушки увеличилась про-
должительность жизни (до 7 лет), линейно-весо-
вой рост (средняя FL 14 см, масса 17 г) и абсолют-
ная плодовитость (от 1.9 до 4.8 тыс. икринок).
Вновь появились крупные особи FL > 20 см и мас-
сой до 100 г (Королева, 2011; Королева, Терен-
тьев, 2016).

На изменение темпа роста ряпушки в разные
годы оказывают воздействие гидрологические
(водность, температурный режим и др.) и гидро-
биологические показатели (обилие кормовых
объектов, биомасса зоопланктона и зообентоса),
которые влияют на численность поколений. Со-
четание нескольких малоурожайных поколений
при неблагоприятных условиях приводит к рез-
кому снижению численности и изменению усло-
вий её обитания в водоёмах (Покровский, 1953;
Беляева, Покровский, 1958; Потапова, 1978). От-
меченный нами в озёрах Кольского п-ова переход
мелкой формы ряпушки в крупную условно на-
зван феноменом “гигантизма” (Королева, 2011).
В некоторых водных экосистемах иногда наблю-
дается и обратное явление. Так, обитающая в оз.
Вендюрском (Южная Карелия) до 1967 г. крупная
форма ряпушки (FL 17–24 см, масса 40–140 г,
возраст 2–8 лет) начиная с 1970 г. стала мелкой
(FL 12–16 см, масса 15–45 г, возраст 2–5 лет) (По-
тапова, 1978).

Интересно отметить, что с 2002 г. в промысло-
вых уловах оз. Имандра вновь начала встречаться
корюшка, которая не отмечалась в озере на про-
тяжении 35 лет (1965−2000 гг.). В настоящее вре-
мя корюшка наряду с ряпушкой становится пре-
обладающим видом в оз. Имандра (Решетников
и др., 2011).

В Мурманской области выявлено повышение
уровня трофности ряда водоёмов или их заливов
под влиянием деятельности человека. Изменения
в экосистеме отразились на образе жизни ряпуш-
ки. В пресноводных олиготрофных водоёмах оби-
тает мелкая форма ряпушки FL 10–12 см и массой
8–17 г. Крупная форма ряпушки встречается пре-
имущественно в озёрах с признаками мезотроф-
ного типа. Особенно хорошо это заметно на при-
мере оз. Имандра. В настоящее время весь плёс
Йокостровская Имандра и часть плёса Большая
Имандра имеют признаки мезотрофного типа, и
только плёс Бабинская Имандра по-прежнему
сохраняет олиготрофный тип. Во всех трёх плёсах
отмечается появление пока ещё единичных круп-
ных особей массой 80 г, что может свидетельство-
вать о начинающемся расхождении этой популя-
ции на мелкую и крупную формы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Мониторинговые исследования видов-все-
ленцев предоставляют новую информацию об их
адаптивных способностях изменять свою морфо-
логию и образ жизни вплоть до образования но-
вых для исходной популяции экологических
форм (переход снетка в корюшку в водохранили-
щах Волги). Кроме того, мы получаем новые дан-
ные о структуре и функционировании самих вод-
ных экосистемы.

Саморасселение вида или интродукция вида
(намеренная или непреднамеренная) приводят к
резким перестройкам в экосистеме и снижению
биологического разнообразия. В стрессовых ситуа-
циях сложные экологические системы вынуждены
изменять свою структуру, обеспечивая сохранение
главных внешних функций. Саморасселение снет-
ка из Белого озера привело к формированию попу-
ляций корюшки в ряде водохранилищ. Фактиче-
ски из мелкого белозерского снетка получилась
быстрорастущая и крупная корюшка, по многим
биологическим показателям напоминающая про-
ходную корюшку из Финского залива.

В исследуемых водоёмах на примере структур-
ных перестроек выявлены следующие фазы вселе-
ния вида в новую для него экосистему и натурализа-
ции в ней (Reshetnikov, Popova, 2017): I − латентная,
или скрытая, когда идёт медленное нарастание чис-
ленности пришельца, освоение им разных биотопов
и пищевых объектов; II − взрыв численности; III −
резкое падение численности под воздействием хищ-
ников, паразитов и конкуренции с другими видами;
IV – вхождение пришельца в состав экосистемы или
его отчуждение. Продолжительность последней фа-
зы зависит от гидрологических, гидрохимических
условий обитания, от длины жизненного цикла но-
вого вида и кормовой базы водоёма. Отметим, что
порой экосистема сама справляется с вселенцами и
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“ставит их на место”. Однако очень трудно предска-
зать заранее их судьбу в экосистеме.
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У молоди радужной форели Oncorhynchus mykiss в возрасте 4 мес., получающей разный рацион,
определена мотивационная компонента реореакции. Показано, что увеличение рациона на 28% от
первоначального уровня снижает мотивацию рыб к движению по течению. При многократном
(шесть раз в течение 13 сут.) тестировании особей в гидродинамической установке “рыбоход” их ре-
ореакция не изменяется.
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Пища – один из важнейших факторов, регули-
рующих физиологическое состояние и миграци-
онное поведение рыб (Olsson et al., 2006; Павлов,
Савваитова, 2008; Ferguson et al., 2019). Ухудше-
ние условий питания мотивирует молодь лососё-
вых (Salmonidae) на поиск новых мест обитания:
стимулирует рыб к коротким миграциям вверх или
вниз по течению (Zvezdin et al., 2015) либо к мигра-
циям вниз по течению в море (Павлов, Савваитова,
2008). Проведённые ранее эксперименты (Павлов
и др., 2010, 2016) в специализированной гидроди-
намической установке “рыбоход” показали, что го-
лодание в зависимости от его длительности (от 2 до
12 сут) стимулирует молодь лососёвых к измене-
нию поведения в потоке, мотивируя её двигаться
либо по течению, либо против него.

Реореакция – сложное явление, которое выра-
жается в направленном по отношению к течению
движении рыб (Павлов, 1979; Pavlov et al., 2010).
Известно три типа реореакции: положительный
(ПТР) – движение рыб против течения, отрица-
тельный (ОТР) – движение по течению, компен-
саторный (КТР) – сохранение положения рыб в
потоке относительно неподвижных ориентиров.
Каждая особь неоднократно проявляет все три ти-
па реореакции, но с разной вероятностью (Поно-
марева и др., 2017). Соотношение вероятностей
проявления типов реореакции (показатель моти-
вационной компоненты реореакции) отражает на-
личие и направленность миграционной активно-
сти рыб (миграций и кочёвок) (Pavlov et al., 2010).

Цель работы – оценить, влияет ли увеличение
рациона на мотивационную компоненту реореак-

ции молоди радужной форели Parasalmo mykiss
(=Oncorhynchus mykiss).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Эксперимент проведён в июле‒августе 2019 г.

на заводской молоди радужной форели в возрасте
4 мес., имевшей до начала эксперимента сред-
нюю длину по Смитту (FL) 6.4 см, массу – 4.6 г, а
после завершения эксперимента − 7.4 см и 6.8 г.
Молодь содержали в аэрируемом бассейне разме-
ром 3.0 × 0.6 × 0.6 м, при уровне воды 0.5 м и сред-
ней плотности посадки 550 экз/м3. Водообмен со-
ставлял ~1/3 объём/сут, температура воды – 13°C,
концентрация кислорода в воде ~9 мг/л, осве-
щённость круглосуточно поддерживалась на
уровне ~ 120 лк.

Для определения соотношения типов реореак-
ции использовали модифицированную прямо-
точную гидродинамическую установку “рыбо-
ход” (Pavlov et al., 2010). Установка представляет
собой прямоугольный лоток (200 × 60 см), разде-
лённый поперечными перегородками на девять
рабочих отсеков (20 × 60 см) с шириной прохода
между отсеками 7 см. Через установку с помощью
погружного насоса мощностью 0.5 кВт создавали
проток воды; скорость течения в проходах между
отсеками составляла 17.2 см/с (2.3 FL/с). Для
предотвращения выпрыгивания рыб из установ-
ки сверху её закрывали сеткой с ячеёй 1 см.

В каждом опыте (тесте) акклимация молоди
составляла 20 мин, а сам опыт – 30 мин. Доля рыб
(от общей численности в опыте) в отсеках № 1–4

УДК 597.553.2.591.5

КРАТКИЕ
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являлась экспериментальной оценкой вероятно-
сти проявления ПТР, в стартовом отсеке (№ 5) –
КТР, в отсеках № 6–9 – ОТР. Для определения
степени мотивации рыб к перемещению в кон-
кретном направлении рассчитывали индекс кон-
транатантности (Ik) (Павлов и др., 2016), указыва-
ющий, в каком направлении относительно тече-
ния и насколько в среднем перемещались рыбы в
опытах: Ik = Σ(ni(Ns – i))/(Ns – 1)Σni, где ni – число
рыб в i-том отсеке установки, экз.; Ns, i – номер
стартового и i-того отсека установки. Ik изменяется
от 1 (все рыбы переместились из стартовой камеры
в верхний отсек № 1) до –1 (все рыбы перемести-
лись из стартовой камеры в нижний отсек № 9).

Для сравнимости результатов ранее проведён-
ных исследований (Павлов и др., 2010, 2016) с ре-
зультатами данной работы соотношение типов
реореакции определяли поэтапно – в 1-е, 3-и, 6-е,
8-е, 11-е и 13-е сут эксперимента. С этой же целью
60 одних и тех же рыб тестировали на каждом эта-
пе эксперимента. В предыдущих работах повтор-
ное использование особей допускалось, так как
опытная и контрольная группы рыб подверга-
лись одинаковым манипуляциям. В данной ра-
боте сравнение показателей реореакции необхо-
димо было провести на рыбах, которые сначала
получали низкий рацион, а затем увеличенный.
В этом случае одинаковое число манипуляций
возможно только при использовании на каждом
этапе эксперимента наивных рыб – первый раз по-
павших в экспериментальную установку. Поэтому
чтобы обеспечить корректность методики и полу-
чить сравнимые данные, было одновременно
проведено две серии опытов: в 1-й серии для каж-
дого последовательного этапа эксперимента ис-
пользовали наивных особей, во 2-й все этапы
эксперимента выполнены на одних и тех же осо-
бях (опытных).

Рыб кормили стартовым кормом “Coppens ad-
vance” (ФРГ) с гранулами 0.8 и 1.2 мм. Корм дава-
ли один раз в сутки в 19.00 (к этому времени за-
вершались все тесты в “рыбоходе”) в двух разных
дозах: в течение первых 5 сут по 0.10 г/экз. в
день, а с 19.00 6-х по 13-е сут эксперимента – по
0.13 г/экз. Эти дозы были выбраны так, чтобы ры-
бы полностью съедали весь предложенный корм.
Для каждого дня эксперимента были рассчитаны
рационы исходя из модели линейного увеличения
массы рыб. Первоначально выбранный рацион
(низкий) изменялся в связи с ростом рыб от 1.75%
массы тела особей в 1-е сут эксперимента до 1.64%
на 6-е сут, а повышенный рацион – от 2.11% на
7-е сут (~28% при сравнении с рационом 6-х сут)
до 1.96% на 13-е сут. И низкий, и повышенный ра-
ционы были меньше рекомендованного произво-
дителем корма для оптимального роста молоди ра-
дужной форели (2.09–2.52% при температуре 12–
14°C).

Молодь, использованную в разных сериях экс-
перимента, содержали в одном бассейне, разде-
лённом сетчатой перегородкой на два отделения –
одно для наивных рыб, а другое для опытных.
Первоначально все рыбы (360 экз.) были в одном
отделении бассейна (для наивных рыб). В первый
день эксперимента на наивных особях провели
шесть тестов, после которых их помещали в ранее
пустовавшее отделение, сформировав таким об-
разом группу для 2-й серии опытов из 60 опытных
особей. Эти 60 экз. и использовали в “рыбоходе”
в каждый из последующих дней эксперимента.

В следующие дни проведения опытов в “рыбо-
ход” чередовали тесты с рыбами из 1-й и 2-й се-
рий. Наивных особей после тестов в установке
пересаживали в другой бассейн, они более не
участвовали в эксперименте. Для исключения по-
вторного использования в течение суток одних и
тех же опытных особей после теста их временно
помещали в садок объёмом 0.06 м3, расположен-
ный в том же отделении бассейна, в котором их
содержали. В целом за день проводили 12 опытов
на 120 особях.

Статистический анализ материала проводили
с использованием H-критерия Краскела‒Уолли-
са (непараметрического дисперсионного анали-
за), критерия Стьюдента для долей (Лакин, 1973)
и коэффициента корреляции Кендалла.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Результаты эксперимента показали, что про-

явления типов реореакции у наивных и опытных
рыб оказались сходными (таблица). Различия в ве-
личинах вероятностей для каждого типа реореак-
ции в каждые сутки эксперимента у них оказались
недостоверными (p > 0.05, критерий Стьюдента
для долей). Также недостоверными были и различия
между этими рыбами по Ik (p = 0.53, Н-критерий
Краскела–Уоллиса). Это указывает на отсутствие
изменений реореакции рыб при повторном исполь-
зовании особей в установке. При увеличении раци-
она значения Ik достоверно повысились как у наив-
ных (р = 0.038), так и у опытных рыб (р = 0.025).

У молоди радужной форели в течение экспери-
мента (независимо от изменения рациона) пре-
имущественно были выражены динамические
типы реореакции (ПТР, ОТР). При всех исполь-
зованных рационах средняя величина вероятно-
сти КТР (0.07) была одинаковой, а изменялось
соотношение динамических типов реореакции
(рис. 1).

При увеличении рациона рыбы стали чаще пе-
ремещаться против течения и реже − по течению
(р < 0.01, здесь и далее по критерию Стьюдента для
долей). При низком рационе рыбы чаще (р < 0.001)
двигались по течению, чем против него. При по-
вышенном рационе они стали больше двигаться
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против течения, а различие между вероятностя-
ми проявления ОТР и ПТР стало недостоверным
(р > 0.05). Соотношение динамических типов ре-
ореакции хорошо отражает Ik (рис. 2). Изменение
индекса контранатантности проходило синхронно
с изменением рациона. Коэффициент корреляции
Кендалла (0.99, р = 0.005) оказался близким к еди-
нице. У рыб при низком рационе Ik варьировал в
пределах −0.24…−0.20, а при увеличенном ‒ от
‒0.12 до –0.02. По Н-критерию Краскела‒Уоллиса
Ik достоверно (p = 0.0019) различался при разных
рационах. Внутри периодов низкого и увеличен-
ного рационов достоверные различия по Ik не об-
наружены: с 1-х по 6-е сут p = 0.86, а с 8-х по 13-е
p = 0.14. На 8-е сут эксперимента (2-е сут после
увеличения рациона) величина Ik достигла мак-
симума, затем немного снизилась. При этом раз-
личия между Ik при рационах в 1-е, 3-и, 6-е сут и в
11-е и 13-е сут оставались достоверными (p =
= 0.027).

ОБСУЖДЕНИЕ
Полученные результаты показывают, что в за-

висимости от рациона поведение рыб в потоке
воды изменялось. Первоначальный рацион был
заметно ниже (на 16–30%) рекомендованного
производителем корма для оптимального роста
молоди радужной форели и мотивировал её пре-
имущественно на движение по течению. Такое
поведение является первичной реакцией рыб на
голодание (Павлов и др., 2010, 2016). По-видимо-
му, это связано с тем, что использованный раци-
он не соответствовал потребностям рыб и у них
начала формироваться мотивация к покатной
миграции. Увеличение рациона на 28% – до уров-
ня близкого к рекомендованному – привело к то-
му, что особи практически в равной степени ста-
ли двигаться как против течения, так и по нему.
Такое поведение рыб в потоке воды характерно
для динамического способа сохранения места оби-
тания (Пономарева и др., 2017), т.е. мотивация к
покатной миграции больше не проявлялась. Это
согласуется с тем, что кормление плотвы Rutilus ru-
tilus прерывает или снижает интенсивность вечер-
него выхода личинок на поток – начального этапа
их покатной миграции (Кириллов, 2007; Павлов
и др., 2007). Голодание (недостаток пищи) являет-

Вероятности проявления типов реореакции у наивной и опытной молоди радужной форели Oncorhynchus mykiss

Примечание. Типы реореакции: ПТР – положительный, КТР – компенсаторный, ОТР – отрицательный.

Время, сут. Рацион, %
от массы тела

Наивные особи Опытные особи

ПТР КТР ОТР ПТР КТР ОТР

1 1.75 0.35 0.08 0.57 – – –
3 1.71 0.36 0.02 0.62 0.30 0.08 0.62
6 1.64 0.30 0.07 0.63 0.38 0.08 0.54
8 2.08 0.52 0.05 0.43 0.47 0.05 0.48

11 2.00 0.42 0.10 0.48 0.42 0.07 0.51
13 1.96 0.40 0.08 0.52 0.43 0.05 0.52

Рис. 1. Вероятность проявления типов реореакции у
молоди радужной форели Oncorhynchus mykiss при
низком (h) и повышенном (j) рационе. ПТР − поло-
жительный, КТР − компенсаторный, ОТР – отрица-
тельный типы реореакции.
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Рис. 2. Влияние рациона на индекс контранатантно-
сти (Ik) молоди радужной форели Oncorhynchus mykiss:
(d), (I) – среднее значение Ik и его ошибка, (– –) –
рацион.
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ся одной из причин начала нагульной миграции, а
увеличение рациона можно рассматривать как
причину её приостановки.

В целом изменение рациона быстро меняет ре-
ореакцию рыб, что отражает и высокая степень
корреляции между рационом и индексом контра-
натантности. Время, необходимое для изменения
реореакции в ответ на изменение рациона, оказа-
лось одинаковым (2 сут) как при голодании рыб
(Павлов и др., 2010, 2016), так и при небольшом
увеличении рациона (на 28%) в наших экспери-
ментах. То есть скорость изменения мотивацион-
ной компоненты реореакции не зависит от на-
правления изменения рациона – его увеличения
или уменьшения. Ранее (Павлов и др., 2016) было
установлено, что голодание снижает индекс кон-
транатантности молоди радужной форели с поло-
жительного на отрицательный. Разница по индексу
контранатантности при низком и увеличенном ра-
ционах (~0.2) меньше, чем разница между сытыми
и голодными рыбами (~0.3) в предыдущих экспе-
риментах (Павлов и др., 2016). Следовательно, чем
меньше у рыб удовлетворена потребность в пище,
тем выше у них мотивация к покатной миграции.

Известно (Olsson et al., 2006; Павлов, Савваи-
това, 2008; Ferguson et al., 2019), что лососёвые
выбирают проходную жизненную стратегию в
том случае, если условия обитания в реке небла-
гоприятны, в частности, из-за снижения количе-
ства корма. Такие рыбы характеризуются преоб-
ладанием ОТР (Павлов и др., 2010) по сравнению
с особями, выбравшими резидентную жизнен-
ную стратегию. Повышение рациона на 28% в на-
шем эксперименте снижает мотивацию радужной
форели к покатной миграции. Вероятно, замет-
ное увеличение рациона в период формирования
у рыб анадромной жизненной стратегии может не
только снижать их миграционную активность, но
и активировать механизм десмолтификации, со-
путствующий сохранению места обитания.

Как показали результаты исследования, мо-
лодь радужной форели не изменяет своё поведе-
ние в установке “рыбоход” при многократном те-
стировании (шесть раз в течение 13 сут). Этот ре-
зультат хорошо согласуется с ранее полученными
данными на нескольких видах рыб, свидетель-
ствовавшими о том, что поведение в “рыбоходе”
определяется мотивацией рыб, возникшей до их
помещения в данную установку (Павлов и др.,
2010; Pavlov et al., 2010; Zvezdin et al., 2015). Низкий
рацион вызывает миграцию молоди радужной фо-
рели преимущественно по течению, а увеличение
рациона снижает мотивацию к покатной мигра-
ции, и их реореакция становится характерной для
особей, сохраняющих своё место обитания.
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Пища эпигонуса Epigonus аffinis в северо-восточной части хребта Вавилова (Гвинейское поднятие)
состоит из пелагических организмов, входящих в состав звукорассеивающих слоёв. Главными объ-
ектами его питания являются эуфаузииды и рыбы семейства Myctophidae. По мере роста эпигонуса
размер его жертв увеличивается, но соотношение длины жертв и длины хищника для каждой груп-
пы пищевых организмов практически не меняется.

Ключевые слова: эпигонус Epigonus аffinis, питание, хребет Вавилова, Атлантический океан.
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Подводный хребет Вавилова располагается в
юго-восточной части Гвинейского поднятия,
простирается к западу от Гвинейского залива и
доходит до южной части Срединно-Атлантиче-
ского хребта. Хребет Вавилова образовался вдоль
крупного тектонического разлома (Ломакин,
2014), представляет собой достаточно пологий
сложнорасчленённый вал, гребень которого в ви-
де подводных гор лежит на глубине 300−400 м
(Ильин, 1976); отдельные подводные поднятия
имеют глубины <200 м.

Настоящее сообщение посвящено изучению
питания эпигонуса Epigonus аffinis, обитающего в
районе северо-восточной подгруппы подводных
гор хребта Вавилова.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран в экспедиции НИС “Тенд-
ра” в декабре 1988 г. на подводной горе “А+031”
(02°58'−03°06' ю.ш., 00°42'−00°49' в.д.) северо-во-
сточной части хребта Вавилова. Особей эпигону-
са (31 экз.) отловили в дневное время на глубинах
113−157 м разноглубинным пелагическим тралом
ТР/РГ 60/244 ПЭБ с горизонтальным раскрыти-
ем 42 м, вертикальным − 20 м, при скорости тра-
ления 3.2−3.6 узла.

В ходе камеральной обработки у рыб, фикси-
рованных 6%-ным раствором формальдегида,
определяли полную (TL) и стандартную (SL) дли-
ну, массу, пол, стадию зрелости половых продук-

тов по 6-балльной шкале Никольского, степень
переваренности пищи по 5-балльной шкале (Ин-
струкция …, 1977). В работе приводится полная
длина эпигонуса и его жертв. Коэффициент для
перевода TL в SL − 0.9443.

Пищевой комок, извлечённый из желудочно-
кишечного тракта, анализировали по стандарт-
ной методике (Методическое пособие …, 1974).
Все обнаруженные организмы определяли до воз-
можного таксона. Массу содержимого и отдель-
ных компонентов пищи взвешивали с точностью
до 10 мг и подсчитывали число организмов. Ин-
дексы наполнения желудков (ИНЖ, ¯) опреде-
ляли как отношение массы пищи к массе рыбы.
На основании массы отдельных пищевых компо-
нентов оценивали их долю в пище рыбы (М, %).
Частоту встречаемости отдельных компонентов
пищи (ЧВ, %) определяли как отношение суммы
встречаемости данного компонента к общему
числу желудков, содержащих пищу. Индекс дли-
ны жертвы (ИДЖ, %) рассчитывали как отноше-
ние длины жертвы к длине хищника.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Особи эпигонуса имели TL 118−172 (146.42 ±

± 2.26) мм и массу 15.46−44.10 (31.58 ± 1.42) г. По-
ловые продукты самок (27 экз.) находились на III
стадии зрелости, самцов (4 экз.) − на II стадии. Же-
лудочно-кишечные тракты всех рыб содержали пи-
щу: ИНЖ составлял 0.9−271.7 (69.89 ± 6.92) ¯,
степень переваренности пищи − 2.02 ± 0.08 балла.

УДК 597.58.591.53

КРАТКИЕ
СООБЩЕНИЯ
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Спектр пищевых организмов эпигонуса вклю-
чает 10 компонентов (табл. 1). По встречаемости
и массе в пище преобладают пелагические рако-
образные: среди них доминируют Euphausiidae;
Hyperiidae и Copepoda встречаются в небольшом
количестве. Рыбы, главным образом семейства
Myctophidae, занимают второе место. Полихеты,
которых было невозможно определить из-за вы-
сокой степени переваренности и, соответствен-
но, отнести к донной или пелагической группе,
отмечены в качестве редкой случайной пищи. До-
минирующая в питании эуфаузиида по ряду при-

знаков наиболее целых экземпляров (развитый
надглазничный шип с каждой стороны, рострум
длинный, заходящий за переднюю вертикаль гла-
за, брюшные сегменты III−V с острым спинным
шипом (Ломакина, 1978)), идентифицирована
как Euphausia hanseni.

Размеры жертв варьируют от 2 до 43 мм. Для
эуфаузииды E. hanseni (при среднем размере
15.3 мм) ИДЖ равен 10.5%; для миктофиды Noto-
scopelus sp. (TL 28.3 мм) – 18.4%. В случае самой
крупной миктофиды L. gemellarii (TL 43 мм) ИДЖ
составляет 28.3%.

Таблица 1. Характеристика питания эпигонуса Epigonus аffinis на подводном поднятии “А+031” в декабре 1988 г.,
хребет Вавилова (31 экз.)

Примечание. Здесь и в табл. 2: ЧВ – частота встречаемости, над чертой − среднее значение и его ошибка, под чертой за скоб-
ками – стандартное отклонение, в скобках – пределы варьирования.

Компонент пищи Длина жертвы, мм Длина жертвы : TL 
потребителя (ИДЖ), %

Доля массы 
пищи, % ЧВ, %

Polychaeta 14 9.5 1.1 3.2
Crustacea:

Copepoda 2.6 38.7

Euphausiidae:

Euphausia hanseni 57.6 96.8

Stylocheiron abbreviatum 1.8 6.5

Hyperiidae:

Phronima sp.
15

0.8 6.5

Cranocephalus sceleroticus <0.1 9.7

Hyperiidae sp. 1.8 12.9

Рыбы:
Myctophidae:

Notoscopelus sp. 7.3 12.9

Diaphus sp. 4.5 9.7

Lobianchia gemellarii 43 28.3 3.2 3.2

Myctophidae sp. 17.3 41.9

Gonostoma sp.
4.14

0.1 3.2

Неопределённые 1.9 12.9

( )
3.8 0.44
1.53 2 8

±
−

2.6 0.27
0.94
±

( )
15.3 0.75
4.05 11 26

±
−

10.5 0.54
2.92

±

( )
4.3 0.33
0.58 4 5

±
−

3.5 0.13
0.23
±

9.4 0.34
0.59
±

( )
10.6 0.60
1.34 10 13

±
−

6.8 0.22
0.49
±

( )
14.3 0.53
1.58 12 16

±
−

9.6 0.42
1.26
±

( )
28.3 4.40
8.81 21 40

±
−

18.4 2.91
5.82

±

( )
29.3 0.67

13.80 14 40
±

−
18.8 4.64

8.03
±

( )
23.3 1.15
4.61 18 30

±
−

16.0 0.91
3.65

±

( )
8

7 9−

( )
16.3 1.60
3.20 14 21

±
−

11.9 0.47
0.93

±
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У разных размерных групп эпигонуса соотноше-
ние пищевых компонентов отличается (табл. 2). Ра-
кообразные, в основном эуфаузиида E. hanseni, по
частоте встречаемости преобладали у всех раз-
мерных групп, а по массе – у всех, за исключени-
ем группы особей TL 151−160 мм, у которых мик-
тофиды составляли >50% массы пищи. Копеподы
встречались в питании всех размерных групп,
кроме самых крупных эпигонусов (TL > 161 мм).
Полихеты отмечены в питании размерной груп-
пы 141−150 мм и, скорее всего, были случайной
пищей. Значения ИДЖ каждого компонента пи-
щи в целом во всех размерных группах эпигонуса
варьируют в узких пределах, но различаются меж-
ду собой. Для копепод ИДЖ варьирует в пределах
2−3%, для гипериид − ~8%, для эуфаузиид −
9−12%, для миктофид − 16−21%.

ОБСУЖДЕНИЕ
Вид E. affinis был описан в 1986 г. (Парин, Аб-

рамов, 1986). Позднее валидность этого вида была
подтверждена (Abramov, 1992; Gon, 2016), в том
числе и для вод северо-восточной части хребта
Вавилова (Okamoto et al., 2011; Gon, 2016). В каче-
стве голотипа и паратипов была описана серия
рыб SL 79−145 мм, пойманных в координатах
3°02′ с.ш. 0°44′ в.д., что совпадает с местом наше-
го лова. Рассматриваемые в настоящем сообще-
нии экземпляры эпигонуса, несмотря на не-
сколько бóльшие размеры (SL 112−157 мм), соот-
ветствуют описанию вида E. affinis.

В зоне контакта этих водных масс образуются
средне- и высокопродуктивные зоны (Дубравин,
2001). Воды отдельных подводных поднятий об-
разуют локальные продуктивные зоны, которые
совмещаются с продуктивными зонами контакта
водных масс. Продуктивные зоны подводных под-
нятий связаны с локальным апвеллингом на под-
водной горе (Болдырев, Дарницкий, 1991), кон-
центрацией организмов звукорассеивающих слоёв
(ЗРС) во время их опускания на подводное подня-
тие в ходе суточной вертикальной миграции (Каш-
кин, 1977) и с наносом организмов ЗРС течением
на подводное поднятие (Пахоруков и др., 2014).

Основу питания эпигонуса составляют эуфау-
зииды, среди которых преобладает E. hanseni. Эта
эуфаузиида распространена от Гвинейского зали-
ва до вод Бенгальского течения, она питается ко-
пеподами, совершает трофические вертикальные
миграции в составе ЗРС (Barange et al., 1991). Ещё
одним видом эуфаузиид, найденном в пищевом
комке, является S. abbreviatum, но её роль в пита-
нии незначительна. Этот вид также совершает вер-
тикальные миграции в составе ЗРС (Inger et al.,
2014). Другие группы ракообразных (гиперииды
Phronima sp. и C. sceleroticus, копеподы) особой ро-
ли в питании не играют, хотя копеподы встреча-
ются достаточно часто: частота встречаемости у

разных размерных групп варьирует в пределах
27−67%. Вторым по значению в питании эпиго-
нуса объектом являются рыбы, преимущественно
миктофиды. Среди миктофид определить до вида
удалось только L. gemellarii; остальные жертвы
определены до рода (Diaphus и Notoscopelus).
Представители семейства Myctophidae соверша-
ют вертикальные миграции и обычны для океа-
нической мезопелагиали и фауны подводных
поднятий (Парин и др., 1977). Таким образом,
эпигонус питается организмами, связанными с
локальными зонами повышенной продуктивно-
сти подводных поднятий и входящими в состав
ЗРС подводных поднятий хребта Вавилова. Это
согласуется с данными о питании талассобати-
альных видов над подводными поднятиями в
условиях бедности доступной бентической фау-
ны (Гущин, 1982) и подтверждает гипотезу о важ-
ности подводных гор как агрегатора кормовых
ресурсов (Кашкин, 1977).

Размеры эпигонуса и его жертв тесно связаны,
что установлено для многих видов рыб. Увеличе-
ние размера хищника сопровождается увеличе-
нием размеров потребляемых жертв и переходом
на питание более крупными видами жертв. При-
мечательно, что соотношение длины каждой груп-
пы жертв и длины хищника (ИДЖ) у эпигонуса по
мере его роста практически не меняется. Это ха-
рактерно для всех основных пищевых групп: копе-
под, гипериид, эуфаузиид и миктофид. Но значе-
ния ИДЖ в ряду этих групп пищевых организмов
повышаются от 2−3% (копеподы) до 16−18%
(миктофиды).
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