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ОПИСАНИЕ НОВОГО ВИДА ПЕЛАГИЧЕСКОЙ БЕЛЬДЮГИ 
MELANOSTIGMA JAPONICUM SP. NOVA (ZOARCIDAE)

ОТ ТИХООКЕАНСКОГО ПОБЕРЕЖЬЯ ЮГА ЯПОНИИ С КЛЮЧОМ
ДЛЯ ОПРЕДЕЛЕНИЯ ВИДОВ РОДА ИЗ ТИХОГО ОКЕАНА

И СОПРЕДЕЛЬНЫХ АКВАТОРИЙ ИНДИЙСКОГО И ЮЖНОГО ОКЕАНОВ
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Описан новый вид Melanostigma japonicum sp. n. из зал. Тоса (Южная Япония). Голотип нового вида,
идентифицированный ранее как M. orientale, отличается от этого и других видов меланостигм уникаль-
ным строением челюстей с очень крупными выступающими вперёд передними зубами, оригинальной
комбинацией ряда счётных признаков, окраской и пропорциями тела. Восстановлен M. flaccidum, ра-
нее сводимый в синонимию M. gelatinosum. Обсуждаются вопросы происхождения и исторического
расселения меланостигм. Составлен ключ для определения видов рода в Тихом океане и на сопря-
жённых акваториях Индийского и Южного океанов.

Ключевые слова: Melanostigma japonicum sp. n., пелагические бельдюги, таксономия, зал. Тоса, Япо-
ния, Северо-Западная Пацифика.
DOI: 10.1134/S0042875219030019

К настоящему времени в Тихом океане и со-
предельных водах Индийского и Южного океа-
нов насчитывается восемь валидных видов кос-
мополитического рода пелагических бельдюг
Melanostigma Gȕnther: M. bathium Bussing, 1965 (ти-
хоокеанское побережье Южной Америки), M. flac-
cidum Waite, 1914 (восточное побережье Новой
Зеландии), M. gelatinosum Günther, 1881 (s. str.:
тихоокеанское побережье Южной Америки, Ма-
гелланов пролив), M. kharini Balushkin et Mo-
ganova, 2018 (хребет Геракл, Антарктическо-Юж-
нотихоокеанское поднятие), M. inexpectatum Parin,
1977 (Западная экваториальная Пацифика), M. ori-
entale Tominaga, 1971 (тихоокеанское побережье
Японии), M. pammelas Gilbert, 1896 (Северо-Во-
сточная Пацифика) и M. vitiazi Parin, 1979 (море
Банда, Индо-Вест-Пацифика).

В водах Японии восточная меланостигма M. ori-
entale была впервые описана по трём экземплярам,
пойманным на мезобатиальных глубинах в заливах
Сагами (голотип) и Суруга (паратипы) (Tominaga,
1971). Это были первые находки представителей
рода на северо-западе Тихого океана. Позднее
Машида и Ли (Machida, Lee, 1997) сообщили о
трёх новых находках меланостигм у берегов Япо-
нии, которых они идентифицировали как M. ori-

entale. К сожалению, для двух экземпляров отсут-
ствовали данные о времени и месте поимок, третий
же экземпляр был выловлен в зал. Тоса (Южная
Япония). Этот последний экземпляр заметно отли-
чался от типовых экземпляров вида. Прежде всего,
это касалось общего числа позвонков (110 против
98−100 у типовых экземпляров), но авторы расце-
нили это лишь как проявление внутривидовой из-
менчивости. Позднее широкие пределы варьиро-
вания числа позвонков (93−110) вошли в диагно-
зы M. orientale в некоторых обзорных работах по
рыбам Японии (Hatooka, 2002, 2013). Вместе с тем
необычность этой рыбы заключалась даже не в
самом факте значительного увеличения у неё чис-
ла позвонков, а в том, что такое изменение не
привело к соответствующему увеличению других
метамерных структур осевого скелета − лучей в
спинном (D) и анальном (A) плавниках. По дан-
ным Машида и Ли (Machida, Lee, 1997), у этого
экземпляра было D 95 и A 80, что лишь на один
луч превышает максимальные значения у типо-
вых экземпляров M. orientale (D 94 и A 79).

Возможность изучить экземпляр меланостигмы
из зал. Тоса я получил благодаря визиту в ЗИН РАН
японского ихтиолога Рио Мисава (Ryo Misawa),
который по моей просьбе привёз его с собой из

УДК 597.5 Zoarcidae
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музейной коллекции биологического департа-
мента Университета города Коти. Изучение пока-
зало, что он резко отличен от всех известных ви-
дов Melanostigma и описан здесь как новый вид
рода − Melanostigma japonicum sp. n. Вместе с тем
при пересчёте позвонков оказалось, что данные
Машида и Ли (Machida, Lee, 1997) были ошибоч-
ными, поскольку у рыбы было не 110, а только
100 позвонков (20 туловищных + 80 хвостовых).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
В сравнительных целях были изучены предста-

вители других видов рода, хранящиеся в коллек-
циях ЗИН РАН (Balushkin et al., 2011; Балушкин
и др., 2012). В их числе типовые экземпляры сле-
дующих видов, обитающих в исследуемых райо-
нах: M. inexpectatum Parin (ЗИН № 42640), M. viti-
azi Parin (ЗИН № 44000) и M. kharini Balushkin et
Moganova (ЗИН №№ 56163, 56164). В моём распо-

ряжении была также рентгенограмма голотипа
M. orientale. Считая вид M. gelatinosum, в понима-
нии ряда авторов (McAllister, Ress, 1964; Ander-
son, 1988, 1990), сборным таксоном, в данной ра-
боте я отношу к нему только рыб, обитающих на
юге Южной Америки (типовое обитание – Ма-
гелланов пролив). Ранее сводимая в синонимию к
этому виду новозеландская меланостигма M. flac-
cidum рассматривается здесь в качестве валидного
вида. Для этих двух видов в определительную таб-
лицу были включены только данные типовых эк-
земпляров (McAllister, Ress, 1964; Bussing, 1965) и
собственные данные по экземпляру M. gelatinosum
из вод Чили (ЗИН № 49064 − TL 73 мм, “Акаде-
мик Книпович”, 42°24′ ю.ш. 74°45′ з.д., глубина
470−440 м, 26.02.1973 г., коллекторы В.Н. Ефре-
менко, В.П. Природина).

В статье использованы следующие сокраще-
ния естественнонаучных музеев: NSMT − Наци-
ональный музей науки, Токио, Япония; BSKU −
Музей биологического департамента Универси-
тета города Коти, Япония. В данной работе сохра-
нена последовательность описания меланостигм,
принятая в предшествующих работах (Балушкин,
Моганова, 2017, 2018).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Melanostigma japonicum Balushkin sp. n. –

японская меланостигма

(рис. 1, 2)
Melanostigma orientale (non Tominaga, 1971): Ma-

chida, Lee, 1997. Р. 1−5 (1 экз. из зал. Тоса, описа-
ние, сравнение с типовыми экземплярами M. ori-
entale); Shinohara et al., 2001. Р. 328 (в списке видов
зал. Тоса).

Г о л о т и п: BSKU 44840 − самка TL 102 мм,
SL 98 мм со зрелой икрой, R/T Kotaka Maru, от-
тер-трал, зал. Тоса, 32°59′19″ с.ш. 133°35′52″ в.д.,
700−720 м, 21.06.1988 г.

Д и а г н о з. Челюсти укороченные, нижняя
челюсть с изогнутым верхним краем в средней ча-

Рис. 1. Голотип Melanostigma japonicum Balushkin, sp. n. − SL 98 мм, Южная Япония, зал. Тоса, 32°59′19″ с.ш. 133°35′52″ в.д.,
глубина 700−720 м. Фото Рио Мисава (Ryo Misawa).

Рис. 2. Голова Melanostigma japonicum Balushkin, sp. n.
(по: Machida, Lee, 1997. Fig.2). Масштаб: 5 мм.
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сти и с латеральным утолщением. Часть крупных
челюстных зубов наружного ряда направлены
вперёд и не скрыты за губами. Супратемпоральная
коммиссура неполная (нет медиальных сегментов);
нет пор в темпоральном канале; нет боковой линии
на теле; жаберных тычинок на 1-й жаберной дуге в
наружном ряду 16; в грудном плавнике 7 лучей; об-
щее число позвонков 100, из них туловищных 20,
хвостовых 80; позвонки удлинённые ассиметрич-
ные, длина передней части центра туловищных по-
звонков (в районе 5−8-го позвонков) составляет
67−77% длины его задней части; окраска передней
части головы тёмно-коричневая, хвост светлый.

О с н о в н ы е  с ч ё т н ы е  п р и з н а к и: D 95,
A 80, P 7, vert. 20 + 80 = 100, C 10, жаберных тычи-
нок на 1-й жаберной дуге в наружном ряду 16, до
трёх неправильных рядов конических подвижных
зубов у симфиза челюстей.

Тело низкое, сильно удлинённое и утончённое
к концу, его максимальная высота располагается
в передней части туловища. Кожа нежная полу-
прозрачная подвижная, с развитым желеобраз-
ным слоем, без чешуи. Голова небольшая, содер-
жится 8.4 раза в TL, рыльный подъём очень кру-
той. Рот конечный, разрез рта слегка косой, не
достигает вертикали переднего края глаза. Одна
пара ноздрей с низкими трубками, окрашенными
в чёрный цвет. Жаберное отверстие небольшое,
расположено выше верхнего края грудного плав-
ника примерно на расстояние своего вертикаль-
ного диаметра. Жаберных лучей шесть. Жабер-
ные тычинки простые, без ветвлений на концах.

Челюстные зубы конические подвижные, зубы
внешнего ряда клыковидные, очень крупные,
часть из них направлена вперёд и не скрыта за губа-
ми. Есть зубы на сошнике и нёбных костях.

Р е н т г е н о г р а м м а. Позвонков до 1-го
птеригиофора D 4. Птеригиофор, поддерживаю-
щий 1-й луч анального плавника, расположен на
границе туловищного и хвостового отделов. По-
звонки амфицельные, с высокими невральными
дугами, снабжёнными крупными сочленовными
отростками (zygapophyses). Презигапофизы по-
звонка налегают сверху на постзигапофизы пред-
шествующего позвонка. Парапофизы видны обыч-
но с 3-го позвонка. Epipleuralia и pleuralia на рентге-
нограмме не видны (скорее всего, они есть,
поскольку присутствуют у близкого вида M. inex-
pectatum). С уростилярным позвонком (pu1 + u1)
слиты две гипуральные пластинки: эпаксиальная и
гипаксиальная, обе несут по четыре луча хвостово-
го плавника. Epurale одно, слабо окостеневающее,
кость не нависает над задней частью предурости-
лярнего позвонка (preurale 2). Сзади еpurale под-
держивает два верхних луча С, которые в отличие от
остальных лучей хвостового плавника значитель-
но смещены вперёд примерно до вертикали сере-

дины уростиля. Нет верхнего остистого отростка
на предуростилярном позвонке.

С е й с м о с е н с о р н а я  с и с т е м а. В инфра-
орбитальном и преоперкуло-мандибулярном кана-
лах по пять пор, в обоих каналах первые поры не-
много мельче остальных. В супраорбитальном ка-
нале одна пора, расположенная немного впереди и
медиальнее ноздри. Супратемпоральная коммис-
сура, скорее всего, прерванная посередине: через
полупрозрачную кожу заметны лишь короткие сле-
пые трубочки, отходящие с каждой стороны меди-
ально от темпорального канала.

И з м е р е н и я. В % SL: высота тела у начала
анального плавника (включая спинной плавник)
7.2, антеанальное расстояние 34.1, постанальное
расстояние (до конца лучей C) 69.9, расстояние от
заднего края жаберного отверстия до середины
ануса 21.8, длина грудного плавника 3.7, расстоя-
ние от нижнего края жаберного отверстия до ос-
нования 1-го луча грудного плавника 1.1, гори-
зонтальный диаметр жаберного отверстия 0.8,
длина головы (c) 12.3, ширина головы (wc) 6.2, вы-
сота головы через середину глаза (сh) 6.8; длина
верхней челюсти (lmx) 2.1, длина рыла (ao) 2.3,
ширина межглазничного расстояния (io) 1.1,
продольный диаметр орбиты (o) 4.6. В % с: wc 51.3,
сh 56.2, lmx 17.7, ao 19.0, io 9.1, продольный диа-
метр орбиты (o) 38.0.

О к р а с к а. Тело светлое с полупрозрачной ко-
жей; редко разбросанные меланофоры есть на вер-
ху головы; грудной и хвостовой плавники светлые;
передняя часть головы тёмно-коричневая; трубоч-
ки ноздрей чёрные; жаберная, ротовая полости и
перитонеум чёрные, жаберные лепестки белые.

Э т и м о л о г и я. Название вида указывает на
место находки голотипа у берегов Японии. Вместе
с тем этим названием мне бы хотелось отметить так-
же вклад японских ихтиологов в изучение мелано-
стигм и выразить свою благодарность тем из них,
кто оказал содействие в выполнении этой работы.

Р а с п р о с т р а н е н и е ,  б и о л о г и я ,  и с -
т о р и ч е с к о е  р а с с е л е н и е. Кроме голоти-
па, пойманного на глубине 700−720 м, к этому
виду может относиться другой экземпляр, пой-
манный позднее в той же бух. Тоса в экспедиции
на судне “Kotaka-maru” (33°05.2′−33°04.8′ с.ш.
133°43.0′−133°42.6′ в.д., глубина 820 м, 22.05.1997 г.
(Shinohara et al., 2001)). Как мне любезно сообщил
доктор Г. Шинохара, этот экземпляр TL 124 мм хра-
нится в Национальном музее науки под номером
NSMT-P55382. Голотип нового вида – самка со
зрелой икрой, что установили ранее Машида и Ли
(Machida, Lee, 1997). По моим измерениям, диа-
метр икры составляет 0.8−0.9 мм. Икринки эл-
липсовидной формы.

Новый вид относится к группе видов мелано-
стигм, характеризующихся малыми размерами и
ранним наступлением половой зрелости. Эти
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особенности Андерсон (Anderson, 1988, 1994) ис-
пользовал в качестве особого (не морфологиче-
ского) признака при построении кладограммы
родственных отношений видов Melanostigma. По
его представлениям, наиболее примитивными
видами являются M. vitiazi и M. gelatinosum, а груп-
па карликовых видов (M. bathium, M. atlanticum,
M. inexpectatum, M. orientale и M. pammelas − эти
виды приведены здесь в порядке ответвлений на
кладограмме), полная длина которых не превы-
шает 140 мм1, венчает филогенетическое древо
рода (Anderson, 1994. Fig. 54). В соответствии с
филогенетической схемой автор предложил сце-
нарий происхождения и исторического расселе-
ния меланостигм, согласно которому род возник
от гимнелинового предка (от названия подсемей-
ства Gymnelinae, куда относится род Melanostig-
ma), проникшего в Южное полушарие из Север-
ной Пацифики. Потомками его здесь стали как
более крупные и примитивные M. vitiazi и M. gela-
tinosum2, так и мелкая форма, ближе всего к кото-
рой из современных видов стоит M. bathium, оби-
тающий в водах Перуанского течения. Эта карли-
ковая форма расселялась обратно в Северное
полушарие, где в ходе дальнейшей редуктивной
эволюции дала виды в Атлантике и Пацифике.
По мнению Андерсона (Anderson, 1988, 1994),
путь меланостигм из Северной Пацифики в Се-
верную Атлантику можно объяснить в рамках
трансокеанской гипотезы Андрияшева (Andria-
shev, 1986), обоснованной ранее на липаровых ви-
дах рода Paraliparis. Суть гипотезы заключалась в
том, что расселение этих рыб происходило из Се-
верной Пацифики вдоль тихоокеанских побере-
жий американских континентов в обход Южной
Америки с юга, а уже из Магелланова региона ли-
бо вновь в Северное полушарие вдоль Срединно-
Атлантического хребта, либо на северо-восток к
берегам Африки или к Кергеленскому архипелагу
вдоль океанических поднятий талассобатиально-
го типа. Неоднократно возвращаясь к своей гипо-
тезе, Андрияшев (1990, 2003) допускал, что с её
помощью можно объяснить исторические мигра-
ции не только паралипарисов, но и вторично глу-
боководных представителей других семейств и
родов, в том числе вторично пелагических родов
Psednos (Liparidae) и Melanostigma. По моим пред-
ставлениям (Балушкин, 2012), более простым и
коротким путём попадания липаровых из Север-
ной Пацифики в Северную Атлантику мог быть
всё же Панамский морской пролив, существен-

1 У M. atlanticum максимальная длина рыб может достигать
150 мм (Robin, Ray, 1986).

2 Как показали наши недавние исследования (Балушкин,
Моганова, 2017, 2018; Балушкин, Орловская, 2019), вид
M. gelatinosum в понимании Андерсена представляет со-
бой сборный таксон, включающий несколько самостоятель-
ных видов: M. flaccidum, M. gelatinosum, M. meteori, M. olgae и
M. kharini. Все виды крупные: от TL > 160 до 300 мм.

ное обмеление которого и образование наземного
моста между американскими континентами про-
изошло лишь в плиоцене (3−4 млн лет назад). От-
рицать такой же путь расселения для мелано-
стигм нет каких-либо серьёзных оснований. Про-
никнув в Северную Атлантику, меланостигмы
могли расселяться на юг не только американским
маршрутом, который хорошо обоснован в лите-
ратуре на примере бельдюговых и морских слиз-
ней (Regan, 1914; Andriashev, 1986; Anderson, 1988,
1994; Андрияшев, 1990, 1993, 2003; Andriashev, Stein,
1998; Балушкин, Воскобойникова, 2008; Балуш-
кин, 2012). Подобно североатлантическим по
своему происхождению таксонам, в частности
родам Gaidropsarus и Merluсcius (Gadiformes), они
могли расселяться также европейско-западноаф-
риканским путём, достигая южной оконечности
Африки. Подробно эти два маршрута для хеков
были обсуждены, например, в недавних обзорах с
привлечением молекулярных данных (Quinteiro
et al., 2000; Grant, Leslie, 2001). Что же касается
причин и места происхождения рода Melanostig-
ma, то, по моему мнению, последовательность
дивергенции была прямо обратной тому, что
предполагал Андерсон (Anderson, 1988, 1994). Ве-
роятнее всего, предком меланостигм была не
крупная форма из Южного полушария, а мелкая
форма, которая возникла в результате педомор-
фоза от предка, обитавшего на родине бельдюго-
вых рыб − в Северной Пацифике. Из современ-
ных видов к предку ближе всего стоит M. pamme-
las, сохранивший в наибольшей степени следы
пумилистической дегенерации (термин, предло-
женный Городковым (1984)). У этого вида не
только отсутствуют боковые линии тела и реду-
цирована супратемпоральная коммиссура, что
свойственно также другим северным карликовым
видам, но и исчез postcleithrum. Расселение мела-
ностигм на юг, проходившее по обеим сторонам
Тихого океана и, вероятно, только по восточной
стороне Атлантического океана, сопровождалось в
некоторых филогенетических ветвях укрупнением
размеров видов, т.е. развитие шло путём геронто-
морфоза. Этот путь филогенеза, как отмечал ещё
Де Бир (DeBeer, 1930), характеризуется небольши-
ми морфологическими изменениями видового
уровня, что мы и наблюдаем у меланостигм. Необ-
ходимо подчеркнуть, что возникновение и после-
дующая диверсификация рода Melanostigma от
предковой формы с малыми размерами тела пол-
ностью согласуется с общей закономерностью
эволюции позвоночных, выраженной в законе
(правиле) Копа (подробнее о современной трак-
товке закона см. обзор: Stanley, 1973). Удлинение
онтогенеза могло стать причиной возврата (инво-
люции, реверсии) признаков, которые были при-
сущи предку меланостигм. В частности, это могло
привести как к восстановлению боковых линий
туловища, которые отсутствуют у карликовых ви-
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дов, но найдены у крупных видов (M. meteori, M.
kharini, M. olgae и M. vitiazi) (Парин, 1979; Балуш-
кин, Орловская, 2019), так и обретению вновь
плотной (а не желеобразной) кожи на теле (M. vi-
tiazi).

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Новый
вид пополняет группу многопозвонковых пелаги-
ческих бельдюг подрода Melanostigma, у которых 93
позвонка являются нижним пределом видовой из-
менчивости (M. atlanticum, M. inexpectatum, M. khari-
ni и M. orientale). Пока трудно судить, насколько
эта группа является естественной. Приводимая
ниже таблица призвана помочь в идентификации
нового вида в тихоокеанских водах.

ОПРЕДЕЛИТЕЛЬНАЯ ТАБЛИЦА ВИДОВ 
MELANOSTIGMA ТИХОГО ОКЕАНА
И СОПРЕДЕЛЬНЫХ АКВАТОРИЙ 

ИНДИЙСКОГО И ЮЖНОГО ОКЕАНОВ

1 (2) Кожа на теле плотная, неподвижная и не-
прозрачная (подрод Bandichthys). На рыле и у
симфиза нижней челюсти имеются крупные нев-
ромасты. Туловищная боковая линия, составлен-
ная из трёх серий поверхностных невромастов
(предорсальной, дорсолатеральной и медиолате-
ральной), внешне хорошо различима (море Бан-
да, Индо-Вестпацифика) …………… M. vitiazi Parin

2 (1) Кожа тонкая подвижная и полупрозрачная
(подрод Melanostigma). Нет крупных невромастов
на рыле и у симфиза нижней челюсти. Боковая ли-
ния отсутствует или поверхностные невромасты
туловищных серий плохо различимы (M. kharini).

3 (10) Позвонков менее 92.
4 (7) Темпоральная пора имеется. Верх головы

и передней части тела покрыт мелкими тёмными
пятнами. Хвостовых позвонков 62−64 (точное
число неизвестно для M. flaccidum).

5 (6) Хвост заметно утончается к концу. Длина го-
ловы 4.9−6.1, высота тела 9.5−10.0 раз в TL. Длина
грудного плавника составляет более 1/3 длины го-
ловы (тихоокеанское побережье Южной Америки,
Магелланов пролив). …….... M. gelatinosum Günther

6 (5) Хвост высокий и округлый на конце. Дли-
на головы и высота тела 6.6 раза в TL. Длина груд-
ного плавника составляет 1/3 длины головы (во-
сточное побережье Южного острова, Новая Зе-
ландия). .…………………...............M. flaccidum Waite

7 (4) Темпоральная пора отсутствует. Окраска
головы и тела, если и имеется, то монотонная, без
пятен. Хвостовых позвонков 66−72.

8 (9) Голова и конец хвоста светлые. Позвон-
ков 84−88. Супратемпоральная коммиссура
имеется (тихоокеанское побережье Южной
Америки, на север до Галапагосских островов)
………..…..…..…..…..…..…..……M. bathium Bussing

9 (8) Голова и конец хвоста тёмные, пигменти-
рованные. Позвонков 86−91. Супратемпоральная
коммиссура отсутствует (тихоокеанское побере-
жье Северной Америки от Британской Колумбии
на юг до зал. Техуантепек) …..…..…….………….
…………….……..…….……............M. pammelas Gilbert

10 (3) Позвонков более 92.
11 (16) Супратемпоральная коммиссура с раз-

рывом посередине или вообще отсутствует.
12 (13) Жаберных тычинок внешнего ряда на

1-й жаберной дуге 12 (возможно, до 14). Антеа-
нальное расстояние 28.5−30.3% TL. Диаметр гла-
за 20.0−29.4% длины головы (тихоокеанское по-
бережье центральной Японии) ….….….… M. orien-
tale Tominaga

13 (12) Жаберных тычинок наружного ряда 1-й
жаберной дуги 16 (возможно, до 18−19). Антеа-
нальное расстояние 32.0−34.5% TL. Диаметр гла-
за 35.8−38.0% длины головы.

14 (15) Тело низкое, прогонистое, его макси-
мальная высота 6.9% SL. Передние челюстные зу-
бы очень крупные (до 5.8% длины головы). Нижняя
челюсть с резким изгибом верхнего края в центре и
с латеральным утолщением (тихоокеанское побере-
жье юга Японии) …………………………M. japonicum
Balushkin sp. n.

15 (14) Тело сравнительно высокое, его макси-
мальная высота 13.0% SL. Длина увеличенных че-
люстных зубов внешнего ряда до 2.3% длины голо-
вы. Нижняя челюсть без резкого изгиба верхнего
края и без латерального утолщения (Западная эк-
ваториальная Пацифика) ………………… M. inexpec-
tatum Parin

16 (11) Супратемпоральная коммиссура за-
конченная (полная), без разрывов (хребет Ге-
ракл, тихоокеанский сектор Южного океана)
………………..…..…M. kharini Balushkin et Moganova
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На основании морфологических признаков обоснована видовая самостоятельность охотоморского
круглопёра Eumicrotremus ochotonensis. Приводятся его отличия от близкого вида E. derjugini, обита-
ющего в Арктике. Выполнено переописание двух видов по типовым экземплярам, уточнены диа-
гнозы, обозначены лектотипы. Обсуждается внутривидовая изменчивость с привлечением новых
материалов из морей Баренцева, Карского, Лаптевых и Охотского. Два вида заметно различаются
по комплексу морфологических признаков (форма погруженного спинного плавника, пропорции
тела, число и характер расположения костных бляшек) и по особенностям биологии (сезон нере-
ста). Современная дизъюнкция ареалов E. ochotonensis и E. derjugini охватывает моря Берингово, Во-
сточно-Сибирское и Чукотское. Анализ последовательности фрагмента гена цитохромоксидазы
(COI) мтДНК выявил различия по гаплотипическому разнообразию двух видов. Слабая генетиче-
ская дивергенция между видами свидетельствует об относительно недавнем обособлении E. derjugi-
ni и подтверждает представление о нём как о молодом виде.

Ключевые слова: круглопёр, Eumicrotremus derjugini, Eumicrotremus ochotonensis, Cyclopteridae, Аркти-
ка, Охотское море.
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Исследована морфологическая изменчивость семи признаков двух форм крупночешуйной красно-
пёрки Tribolodon hakonensis из 10 водоёмов Дальнего Востока. Проанализированы три показателя –
флуктуирующая асимметрия, географическая изменчивость и изменчивость значений признаков.
Различия уровня флуктуирующей асимметрии T. hakonensis из разных выборок обусловлены разны-
ми условиями эмбрионального и раннего постэмбрионального развития. Северная форма отлича-
ется от южной бóльшим средним значением сумм дисперсий по всем признакам, что указывает на
пониженную стабильность развития. Географическая изменчивость у T. hakonensis проявляется по
шести признакам. Формы достоверно различаются между собой по средним значениям признаков,
кроме числа подглазничных костей. Средние значения коэффициента вариации признаков варьи-
руют в значительных пределах; формы между собой не различаются, и только по числу заглазнич-
ных костей у южной формы этот показатель заметно выше. Наибольшее число достоверных разли-
чий по дисперсии флуктуирующей асимметрии, средним значениям признаков и коэффициентам
вариации наблюдается чаще всего при сравнении между выборками северной формы, а у южной –
всегда минимальны или отсутствуют вовсе, что может быть как результатом отбора проб северной
формы со значительно большей части ареала, так и более высоким уровнем нуклеотидной изменчи-
вости у северной формы по сравнению с южной.

Ключевые слова: крупночешуйная краснопёрка Tribolodon hakonensis, флуктуирующая асимметрия,
стабильность развития, географическая изменчивость, изменчивость признаков, Дальний Восток.
DOI: 10.1134/S004287521902022X

Крупночешуйная краснопёрка Tribolodon ha-
konensis была описана Гюнтером в 1877 г. из
оз. Хаконе (о. Хонсю, Япония) как Leuciscus
hakuensis (Богуцкая, Насека, 2004). Она, как и
другие представители рода, ведёт проходной об-
раз жизни: нагуливается в море, а на зимовку и
нерест заходит в реки. Её ареал охватывает тихо-
океанское побережье Азии от Тайваня на юге до
Шантарских о-вов на севере; есть она на южных
Курильских о-вах, Сахалине и островах Япон-
ского архипелага (Берг, 1949; Линдберг, Легеза,
1965; Шедько, 2002; Атлас …, 2003). Современ-
ные генетические исследования показали, что
этот вид неоднороден и состоит из двух форм –
северной и южной. Ареал южной формы прости-
рается от Северного Приморья на юг, на осталь-
ной части ареала этого вида обитает северная
форма (Семина и др., 2006; Семина, 2008; Бры-
ков и др., 2011; Рязанова, Полякова, 2012). Прове-
дённый морфологический анализ выявил значи-
тельные различия между этими формами (Гудков
и др., 2010). Работ по морфологической изменчи-

вости крупночешуйной краснопёрки довольно
много (Kurawaka, 1977; Чуриков, Сабитов, 1982;
Иванков и др., 1984; Богуцкая, 1988, 1990; Гав-
ренков, 1988; Свиридов, 1999; Свиридов, Дюба-
нов, 2001; Свиридов, Иванков, 2002; Гриценко,
2002; Гудков и др., 2010), но вопросы флуктуирую-
щей асимметрии в них не рассматриваются. Флук-
туирующая асимметрия характеризует проявление
случайной изменчивости развития индивидуума и
является показателем степени стабильности разви-
тия. В некоторых работах (Tebb, Thoday, 1954;
Beardmore, 1960; Valentine, Soule, 1973; Захаров,
1987; Romanov, 1995) показано, что благоприятным
условиям среды соответствует определённый уро-
вень флуктуирующей асимметрии (как отражение
относительной стабильности развития), а при не-
обычных условиях развития он может быть совер-
шенно иным. Это позволяет использовать флук-
туирующую асимметрию для контроля состояния
природных популяций разных видов (Захаров,
1987; Биотест…, 1993; Захаров и др., 2000), что
очень важно, так как от состояния конкретных

УДК 597.554.3.591.47.575.21
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природных популяций зависит как сохранение
отдельных видов, так и нормальное функциони-
рование экосистем в целом.

Цель работы – проанализировать флуктуиру-
ющую асимметрию, географическую изменчи-
вость и изменчивость признаков крупночешуй-
ной краснопёрки из разных районов её ареала.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материалом послужили сборы крупночешуй-
ной краснопёрки из разных частей ареала в пре-
делах российского Дальнего Востока – Сахалин-
ской области, Хабаровского и Приморского кра-
ёв (рис. 1; табл. 1).

Для анализа были выбраны следующие била-
теральные признаки: число ветвистых лучей в
грудных (P) и брюшных (V) плавниках, число за-
глазничных (porb) и подглазничных (iorb) костей,
число каналов второго порядка на первой заглаз-
ничной (porb-I), слёзной (lacr) и предкрышечной
(pop) костях.

Флуктуирующую асимметрию оценивали по
следующим показателям: 1) доля асимметричных
рыб в выборке; 2) доля асимметричных особей по
разному числу признаков от числа асимметрич-
ных рыб в выборке (число рыб асимметричных по
одному признаку делится на число асимметрич-
ных рыб; число асимметричных по двум призна-
кам рыб делится на число асимметричных рыб
и т.д.); 3) доля асимметричных особей по каждо-
му из признаков от общего числа случаев асим-
метрии в выборке (число случаев асимметрии в
выборке представляет собой сумму случаев асим-
метрии по всем признакам); 4) дисперсия флук-
туирующей асимметрии, которую рассчитывали
по формуле, предложенной Палмером и Штробе-
ком (Palmer, Strobeck, 1986):

где Аi = (Ri – Li), Аi − асимметрия i-той особи, Ri –
значение признака справа, Li – значение призна-
ка слева. Данная формула дисперсии флуктуиру-
ющей асимметрии учитывает мерность призна-
ков, что позволяет сравнивать уровень флуктуи-
рующей асимметрии между признаками внутри
выборки. Просуммировав дисперсии по всем
признакам внутри каждой выборки, получаем
интегральную оценку флуктуирующей асиммет-
рии, по которой можно сравнить разные выборки
между собой. Достоверность отличий по диспер-
сии флуктуирующей асимметрии определяли по
значению F-критерия (Плохинский, 1970), для
сравнения по которому необходимым условием
является наличие нормального распределения
сравниваемых выборок по дисперсии, а также раз-
мер выборки должен превышать 40 экз. Так как
распределение в исследованных выборках не все-
гда было нормальным, а размер некоторых выбо-
рок не соответствовал второму требованию, был
применён метод Шеффе−Бокса с нормализую-
щим преобразованием Бокса−Кокса (Sokal,
Rohlf, 1981; Palmer, Strobeck, 1986; Graham et al.,
1993). Для данного преобразования использована
формула: d' = (|d| + 0.00005)0.33, где d = R – L. Та-
ким образом, в основной формуле для расчисле-
ния дисперсии флуктуирующей асимметрии Ai
заменялась на d'.

Изменчивость признаков оценивали по коэф-
фициенту вариации, который рассчитывался по
формуле: СV = 100σ/M; его ошибку вычисляли по
формуле:

Достоверность отличий средних значений (M)
и коэффициентов вариации признаков определяли
по величине t-критерия Стьюдента (Плохинский,
1970). Дендрограммы сходства строили методом

( )
⎡ ⎤
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Рис. 1. Карта-схема района исследований и места
сбора проб крупночешуйной краснопёрки Tribolodon
hakonensis: 1 − оз. Большое, 2 – р. Тумнин, 3 −
р. Тымь, 4 − р. Набиль, 5 – р. Фирсовка, 6 – р. Корса-
ковка, 7 – р. Киевка, 8 – р. Литовка, 9 – р. Артемовка,
10 – р. Раздольная.
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полного сцепления. В качестве характеристики
различий использовали Эвклидово расстояние.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Флуктуирующая асимметрия. Доля асиммет-

ричных особей в исследованных выборках круп-
ночешуйной краснопёрки варьирует в довольно
широких пределах (табл. 1): наименьшая харак-
терна для рыб из р. Артёмовка (79.6%), а наиболь-
шие – из рек Фирсовка (97.1%) и Тымь (96.2%).
Среднее значение этого показателя заметно боль-
ше у северной формы, чем у южной (93 против
88%). Бóльшая часть рыб в выборках асиммет-
рична по одному и двум признакам – в среднем
по 35.1%, заметно меньше по трём (22.1%) и со-
всем немного по четырём (6.4%) признакам.
Только в шести выборках были особи, асиммет-
ричные по пяти признакам.

В среднем у обеих форм крупночешуйной
краснопёрки наибольшая частота встречаемости
асимметрии (относительно общего числа случа-
ев) характерна для числа каналов сейсмосенсор-
ной системы на предкрышечных и слёзных ко-
стях и числа ветвистых лучей в грудных плавни-
ках, а наименьшая – для числа заглазничных и
подглазничных костей (табл. 2). У южной формы
по сравнению с северной этот показатель намно-
го больше по числу заглазничных костей и замет-
но меньше по числу каналов на предкрышечных
костях.

Минимальные средние значения дисперсии
флуктуирующей асимметрии (табл. 3) характер-

ны для числа лучей в грудных (0.862) и брюшных
(1.844) плавниках, а максимальные – для числа
каналов на первых заглазничных костях (41.194).
Выборки крупночешуйной краснопёрки досто-
верно различаются по дисперсии флуктуирую-
щей асимметрии в следующем числе случаев: 24 –
по iorb, 22 – porb, 21 – V, 14 – porb-I, 3 – pop; по P
и lacr различия недостоверны. Формы крупноче-
шуйной краснопёрки несущественно отличаются
по средним значениям дисперсии флуктуирую-
щей асимметрии по большинству признаков и
только по porb-I у северной формы дисперсия в
1.5 раза больше, чем у южной. У северной формы
сумма дисперсий по всем признакам варьирует в
значительных пределах – от 59.707 (р. Фирсовка)
до 141.713 (р. Тымь), а у южной колебания этого
показателя невелики, что можно объяснить как
бóльшим разнообразием условий развития из-за
взятия проб северной формы со значительно бóль-
шего ареала, так и более высоким уровнем нуклео-
тидной изменчивости у северной формы по срав-
нению с южной – 0.013146 против 0.001130 (Ряза-
нова, Полякова, 2012). Также можно отметить, что
среднее значение суммы дисперсий по всем при-
знакам у северной формы намного больше, чем у
южной. Высокий уровень флуктуирующей асим-
метрии, а значит, пониженная стабильность раз-
вития у краснопёрки из оз. Большое и р. Тымь, ве-
роятно, являются результатом нахождения этих
популяций на северной границе ареала, а из
р. Корсаковка – значительным антропогенным
воздействием на экосистему этой реки.

Таблица 1. Объём собранного материала, доля асимметричных и асимметричных по числу признаков особей
двух форм крупночешуйной краснопёрки Tribolodon hakonensis из водоёмов Дальнего Востока

Водоём Число рыб, 
экз.

Асимметричные
особи, %

Асимметричные по числу признаков, %

1 2 3 4 5

Северная форма
Оз. Большое 35 88.6 38.7 35.5 22.6 3.2 –
Р. Тумнин 75 92.0 43.5 31.9 21.7 2.9 –
Р. Тымь 53 96.2 43.1 29.4 23.5 7.8 7.8
Р. Набиль 58 94.8 27.8 47.3 21.8 3.6 –
Р. Фирсовка 35 97.1 32.4 35.3 23.5 5.9 2.9
Р. Корсаковка 64 89.1 19.3 38.6 28.1 8.8 5.3

В среднем 93.0 34.1 36.3 23.5 5.4 2.7
Южная форма

Р. Киевка 62 91.9 35.1 26.3 24.6 8.8 5.3
Р. Литовка 96 87.5 34.5 38.1 19.0 6.0 2.4
Р. Артёмовка 49 79.6 48.7 25.6 17.9 7.7 –
Р. Раздольная 100 93.0 28.0 43.0 17.2 9.7 2.2

В среднем 88.0 36.6 33.3 19.7 8.1 2.5
В среднем обе формы 91.0 35.1 35.1 22.1 6.4 2.6
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Кластеризация выборок крупночешуйной крас-
нопёрки по сумме дисперсий по всем признакам
показывает разбиение на четыре кластера (рис. 2):
выборки с наименьшими значениями (Тумнин,

Фирсовка, Артемовка, Раздольная) входят в кла-
стер, к которому примыкают выборки со средними
(Набиль, Киевка, Литовка) и высокими (Большое,
Корсаковка) значениями, обособленно распола-

Таблица 2. Флуктуирующая асимметрия у двух форм крупночешуйной краснопёрки Tribolodon hakonensis из во-
доёмов Дальнего Востока

Примечание. Здесь и в табл. 3−7: P и V − число ветвистых лучей в грудных и брюшных плавниках, porb, iorb − число заглаз-
ничных и подглазничных костей, porb-I, lacr, pop – число каналов сейсмосенсорной системы соответственно на первой за-
глазничной, слёзной и предкрышечной костях.

Водоём
Доля асимметричных рыб, % числа случаев асимметрии

P V porb iorb porb-I lacr pop

Северная форма
Оз. Большое 25.4 3.4 5.1 5.1 11.9 23.7 25.4
Р. Тумнин 19.7 7.9 2.4 0.8 17.3 26.0 26.0
Р. Тымь 22.7 12.4 2.1 5.2 16.5 20.6 20.6
Р. Набиль 21.6 10.8 4.5 3.6 15.3 21.6 22.5
Р. Фирсовка 22.2 11.1 4.2 1.4 13.9 18.1 29.2
Р. Корсаковка 19.6 4.3 6.5 2.9 18.1 23.9 24.6

В среднем 21.9 8.3 4.1 3.2 15.5 22.3 24.7
Южная форма

Р. Киевка 22.0 8.7 6.3 3.1 20.5 20.5 18.9
Р. Литовка 17.5 9.4 5.3 4.7 16.4 24.6 22.2
Р. Артёмовка 26.4 6.9 5.6 2.8 18.1 22.2 18.1
Р. Раздольная 21.4 7.5 7.0 3.0 16.4 21.4 23.4

В среднем 21.8 8.1 6.1 3.4 17.9 22.2 20.7
В среднем обе формы 21.9 8.2 4.9 3.3 16.4 22.3 23.1

Таблица 3. Дисперсия флуктуирующей асимметрии (×10–3) некоторых признаков у двух форм крупночешуйной
краснопёрки Tribolodon hakonensis из водоёмов Дальнего Востока

Водоём
Признак

P V porb iorb porb-I lacr pop Σ

Северная форма
Оз. Большое 0.918 0.812 10.084 11.709 50.438 14.660 4.867 93.488
Р. Тумнин 0.814 1.651 3.891 1.935 33.274 14.812 5.416 61.793
Р. Тымь 0.816 2.783 5.552 12.639 99.681 15.425 4.817 141.713
Р. Набиль 0.988 2.444 9.629 9.483 38.131 15.841 5.680 82.196
Р. Фирсовка 0.871 2.550 8.065 4.147 26.645 12.564 4.865 59.707
Р. Корсаковка 0.879 1.211 18.417 8.645 40.149 16.086 5.901 91.288

В среднем 0.881 1.909 9.273 8.093 48.053 14.898 5.258 88.315
Южная форма

Р. Киевка 0.870 2.247 8.515 8.901 36.631 12.240 4.383 73.787
Р. Литовка 0.744 1.858 11.460 11.204 33.648 13.626 4.857 77.397
Р. Артёмовка 0.838 1.198 10.057 5.801 26.279 12.526 3.623 60.322
Р. Раздольная 0.880 1,689 11.897 8.268 27.064 13.014 4.365 67.177

В среднем 0.833 1.748 10.482 8.544 30.906 12.852 4.307 69.670
В среднем обе формы 0.862 1.844 9.757 8.273 41.194 14.079 4.877 80.887
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гается кластер р. Тымь. Таким образом, половину
кластеров образуют выборки обеих форм, а дру-
гую – северной формы.

Географическая изменчивость. Значения анали-
зируемых признаков северной и южной формы
красночешуйной краснопёрки из разных водоёмов
приведены в табл. 4, критерия Стьюдента при их
сравнении – в табл. 5. Число ветвистых лучей в
грудных плавниках у северной формы варьирует в
пределах 13–18, у южной – 15–18. Для северной
формы можно отметить увеличение, а для южной –
уменьшение средних значений этого признака с се-
вера на юг. Достоверные различия средних значе-
ний между выборками отмечаются в следующем
числе случаев: у северной – в 12, при сравнении се-
верной с южной – в 14, у южной – в одном. Срав-
нение средних значений этого признака между
формами крупночешуйной краснопёрки показы-
вает значительные достоверные различия.

Число ветвистых лучей в брюшных плавниках
северной формы 6–10, южной – 6–9. У обеих
форм наблюдается увеличение средних значе-
ний этого признака с севера на юг. Между вы-
борками отмечаются достоверные отличия: у се-
верной – в 7, при сравнении северной с южной –
в 17, у южной – в 4 случаях. Южная форма досто-
верно отличается от северной.

Число заглазничных костей у обеих форм ва-
рьирует в пределах двух–четырёх. Для северной
формы характерно некоторое уменьшение, а для
южной – увеличение значений этого признака с
севера на юг. Достоверные различия средних зна-
чений между выборками отмечаются в следую-
щем числе случаев: у северной – в трёх, при срав-
нении северной с южной – в восьми, у южной – в
трёх. Различия между формами невелики.

Число подглазничных костей у крупночешуй-
ной краснопёрки колеблется в небольших преде-
лах – две–три. Какой-то стройной картины гео-
графической изменчивости этого признака не от-
мечается, так же как и достоверных различий
между выборками и формами.

Варьирование числа каналов на первой заглаз-
ничной кости у крупночешуйной краснопёрки от-
мечается в пределах 1–6. Для обеих форм характер-
но увеличение средних значений этого признака с
севера на юг. Достоверные различия средних значе-
ний между выборками отмечаются в следующем
числе случаев: у северной – в 10, при сравнении се-
верной с южной – в 17, у южной – в 4. Различия
между формами высоко достоверны.

Число каналов на слёзной кости варьирует в
широких пределах – 2–6. Для обеих форм можно
отметить увеличение средних значений этого
признака с севера на юг. Между выборками отме-
чаются достоверные отличия: у северной – в 5,
при сравнении северной с южной – в 16 случаях,
а выборки южной формы не различаются. Разли-
чия между формами существенны.

Число каналов на предкрышечной кости ва-
рьирует в пределах 5–11. Для обеих форм харак-
терно увеличение средних значений этого при-
знака с севера на юг. Достоверные различия
средних значений между выборками отмечаются
в следующем числе случаев: у северной – в 6, при
сравнении северной с южной – в 19, у южной –
в 5. Различия между формами по этому признаку
высоко достоверны.

Таким образом, географическая изменчивость
у крупночешуйной краснопёрки проявляется по
шести из семи исследованных признаков: по че-
тырём (V, porb-I, lacr, pop) – у обеих форм увели-
чение средних значений с севера на юг, а по двум

Рис. 2. Дендрограмма сходства выборок крупночешуйной краснопёрки Tribolodon hakonensis по сумме дисперсий
флуктуирующей асимметрии исследованных признаков; обозначения см. на рис. 1.
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(P, porb) – разнонаправленные изменения у се-
верной и южной формы. Достоверные отличия
между выборками по этому показателю отмеча-
ются в 151 случае: 31 – porb-I, 30 – pop, 28 – V, 27 –
P, 21 – lacr, 14 – porb. В 60.3% случаев это различия
между формами, в 28.5% – между выборками се-
верной и в 11.3% – южной формы. Формы круп-
ночешуйной краснопёрки достоверно различа-
ются между собой по средним значениям призна-
ков, кроме числа подглазничных костей (табл. 5).

Кластеризация выборок крупночешуйной крас-
нопёрки по средним значениям признаков демон-
стрирует разбиение на четыре кластера (рис. 3).
Один объединяет выборки из рек Тымь, Фирсовка
и Литовка, к нему примыкает другой из выборок
рек Тумнин и Корсаковка; к этой паре присоеди-
няется кластер оз. Большое и р. Набиль. Обособ-
ленно располагается кластер из рек Киевка, Артё-
мовка, Раздольная. Таким образом, в двух класте-
рах объединяются выборки северной формы, в
одном – южной, а один кластер оказывается сме-
шанным.

Изменчивость значений признаков. Средние
значения коэффициента вариации признаков ва-
рьируют в широких пределах – от 4.78 (P) до 24.51
(porb-I); по анализируемым признакам формы не
различаются, и только значение porb у южной
формы заметно выше (табл. 6). У северной формы
разброс значений коэффициента вариации меж-
ду выборками больше, чем у южной, по большин-
ству признаков, кроме porb-I. Колебания суммы
значений коэффициента вариации по всем при-
знакам между выборками южной формы больше,
чем у северной, а по средним значениям этого по-
казателя формы между собой не различаются.

Достоверные различия коэффициента вариа-
ции между выборками крупночешуйной красно-
пёрки по porb-I наблюдаются в 28 случаях, по iorb –

в 21, по porb и pop, – в 20, по V, – 17, по P – в 8, по
lacr – в одном случае (табл. 7). Наибольшее число
достоверных различий между выборками по ко-
эффициенту вариации наблюдается чаще всего
при сравнении форм, реже – у северной; разли-
чия между выборками южной формы всегда ми-
нимальны или отсутствуют вовсе.

Кластеризация выборок крупночешуйной крас-
нопёрки по сумме коэффициентов вариации по
всем признакам показывает разбиение на три кла-
стера (рис. 4). В самый большой входят выборки се-
верной формы и одна южной со средними значени-

Таблица 5. Значения признаков у двух форм крупно-
чешуйной краснопёрки Tribolodon hakonensis и крите-
рия Стьюдента при их сравнении

Признак Северная форма Южная форма tst

P 7.0

V 7.8

porb 2.1

iorb 0.0

porb-I 10.3

lacr 5.2

pop 12.0

±16.08 0.04
13–19

±16.43 0.03
15–18

±8.06 0.02
6–10

±8.28 0.02
6–9

±3.00 0.01
2–4

±3.033 0.012
2–4

±2.03 0.007
2–3

±2.03 0.007
2–3

±2.26 0.02
1–6

±2.63 0.03
1–6

±4.14 0.03
2–6

±4.36 0.03
2–6

±6.70 0.04
5–11

±7.38 0.04
5–11

Рис. 3. Дендрограмма сходства выборок крупночешуйной краснопёрки Tribolodon hakonensis по средним значениям
исследованных признаков; обозначения см. на рис. 1.

ДИСТАНЦИИ
0
4

1

2

6

3

8

5

7

9

10

1



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 59  № 3  2019

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ КРУПНОЧЕШУЙНОЙ КРАСНОПЁРКИ 265

ями этого показателя; к этому кластеру примыкает
другой – с самыми высокими значениями. Обособ-
ленно располагается третий кластер с минимальны-
ми значениями. Примечательно, что ни один кла-
стер не состоит из выборок одной формы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Наименьшая дисперсия флуктуирующей асим-
метрии характерна для числа ветвистых лучей в
брюшных и грудных плавниках, а наибольшая –
для числа каналов на первых заглазничных костях.
Среднее значение последнего признака у север-
ной формы существенно больше, чем у южной. У
северной формы сумма дисперсий по всем при-
знакам варьирует в широких пределах, а у южной
колебания этого показателя невелики, что можно
объяснить как бóльшим разнообразием условий
развития из-за взятия проб северной формы со
значительно большего ареала, так и более высо-

ким уровнем нуклеотидной изменчивости у се-
верной формы по сравнению с южной (Рязанова,
Полякова, 2012). Северная форма отличается от
южной бóльшим средним значением сумм дис-
персий по всем признакам, что говорит о мень-
шей стабильности условий развития рыб север-
ной формы. Это может быть обусловлено как рас-
положением некоторых выборок на северной
границе ареала, так и значительным антропоген-
ным воздействием.

Географическая изменчивость у крупноче-
шуйной краснопёрки проявляется по шести из
семи исследованных признаков: по четырём (V,
porb-1, lacr, pop) наблюдается увеличение средних
значений с севера на юг у обеих форм, а по двум
(P, porb) – изменения разнонаправлены при срав-
нении форм. Достоверные различия между вы-
борками по этому показателю отмечаются в 151
случае (31 – porb-I, 30 – pop, 28 – V, 27 – P, 21 –
lacr, 14 – porb). В 60.3% случаев это различия меж-

Таблица 6. Коэффициент вариации значений признаков у двух форм крупночешуйной краснопёрки Tribolodon
hakonensis из водоёмов Дальнего Востока

Водоём
Признак

P V porb iorb porb-I lacr pop Σ

Северная форма
Оз. Большое 4.83 2.98 8.99 10.00 15.98 12.80 10.59 66.17
Р. Тумнин 4.61 5.26 9.32 4.08 27.74 16.90 14.28 82.19
Р. Тымь 4.65 5.39 4.60 10.39 21.55 15.10 10.87 72.55
Р. Набиль 6.34 7.00 6.96 9.02 20.19 15.11 9.89 74.51
Р. Фирсовка 4.53 7.17 6.98 5.97 37.35 13.53 20.79 96.32
Р. Корсаковка 4.93 4.62 8.77 10.34 22.60 16.24 12.90 80.4

В среднем 4.98 5.40 7.60 8.30 24.24 14.95 13.22 78.69
Южная форма

Р. Киевка 4.89 6.07 8.07 8.72 34.62 15.50 16.26 94.13
Р. Литовка 4.51 5.21 7.24 9.80 24.50 14.72 11.25 77.23
Р. Артёмовка 3.91 5.92 8.30 7.03 7.03 13.35 11.43 56.97
Р. Раздольная 4.58 5.97 11.82 8.42 33.49 15.10 11.26 90.64

В среднем 4.47 5.79 8.86 8.49 24.91 14.67 12.55 79.74
В среднем обе формы 4.78 5.56 8.11 8.38 24.51 14.84 12.95 79.11

Таблица 7. Число достоверных различий по коэффициенту вариации между выборками двух форм крупноче-
шуйной краснопёрки Tribolodon hakonensis

Форма
Признак

P V porb iorb porb-I pop lacr Σ

Северная 4 9 7 9 8 9 1 47
Северная c южной 4 8 10 10 15 8 0 55
Южная 0 0 3 2 5 3 0 13
Обе 8 17 20 21 28 20 1
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ду формами, в 28.5% – между выборками север-
ной и в 11.3% – южной формы. Формы крупноче-
шуйной краснопёрки достоверно различаются
между собой по средним значениям признаков,
кроме числа подглазничных костей.

Средние значения коэффициента вариации
признаков варьируют в широких пределах; фор-
мы между собой не различаются, и только по чис-
лу заглазничных костей у южной формы заметно
выше. У северной формы разброс значений коэф-
фициента вариации между выборками больше,
чем у южной, по большинству признаков, кроме
числа каналов на первой заглазничной кости, что
может быть обусловлено более высоким уровнем
нуклеотидной изменчивости у северной формы
(Рязанова, Полякова, 2012). Формы крупноче-
шуйной краснопёрки не различаются средними
значениями суммы коэффициентов вариации по
всем признакам. Наибольшее число достоверных
различий между выборками по коэффициентам
вариации наблюдается чаще всего при сравнении
форм, реже – между выборками северной, а меж-
ду выборками южной формы всегда минимальны
или отсутствуют вовсе.
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Для трёх видов рода Tribolodon (T. hakonensis, T. brandtii и T. sachalinensis) и гибридов между
T. hakonensis и T. brandtii исследованы сейсмосенсорные каналы головы и молекулярно-генетиче-
ские маркеры ядерной ДНК (Rho и ITS1−5.8S−ITS2) и митохондриальной ДНК (Co-1 и Cyt-b). По-
казано, что выявить гибриды между T. hakonensis и T. brandtii можно комплексным подходом: по на-
личию соединения между подглазничным и предкрышечно-челюстным каналами на одной стороне
головы (признак, свойственный для обеих сторон головы Т. brandtii) и отсутствию соединения на
другой стороне (признак, свойственный для обеих сторон головы Т. hakonensis), совместно с данны-
ми о p-расстояниях для маркеров Rho, ITS1−5.8S−ITS2, Co-1 и Cyt-b.
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Изучали географическую изменчивость крупных африканских усачей с гипертрофированными гу-
бами (морфотип LIP) и особей генерализованной формы (GF) в водоёмах Эфиопии. Анализ фене-
тических отношений соответствующих выборок комплекса Barbus intermedius и вида B. gananensis
показал, что в большинстве случаев выборки особей LIP ближе к выборкам особей GF, обитающих
в одном с ними водоёме, чем к выборкам морфотипа LIP из других локальностей. Это позволяет
предположить, что морфотип LIP в большинстве (если не во всех) локальностей является дериватом
обитающей здесь генерализованной формы, и сходство особей LIP из разных локальностей по стро-
ению губ и по форме зубной (dentale) и предчелюстной (praemaxillare) костей следует рассматривать
как гомоплазию.
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Крупные африканские усачи комплекса Bar-
bus intermedius (sensu Banister, 1973) в реках и озёрах
Эфиопии представлены генерализованной фор-
мой – GF (generelized form) (рис. 1а, 1б), ранее от-
несённой к фенетической группе NEC (no extreme
characters) (Mina et al., 1998, 2001), и особями форм
с видимыми признаками той или иной пищевой
специализации. Считается, что генерализованная
форма тождественна (или подобна) предковой, от
которой произошли специализированные морфо-
типы (Nagelkerke et al., 1994; Mina et al., 1996; Лё-
вин, 2003; Голубцов, 2010; Levin, 2012; Шкиль
и др., 2015).

Фенетическое разнообразие специализиро-
ванных форм весьма велико, и некоторые из них
различаются по внешнему виду, как представите-
ли разных родов карповых (Cyprinidae) рыб Евра-
зии (Nagelkerke et al., 1994). Таксономический
статус форм (морфотипов) крупных африканских
усачей исследователи оценивают по-разному.
Одни считают их видами (или подвидами) (Rüp-
pell, 1836; Boulenger, 1902; Bini, 1940; Nagelkerke,
Sibbing, 2000), другие – экоморфами одного по-

лиморфного вида (Banister, 1973), третьи полага-
ют, что некоторые формы представляют собой
экоморфы (Brunelli, 1940; Mina et al., 1996), а не-
которые – “безмерные виды” в понимании Май-
ра (1971). Морфотип LIP (усачи с гипертрофиро-
ванными губами) впервые описан из оз. Тана как
вид Labeobarbus nedgia Rüppell (рис. 1в). Его отли-
чительные признаки: “хорошо развитые губы; на
нижней или на верхней, или на обеих губах обыч-
но мягкие выросты; усики задней пары длинные
и толстые” (Nagelkerke et al., 1994. P. 3). Висце-
ральный череп особей этого морфотипа характе-
ризуется специфически изогнутыми зубной (den-
tale) (Mina et al., 1996) и предчелюстной (praemax-
illare) костями (рис. 2а), в отличие от формы
соответствующих структур генерализованных
особей (рис. 2б). Большинство морфотипов, спе-
циализированных в отношении питания, – энде-
мики водоёмов, из которых они описаны, тогда
как особи без видимых признаков пищевой спе-
циализации населяют многие реки и озёра Эфио-
пии, причём в локальных комплексах (пучках)
форм они доминируют по численности. LIP, ви-
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димо, – единственный, кроме генерализованной
формы, широко распространённый морфотип,
что предполагает наличие у него географической
изменчивости.

Работ, посвящённых оценке отношений сход-
ства особей морфотипа LIP из разных водоёмов
по тем или иным признакам, практически нет.
Известно лишь, что по пропорциям черепа особи

Рис. 1. Крупные африканские усачи генерализованной формы комплекса Barbus intermedius из оз. Лангано (а, б) и мор-
фотипа LIP из оз. Тана (в), особи: а – с конечным ртом; б – с нижним ртом; в – с гипертрофированными губами.

(a)

(б)

(в)

Рис. 2. Зубная (dentale) и предчелюстная (praemaxillare) кости у особей морфотипа LIP (а) и генерализованной формы
(б) африканских усачей комплекса Barbus intermedius.
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LIP из оз. Тана и из р. Генале заметно больше от-
личаются друг от друга, чем от симпатричных
особей GF (Mina et al., 2001) Это послужило осно-
ванием для предположения о том, что характер-
ные признаки морфотипа LIP в р. Генале и в оз.
Тана возникли независимо, что было подтвер-
ждено результатами исследования их мтДНК
(Levin et al., 2013).

Цель настоящей работы – оценить соотноше-
ние различий особей морфотипа LIP из разных
водоёмов друг с другом и с симпатричными осо-
бями GF и попытаться определить статус формы
LIP по отношению к генерализованной форме.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собран на территории Эфиопии: в

1992–2010 гг. – в Бахардарском заливе оз. Тана, в
1996 г. – в р. Голубой Нил, в его притоке Дидеcсе
и в р. Ангереб (рис. 3). Усачей из оз. Тана отлав-
ливали жаберными сетями и накидной сетью, а
также брали из уловов местных рыбаков (всего

рассмотрено 27 особей морфотипа LIP и 45 GF).
В Голубом Ниле рыбы пойманы накидной сетью
в 25–35 км от его истока из оз. Тана – выше и ни-
же водопада Тисисат (14 особей LIP и 29 GF). Ещё
одна выборка (6 особей LIP и 19 GF из уловов жа-
берных сетей) взята в каньоне Голубого Нила у
моста на дороге Буре–Некемте. Выборка из
р. Дидесса взята у мостов на дорогах Некемте–
Асосса и Некемте–Беделе (31 особь LIP и 59 осо-
бей GF). В р. Ангереб рыб ловили накидной и жа-
берными сетями (9 особей LIP и 23 GF).

Усачи из перечисленных выборок входят в
комплекс Barbus intermedius sensu Banister (1973);
локальности, где они были взяты (включая оз. Та-
на и р. Ангереб), принадлежат к системе р. Нил
(бассейн Атлантического океана). В качестве ре-
перной в 1997 г. взята выборка усачей B. gananensis
Vinciguerra (10 особей LIP и 23 GF) в р. Генале
(система р. Ваби Шебеле, бассейн Индийского
океана).

Принадлежность особей к морфотипу LIP
определяли по внешним признакам (наличие ги-

Рис. 3. Карта-схема района с обозначением мест взятия выборок африканских усачей комплекса Barbus intermedius (1 –
оз. Тана, 2 – р. Голубой Нил у истока из оз. Тана, 3 – р. Ангереб, 4 – каньон Голубого Нила, 5 – р. Дидесса) и реперной
выборки B. gananensis (6 – р. Генале).
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пертрофированных губ) с контролем по форме
зубной и предчелюстной костей. У каждой особи
сделаны 14 промеров черепа по схеме (рис. 4), ши-
роко применяющейся в исследованиях изменчи-
вости крупных африканских усачей (Mina et al.,
1993, 1996, 1998, 2001; Мироновский, 2006; Мина
и др., 2016).

Анализ главных компонент (ГК) и кластерный
анализ проводили с помощью пакета программ
NTSYS версии 2.02k (Rohlf, 1998); дискриминант-
ный анализ – с помощью пакета СТАТИСТИКА
версии 6.0. В расчётах использовали относитель-
ные оценки промеров (индексы), получаемые пу-
тём деления абсолютных оценок на базальную
длину черепа (BL). Индексы стандартизовали, де-
ля отклонение частной оценки параметра от вы-
борочного среднего на среднее квадратическое
отклонение. Собственные векторы рассчитывали
по корреляционной матрице; длина вектора при-
нималась равной 1. Для оценки отношений сход-
ства в многомерном пространстве признаков ис-
пользовали квадрат Евклидова расстояния. По
матрице дистанций производили кластеризацию
односвязным методом. Результаты кластерного
анализа представлены в виде дендрограммы. На

распределение выборок в координатах трёх пер-
вых ГК наложено минимальное связывающее
древо (МСД).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Фенетические отношения симпатрических

форм LIP и GF на уровне особей показаны на
рис. 5, где по оси ординат отложены значения
дискриминантной функции, по оси абсцисс – ба-
зальная длина основания черепа (BL). Это даёт
возможность визуально оценивать соотношение
различий, обусловленных разными размерами
особей сравниваемых совокупностей, с различи-
ями, которые разницей размеров особей разных
совокупностей объяснить нельзя. Как видим, в
четырёх случаях распределения симпатричных
LIP и GF по оси y разобщены (рис. 5б, 5г, 5д, 5е),
наибольшие различия между формами наблюда-
ются в каньоне Голубого Нила (рис. 5г). В оз. Та-
на и в р. Ангереб распределения LIP и GF несколь-
ко перекрываются, однако тенденция к разобще-
нию и здесь выражена отчётливо (рис. 5а, 5в).

Соотношения различий аллопатрических со-
вокупностей LIP с различиями симпатрических

Рис. 4. Схема промеров черепа африканских усачей комплекса Barbus intermedius: BL − базальная длина черепа; B1, B2,
B3 – расстояния между внешними краями соответственно frontalia, pterotica и sphenotica; B4 – ширина черепа на уров-
не соединения frontale и pteroticum, HS1, HS2 – высота черепа на уровне соответственно изгиба parasphenoideum и зад-
него края parasphenoideum; Hm – высота hyomandibulare, Pop − длина praeoperculum, Op – высота передней части oper-
culum; Iop, Pmx – длина interoperculum и praemaxillare, Mx – длина maxillare, De – длина dentale.
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совокупностей особей LIP и GF иллюстрирует
рис. 6. Матрица дистанций приведена в табл. 1,
нагрузки собственных векторов на ГК – в табл. 2.

Как видим, на уровне средних оценок в пяти
из шести случаев ближайшим соседом выборки
морфотипа LIP оказывается выборка GF из той

Рис. 5. Распределение особей генерализованной формы (s) и особей формы LIP ( ) африканских усачей комплекса
Barbus intermedius по 13 индексам черепа в координатах базальной длины основания черепа (BL) и дискриминантной
функции (ДФ): а – оз. Тана, б – р. Голубой Нил у истока из оз. Тана, в – р. Ангереб, г – каньон Голубого Нила, д – р.
Дидесса, е – р. Генале.
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Таблица 1. Матрица морфологических дистанций между выборками генерализованной формы и морфотипа LIP
крупных африканских усачей комплекса Barbus intermedius и вида B. gananensis (расстояния Евклида в квадрате)

Примечание. Выборки: 1 – оз. Тана, 2 – р. Голубой Нил в районе истока из оз. Тана, 3 – р. Ангереб, 4 – каньон Голубого Нила,
5 – р. Дидесса, 6 – р. Генале; G – генерализованной формы (GF), L – особей с гипертрофированными губами (LIP); полу-
жирным шрифтом выделены дистанции между формами LIP и GF одной локальности.

Выборка
Выборка

1–G 1–L 2–G 2–L 3–G 3–L 4–G 4–L 5–G 5–L 6–G

1–L 2.923 0.000
2–G 15.902 22.263 0.000
2–L 9.295 11.038 3.869 0.000
3–G 4.333 4.644 16.970 8.828 0.000
3–L 8.757 6.795 24.219 14.132 1.679 0.000
4–G 15.095 14.776 22.771 15.017 4.265 2.104 0.000
4–L 25.814 19.352 56.400 42.031 17.044 13.619 20.330 0.000
5–G 23.835 27.716 18.086 12.269 16.268 18.477 13.517 56.911 0.000
5–L 21.018 20.524 26.410 14.768 20.064 24.035 26.344 52.907 11.773 0.000
6–G 49.875 51.571 55.362 52.269 33.232 28.003 22.057 42.452 53.222 91.338 0.000
6–L 42.788 42.332 52.196 46.876 26.302 20.496 16.364 29.278 49.030 80.209 1.568
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же локальности. Такому соотношению географи-
ческих и локальных различий можно дать два
объяснения.

Первое исходит из признания видового стату-
са морфотипа LIP. В таком случае LIP представ-
ляет собой некогда обособившуюся систему са-
мовоспроизводящихся популяций, увеличенные
губы и искривлённые dentale и praemaxillare рас-
сматриваются как синапоморфии, а сходство
симпатричных особей LIP и GF (рис. 6) отражает
параллелизм географической изменчивости обе-
их форм в сходных условиях обитания и (или) яв-
ляется следствием их неполной репродуктивной
изоляции. В пользу этой гипотезы свидетельство-
вало бы генетическое сходство особей LIP из раз-
ных локальностей и их генетические отличия от
GF. Работы, в которых оценивалось бы генетиче-
ское сходство аллопатрических популяций LIP,
нам неизвестны. Генетические же различия меж-
ду симпатрическими LIP и GF, которые подтвер-
ждали бы их репродуктивную изоляцию, не обна-
ружены ни в р. Генале (Dimmick et al., 2001; Levin
et al., 2013), ни в оз. Тана (Nagelkerke et al., 2015;
Beshera et al., 2016). Отметим также, что исследо-
вание морфологии чешуи шести форм крупных
африканских усачей, симпатричных в р. Генале,
не выявило каких-либо различий между LIP и
GF, тогда как при сравнении других форм такие
различия (хотя и небольшие) наблюдались (Dge-
buadze, Chernova, 2012).

Другое объяснение предполагает, что каждая
локальная совокупность особей LIP является
производной симпатричной ей популяции GF. В
таком случае межпопуляционные различия осо-

бей LIP, выявленные в настоящем исследовании,
определяются межпопуляционными различиями
особей генерализованной формы: известно, что
при внешнем сходстве генерализованные особи
разных локальностей могут существенно разли-
чаться по количественно оцениваемым признакам
(Мироновский, 2017). Сходство аллопатрических
LIP по диагностическим признакам (гипертрофи-
рованные губы, изогнутые dentale и praemaxillare) в
рамках второй гипотезы рассматривается как гомо-
плазия.

Мы наблюдали совместный нерест особей LIP
и GF 02.03.1991 г. в верховьях р. Баро (бассейн Бе-
лого Нила). Нерест проходил на участке с быст-
рым течением, на каменистом дне за крупными
валунами, на глубине 1.0–1.5 м. В уловах накид-
ной сети присутствовали текучие особи GF (реч-
ные Barbus intermedius) и LIP.

Степень репродуктивной изоляции LIP от GF
и, соответственно, статус формы LIP могут быть
разными в разных локальностях. Груневалд
(Groenewald, 1958) описывает случай, когда круп-
ный африканский усач B. aeneus с гипертрофиро-
ванными губами был помещён в пруд с илистым
дном, в течение года его губы редуцировались и
приобрели нормальный вид (данные о форме
dentale и praemaxillare Груневалд не приводит).
Редукция губ в описанном эксперименте свиде-
тельствует, что по крайне мере некоторые особи в
разные периоды жизни могут быть и LIP, и GF.
Из чего следует, что гипертрофированное разви-
тие и редукция губ могут лежать в пределах нормы
реакции, определяясь условиями обитания, и по
крайней мере в некоторых локальностях совокуп-

Рис. 6. Сходство выборок генерализованной формы и выборок формы LIP африканских усачей комплекса Barbus in-
termedius шести изучаемых локальностей по 13 индексам черепа: а – дендрограмма, б – минимальное связывающее
древо (МСД) в координатах первых трёх главных компонент (ГК1–ГК3); (⎯⎯), (- - -) – отрезки МСД, связывающие
выборки из одной и разных локальностей соответственно; нумерацию локальностей см. на рис. 3, обозначение
выборок GF и морфотипа LIP см. на рис 5.
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ности особей GF и LIP – это компоненты репро-
дуктивно единой популяции. Зависит ли разви-
тие губ от характера грунта у особей LIP во всех
локальностях, сказать трудно, но следует отме-
тить, что во всех водоёмах (включая оз. Тана), где
обитают рассмотренные в данном исследовании
популяции усачей, имеются участки с камени-
стыми грунтами.

Примечательно, что ни в одной локальности
не были обнаружены особи LIP при отсутствии
GF, тогда как среди десятков осмотренных нами
усачей из оз. Аваса не было ни одной особи LIP
(Мина и др., 2016). Видимо, формы LIP в этом
озере нет или она крайне малочисленна. Вероят-
но, гипертрофированные губы могут появляться
только в популяциях, где особи GF имеют ниж-
ний рот, а у особей GF из оз. Аваса рот конечный
или полунижний (Мина и др., 2016). С учётом ре-
зультатов описанного выше эксперимента (Groe-
newald, 1958) следует также обратить внимание на
то, что при облове оз. Аваса мы не обнаружили
каменистых участков дна. Кроме того, косвен-
ным свидетельством того, что в оз. Аваса преоб-
ладают мягкие грунты, является состав бентос-

ных кормовых организмов (в частности, преобла-
дание в нём личинок Chironomidae), которыми
питаются рыбы (Admassu, Dadebo, 1997).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведённое исследование показывает, что в

большинстве изученных водоёмов комплекс рас-
сматриваемых признаков позволяет различать
особей LIP и GF.

На уровне средневыборочных оценок призна-
ков усачи морфотипа LIP в большинстве случаев
ближе к симпатричным особям GF, чем к усачам
LIP из других локальностей. Это позволяет пред-
положить, что морфотип LIP в большинстве (ес-
ли не во всех) локальностей является дериватом
симпатричной ему формы GF и сходство особей
LIP из разных локальностей по строению губ и
форме dentale и praemaxillare следует рассматри-
вать как гомоплазию.

Характер исследованных водоёмов, в которых
обитают крупные африканские усачи морфотипа
LIP, а также косвенные и литературные данные
позволяют предположить, что гипертрофирован-
ные губы у этой формы образуются в связи с пи-
танием бентосом на твёрдых грунтах. Степень ре-
продуктивной изоляции между симпатричными
особями LIP и GF в разных локальностях может
быть разной, но по крайней мере в некоторых ло-
кальностях LIP и GF репродуктивно не изолиро-
ваны друг от друга и являются экоморфами еди-
ной популяции.

Для получения более полного представления
об отношениях форм LIP и GF в местах их сов-
местного обитания необходимы молекулярно-ге-
нетические и экспериментальные исследования,
включающие скрещивание и выращивание моло-
ди в разных условиях, а также получение новых
данных, характеризующих сходство аллопатриче-
ских группировок LIP друг с другом и с симпат-
ричными GF. Особый интерес представляет ситуа-
ция, обнаруженная в каньоне Голубого Нила, где
особи LIP оказались необычно далеко отстоящи-
ми от особей GF в пространстве признаков черепа.
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Таблица 2. Нагрузки собственных векторов на первые
три главные компоненты (ГК) 13 индексов черепа
крупных африканских усачей комплекса Barbus inter-
medius

Примечание. BL − базальная длина черепа; B1, B2, B3 – рас-
стояние между внешними краями соответственно frontalia,
pterotica и sphenotica; B4 – ширина черепа на уровне соедине-
ния frontale и pteroticum, HS1 и HS2 – высота черепа на уров-
не соответственно изгиба parasphenoideum и заднего края
parasphenoideum; Hm – высота hyomandibulare, Pop − длина
praeoperculum, Op – высота передней части operculum, Iop и
Pmx – длина interoperculum и praemaxillare, Mx – длина max-
illare, De – длина dentale.

Признак ГК1 ГК2 ГК3

B3 0.337 0.160 0.102
B2 0.338 0.152 0.172
B1 0.352 0.104 0.081
B4 0.279 0.321 –0.159
HS1 0.254 –0.006 –0.509
HS2 0.313 –0.146 –0.274
Hm 0.350 0.073 0.045
Pmx 0.175 –0.424 0.350
Pop 0.175 –0.279 –0.544
Op 0.347 –0.020 0.102
Iop –0.190 –0.410 –0.252
Mx 0.205 –0.390 0.310
De 0.162 –0.483 0.061
Объяснённая
дисперсия, % 58.12 24.16 11.90
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Морфология отолитов у карпозубых рода Aphanius является важным источником таксономической
информации. Однако о диапазоне онтогенетических вариаций морфологии их отолитов известно
мало. В работе описывается и обсуждается морфология отолитов на ранних стадиях развития афа-
нии Владыкова Aphanius vladykovi. Изученный материал включает 15 личинок и раннюю молодь на
разных стадиях развития (0–120 дней после вылупления), выращенных в одних и тех же лаборатор-
ных условиях. Результаты показывают: 1) хорошо выраженные онтогенетические различия в мор-
фологии отолитов у личинок и молоди на ранних фазах роста, 2) эволюционное развитие в морфо-
логии отолитов, которое аналогично таковому, описанному ранее для А. farsicus, и 3) более быстрые
темпы развития отолита в личиночной фазе у А. vladykovi, чем у А. farsicus. Можно предположить, что
общие признаки в развитии отолитов, наблюдаемые у А. vladykovi и А. farsicus, отражают их близкие
филогенетические отношения.

Ключевые слова: Aphanius vladykovi, карпозубые, отолит, онтогенез, таксономия.
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Проанализированы материалы по динамике численности массовых видов рыб на ранних стадиях
развития в районах Северного и Южного Марокко в 2003–2016 гг. Рассчитаны индекс численности
и абсолютная численность икринок и личинок массовых видов рыб. Абсолютная численность их-
тиопланктона, как правило, превышает индекс численности в 1.3–2.9 раза. В целом тенденции меж-
годовых колебаний этих показателей одинаковы. Показано, что в пределах экономической зоны
Марокко колебания численности представителей субтропической фауны ранних стадий развития
(европейская сардина Sardina pilchardus, европейская ставрида Trachurus trachurus и скумбрия
Scomber japonicus) близки на всей рассматриваемой акватории (32°–21° с.ш.). Колебания численно-
сти икры и личинок рыб тропической фауны (круглая сардинелла Sardinella aurita, западноафрикан-
ская ставрида T. trecae) нельзя однозначно сопоставить в северной и южной частях Марокко. Явного
соответствия между этими колебаниями в смежных районах не прослеживается.

Ключевые слова: ихтиопланктон, икра, личинки, субтропическая и тропическая ихтиофауна, дина-
мика численности, Марокко.

DOI: 10.1134/S0042875219020012

Прибрежные воды Марокко находятся под
воздействием Канарского течения, которое сле-
дует вдоль берегов Северо-Западной Африки и у
Канарских о-вов в юго-западном направлении.
Возле мысов образуются круговороты, имеющие
квазистационарный характер. Устойчивый севе-
ро-восточный пассат способствует возникнове-
нию апвеллинга, выносящего холодные глубин-
ные воды на поверхность. На шельфе апвеллинг
существует практически в течение всего года. Ме-
ста наибольших скоплений ихтиопланктона у бе-
регов северо-западного побережья Африки носят
квазистационарный характер и привязаны к ди-
намическим процессам, происходящим в этом
районе (Доманевский, 1998; Берников и др., 2002;
Архипов, 2006).

Динамика численности ихтиопланктона в зна-
чительной степени определяет колебания запасов
взрослых рыб, так как основные параметры чис-
ленности поколений рыб закладываются в течение
ранних периодов жизни – эмбрионального, личи-
ночного и малькового. Изучение и анализ измене-
ний численности массовых рыб на ранних фазах
развития являются важными составляющими ра-

циональной эксплуатации водных биоресурсов,
базирующейся на прогнозировании численности
будущих поколений с различной заблаговремен-
ностью (Ahlstrom, Moser, 1976; Дехник и др., 1985;
Бондаренко и др., 2003; Архипов, 2006, 2015а).

В водах северной части Центрально-Восточ-
ной Атлантики (ЦВА) обитают в основном пред-
ставители тропической и субтропической ихтио-
фауны. Разные авторы здесь выделяют от 800 до
1000 видов рыб. В верхнем 100-метровом слое над
шельфом отмечаются пелагические икринки и
личинки более 100 видов рыб (Blache et al., 1970;
Калинина, 1981; Доманевский, 1998; Берников
и др., 2002; Архипов, 2006, 2009, 2011, 2015б). В тро-
пической климатической зоне ЦВА (33°–21° с.ш.)
проходит активный нерест неритических рыб и
нагул их молоди; наиболее массовыми видами яв-
ляются: европейская сардина Sardina pilchardus, ев-
ропейская ставрида Trachurus trachurus, западноаф-
риканская ставрида T. trecae, скумбрия Scomber ja-
ponicus, круглая сардинелла Sardinella aurita. Также
распространёнными являются и некоторые другие
виды рыб (европейский анчоус Engraulis encrasi-
colus, пеламида Sarda sarda, плоская сардинелла

УДК 597.08.591.524.12
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Sardinella maderensis, каранкс Caranx rhonchus и дру-
гие), однако вспышки их численности наблюда-
ются не каждый год (Доманевский, 1998; Берни-
ков и др., 2002). В результате многолетних иссле-
дований получены данные по качественному и
количественному составу и пространственному
распределению ихтиопланктона в разные сезоны
года, описаны районы размножения и периоды
нереста массовых видов рыб в северной части
ЦВА (Калинина, 1981; Седлецкая, 1983; Rodriguez
et al., 2001; Архипов, 2006, 2015б).

Цель работы – проанализировать ретроспек-
тивные материалы и новые данные по динамике
численности массовых видов ихтиопланктона в
водах Марокко с использованием геоинформаци-
онных технологий и базы данных АтлантНИРО
по ихтиопланктону океанических районов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
В статье проанализированы результаты ихтио-

планктонных съёмок 2003–2016 гг. в водах север-
ной (32°–28° с.ш.) и южной (28°–21° с.ш.) частей
Марокко. Всего за данный период выполнено 20
ихтиопланктонных съёмок; число станций за
съёмку в северной части Марокко составляло 20–
25, в южной – 30–35.

Для сбора материала использовали планкто-
носборщики “Бонго-20” с газом № 17–21. Сту-
пенчато-косой лов выполняли на горизонтах 100,
50, 35, 25, 10 и 0 м по 1.5–3.0 мин на каждом гори-
зонте при скорости судна 2–3 узла (Smith, Rich-
ardson, 1977; Методические указания …, 1983).
Планктонные станции на акваториях съёмок рас-
полагались над глубинами от 20 до 1000 м. Видовой
состав икринок и личинок рыб определяли в лабо-
раторных условиях под бинокулярным микроско-
пом МБС-10 (увеличение 8 × 2, 8 × 4). Расчёт ин-
декса численности массовых видов ихтиопланкто-
на проводили методом площадей (Аксютина, 1968).
Индекс численности ихтиопланктона – это сумма
икринок или личинок определённого вида в про-
мысловых квадратах (численность икринок или
личинок под 1 м2 интерполировалась на площадь
промыслового квадрата размерами 20′ × 20′ или
20.0 × 18.7 миль) в толще воды от 0 до 100 м, число
взятых для расчёта промысловых квадратов рав-
няется числу выполненных станций. Для опреде-
ления абсолютной численности ихтиопланктона
и пространственного анализа данных использо-
вали корпоративную геоинформационную систе-
му (ГИС) АтлантНИРО, которая функционирует
на основе информационных web-технологий и
частично – облачных вычислений, при этом при-
меняли метод обратно взвешенных расстояний
(Пак и др., 2016). Абсолютная численность – это
число икринок или личинок, рассчитанное с по-
мощью интерполяции для всей исследуемой ак-
ватории (от побережья до изобаты 1000 м) в слое

воды 0–100 м. Рисунки выполнены в пакете про-
грамм “Surfer”.

РЕЗУЛЬТАТЫ
По данным многолетних исследований, в се-

верной части Марокко отмечено 85 видов икри-
нок и личинок рыб из 57 семейств, в южной части
Марокко – 100 видов из 62 семейств. Всего в их-
тиопланктонных пробах в двух районах встреча-
лись представители 66 семейств (Архипов, 2009,
2011, 2015б). Типичными представителями суб-
тропической ихтиофауны являются европейская
сардина, европейская ставрида и скумбрия, тро-
пической ихтиофауны – круглая сардинелла и за-
падноафриканская ставрида. Икринки и личин-
ки этих видов в ихтиопланктоне, как правило, яв-
ляются наиболее массовыми в зависимости от
сезона года. Видовые составы ихтиопланктона на
исследуемых акваториях были примерно одина-
ковыми и существенно не менялись по годам. От-
мечались значительные количественные измене-
ния массовых видов рыб на ранних стадиях раз-
вития по сезонам и по акваториям.

Северная часть Марокко. Качественный и ко-
личественный состав ихтиопланктона у берегов
северной части Марокко отражает фаунистиче-
скую принадлежность района. Чаще всего здесь
отмечаются икринки и личинки субтропических
видов, пик нереста которых приходится на холод-
ные периоды года. Виды рыб на ранних стадиях
онтогенеза, относящиеся к тропической фауне, в
основном встречаются в тёплые периоды и не
столь многочисленны.

По данным съёмки 2016 г., икринки европей-
ской сардины – самого массового вида субтропи-
ческой ихтиофауны – встречались практически
на всей исследуемой акватории с наибольшими
скоплениями южнее мысов Кантен и Гир и у мы-
сов Дра и Юби (рис. 1а); её личинки отмечались в
меньших количествах южнее мысов Кантен и Гир
и у м. Дра (рис. 1б).

Для анализа интенсивности нереста и динами-
ки численности массовых видов в раннем онтоге-
незе рассчитаны индексы численности и значе-
ния абсолютной численности икринок и личинок
на всей исследованной акватории от побережья
до изобаты 1000 м (табл. 1).

Численность сельдевых на ранних стадиях раз-
вития намного превышала численность ставри-
довых и скумбриевых. Изменения численности
икринок и личинок ставридовых и скумбриевых
варьировали примерно в одном диапазоне.

В 2005–2009 гг. в холодные сезоны наблюда-
лась повышенная численность икринок и личи-
нок в основном европейской сардины, далее шёл
спад, и с 2015 г. наметилась тенденция к увеличе-
нию её численности. Значения индексов числен-
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ности икринок и личинок рыб тропической фау-
ны были невысокие. Можно лишь отметить отно-
сительно высокую численность личинок круглой
сардинеллы летом 2009 г. и икринок западноаф-
риканской ставриды летом 2010 г. Межгодовые
колебания численности основных промысловых
видов тропической фауны выражены не чётко,
стабильные тренды не прослеживаются.

В 2007–2009 гг. значения абсолютной числен-
ности икринок и личинок некоторых видов рыб
были близки или даже меньше индексов числен-
ности этих видов (табл. 1). По-видимому, это свя-
зано с тем, что в ходе съёмок отмечались один–
два больших улова икры и личинок отдельных ви-
дов, которые повлияли на значение индекса их
численности. А при расчёте абсолютной числен-
ности вида данные больших уловов нивелирова-
лись в ходе интерполяции результатов на всю рас-
сматриваемую площадь. Однако сравнение сред-
них значений индекса численности и абсолютной
численности массовых видов показало, что зна-
чения второго показателя превышают таковые
первого в 1.3–2.9 раза (табл. 2).

В целом многолетние тенденции колебаний
индекса численности и абсолютной численности
массовых видов рыб на ранних стадиях онтогене-
за сходны (табл. 1, 2). Высокие коэффициенты
корреляции между изменениями значений ин-

декса численности и абсолютной численности
икринок и личинок массовых видов рыб северной
части Марокко (табл. 2) говорят о возможности
применения обоих методов для анализа динами-
ки численности массовых видов ихтиопланктона.

Южная часть Марокко. Шельф южной части
Марокко по сравнению с северной более широ-
кий. Это способствует увеличению численности в
этом районе промысловых неритических рыб на
всех стадиях онтогенеза. В южной части Марокко
смешиваются субтропическая и тропическая их-
тиофауны. Рассматриваемые виды в ихтиопланк-
тоне являются наиболее многочисленными в за-
висимости от сезона года. В холодные периоды
здесь, как и в северной части Марокко, преобла-
дают представители субтропической фауны, в
тёплые – тропической.

Круглая сардинелла является массовым видом
тропической ихтиофауны. По данным съёмки
2016 г., проведённой поздней осенью, когда пик
её нереста уже прошёл, икринки круглой сарди-
неллы распределялись практически на всей ис-
следуемой акватории с наибольшими скопления-
ми в районе мысов Бохадор, Дахла и Кап-Блан
(рис. 2а). Личинки этого вида отмечались в мень-
ших количествах; относительно высокая их чис-
ленность была отмечена также в районе мысов
Бохадор и Кап-Блан (рис. 2б).

Рис. 1. Распределение икринок (а) и личинок (б) европейской сардины Sardina pilchardus в октябре–ноябре 2016 г.
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Таблица 1. Индексы численности (над чертой) и абсолютная численность (под чертой) икринок (И) и личинок
(Л) массовых видов рыб в районе северной части Марокко (32°–28° с.ш.), экз. × 109

Примечание. Здесь и в табл. 3: *на значения численности данного вида повлияли 1–2 больших улова на учётных станциях,
что привело к некоторому завышению индекса.

Период
съёмки (год, месяцы)

Sardina
pilchardus

Sardinella
aurita

Trachurus
trachurus

Trachurus
trecae

Scomber
japonicus

И Л И Л И Л И Л И Л

2003, X–XI – – – –

2004, XI–XII – – – –

2005, XI–XII – – – –

2006, XII – – – –

2007, VIII – – – –

2007, XI–XII – – – –

2008, XI–XII – – – – –

2009, VII–VIII – – – – –

2009, XII – – – – –

2010, VII – – –

2011, VII – – – – –

2011, XII – – –

2013, XI – – –

2015, X–XII – –

2016, X–XI – – – –

192.5
247.8

324.0
1256.7

72.3
148.9

38.1
159.7

26.9
90.6

16.3
40.5

65.4
184.9

76.5
166.1

14.2
24.9

4.6
9.0

8.4
11.4

2.2
7.9

283.3
413.1

530.9
1151.6

57.9
99.5

11.9
25.1

12.9
27.3

16.6
27.1

676.6
1953.9

297.6
540.4

90.8
157.9

4.7
7.8

74.9
204.9

1.3
3.57

39.9 *
3.1

22.1
96.4

15.4 *
1.1

18.4
61.4

8.7
14.0

4.6
18.9

1781.6
2036.1

162.9
236.9

27.1
37.1

10.2
19.9

47.2 *
38.9

2.3 *
0.7

380.8
400.3

183.0
225.3

78.6
167.2

5.0
8.3

128.5 *
103.5

2.7
5.9

2.1
6.9

131.7
318.6

13.1
27.0

9.0 *
8.1

826.4
2036.1

193.5
538.7

7.4
12.2

104.7
207.6

93.2
127.2

1.2
4.1

2.6
7.6

1.9
2.2

11.6
25.7

1.9
2.2

121.0
217.1

7.2
28.7

6.9
16.0

8.8
17.4

10.2
21.0

49.5
133.2

1.9
3.4

172.0
320.1

93.2
232.8

19.6
28.4

2.3
2.1

28.7
103.9

3.5
4.1

24.2
52.3

121.5
404.3

75.3
259.7

2.6
3.4

4.9
13.0

7.3
22.1

2.4
6.0

34.7
131.6

252.7
487.8

101.2
290.6

9.3
17.4

32.1
83.4

4.4
7.4

2.2
3.5

9.5
28.3

8.6
10.4

319.8
424.4

106.3
152.8

72.2
89.7

30.9
37.1

21.7
29.1

12.4
15.4

Численность сельдевых на ранних стадиях раз-
вития, как и в северной части Марокко, значи-
тельно превышала численность ставридовых и
скумбриевых (табл. 3). Изменения численности
икринок и личинок ставридовых и скумбриевых
колебались в близких пределах. Можно отметить
повышенную численность икринок и личинок
европейской сардины в зимние сезоны 2003,
2007–2009 и 2013 гг. Значения численности икри-
нок и личинок рыб тропической фауны в летние

сезоны были меньше. Высокая численность ик-
ринок и личинок круглой сардинеллы отмечалась
летом 2008 и 2014 и осенью 2015 гг. Межгодовые
колебания численности массовых видов субтропи-
ческой ихтиофауны в раннем онтогенезе близки к
таковым для северной части Марокко (табл. 1, 3).
Явного соответствия между колебаниями числен-
ности икринок и личинок видов тропической их-
тиофауны по годам из смежных районов не на-
блюдалось. Как и в северной части Марокко, в от-
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дельные годы значения абсолютной численности
икринок и личинок некоторых видов рыб близки
или даже несколько меньше значений индекса
численности этих видов, что, по нашему мнению,
обусловлено теми же причинами (см. выше).

Сравнение средних значений индекса числен-
ности и абсолютной численности массовых видов
ихтиопланктона показало, что значения второго
показателя в среднем превышают таковые перво-
го в 1.3–2.6 раза (табл. 4). Ввиду высокой корре-

Таблица 2. Средние значения показателей численности икринок (И) и личинок (Л) массовых рыб в районе се-
верной части Марокко (32°–28° с.ш.) в 2003–2016 гг., экз. × 109

Примечание. Здесь и в табл. 4: ИЧ – индекс численности, АЧ – абсолютная численность, r – коэффициент корреляции; *не-
достаточный объём данных.

Показатель

Sardina
pilchardus

Sardinella
aurita

Trachurus trachurus
Trachurus

trecae
Scomber
japonicus

И Л И Л И Л И Л И Л

ИЧ 340.9 144.8 9.2 15.5 34.0 5.5 10.1 1.6 35.3 3.3

АЧ 594.4 344.1 11.8 36.1 67.2 16.2 18.4 3.2 66.2 6.2

АЧ/ИЧ 1.7 2.4 1.3 2.3 2.0 2.9 1.8 2.0 1.9 1.9

r (p < 0.01) 0.86 0.90 0.96 0.99 0.97 0.99 1.00 –0.17* 0.66 0.93

Рис. 2. Распределение икринок (а) и личинок (б) круглой сардинеллы Sardinella aurita в октябре–ноябре 2016 г.
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Таблица 3. Индексы численности (над чертой) и абсолютная численность (под чертой) икринок (И) и личинок
(Л) массовых видов рыб в районе южной части Марокко (28°–21° с.ш.), экз. × 109

Период
съёмки

(год, месяцы)

Sardina
pilchardus

Sardinella
aurita

Trachurus
trachurus

Trachurus
trecae

Scomber
japonicus

И Л И Л И Л И Л И Л

2003, X–XI – –

2004, VII

2004, XII – – –

2005, XII – – – –

2006, VII – – –

2006, XII– 2007, I – –

2007, VII – –

2007, XII– 2008, I – – –

2008, VII–VIII – –

2008, XII – 2009, I – – –

2009, VIII – – –

2009, XII – 2010, I – –

2010, VII–VIII – – –

2011, VII–VIII – –

2012, I – –

2013, XI–XII – – –

2014, VIII–IX

2015, IX–X – – –

2015, XI – –

2016, X–XI – –

9213.0
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АРХИПОВ, ПАК

ляции между изменениями индекса численности
и абсолютной численности икринок и личинок
массовых рыб для южной части Марокко, так же
как и для северной, можно применять оба метода
анализа динамики численности массовых видов
ихтиопланктона.

ОБСУЖДЕНИЕ

Районы основных нерестилищ и нагула молоди
массовых неритических рыб часто совпадают или
расположены близко друг от друга. Обычно они
находятся вблизи крупных мысов, в зоне подвод-
ных каньонов. Это районы, где происходит подъём
глубинных вод, интенсивны процессы перемеши-
вания, образуются разномасштабные круговороты
и градиентные зоны, обусловленные системой по-
токов постоянных поверхностных течений, ветров
и орографическими особенностями континен-
тальной отмели. Обобщение наблюдений послед-
них лет с учётом ретроспективных материалов по-
казало, что расположение нерестилищ и мест на-
гула молоди массовых пелагических рыб на
шельфе северной части ЦВА носит квазистацио-
нарный характер, и их центры практически оста-
ются стабильными. Такое распределение нере-
стилищ и мест нагула, вероятнее всего, объясня-
ется особенностями гидрологического режима
(почти круглогодичное развитие прибрежных ап-
веллингов в районе крупных мысов) и наличием
скоплений кормовых организмов (Архипов, 2009,
2011, 2015б).

Расчёт абсолютной численности ихтиопланк-
тона методом обратно взвешенных расстояний
имеет свои ограничения (Watson, Philip, 1985).
Так, из-за большого числа нерезультативных ло-
вов в некоторые годы получились близкие или
меньшие по сравнению с индексом численности
величины. Поэтому оптимально при выполнении
ихтиопланктонных съёмок иметь более трёх–пя-
ти результативных уловов, для чего следует не-
сколько увеличить число выполняемых станций в
рассматриваемых районах. Значения абсолютной
численности икринок и личинок рыб, рассчитан-
ные по большому числу результативных уловов

(более трёх–пяти), точнее отражают динамику
численности ихтиопланктона, так как они опре-
делялись для всей акватории съёмок, а не по стан-
дартным станциям, данные по которым исполь-
зовались при определении индекса численности.

Выявленные межгодовые колебания числен-
ности ихтиопланктона, по всей видимости, обу-
словлены изменчивостью гидрологических усло-
вий и, в первую очередь, интенсивностью при-
брежных апвеллингов. Всё это в конечном счете
приводит к изменениям площади насыщенных
биогенами глубинных вод, поднятых на поверх-
ность, вспышке численности фито-, а затем и
зоопланктона, что в свою очередь привлекает ту-
да рыб-планктофагов. А это, несомненно, сказы-
вается на сроках и интенсивности нереста про-
мысловых рыб и, в частности, на особенностях
вспышек их нерестовой активности. Кроме того,
на полученные результаты, видимо, повлияли и
изменения сроков проведения съёмок в разные
годы. Оптимальные значения абиотических и
биотических факторов среды для эффективного
нереста рассматриваемых видов рыб различны,
поэтому вспышки численности икринок и личи-
нок этих видов происходят не синхронно (Архи-
пов, 2006, 2015б; Архипов и др., 2017а, 2017б).

В целом выявленные закономерности в коле-
баниях численности массовых субтропических
видов рыб на ранних стадиях развития для южной
части Марокко близки к таковым для северной
части. Для тропических видов рыб в раннем онто-
генезе такой связи в колебаниях численности не
выявлено, так как значительные районы их нере-
ста и нагула молоди расположены южнее, в водах
Мавритании и Сенегала.

ВЫВОДЫ

1. Колебания численности икринок и личинок
массовых промысловых видов рыб Марокко про-
исходят не синхронно. Эти колебания определя-
ются сложным комплексом абиотических и био-
тических факторов среды, влияющих на их рас-
пределение и численность.

Таблица 4. Средние значения показателей численности икринок (И) и личинок (Л) массовых рыб в районе юж-
ной части Марокко (28°–21° с.ш.) в 2003–2016 гг., экз. × 109

Показатель
Sardina

pilchardus
Sardinella

aurita
Trachurus
trachurus

Trachurus
trecae

Scomber
japonicus

И Л И Л И Л И Л И Л

ИЧ 2687.1 1296.4 550.7 506.3 100.5 12.3 52.3 23.7 168.1 14.2
АЧ 5011.1 2577.6 737.8 759.0 186.4 27.9 95.5 41.1 412.2 36.8
АЧ/ИЧ 1.9 2.0 1.3 1.5 1.9 2.3 1.8 1.7 2.5 2.6
r (p < 0.01) 0.97 0.95 0.91 0.92 0.98 0.90 0.87 0.79 0.99 0.86
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2. В зоне Марокко существуют единые популя-
ции европейской сардины, европейской ставри-
ды и скумбрии, динамика численности на ранних
стадиях развития у которых близка на всей рас-
сматриваемой акватории (32°–21° с.ш.). Для ик-
ринок и личинок тропических видов (круглая
сардинелла, западноафриканская ставрида) такая
связь колебаний численности не прослеживает-
ся, так как значительные районы их нереста и на-
гула молоди расположены южнее, в водах Маври-
тании и Сенегала.

3. Многолетние тенденции изменений индек-
са численности и абсолютной численности ран-
них стадий онтогенеза рассматриваемых видов
рыб в северной и южной частях Марокко в целом
одинаковы. Абсолютные значения численности
икринок и личинок, по нашему мнению, точнее
отражают динамику численности ихтиопланкто-
на, так как рассчитаны для всей исследуемой ак-
ватории.
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С помощью компьютеризированных гидроакустических комплексов исследовано зимнее распреде-
ление рыб на крупнейшей русловой яме р. Иртыш. Установлено, что подо льдом на русловой яме
образуются скопления рыб, местоположение, плотность, численность и размерный состав которых
претерпевают в течение зимы существенные изменения. В начале зимы плотность и численность
скоплений рыб выше, чем в предвесенний период. Распределение рыб по площади ямы меняется из
месяца в месяц, но приуроченность большинства рыб к толще воды и приповерхностным горизон-
там остаётся неизменной. На акватории ямы рыбы повсеместно объединены в динамичные агрега-
ции. Бóльшая часть рыб подо льдом представлена малоразмерными особями карповых (Cyprinidae),

Ключевые слова: рыбы, распределение, поведение, зимовка, гидроакустика, русловая яма, р. Иртыш.
DOI: 10.1134/S0042875219030147

Феномен концентрации рыб на глубоководных
участках водоёмов неоднократно отмечен в лите-
ратуре (Вотинов, 1958; Никольский, 1963; Иоган-
зен, 1972; Поддубный, Малинин, 1988). Наши ис-
следования на нижнем Иртыше, в Горнослинкин-
ской русловой яме, позволили детально изучить
распределение рыб, закономерности формирова-
ния их скоплений в период открытой воды (Павлов,
Мочек, 2005; Pavlov et al., 2006; Экология рыб …,
2006; Павлов и др., 2011). Известно, что с наступле-
нием зимы распределение и поведение рыб во
внутренних водоёмах умеренных и высоких широт
существенно меняется, однако особенности под-
лёдного распределения рыб на крупных реках
изучены недостаточно. В малых реках льдообра-
зование является критическим фактором для вы-
живания молоди лососёвых (Salmonidae) вслед-
ствие образования донного льда (Brown, 1999;
Stiсkler et al., 2006; Stiсkler, 2008; Brown et al.,
2011). Поэтому зимой рыбы в таких водотоках
концентрируются на участках с минимальным те-
чением и слабой степенью промерзания (Brown,
1999; Stiсkler et al., 2006; Huusko et al., 2007;
Stiсkler, 2008; Brown et al., 2011). В озёрах в течение
подлёдного периода численность и размерный
состав рыб в скоплениях и их размещение изме-
няются.

В лимнических водоёмах после ледостава рас-
пределение рыб определяется температурным ре-
жимом разных горизонтов, их кислородной обес-
печенностью, особенностями оборонительно-
пищевых отношений гидробионтов (Щербаков,

1967; Eckmann, 1995; Steinhart, Wurtsbaugh, 1999).
Универсальной особенностью подлёдного рас-
пределения рыб в озёрах является образование
скоплений на фоне сохранения суточной ритми-
ки их вертикальных кочёвок (Павлов и др., 1991;
Presnyakov, Borisenko, 1993; Eckmann, 1995; Stein-
hart, Wurtsbaugh, 1999; Jurvelius, Marjoma, 2008).

По известным нам литературным данным, спе-
циальные ихтиологические исследования русло-
вых ям крупных рек в зимнее время ранее не прово-
дились. Материалы, отражающие закономерности
освоения рыбами русловых ям подо льдом, необхо-
димы для понимания экологической роли этих
участков речной системы и представляют актуаль-
ность в практическом отношении (Павлов, Мочек,
2005).

Цель работы – изучить особенности зимнего
распределения рыб на крупной русловой яме в
подлёдный период с декабря по март: выявить ди-
намику плотности, размерного состава и числен-
ности рыб, распределение скоплений рыб по пло-
щади ямы и глубинам, изучить их агрегации.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Горнослинкинская русловая яма р. Иртыш

расположена в координатах 58°44′ с.ш. 68°41′ в.д.;
образована по руслу реки, имеет сложную форму с
двумя поворотами на 90°; её протяжённость 1.5 км,
площадь акватории превышает 58 га. Скорость
течения на стрежне достигает 1.5 м/с, а перепады
глубин − более 40 м. Вследствие сильного тече-

УДК 597.5.591.5
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ния, сложной формы русла и срединного подня-
тия дна по стрежню ямы образуются мощные во-
довороты с вертикальной осью вращения, у бере-
гов и на больших глубинах формируются зоны
гидравлической тени.

Среди рыбного населения русловой ямы по чис-
ленности доминируют Cyprinidae (более 98% –
преимущественно молодь): Leuciscus idus, Abramis
brama, Rutilus rutilus, Leucaspius delineates, Carrasius
carrasius. Рыбы других фоновых семейств – Perci-
dae (Perca fluviatilis, Stizostedion lucioperca, Gymno-
cephalus cernuus), Acipenseridae (Acipenser ruthenus),
Esocidae (Esox lucius), Gadidae (Lota lota) − встре-
чаются значительно реже. Видовая принадлеж-
ность рыб установлена на основе сетных обловов,
а также оригинального гидроакустического мето-
да – анализа огибающей эхосигнала (Pavlov еt al.,
2010).

Изучение особенностей жизнедеятельности
рыб на русловых ямах, и тем более подо льдом,
требует применения специальных методик. В по-
следние десятилетия для подлёдных ихтиологи-
ческих исследований широко используется гид-
роакустическая аппаратура в сочетании с кон-
трольным ловом рыб (Presnyakov, Borisenko, 1993;
Eckmann, 1995; Steinhart, Wurtsbaugh, 1999; Jurve-
lius et al., 2000, 2011; Jurvelius, Marjoma, 2008). На-
стоящая работа основана на гидроакустическом
зондировании акватории как рациональном и
предпочтительном на сегодняшний день способе
изучения рыбного населения крупных естествен-
ных водотоков.

Исследования проводили с декабря 2006 по
март 2007 гг., т.е. в период устойчивого ледового
покрова на Иртыше. Основная часть работы вы-
полнена с использованием компьютеризирован-
ного комплекса вертикального зондирования “Ас-
кор” (ООО “Промгидроакустика”, Россия), кото-
рый включает эхолот с частотой излучения 50 и
200 кГц, передающие компоненты, систему фик-
сации, анализа и преобразования эхосигналов.
Приёмно-передающие антенны размещали подо
льдом. Для этого бурили 18 лунок диаметром 20 см
по стрежневой трансекте и 6 лунок на поперечной

трансекте в верхней и нижней оконечностях ямы.
Отражённый акустической целью сигнал эхолота
записывался в цифровой форме на твёрдый диск
ноутбука. В итоге дистанционным путём определя-
ли плотность скоплений и размер обнаруженных
рыб, их местоположение по горизонтальным и вер-
тикальным векторам. Дальнейшая компьютерная
обработка позволяла с помощью специальных про-
грамм создавать таблицы, графические отображе-
ния и планшеты распределения рыб в водоёме.

Для наблюдения за агрегациями рыб подо
льдом, фиксации их перемещений и межгруппо-
вого обмена особями применяли гидролокатор
кругового обзора FSS-3300 (“Symrad”, Норве-
гия). Антенну локатора устанавливали на глубине
10 м в срединной части ямы через прорубь разме-
ром 0.5 × 0.5 м. С помощью этого прибора зонди-
ровали толщу воды до дна и таким образом реги-
стрировали всех рыб в границах диаграммы на-
правленности антенны – 20°. Продолжительность
наблюдения составила 1 ч, причём каждые 5 мин
изображение останавливали для компьютерной
фиксации местоположения и перемещения рыб.
Изображение на мониторе гидролокатора записы-
вали на жёсткий диск с обозначениями расположе-
ния агрегаций рыб и одиночных особей, береговых
отрогов и срединного поднятия дна на русловой
яме. По визуализированным перемещениям рыб
оператор в дальнейшем строил этограммы состо-
яния скоплений.

Всего проведено шесть серий гидроакустиче-
ского зондирования по каждой из трансект с по-
мощью эхолота и одно наблюдение на стрежне с
помощью гидролокатора. Исследования выпол-
няли в светлое время суток.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В течение всей зимы на русловой яме подо

льдом постоянно находится скопление рыб, но
его местоположение и плотность, а также числен-
ность и размерный состав рыб меняются. Наи-
большая плотность скопления отмечена в разгар
зимы (декабрь−январь), а к концу зимы (фев-

Общая численность рыб, плотность скопления и соотношение разных размерных групп на акватории Горно-
слинкинской русловой ямы в зимний период, %

Дата Численность, экз.
Плотность, экз/га Длина рыб, см

средняя максимальная 5–7 8–16 17–32 >32

24.12.2006 22100 727 9600 43 42 8 7
12.01.2007 25700 789 9728 37 39 18 6
20.01.2007 25900 795 33000 32 49 14 5
02.02.2007 16200 498 5500 26 42 23 9
08.03.2007 23200 713 6600 24 53 15 8
20.03.2007 13200 404 8400 28 56 11 5
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раль−март) наблюдается тенденция её уменьше-
ния (рис. 1). Соответственно, численность скоп-
ления рыб на яме претерпевала значительные ко-
лебания в течение всей зимы при сохранении
общего тренда на снижение к началу весны. Ос-
нову скопления рыб на яме постоянно составля-
ли особи длиной 8−16 см. Вместе с тем доля осо-
бей минимального (5−7 см), а также среднего
(17−32 см) и крупного (>32 см) размера менялась
от месяца к месяцу (таблица).

Освоение рыбами пространства русловой ямы
отражает динамичность процесса их распределе-
ния (рис. 2, 3) В начале зимы (декабрь−январь)
скопление рыб занимает наибольшее простран-
ство русловой ямы как по площади акватории
(рис. 2а−2в), так и по глубине (рис. 3а−3в). В по-
следующий зимний период горизонтальные и вер-
тикальные пределы массового размещения рыб
сужаются. Если в декабре и январе нижняя грани-
ца скопления рыб достигала глубины 30−35 м, то в
феврале лишь 20 м (рис. 3г). В марте рыбы разме-
щались главным образом до глубины 25−30 м
(рис. 3д, 3е). По мере прохождения зимнего пе-
риода участок максимальной плотности скопле-
ния смещался по направлению к стрежню реки
(2д). В наибольшей степени тенденция перехода
скопления на стрежень проявилась в конце мар-
та (рис. 2е). Одновременно наблюдался подъём
основной массы рыб на глубины не более 25 м
(рис. 3е). На протяжении всей зимы максималь-
ная плотность скопления была приурочена к
участкам неоднородного донного рельефа – сре-
динному поднятию и прибрежному отрогу ямы.

Скопления рыб на русловой яме представлены
динамичными агрегациями (рис. 4). Одиночные
рыбы, а также группы постоянно меняют своё ме-
стоположение, причём между ними наблюдается
обмен особями. У береговых отрогов и на средин-
ном поднятии ямы могут располагаться придон-

Рис. 1. Средняя плотность скоплений рыб на аквато-
рии Горнослинкинской ямы в зимний период с де-
кабря 2006 по март 2007 гг.
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Рис. 2. Планшеты размещения рыб на акватории Гор-
нослинкинской русловой ямы в подлёдный период:
а − 24.12.2006 г., б − 12.01.2007 г., в − 20.01.2007 г., г −
02.02.2007 г., д − 08.03.2007 г., е − 20.03.2007 г.; (⇒) −
направление течения реки; А−А' – стрежневая тран-
секта.
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ные агрегации, а в толще воды − пелагические
группы и одиночные особи. Агрегации рыб рас-
падаются и формируются вновь, увеличиваются в
размерах за счёт соседних групп.

ОБСУЖДЕНИЕ

Зимнее распределение рыб на русловой яме
характеризуется динамичными чертами: проис-
ходят изменения плотности, численности, раз-
мерного состава и местоположения скопления.
Максимальная плотность скопления рыб наблю-
дается в начале зимы, однако на протяжении зи-
мы она заметно снижается, падая до минимума
весной. В первую половину зимы на акватории

ямы численность рыб в скоплении была макси-
мальной, а в конце зимы она уменьшилась прак-
тически в два раза. Вероятно, к весне значитель-
ная часть молоди и даже крупных рыб погибают, а
часть производителей покидают участки зимовки,
мигрируя к местам размножения и нагула. В тече-
ние зимних месяцев наблюдаются широкие пере-
мещения рыб по площади русловой ямы, хотя ос-
новная масса рыб предпочитает неоднородности
донного рельефа. Вертикальное распределение
рыб претерпевает лишь незначительные измене-
ния с сохранением очевидной приуроченности ос-
новной массы рыб к пелагическим горизонтам.

Молодь в пелагиали образует подвижные агре-
гации с переменным составом. На протяжении

Рис. 3. Вертикальная структура скоплений рыб на Горнослинкинской русловой яме в зимний период: а – 24.12.2006 г.,
б – 12.01.2007 г., в – 20.01.2007 г., г – 02.02.2007 г., д – 08.03.2007 г., е – 20.03.2007 г.; обозначения см. на рис. 2.
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ограниченного времени агрегации распадаются,
многие особи их покидают, объединяясь в малые
группы, но вскоре рыбы образуют новые агрега-
ции (рис. 4). Этот процесс напоминает известный
эффект стохастического движения в кормящихся
стаях рыб (Радаков, 1972). Столь интенсивная из-
менчивость объединений молоди объясняется
разными причинами, в том числе воздействием
крайне неоднородных гидравлических условий
на русловой яме.

Скопления рыб на акватории русловых ям
крупных рек наблюдаются всесезонно – при от-
крытой воде и подо льдом. В их составе встреча-
ются все размерно-возрастные группы – от ран-
ней молоди до производителей, хотя весной и в
начале лета абсолютно доминирует молодь (Pav-
lov et al., 2006). Концентрирующий эффект русло-
вых ям для рыб как зимой, так и летом определя-
ется внешними условиями этого своеобразного
биотопа. Вследствие мощного течения, перепа-
дов глубины и резких поворотов русла на яме
формируется сложная гидравлическая структура
потока с разнонаправленными водоворотами. На

этот участок течением реки заносится покатная
молодь, активно подходят производители. Рыбы,
попавшие на русловые ямы, подолгу остаются в
таких местообитаниях. С одной стороны, водово-
роты на длительное время дезориентируют и
удерживают рыб в пелагиали (Павлов, 1979). С
другой стороны, у отрогов ямы и на больших глу-
бинах формируются затишные зоны, где рыбы
могут находиться длительное время, применяя
при этом минимум усилий. Кроме того, интен-
сивное перемешивание водных слоёв благопри-
ятствует улучшению кислородного и термального
режимов местообитания. Хищники на русловой
яме находят обильную кормовую базу, а их потен-
циальные жертвы (молодь рыб) приобретают до-
полнительную возможность защиты. Эти особен-
ности биотопа ямы в целом способствуют кон-
центрации и длительному пребыванию здесь
множества рыб.

Таким образом, исследования на Горнослин-
кинской русловой яме показали, что зимой здесь
формируются скопления рыб, основу которых
составляют особи малых размеров – от 8 до 16 см.

Рис. 4. Придонные (1) и пелагические (2) агрегации рыб и одиночные особи (3), по данным регистрации сканирую-
щим гидролокатором кругового обзора FSS-3300 срединного поднятия (СП) и донных отрогов (ДО) Горнослинкин-
ской русловой ямы в марте 2007 г.; (- -) – первоначальное положение скоплений, (⎯) – итоговое положение скопле-
ний спустя 1 ч, (→) – направление перемещений рыб.
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На протяжении зимы меняются местоположение,
плотность, численность и размерный состав
скоплений. Распределение рыб по площади ямы
изменчиво, но приуроченность большинства осо-
бей к толще воды и приповерхностным горизон-
там остаётся постоянной. Скопления рыб на яме
образуются вследствие водоворотной структуры
течения на резких перепадах глубин и поворотах
русла. Молодь в массе попадает на яму с транзит-
ным потоком и длительное время остаётся дез-
ориентированной в водоворотах либо держится
на затишных участках биотопа. На акватории
русловой ямы формируются разные по размеру
агрегации рыб, между которыми происходит об-
мен особями.
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Рассматривается возрастная структура и динамика роста морского ерша Scorpaena porcus из трёх бухт
(Казачья, Александровская и Стрелецкая), характеризующихся разным уровнем загрязнения. В
возрастной структуре морского ерша не выявлены выраженные различия, в значительной степени
она соответствует естественному состоянию популяции. Различия между средним возрастом мор-
ского ерша из наименее загрязнённой Казачьей бухты и наиболее загрязнённой Стрелецкой недо-
стоверны. Для морского ерша из Казачьей бухты характерен более высокий темп роста, чем из Стре-
лецкой и Александровской бухт. Однако несущественная разница значений показателей, характе-
ризующих рост особей в этих районах, не позволяет сделать однозначный вывод о замедлении роста
ерша в двух последних.

Ключевые слова: морской ёрш Scorpaena porcus, возраст, рост, загрязнение, Чёрное море.
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Морской ёрш Scorpaena porcus – широко рас-
пространённый оседлый демерсальный вид. Его
ареал охватывает Атлантический океан у берегов
Европы и Африки, от южных берегов Великобри-
тании до Канарских и Азорских о-вов, берега Ма-
рокко, Средиземное и прилегающие моря. В при-
брежных водах Чёрного моря распространён по-
всеместно, в Азовском море известен к северу от
Керченского пролива, у м. Казантип и о-ва Би-
рючий (Световидов, 1964). Высокая численность,
оседлый образ жизни, сравнительно длинный
жизненный цикл и отсутствие промысловой на-
грузки делают морского ерша традиционным
биоиндикатором для оценки качества окружаю-
щей среды.

В качестве исследуемого района Чёрного моря
выбрана севастопольская морская акватория, для
которой характерно наличие большого числа
бухт, различных по характеру водообмена с от-
крытым морем. Акватория относится к районам
активного хозяйственного использования и слу-
жит коллектором различных загрязнителей. В её
водные массы поступают неочищенные или
условно чистые промышленные и хозяйственно-
бытовые сточные воды, в связи с чем в прибреж-
ных районах сформировались зоны с высокими
концентрациями токсикантов в донных осадках:
тяжёлых металлов, хлорорганических соединений

(ХОС), полихлорированных бифенилов (ПХБ),
трихлорметилди(п-хлорфенил)метана (ДДТ), неф-
тяных углеводородов (Малахова и др., 2017). За-
грязнение имеет комплексный характер и наиболее
выражено в закрытых бухтах, имеющих низкий
уровень водообмена с открытым морем.

В наибольшей степени к загрязнению чувстви-
тельны биохимические параметры, в связи с чем
достаточно хорошо изучены ответные реакции
ерша на антропогенное воздействие на молеку-
лярном уровне (Руднева, Жерко, 2000; Скуратов-
ская, 2009; Руднева и др., 2011; Кузьминова, 2016).
Имеются данные о воздействии комплексного за-
грязнения на морфофизиологические показатели
ерша (Кузьминова, 2006; Kuzminova et al., 2011).
Исследователи отмечают выраженную зависи-
мость ряда биохимических и морфофизиологиче-
ских показателей от уровня загрязнения при-
брежной зоны исследуемых районов Чёрного мо-
ря. Имеются сведения о размерно-возрастной и
половой структуре морского ерша юго-западного
побережья Крыма и Кавказского побережья
(Пашков и др., 1999; Овен и др., 2000) и связи этих
показателей с уровнем загрязнения. Также неод-
нократно выдвигалось предположение о замедле-
нии роста в более загрязнённых районах (Пашков
и др., 1999, Овен и др., 2000; Кузьминова, 2016),
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что является дискуссионным вопросом и нужда-
ется в подтверждении.

Цель настоящего исследования – проанализи-
ровать и сравнить особенности группового роста
и возрастной структуры морского ерша из трёх
участков акватории, характеризующихся разным
уровнем загрязнения: бухт Казачья, Алексан-
дровская и Стрелецкая.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Рыб отлавливали в бухтах Казачья, Алексан-
дровская и Стрелецкая (рис. 1) в весенне-летний
период 2014–2017 гг. донными ловушками с яче-
ёй сетного полотна 12 мм. Пойманных особей
(959 экз.) подвергали полному биологическому
анализу согласно стандартным методикам (Прав-
дин, 1966). Измерения стандартной длины (SL)
проводили с точностью до 0.1 см, массы – до 0.1 г.
Возраст определяли по отолитам, предварительно
выдержанным в течение 2–5 сут. в 50%-ном рас-
творе глицерина для просветления.

При описании линейного и весового роста
применяли уравнения Берталанфи (Bertalanffy,
1938; Мина, Клевезаль, 1976; Рикер, 1979): L =
=  и  где L∞ –
асимптотическая длина, W∞ – асимптотическая
масса, k – константа скорости роста, t0 – возраст
рыбы, когда её длина и масса в рассматриваемой
модели равны 0; b – показатель степени в зависи-
мости масса–длина (W = aLb). Для верификации
полученных коэффициентов анализировали раз-
ность между наблюдёнными и расчётными значе-

− −
∞ − 0( )(1 )k t tL e − −

∞= − 0( )(1 ) ,k t t bW W e

ниями линейных размеров и сумму квадратов
разностей (Мина, Клевезаль, 1976).

Индексы роста линейных (ϕ) и весовых (ϕ′) по-
казателей рассчитывали по формулам (Pauly et al.,
1988): ϕ = lgk + 2lgL∞ и ϕ′ = lgk + (2lgW∞)/3.

При рассмотрении возрастной структуры при-
меняли показатель возрастной гетерогенности
(разнообразия):  =  где Pi – доля особей
i-той возрастной группы.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Токсикологическая характеристика района ис-
следований. Стрелецкая бухта является одной из
наиболее подверженных антропогенному прессу
акваторий Севастополя. Вдоль восточного побе-
режья базируются корабли Черноморского фло-
та. Западное побережье занято жилыми зданиями
города. В последние десятилетия наблюдается из-
менение качества антропогенной нагрузки в дан-
ной акватории, в частности, за счёт интенсивной
застройки береговой полосы коммунальными и
гостинично-туристическими комплексами, рас-
ширения сети причалов для судов малого (прогу-
лочного) флота (Осадчая и др., 2011). Для осадков
Стрелецкой бухты характерны заиленные ракуш-
ники, пески и чёрные илы. Так, в последние годы
в донных отложениях центральной части бухты
концентрация ΣПХБ и ΣДДТ в среднем составляет
соответственно 100 и 51 нг/г сухой массы, нефтя-
ных углеводородов – 705 мг/100 г сырой массы,
ртути – 304 нг/г сухой массы (Малахова и др., 2003,
2017; Еремеев и др., 2008; Тихонова и др., 2018).

∇ Σ 21 ,iP

Рис. 1. Карта района исследований.

Чёрное море

б. Александровская
б. Стрелецкая

б. Казачья
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Александровская бухта входит в состав Сева-
стопольской бухты, перегруженной городскими
застройками, промышленными предприятиями,
причалами. Искусственное сужение входного
пролива Севастопольской бухты путём сооруже-
ния защитных северного и южного молов в конце
1970-х гг. привело к снижению интенсивности
водообмена с открытой частью моря на 40–70% в
год и как следствие – к ухудшению экологического
состояния акватории. Уровень ΣПХБ и ΣДДТ в
донных отложениях Александровской бухты со-
ставляет в среднем соответственно 110 и 35 нг/г су-
хой массы (Малахова и др., 2017).

Казачья бухта расположена в 15 км от центра
города и является одной из наиболее чистых в си-
стеме севастопольских бухт. Несмотря на то что б.
Казачья является популярным местом отдыха и ис-
пытывает значительную антропогенную нагрузку
за счет жилых застроек и дельфинария, процессы
самоочищения в ней протекают достаточно интен-
сивно (Моисеенко, 2012). Донные отложения
Казачьей бухты представлены в основном за-
иленными ракушниками и песками. Такие круп-
нозернистые осадки характеризуются хорошей
промываемостью и малой сорбционной ёмко-
стью загрязняющих веществ. В районе сбора ма-
териала дно бухты образовано скальными выхо-
дами и, соответственно, загрязняющие вещества
в этих местах не накапливаются. В донных осад-
ках акватории концентрация ртути в среднем со-
ставляет 33.7 нг/г сухой массы, нефтяных углево-
дородов – 36 мг/100 г сырой массы (Малахова и др.,
2003, 2017; Еремеев и др., 2008).

Возрастная структура популяции является ре-
зультатом взаимодействия трёх процессов: по-
полнения, роста и убыли. Так же, как и другие ви-
довые свойства, возрастная структура непрерыв-
но меняется в определённых рамках, адаптивно
отвечая на изменения условий жизни (Николь-
ский, 1974). Условия обитания, в том числе и
комплексное загрязнение, оказывают влияние на
каждый из процессов, в результате взаимодей-
ствия которых слагается возрастная структура,
что делает её удобным индикатором при оценке
токсикологических свойств среды обитания. В
качестве основных эффектов комплексного за-
грязнения отмечается повышенная элиминация
особей, сокращение пополнения, увеличение до-
ли особей младших возрастных групп (Моисеен-
ко и др., 2010), что выражается в уменьшении
числа возрастных групп, снижении возрастного
разнообразия и сокращении максимального и
среднего возраста. Безусловно, воздействие на
популяцию токсичных веществ не является изо-
лированным, происходит совместно с другими
факторами среды и находится во взаимодей-
ствии с ними. Однако географическая близость
и относительная открытость выбранных для ис-
следования бухт позволяет минимизировать раз-

ницу в гидролого-гидрохимических, продукци-
онных и температурных показателях.

В возрастном составе морского ерша из всех
исследуемых бухт преобладали 4-годовалые осо-
би (рис. 2), что в целом соответствует, а в некото-
рых случаях превышает модальное значение воз-
раста для популяций из других участков ареала
(Пашков и др., 1999; Bilgin, Celik, 2008; Mesa et al.,
2010). Максимальный зарегистрированный воз-
раст в Александровской и Казачьей бухтах состав-
ляет 11 лет, в Стрелецкой – 10 лет. Средний возраст
незначительно увеличивается в ряду Александров-
ская → Казачья → Стрелецкая (табл. 1). Однако
только ёрш из б. Александровская по данному по-
казателю демонстрирует статистически значимые
различия: p = 0.001 при попарном сравнении с
б. Стрелецкая и p = 0.035 – с б. Казачья. Различия
в среднем возрасте между ершом из Стрелецкой и
Казачьей бухт статистически недостоверны (p =
= 0.35). Значение коэффициента вариации и воз-
растная гетерогенность растут в ряду Алексан-
дровская → Стрелецкая → Казачья бухта, что
свидетельствует о большем возрастном разнооб-
разии ерша в последней.

В возрастной структуре морского ерша из трёх
бухт с разным уровнем загрязнения не отмечены
выраженные различия; в значительной степени
она соответствует естественному состоянию по-
пуляции. Неблагоприятных изменений, направ-
ленных в сторону сокращения числа старших воз-
растных групп и уменьшения возрастного разно-
образия, не выявлено.

Динамика роста. Рост является одним из важ-
нейших видовых свойств, характеризующих вза-
имоотношения организма и среды, и в значитель-
ной степени определяет скорость созревания,
продолжительность жизни и темп воспроизвод-
ства популяции. Как и возрастная структура, рост
приспособительно меняется в зависимости от
условий обитания (Никольский, 1974). В небла-
гоприятных токсикологических условиях часто
наблюдается снижение темпа линейного и весо-
вого роста, замедление созревания особей в попу-
ляции, что связано с перераспределением на ор-
ганизменном уровне энергетического бюджета на
поддержание метаболизма в ущерб пластическо-
му росту и созреванию (Моисеенко и др., 2010).

Эмпирические кривые линейного роста мор-
ского ерша из всех трёх бухт обнаруживают зна-
чительное сходство (рис. 3). Бóльшая часть разли-
чий в средних значениях длины в пределах воз-
растных групп находится в рамках стандартной
ошибки.

Уравнение Берталанфи наиболее достоверно
аппроксимирует динамику линейного роста мор-
ского ерша после 3-го года жизни, т.е. после нача-
ла полового созревания (табл. 2). В соответствии
с наименьшими значениями сумм квадратов раз-
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ностей расчётные значения линейных размеров
ерша из б. Казачья в наибольшей степени соот-
ветствуют наблюдённым. Наибольшие отклоне-
ния наблюдаются в случае с самцами из б. Стре-
лецкая.

Согласно константе скорости роста (k) в рас-
сматриваемой модели самки морского ерша в
наиболее чистой Казачьей бухте растут несколько
быстрее (k = 0.12), чем в других бухтах, и достига-
ют 80%-ной предельной длины (17.7 см) в воз-
расте 16–17 лет, что примерно на 1 год раньше,
чем в Стрелецкой и Александровской (табл. 3).
Самцы морского ерша в б. Казачья 80%-ной пре-

дельной длины (9.6 см) достигают на 3–4-м году
жизни, что также на 1 год раньше, чем в Стрелец-
кой и Александровской бухтах. Данное обстоя-
тельство обусловлено наименьшими значениями
L∞ и W∞ в принятой модели при наибольших зна-
чениях ежегодного прироста, определяемого k. В
целом же с учётом всех коэффициентов рост мор-
ского ерша в б. Казачья существенно не отличает-
ся от такового в двух других бухтах (рис. 4). Также
следует отметить, что в данном случае речь идёт о
групповом росте, коэффициенты характеризуют
некую усреднённую для группы особей величину,
в то время как индивидуальные особенности ро-

Рис. 2. Возрастной состав морского ерша Scorpaena porcus в Стрелецкой (- - -), Александровской (– · –) и Казачьей
(⎯⎯) бухтах.
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Таблица 1. Средний возраст и возрастное разнообразие морского ерша Scorpaena porcus в бухтах с разным уров-
нем загрязнения

Показатель
Бухта

Стрелецкая Александровская Казачья

Средний возраст, лет 4.90 4.45 4.79
Стандартная ошибка 0.12 0.07 0.12
Дисперсия 3.06 2.26 3.62
Стандартное отклонение 1.75 1.50 1.90
Доверительный интервал c р = 0.95 0.23 0.13 0.24
Коэффициент вариации 35.7 33.8 40.1
Мода 4 4 4
Возрастная гетерогенность 5.36 4.35 6.24
Число рыб, экз. 217 490 252
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ста ерша из разных бухт могут в значительной сте-
пени перекрываться.

Для самок морского ерша из Казачьей бухты ха-
рактерны наибольшие значения индексов роста ϕ
и ϕ′, при этом наименьшие значения наблюдаются
в наиболее загрязнённой Стрелецкой бухте. У сам-
цов из Казачьей бухты индексы роста минимальны
в связи с наименьшими значениями L∞ и W∞. Сам-
цы из Стрелецкой бухты занимают промежуточное
положение по данным показателям. При этом раз-
ница в значениях индексов роста слишком мала,
чтобы сделать однозначный вывод о замедлении

роста в более загрязнённых районах – в Стрелец-
кой и Александровской бухтах.

ОБСУЖДЕНИЕ

Известно немало работ, в которых рассматри-
вается воздействие неблагоприятных токсиколо-
гических условий на популяции гидробионтов
(Кузьминова, 2006, 2016; Пашков и др., 1999;
Скуратовская, 2009; Моисеенко и др., 2010; Ковыр-
шина, 2015). В ряде случаев отмечается выраженное
воздействие полютантов на состояние популяций,

Рис. 3. Кривые линейного роста (SL) самок (а) и самцов (б) морского ерша Scorpaena porcus в Стрелецкой, Алексан-
дровской и Казачьей бухтах, по эмпирическим данным; (I) – стандартная ошибка, ост. обозначения см. на рис. 2.
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Таблица 2. Разность между расчётными и наблюдёнными значениями длины морского ерша Scorpaena porcus (в
долях наблюдённого значения) и сумма квадратов разностей

Возраст, лет

Бухта

Стрелецкая Александровская Казачья

Самки Самцы Самки Самцы Самки Самцы

2 0.01 0.20 0.11 0.13 0.08 0.07
3 0.04 0.13 0.08 0.05 0.05 0
4 0.06 0.09 0.07 0.04 0.00 0
5 0.05 0.06 0.06 0.02 0.08 0
6 0.04 0.04 0.05 0.01 0.03 0.05

Сумма квадратов разностей 0.01 0.07 0.03 0.02 0.02 0.01
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которое проявляется в высокой смертности, сокра-
щении размерно-возрастного ряда, замедлении
темпа роста и образовании карликовых форм. При
этом данные процессы носят адаптивный характер
и ориентированы на сохранение необходимого
уровня воспроизводства. Изменение веществен-
но-энергетического баланса в сторону увеличе-

ния трат на детоксикацию и уменьшения на асси-
миляцию должно способствовать отбору раносо-
зревающих особей, способных реализовать свой
репродуктивный потенциал при более мелких
размерах. Отсюда следует, что в загрязнённых
экосистемах следует ожидать уменьшение сред-
них и предельных размеров и возраста особей, а

Таблица 3. Значения параметров уравнения Берталанфи и индексов роста морского ерша Scorpaena porcus в бух-
тах с разным уровнем загрязнения

Бухта Пол
Параметр уравнения Берталанфи Индекс роста

L∞, см k W∞, г b t0 ϕ ϕ′

Стрелецкая Самки 23.1 0.08 566 3.17 –5.21 1.63 0.74
Самцы 14.7 0.27 126 2.96 –0.93 1.77 0.85

Александровская Самки 25.9 0.08 726 3.10 –4.21 1.75 0.83
Самцы 13.3 0.48 87 2.92 –0.60 2.00 1.07

Казачья Самки 22.1 0.12 465 3.08 –2.39 1.78 0.87
Самцы 12.0 0.33 85 3.03 –1.98 1.68 0.75

Рис. 4. Кривые линейного роста (SL) самок (а) и самцов (б) морского ерша Scorpaena porcus в Стрелецкой, Алексан-
дровской и Казачьей бухтах, смоделированные уравнениями Берталанфи; обозначения см. на рис. 2.
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также замедление роста. Хорошим примером та-
кого воздействия следует считать изменение
стратегии жизненного цикла сига Coregonus lava-
retus в условиях хронического загрязнения оз.
Имандра (Моисеенко, 2002), которое более 70 лет
загрязняется стоками крупных горных, обогати-
тельных и металлургических производств. Так, в
ходе развития загрязнения средний возраст сига
сократился с 9 до 6 лет, темп линейного роста
(средние линейные размеры в возрастных груп-
пах по эмпирическим данным) – в 1.25–1.50 раза,
причём начиная с первых лет жизненного цикла.
Возраст наступления половой зрелости сокра-
тился на год (с 4+ до 3+). Длина особей, вступа-
ющих в нерестовое стадо, уменьшилась с 32–33
до 29–30 см.

В случае с морским ершом ожидалось обнару-
жение похожих закономерностей в наиболее за-
грязнённых Стрелецкой и Александровской бух-
тах по сравнению с Казачьей. Формирование кар-
ликовости в условиях загрязнения сопровождалось
бы одновременным снижением L∞, W∞ и k. Однако
существенных различий как в возрастной струк-
туре, так и в темпе роста ерша из бухт с разным
уровнем загрязнения установить не удалось. Без-
условно, по некоторым показателям (возрастное
разнообразие, а также k, ϕ и ϕ′ самок) состояние
популяции морского ерша из наиболее чистой
Казачьей бухты можно описать как более благо-
получное, но этому препятствуют незначитель-
ные отклонения значений данных показателей от
таковых у особей из более загрязнённых бухт, что
может быть обусловлено погрешностью измере-
ний, случайностью либо комплексным воздей-
ствием других факторов, среди которых выделение
именно токсикологической составляющей не
представляется возможным. Немаловажным явля-
ется и вопрос о степени изоляции описываемых
группировок, на данный момент совершенно не-
разработанный. В этой связи перспективным ви-
дится изучение популяционных характеристик и
роста морского ерша в условиях гидрометеороло-
гических преобразований, а также их изменчи-
вость на протяжении всего ареала вида, что позво-
лит установить основные закономерности адапта-
ции этого тропического вида к условиям Чёрного
моря.

ВЫВОДЫ
1. Предельный возраст морского ерша в Алек-

сандровской и Казачьей бухтах составляет 11, в
Стрелецкой – 10 лет. В возрастной структуре мор-
ского ерша не выявлены выраженные различия, в
значительной степени она соответствует есте-
ственному состоянию популяции.

2. Средний возраст увеличивается в ряду Алек-
сандровская → Казачья → Стрелецкая бухта (с
4.45 до 4.90 года), возрастное разнообразие – в

ряду Александровская → Стрелецкая → Казачья
(с 4.35 до 6.24). При этом различия между сред-
ним возрастом морского ерша из наименее за-
грязнённой Казачьей бухты и наиболее загряз-
нённой Стрелецкой недостоверны (p = 0.35).

3. Согласно показателям, характеризующим
рост (L∞, W∞, k, ϕ и ϕ′ самок), для морского ерша
из Казачьей бухты характерен более высокий
темп. Однако несущественная разница значений
этих параметров в сравнении с более загрязнён-
ными районами, Стрелецкой и Александровской
бухтами, не позволяет сделать однозначный вы-
вод о замедлении роста ерша в последних.
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Семейство каменных окуней (Serranidae) хорошо известно дихогамией в смене пола. Трёхцветный
антиас Pseudanthias rubrizonatus встречается в зал. Кагосима. Мы исследовали размеры тела и воз-
раст, при котором у P. rubrizonatus происходит смена пола. Определение пола производили на осно-
вании окраски тела и анализа гонад. Исследованные рыбы имели возраст 0–7 лет, однако особей в
возрасте 1 или 6 лет обнаружено не было. Длина по Смитту (FL) составляла от 10 до 114 мм. В соответ-
ствии с расчётами кривых роста по изученным размерам тела рыб каждого пола теоретические пара-
метры, при которых происходит смена пола, оказались равными 96.9 мм FL и 14.1 г массы тела. Переход
гонад из одного пола в другой наблюдался у рыб при длине 81–100 мм FL и массе тела 7–14 г независи-
мо от их видимого пола. Эти гонады включали атретические ооциты в семенниках. Большинство
самцов имели в семенниках яичниковые полости. Гистологические наблюдения показали, что P. ru-
brizonatus является протогинным видом рыб.

Ключевые слова: трёхцветный антиас Pseudanthias rubrizonatus, изменение пола, протогиния, залив
Кагосима.
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Изучен размерный, половой состав, особенности питания длиннохвостого бычка Книповича Knipo-
witschia longecaudata в дельте Дона и восточной части Таганрогского залива. По сравнению с
1950-ми гг. отмечено увеличение максимальных размеров особей, что, вероятно, связано с умень-
шением пресса хищных рыб. Выявлено изменение спектра объектов питания, обусловленное
трансформацией видовой структуры зоопланктона и появлением морских форм в результате повы-
шения солёности воды. Впервые оценены удельная численность и биомасса вида: в восточной части Та-
ганрогского залива максимальная численность достигает 36.4 тыс. экз/га, в дельте Дона – 6.7 тыс. экз/га,
биомасса – соответственно 5.0 и 1.7 кг/га. Проанализированы особенности пространственно-вре-
менного распределения численности и биомассы K. longecaudata.

Ключевые слова: длиннохвостый бычок Книповича Knipowitschia longecaudata, популяционные ха-
рактеристики, питание, численность, биомасса, распределение, дельта Дона, Таганрогский залив.
DOI: 10.1134/S0042875219020048

Длиннохвостый бычок Книповича, или длин-
нохвостая книповичия Knipowitschia longecaudata, –
понто-каспийский солоноватоводный вид, отно-
сится к группе олигогалинных (или пресноводно-
олигогалинных) эндемичных бычков; обитает в
воде солёностью менее 4.14‰, что определяет при-
уроченность вида к опреснённым лиманам, эстуар-
ным зонам и низовьям рек, следствием этого явля-
ется мозаичность его распространения в пределах
исторического ареала, охватывающего Понто-Кас-
пийский бассейн (Манило, 2014). Это один из наи-
более мелких видов рыб региона: максимальная
длина самцов 50 мм, самок – 40 мм, в среднем –
около 30 мм; при этом местами может достигать
высокой численности, например, в Таганрогском
заливе, лиманах Кубани, низовьях Днепра (Мос-
калькова, 1960; Троицкий, 1961; Рыбы в заповедни-
ках …, 2013; Матишов и др., 2017). В отличие от дру-
гих понто-каспийских представителей семейства
Gobiidae, длиннохвостый бычок Книповича ве-
дёт придонный (полупелагический) образ жизни,
держится в толще воды, часто крупными скопле-
ниями, возле зарослей водной растительности
над глинистыми, песчаными и илистыми грунта-
ми (Москалькова, 1962; Васильева, Лужняк, 2013;
Рыбы в заповедниках …, 2013).

Имеется немало публикаций, посвящённых это-
му бычку, среди которых заметно выделяются ре-
зультаты оригинальных исследований Москалько-
вой (1960, 1962), отражающие особенности роста,
размножения, питания, распределения и трофиче-
ские взаимоотношения длиннохвостого бычка
Книповича с другими видами рыб. В основу этих
работ положен материал, собранный автором с ап-
реля по сентябрь 1954 г. в восточной части Таган-
рогского залива, на основании анализа которого
было установлено, что продолжительность жизни
длиннохвостого бычка Книповича составляет
около года, подробно изучена динамика ежеме-
сячных изменений размерной структуры популя-
ций. Так, в апреле популяцию бычка составляют
перезимовавшие особи стандартной длиной (SL)
16–40 мм, из них около 76% – рыбы SL > 24 мм. В
июле отнерестившиеся годовики погибают (вид
моноцикличен), а половозрелая часть популяции
формируется за счёт сеголеток в возрасте в среднем
2.5 мес. SL 24 мм. Дочерняя генерация сеголеток,
появившаяся в осенние месяцы, после зимовки не-
рестится весной следующего года (Москалькова,
1960). Для Таганрогского залива указывается наи-
большая стандартная длина самок 37 мм, самцов –
40 мм при средних значениях соответственно 30 и
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28 мм. В 1950-е гг. среди мелких рыб этот вид за-
нимал в уловах по численности 3-е место после
тюльки Clupeonella cultriventris и перкарины Perca-
rina demidoffii. Он как зоопланктофаг является се-
рьёзным пищевым конкурентом молоди судака
Sander lucioperca, тюльки и других важных про-
мысловых видов; при этом его взрослые особи
служат объектом питания судака, черноморско-
азовской проходной сельди Alosa immaculata, че-
хони Pelecus cultratus, сома Silurus glanis и других хо-
зяйственно значимых рыб (Троицкий, 1961; Мос-
калькова, 1962). Эти исследования были выполне-
ны с целью изучения последствий начавшегося
осолонения Азовского моря в результате строи-
тельства Цимлянского водохранилища, в связи с
чем прослеживалось уменьшение площади обита-
ния длиннохвостого бычка Книповича в Таганрог-
ском заливе в среднем от 5.6 до 4.0 тыс. км2 при по-
вышении солёности на 1.5‰ и до 3.5 тыс. км2 –
при осолонении до 3–4‰ (Москалькова, 1962).

На протяжении последующих десятилетий под
воздействием хозяйственной деятельности про-
изошли значительные изменения в экосистеме
бассейна Азовского моря в целом и в структуре
сообществ рыб, в частности, для оценки которых
мы выполнили комплексные гидробиологиче-
ские и ихтиологические исследования в восточ-
ной части Таганрогского залива и рукавах дельты
реки Дон.

Цель работы – сравнение ранее полученных
данных в отношении популяционных характери-
стик, некоторых особенностей биологии и взаи-
моотношения с другими видами рыб длиннохво-
стого бычка Книповича с современными. Прин-
ципиально новой информацией является оценка
удельной численности и биомассы этого вида и
особенности их распределения в исследованном
районе.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Сбор материала проводили в дельте р. Дон: в
главном судоходном рукаве Старый Дон и второ-
степенных рукавах (гирлах) Сухая Каланча, Ме-
риново, Песчаное и Свиное в сентябре 2015 г. и
августе 2016 г., а также в верхней мелководной во-
сточной части Таганрогского залива в августе
2016 г. (рис. 1). Обловы рыб проводили буксируе-
мым моторной лодкой бимтралом, имевшим ши-
рину жёсткой рамы 2.0 м, высоту – 0.3 м, трало-
вый мешок которого оснащён вставкой с разме-
ром ячеи 3 мм. Всего выполнено 38 тралений
общей протяжённостью около 18 км в диапазоне
глубин 0.4–11.0 м, преимущественно менее 3 м
(табл. 1). Координаты начала и окончания трале-
ния определяли с помощью GPS, глубину трале-
ния – портативным эхолотом.

Для оценки относительного обилия и значимо-
сти вида принято следующее деление: редкий и ма-
лочисленный – <1% в уловах, обычный – 1.1–5.0%,
субдоминант – 5.1−10.0%, доминант – >10%, су-
пердоминант – >50% (Терещенко, Надиров, 1996).

Удельную численность исследуемого вида (Ns,
экз/га) на каждом участке траления рассчитывали
по формуле: Ns = [n/(L × b)] × 10000, где n – число
рыб в улове, экз.; L – длина пройденного пути,
определённая по координатам начала и оконча-
ния траления, м; b – ширина жёсткой рамы бим-
трала, м. По аналогичной формуле вычисляли
удельную биомассу (Ws, кг/га). Учитывая неболь-
шие размеры длиннохвостого бычка Книповича
(SL < 4 см), коэффициент уловистости трала при-
нимали равным 1. Для каждой протоки, в которой
было выполнено более одного траления, а также в
целом для исследованного участка дельты Дона
определены средние значения удельной числен-
ности и биомассы, вычисленные как частное от
суммы соответствующих показателей на число
тралений.

Рыб фиксировали сразу после вылова 4%-ным
раствором формальдегида для последующих ис-
следований. Биологический анализ проводили по
стандартным методикам: помимо стандартной
длины (SL) определяли общую массу тела и пол
(Правдин, 1966). Длину рыб измеряли поверен-
ным штангенциркулем с точностью до 0.1 мм,
массу тела и кишечника определяли на электрон-
ных весах AXIS ADG500C с точностью до 0.001 г.
Всего биологическому анализу подвергли около
2 тыс. особей, в том числе 611 и 782 экз. из рукавов
дельты Дона (2015 и 2016 гг.) и 600 экз. − из верх-
ней части Таганрогского залива.

Питание изучено у 93 рыб из двух рукавов
дельты Дона и восточной части Таганрогского
залива. Исследование содержимого кишечников
проводили по методике Дуки и Синюковой
(1976). Обнаруженные в кишечниках и хорошо
различимые пищевые объекты идентифициро-
вали по определителям (Мануйлова, 1964; Опре-
делитель фауны …, 1969). Значение кормовых
объектов в питании бычка оценивали по их
встречаемости (F, %) и доле в общем числе жертв
(N, %). Суточные рационы (R) рассчитывали по
формуле (Бокова, 1964; Дука, Синюкова, 1976):
R = Wf × 24/n, где Wf – масса пищи в кишечнике,
n – продолжительность переваривания пищи. За
массу пищи принимали 20% массы наполненного
кишечника (остальные 80% приходятся на плот-
ный и массивный кишечник). Продолжитель-
ность переваривания пищи принимали равной 3 ч
(Бокова, 1964).
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Популяционные характеристики. В августе 2016 г.
в верхней части Таганрогского залива (рис. 2а) в
уловах бимтрала встречались рыбы SL 11.0–28.8
(в среднем 20.0) мм и массой 0.011–0.308 (0.099) г.
Самки достигали большей максимальной длины
и массы по сравнению с самцами, но уступали им
по средним показателям (табл. 2). В рукавах дель-
ты Дона (рис. 2б) зарегистрированы рыбы SL 9.7–
32.1 (21.7) мм и массой 0.003–0.472 (0.150) г. Сред-
ние значения длины и массы исследованных рыб
здесь были несколько больше, чем в Таганрог-
ском заливе, при этом самки были крупнее сам-
цов (табл. 2). Однако как в прилежащей аквато-
рии Таганрогского залива, так и в рукавах дельты
Дона среди особей обоих полов преобладала раз-
мерная группа 24−27 мм (рис. 2а, 2б).

В сентябре 2015 г. в дельте Дона средние значе-
ния длины (24.4 мм) и массы (0.197 г) рыб были
ожидаемо выше, чем в августе. Максимальные раз-
меры самок по-прежнему превышали таковые сам-
цов, однако по средним значениям самки уступали
(табл. 2). Размерный ряд приобрёл двухмодальный
тип: помимо размерной группы 24–27 мм по часто-

те встречаемости выделялась группа 33–36 мм, в
которой преобладали самцы (рис. 2в).

Для сравнения: в августе 1954 г. в восточной
части Таганрогского залива максимальная длина
длиннохвостого бычка Книповича не превышала
27 мм, а модальный класс формировали рыбы су-
щественно меньшего размера – SL 9–12 мм (Мос-
калькова, 1960). В сентябре 1954 г. были получены
данные, в целом сходные с нашими, а именно: в
размерном составе длиннохвостой книповичии
также выделялись два модальных класса – 6–9 и
18−21 мм. Однако доля рыб SL > 21 мм была зна-
чительно меньше, чем в наших уловах (36 против
91%), что обусловлено разными орудиями отбора
проб. Москалькова (1960) использовала икорную
сеть из газа № 140 мм, а также тралы Петерсена и
салазочный, что позволяло облавливать все раз-
мерные группы длиннохвостого бычка Книпови-
ча – от личинок SL 4–6 мм до взрослых особей.
Мы отбирали пробы бимтралом со вставкой из
дели с ячеёй 3 мм, которым в основном облавли-
вались рыбы SL > 15 мм; доля мелких особей со-
ставила ~4% общей выборки (~2 тыс. экз.). Рыбы
SL < 15 мм с высотой тела 2 мм проходят через
мелкоячейную вставку трала.

Рис. 1. Схема расположения станций (m) облова длиннохвостого бычка Книповича Knipowitschia longecaudata бимтралом.
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Таблица 1. Данные о траловых станциях облова длиннохвостого бычка Книповича Knipowitschia longecaudata

Станция Дата

Координаты траления
Дистанция 
облова, м Глубина, мначало окончание

с.ш. в.д. с.ш. в.д.

1 04.08.2016 47°7′25.52″ 39°14′24.23″ 47°7′29.61″ 39°14′42.30″ 400 1.3–1.7

2 » 47°7′28.56″ 39°15′4.37″ 47°7′24.10″ 39°15′26.62″ 495 1.7–2.0

3 » 47°7′36.44″ 39°15′58.58″ 47°7′48.07″ 39°16′9.67″ 434 1.7–2.0

4 » 47°8′1.20″ 39°16′36.81″ 47°8′13.51″ 39°16′48.99″ 464 1.7–2.0

5 » 47°8′14.56″ 39°16′49.71″ 47°8′21.15″ 39°16′49.88″ 204 2.0–3.0

6 05.08.2016 47°6′15.54″ 39°15′50.57″ 47°6′8.87″ 39°16′28.00″ 814 1.5–3.2

7 » 47°6′7.09″ 39°16′53.51″ 47°6′6.62″ 39°17′5.48″ 251 3.2–3.6

8 » 47°6′1.93″ 39°17′36.06″ 47°5′57.56″ 39°17′49.91″ 318 3.2–3.6

9 29.09.2015 47°5′11.72″ 39°14′27.74″ 47°5′8.12″ 39°13′59.38″ 610 0.4–0.8

10 09.08.2016 47°5′15.14″ 39°14′39.55″ 47°5′13.50″ 39°14′25.64″ 295 0.5–4.5

11 29.09.2015 47°5′14.68″ 39°14′56.47″ 47°5′11.72″ 39°14′27.74″ 610 0.5–6.5

12 » 47°5′18.20″ 39°15′24.84″ 47°5′14.89″ 39°14′42.47″ 900 0.8–2.6

13 09.08.2016 47°5′18.89″ 39°15′27.54″ 47°5′18.56″ 39°15′12.96″ 310 0.8–2.6

14 29.09.2015 47°5′17.08″ 39°15′50.43″ 47°5′18.71″ 39°15′22.28″ 590 1.1–2.8

15 » 47°5′16.25″ 39°16′16.60″ 47°5′17.09″ 39°15′50.44″ 540 0.7–2.9

16 09.08.2016 47°5′17.95″ 39°16′22.30″ 47°5′18.74″ 39°16′5.02″ 364 0.8–2.7

17 29.09.2015 47°5′16.01″ 39°16′48.36″ 47°5′16.26″ 39°16′16.61″ 680 0.6–1.8

18 » 47°5′22.13″ 39°17′15.11″ 47°5′15.63″ 39°16′48.51″ 590 1.2–2.5

19 09.08.2016 47°5′25.87″ 39°17′15.94″ 47°5′20.34″ 39°17′0.22″ 372 1.1–2.6

20 29.09.2015 47°5′46.76″ 39°18′3.44″ 47°5′22.16″ 39°17′8.95″ 1507 0.8–1.9

21 09.08.2016 47°5′58.27″ 39°18′5.39″ 47°5′51.88″ 39°17′56.10″ 274 0.8–2.0

22 29.09.2015 47°6′6.32″ 39°18′24.78″ 47°5′46.90″ 39°18′3.56″ 740 0.6–1.8

23 09.08.2016 47°6′18.54″ 39°18′35.71″ 47°6′6.29″ 39°18′18.72″ 519 0.9–2.0

24 29.09.2015 47°6′20.41″ 39°18′39.92″ 47°6′6.30″ 39°18′24.80″ 530 0.9–2.0

25 10.08.2016 47°6′44.19″ 39°18′56.77″ 47°6′35.78″ 39°18′47.29″ 326 4.0–5.5

26 » 47°7′23.70″ 39°19′30.23″ 47°7′16.48″ 39°19′22.45″ 275 5.8–8.0

27 » 47°7′37.19″ 39°20′15.04″ 47°7′36.90″ 39°20′4.90″ 212 10.0–11.0

28 » 47°7′37.31″ 39°21′27.54″ 47°7′38.29″ 39°21′4.06″ 494 10.0–11.0

29 03.08.2016 47°5′41.06″ 39°18′9.79″ 47°5′26.63″ 39°18′19.49″ 490 0.5–1.5

30 29.09.2015 47°5′37.39″ 39°18′13.64″ 47°5′26.34″ 39°18′20.16″ 360 0.5–1.5

31 03.08.2016 47°5′5.24″ 39°18′19.76″ 47°5′0.80″ 39°18′19.71″ 127 0.8–1.5

32 » 47°4′46.63″ 39°18′15.37″ 47°4′27.59″ 39°18′1.84″ 650 0.8–1.5

33 » 47°4′8.47″ 39°17′36.67″ 47°3′55.86″ 39°17′25.19″ 464 0.8–1.5

34 » 47°3′44.73″ 39°17′21.45″ 47°3′32.89″ 39°17′26.05″ 388 0.8–1.5

35 11.08.2016 47°3′7.27″ 39°16′41.22″ 47°3′0.11″ 39°16′32.21″ 292 0.8–1.5

36 » 47°2′39.21″ 39°16′18.95″ 47°2′28.92″ 39°16′10.71″ 358 0.8–1.5

37 » 47°1′57.27″ 39°15′52.55″ 47°1′45.05″ 39°15′45.54″ 403 0.8–1.5

38 » 47°1′32.64″ 39°15′41.22″ 47°1′22.55″ 39°15′37.32″ 324 0.8–1.5
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Рис. 2. Размерный состав длиннохвостого бычка
Книповича Knipowitschia longecaudata в уловах бим-
трала в дельте Дона (б, в) и в восточной части Таган-
рогского залива (а): а, б – август 2016 г., в – сентябрь
2015 г.; (j) – самки, (h) – самцы, (j) – ювенильные
особи, (– –) – все особи.
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Таблица 2. Длина (SL) и масса самок и самцов длиннохвостого бычка Книповича Knipowitschia longecaudata в
дельте Дона и восточной части Таганрогского залива в августе 2016 и сентябре 2015 гг.

Примечание. Здесь и в табл. 3, 4: над чертой – пределы варьирования показателя, под чертой – среднее значение.

Район Месяц, год
Самки Самцы

SL, мм масса, г SL, мм масса, г

Таганрогский залив VIII, 2016

Дельта Дона VIII, 2016

IX, 2015

13.9–28.8
20.3

0.021–0.308
0.101

17.6–26.6
23.1

0.053–0.293
0.152

10.9–32.1
22.9

0.022–0.472
0.150

14.1–27.8
20.8

0.023–0.279
0.110

13.8–35.8
23.3

0.025–0.631
0.172

16.0–34.5
25.2

0.041–0.600
0.218

Немаловажным фактом является особенность
вертикального распределения разных размерных
групп длиннохвостого бычка Книповича: особи
SL 9–21 мм обычно обитают в толще воды, а бо-
лее крупные придерживаются придонных слоёв
(Москалькова, 1962). Бимтралом в основном об-
лавливаются рыбы, находящиеся в придонном
слое воды. В связи с этим репрезентативное срав-
нение размерного состава бычков возможно в ос-
новном для половозрелой части населения этого
вида. По нашим данным, популяция длиннохво-
стого бычка Книповича отличается существенно
бóльшими размерами особей, чем в 1954 г. (Мос-
калькова, 1960). Вероятно, это связано с резким
снижением численности хищных рыб, которые
выедали взрослую часть его популяции. В первую
очередь это касается одного из наиболее массо-
вых в те годы хищников – судака. Так, если в
1950-е гг. официальный вылов судака в Азовском
море варьировал в пределах 8–17 (в среднем 10.7)
тыс. т (Аверкиев, 1960), то, по данным АзНИ-
ИРХ, в 2007–2016 гг. – 6–107 (< 50) т, а с 2017 г.
промышленный лов судака в Азовском море за-
крыт.

Средняя длина молоди судака в мае и июне со-
ставляет 7 и 20 мм соответственно; основой её пи-
тания, как и у длиннохвостого бычка Книповича,
является зоопланктон; в июле длина мальков су-
дака увеличивается до 50–70 мм, в августе – до
100 мм, и они в основном переходят на хищниче-
ство, при этом описываемый бычок играет немало-
важную роль в их питании (Москалькова, 1960).
Длиннохвостой книповичией питаются и взрос-
лые особи судака, а также чехонь, азово-черно-
морская проходная сельдь, сом, белуга Huso huso,
перкарина и другие хищные рыбы (Москалькова,
1962), численность которых к настоящему време-
ни также существенно сократилась.

Половая структура популяции длиннохвостого
бычка Книповича в исследованных выборках зна-
чительно различалась. В августе в дельте Дона и во-
сточной части Таганрогского залива доля неполо-

возрелых особей составляла до 8.3%, в рукавах
дельты самки по численности почти вдвое преоб-
ладали над самцами, а на акватории залива самки
доминировали в соотношении 9.6 : 1. В сентябре в
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дельте Дона неполовозрелые особи отсутствовали,
а доля самцов существенно возросла (до 59.2%).
Возможно, это связано с тем, что часть отнерестив-
шихся самок погибли, а остались отнерестившиеся
самцы, охранявшие кладки икры, а также сеголет-
ки обоих полов, которые должны были нереститься
весной следующего года. По данным Москалько-
вой (1960), в период активного нереста, приходя-
щегося на летние месяцы, соотношение самок и
самцов примерно 2 : 1. Наши данные подтвержда-
ют сложившееся к настоящему времени мнение о
высокой изменчивости и неоднородности попу-
ляционных характеристик этого вида, способ-
ствующих поддержанию его высокой численно-
сти в напряжённых условиях обитания в исследо-
ванном районе.

Питание. У длиннохвостого бычка Книпови-
ча, как у многих представителей бычковых рыб,
желудок анатомически не дифференцирован (Ду-
ка, Синюкова, 1976; Кобегенова, Джумалиев, 1991).
На ранних стадиях развития его кишечник имеет
форму трубки, её стенки плотные, непрозрачные и
характеризуются сетчатой структурой, по мере
развития бычка кишечник несколько усложняет-
ся, визуально желудок не выражен. Степень пере-
варивания потреблённых организмов в кишечни-
ках бычков была разная – от слегка до сильно пе-
реваренных либо разрушенных.

В августе в пище длиннохвостого бычка Книпо-
вича доминировали ветвистоусые (Cladocera) и вес-
лоногие (Copepoda) ракообразные. Разная степень
переваривания пищи не позволила определить до
вида все потреблённые организмы. Calanoida в ос-
новном были представлены Calanipeda aquaedulcis,
Cyclopoida – Mesocyclops sp. Кладоцеры Bosmina sp.
и Chydorus sp. в переваренном виде хорошо сохра-
няли форму тела и легко идентифицировались до
рода. Кладоцеры родов Diaphanosoma и Moina силь-
нее переваривались, различить их по остаткам по-
рой было сложно, поэтому их объединили в одну
группу. В пищевых комках шести особей были об-
наружены остатки каменной креветки Palaemon el-
egans (видовую принадлежность удалось устано-
вить по отдельным хитиновым фрагментам – ан-
теннулам, роструму, максиллипедам, уроподам).
Случайно заглоченные (чешуя рыб) и редкие (яй-
ца гидробионтов и водоросли) объекты при рас-
чёте пищевых индексов не учитывали.

При сравнении спектров питания мелких и бо-
лее крупных особей выявлены различия в размер-
ном составе жертв. В пище бычков SL ≤ 23 мм отме-
чены организмы длиной 0.2–0.7 мм, преобладали
жертвы размером 0.325–0.500 мм. Размерный диа-
пазон объектов питания бычков SL > 23 мм был
шире – 0.2–3.8 мм, при этом наблюдалось чётко
выраженное предпочтение жертв длиной 0.425–
0.500 мм и увеличение доли крупных жертв. В связи

с этим питание анализировали у двух размерных
групп бычка (табл. 3).

На исследованных участках видовой состав пи-
щи бычков несколько различался (табл. 3). В устье-
вой части Песчаного Гирла, в отличие от других ак-
ваторий, у бычков обеих размерных групп отмечена
высокая встречаемость не только Calanoida (88–
100%), но и кладоцер Diaphanosoma sp. и Moina sp.
(80–82%). При этом последние у особей SL ≤ 23 мм
являлись доминирующей пищей (50.5% числа
жертв), тогда как бычки SL > 23 мм потребляли
преимущественно Calanoida (63.4%). Видовой со-
став пищи 2-й размерной группы был разнооб-
разнее, чем 1-й группы. В рукаве Сухая Каланча в
питании всех бычков первую позицию по частоте
встречаемости и обилию в кишечниках занимали
Calanoida, вторую – Cladocera; причём доля Cala-
noida у крупных особей по сравнению с мелкими
была выше (51.6–64.3 против 39.4–47.3%). Пище-
вой спектр бычков в устьевой части этого рукава
отличался наибольшим разнообразием. У 3 экз.
из Таганрогского залива среди жертв также пре-
обладали Calanoida.

Сравнение полученных данных с результатами
исследования питания длиннохвостого бычка
Книповича в 1950-х гг. (Москалькова, 1962) пока-
зало, что основу его пищи по-прежнему составля-
ют Calanoida. Разнообразие потребляемых копе-
под сократилось из-за резкого снижения числен-
ности Eurytemora velox и Heterocope caspia в море. В
1950-х гг. кладоцеры D. brachyurum и Moina sp. в ки-
шечниках бычков не отмечены, тогда как в 2016 г. в
устьевой части Песчаного Гирла их встречае-
мость у обеих размерных групп была высокой, а у
особей SL ≤ 23 мм они доминировали по числен-
ности. Мы не обнаружили в кишечниках бычков
Amphipoda, Mysidacea, Cumacea, червей и Chiron-
omidae, которые ранее играли незначительную
роль в его питании. Произошедшие по сравнению
с 1950-ми гг. изменения в рационе длиннохвостого
бычка Книповича обусловлены существенными
изменениями в составе зоопланктона, произошед-
шими на протяжении двух последних десятилетий.
Преобладание разных кормовых объектов в пита-
нии бычков в исследованных акваториях позволя-
ет предположить, что бычки питались наиболее
многочисленными и доступными жертвами; ве-
роятно, избирательность питания у этого вида
слабо выражена либо отсутствует. Косвенно это
подтверждает использование в пищу нового для
региона вида – каменной креветки. Включение в
рацион длиннохвостого бычка Книповича этого
морского вида свидетельствует о перестройке
трофических связей и в целом о трансформации
сообщества гидробионтов дельты Дона. Данный
вид сравнительно недавно стал встречаться в рай-
оне исследования, его численность в дельте Дона
в настоящее время растёт (Статкевич, 2016; Ма-
тишов и др., 2017). Это является следствием ин-
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тенсивного повышения солёности воды в Таган-
рогском заливе до 10.5‰, при этом постоянная
изогалина 2−4‰ подошла непосредственно к
дельте Дона, что при интенсивных нагонах про-
воцирует заток солоноватых вод в реку вплоть до
г. Ростов-на-Дону, расположенного выше в 30 км
от устья (Матишов и др., 2017). По данным гидро-
метеопоста “Кагальник”, расположенного в
средней части рукава Свиное Гирло, в период на-
ших исследований солёность воды поверхност-
ного слоя варьировала в пределах 0.62–1.06‰, у
дна – 0.62–2.07‰ и зависела от гидрометеороло-
гической ситуации.

В августе 2016 г. в кишечниках исследованных
особей одновременно находились от одной до 43
жертв. Рассчитанные для двух размерных групп
суточные рационы варьировали в пределах 2–
10% массы тела (табл. 3). Максимальные значе-
ния отмечены в Песчаном Гирле (9.4–10.0%), где
они у рыб SL ≤ 23 мм в среднем составляли 7.3 мг,
SL > 23 мм – 26.8 мг. В средней части рукава Су-
хая Каланча они были соответственно на уровне
10.0 и 8.0 мг, а в устьевой части этой протоки – 3.9
и 13.3 мг. Наименьший суточный рацион зареги-
стрирован в Таганрогском заливе у особей 1-й
размерной группы – 1.6 мг. За исключением высо-
ких значений у рыб SL > 23 мм в Песчаном Гирле

рассчитанные нами рационы соответствуют дан-
ным, полученным ранее Боковой (1964) – 13 мг
для бычков SL 11–30 мм.

Показатели обилия. В августе (2016 г.) в дельте
Дона доля длиннохвостого бычка Книповича по
численности в уловах бимтрала была достаточно
высокой. В Песчаном Гирле он являлся домини-
рующим (12.5–15.1%) и субдоминирующим (5.2–
5.9%) видом; в Мериновом и Свином – преимуще-
ственно доминирующим (соответственно 18.4–26.7
и 19.2–39.1%), за исключением устьевой части Сви-
ного Гирла, где являлся субдоминантом. В рукаве
Сухая Каланча доля длиннохвостого бычка Книпо-
вича в сообществах была ещё выше – 28.9–53.5%, а
наибольшая степень доминирования наблюда-
лась в мелководной восточной части Таганрог-
ского залива, где вид составлял 64.1–91.0% уло-
вов. Доля этого мелкого вида по биомассе в уло-
вах была значительно ниже и не превышала 15.8%
в речной системе, существенно выше (до 46.5%)
она была на акватории Таганрогского залива.

В сентябре (2015 г.) в дельте Дона доля длинно-
хвостого бычка Книповича по численности в уло-
вах была выше, чем в августе. Так, в Песчаном
Гирле и самой нижней части рукава Старый Дон
этот вид был супердоминантом (52.1–89.7%). На
70% обследованной акватории рукавов дельты он

Рис. 3. Удельная численность (Ns) длиннохвостого бычка Книповича Knipowitschia longecaudata в дельте Дона и восточ-
ной части Таганрогского залива в августе 2016 (s) и сентябре 2015 гг. (d).
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также занимал доминирующее положение (10.2–
35.6%.) По массе доля этого вида была значитель-
но ниже, чем в августе, она не превышала 14.7%,
в среднем составляя 6.6%.

Значения удельной численности и биомассы
бычка Книповича в исследованном районе под-
вержены чрезвычайно высокой изменчивости как
во времени, так и в пространстве (рис. 3, табл. 4).
Наиболее плотные скопления бычка мы зареги-
стрировали в августе 2016 г. в мелководной во-
сточной части Таганрогского залива на участках с
густой водной растительностью и илисто-песча-
ным дном. Здесь его удельная численность на стан-
ции № 36 превышала 36 тыс. экз/га, биомасса −
5 кг/га при средних величинах соответственно
20.2 тыс. экз/га и 2.5 кг/га. В рукавах дельты Дона
средние значения удельной численности и био-
массы бычка в это время были на один–два по-
рядка ниже, чем в заливе. На станциях № 25–28,
выполненных в акватории фарватера рукава Ста-
рый Дон на глубине 4–11 м, бычок в уловах отсут-
ствовал (табл. 1, рис. 3).

Годом ранее, в сентябре 2015 г., в нижней части
рукава Старый Дон и в Песчаном Гирле средние
значения удельной численности и биомассы этого
бычка были значительно выше, чем в 2016 г.: Ns –
6316 против 24 и 1183 против 251 экз/га, Ws – 1.591
против 0.005 и 0.300 против 0.052 кг/га (табл. 4,
рис. 3). Не исключено, что значительное сокра-
щение численности популяции длиннохвостой
книповичии в этих судоходных рукавах связано с
интенсивными дноуглубительными работами,
которые проводили в этот период. Следует отме-

тить, что в Сухой Каланче и Мериновом Гирле
вверх по течению численность бычка снижается,
тогда как в Свином гирле, наоборот, повышается.
Для объяснения причин обнаруженных различий
необходимы дополнительные исследования на
постоянной основе, охватывающие все возмож-
ные для проведения обловов месяцы.

Таким образом, полученные данные свидетель-
ствуют о том, что длиннохвостый бычок Книпови-
ча является одним их наиболее массовых видов в
низовьях дельты Дона и восточной части Таганрог-
ского залива. Высокие значения удельной числен-
ности и биомассы свидетельствуют о существен-
ном вкладе бычка в общую рыбопродуктивность
района. Роль этого вида в функционировании эсту-
арного экотона реки существенно возросла по
сравнению с 1960-ми гг. в связи с резким снижени-
ем численности хищных рыб, в первую очередь
судака. Результаты изучения питания длиннохво-
стой книповичии в дельте Дона и Таганрогском
заливе подтверждают его трофическую пластич-
ность, в связи с этим пища не является лимитиру-
ющим фактором для выживания этих рыб при не-
котором увеличении солёности и изменении тро-
фических условий в устье Дона, что обеспечивает
высокую конкурентную способность вида.
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Таблица 4. Удельная численность (Ns) и биомасса (Ws) длиннохвостого бычка Книповича Knipowitschia longecau-
data в дельте Дона и восточной части Таганрогского залива в августе 2016 и сентябре 2015 гг.

Примечание. * Материал собран на одной станции (№ 30).

Район
Август 2016 г. Сентябрь 2015 г.

Ns, экз/га Ws, кг/га Ns, экз/га Ws, кг/га

Дельта Дона, рукав:

Старый Дон

Песчаное Гирло

Свиное Гирло 569* 0.200*

Мериново Гирло

Сухая Каланча

Таганрогский залив

0–48
24.1

0–0.010
0.005

5943–6689
6316.3

1.496–1.686
1.591

134–355
251.3

0.031–0.082
0.052

832–1818
1183.1

0.238–0.495
0.300

361–5276
2031.5

0.070–0.843
0.300

142–430
270.2

0.014–0.091
0.050

270–3875
1831.4

0.037–0.545
0.300

10925–36355
20237.4

1.088–5.006
2.500
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В экспериментальных условиях исследована устойчивость молоди ротана Perccottus glenii и окуня
Perca fluviatilis к воздействию хищника-ихтиофага щуки Esox lucius. В большинстве опытов ротаны
выедались щуками значительно эффективнее. Данная тенденция сохранялась в аквариумах разного
объёма и формы, в отсутствие и при наличии в среде укрытий. В отличие от окуня молодь ротана не
использует поведенческие реакции групповой защиты, что в условиях эксперимента способствова-
ло её большей уязвимости. Полученные данные подтверждают вывод полевых наблюдений о клю-
чевом влиянии хищников-ихтиофагов на возможность заселения ротаном тех или иных водоёмов.

Ключевые слова: ротан-головешка Perccottus glenii, окунь Perca fluviatilis, щука Esox lucius, поведение,
молодь, селективность питания, хищник.
DOI: 10.1134/S0042875219030214

Ротан-головешка Perccottus glenii (Odontobuti-
dae) − один из самых массовых чужеродных видов
рыб в Европе, вызывающий при вселении суще-
ственную трансформацию водных экосистем. Не-
сомненно, что выявление природных факторов
контроля над его численностью является актуаль-
ной задачей управления биологическими ресурса-
ми. Нативный ареал ротана приурочен к пресным
водоёмам Приамурья и Приморья (Никольский,
1956). Как правило, он заселяет небольшие, мелко-
водные, сильно зарастающие и не соединённые
бóльшую часть года с руслом Амура пойменные
озёра, а также пруды и болота. С 1916 г. ротан-го-
ловешка широко распространился в Северной
Евразии, став достаточно обычным представите-
лем ихтиофауны пресных водоёмов европейской
части России и стран Восточной Европы (Reshet-
nikov, Ficetola, 2014). Следует отметить, что и в
приобретённой части ареала он тяготеет к неболь-
шим водоёмам антропогенного (карьеры, пруды,
канавы) и естественного (пойменные озёра, стари-
цы рек) происхождения. В крайне редких случаях
вид отмечается в сильно заросших водной расти-
тельностью мелководных заливах водохранилищ
р. Волга (Вечканов и др., 2007; Kas’yanov, Gorosh-
kova, 2012). По нашим данным, на настоящий мо-
мент на Волге найдены лишь три местообитания (в
акватории Чебоксарского, Саратовского и Волго-
градского водохранилищ), где бы в уловах регуляр-
но встречался ротан.

Таким образом, в пределах как нативного, так
и приобретённого ареала ротан не встречается в
крупных озёрах, водохранилищах, а также в ос-
новном течении рек. Очевидно, в этих водоёмах
имеются некие экологические факторы, препят-
ствующие существованию данного вида. Чаще
всего среди таковых указывают высокую уязви-
мость ротана для хищников, а также избегание им
водоёмов даже со средними скоростями течения
(Рыбы в заповедниках …, 2010). Вместе с тем из-
вестно, что роль ротана в пище амурских хищных
рыб относительно невелика (Никольский, 1956;
Рыбы в заповедниках …, 2010). Семенов (2009) от-
метил потребление ротана-головешки щукой
Esox lucius в акватории Куйбышевского водохра-
нилища, но не указал биотоп, где были выловле-
ны хищники. Имеются данные (Литвинов, 1993;
Litvinov, O’Gorman, 1996) о питании ротаном
крупного окуня Perca fluviatilis и щуки в дельте Се-
ленги и прилегающих водоёмах бассейна Байкала.
В этих работах подчёркивается, что существенную
долю в рационе хищников ротан составляет лишь в
малых водоёмах, полностью отшнурованных или
связанных с основным водотоком (река, крупная
протока или озеро) только в период половодья, ли-
бо протяжёнными каналами. В целом же отсут-
ствие крупных ихтиофагов в большинстве водоё-
мов, населённых ротаном, косвенно указывает на
то, что хищники могут являться одним из основ-
ных факторов, сдерживающих его распростране-
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ние. В то же время сведений о прямых исследова-
ниях этого вопроса в экспериментальных или по-
левых условиях мы не обнаружили.

Как показали наши почти 20-летние наблюде-
ния за численностью и распределением рыб в при-
брежье водохранилищ бассейна Волги, наиболее
обильна здесь молодь карповых (Cyprinidae) и оку-
ня, а основной резидентный хищник – щука; при
этом совместное обитание молоди окуня и ротана-
головешки практически не отмечалось. Несомнен-
но, помимо абиотических условий ключевым эле-
ментом регуляции численности рыб в прибрежье
служит пресс хищника. В связи с этим изучение от-
носительной устойчивости нативных и адвентив-
ных видов к воздействию хищников-ихтиофагов
актуально как с точки зрения экологии, так и
прогноза распространения чужеродных видов.
Кроме того, эти данные могут служить основой
для разработки методов регуляции численности
видов-вселенцев и перспективных технологий
биологического контроля инвазий в пресновод-
ных экосистемах (Makhrov et al., 2014; Карабанов,
Кодухова, 2015).

Цель данного исследования − выявить разли-
чия в устойчивости одновозрастной молоди ин-
вазийного и нативного видов (ротана и окуня) к
воздействию хищника (щука).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследование выполнено в 2014−2017 гг. на
одноразмерной молоди ротана и окуня в возрасте
0−1+ массой соответственно 1.5−22.0 и 2.0−15.0 г,
полной длиной (TL) 30−105 и 35−95 мм. В каче-
стве хищника использованы особи щуки в воз-
расте 1+−2+ длиной 150−400 мм. Рыб отлавлива-
ли активными орудиями лова (малый невод −
длина 9 м, высота 1.5 м, ячея в крыльях и кутке 4 мм
и большой невод – длина 24 м, ячея в крыльях
12 мм, ячея в кутке 9 мм): окуней и щук − в при-
брежье Рыбинского водохранилища, ротанов − в
небольшом изолированном водоёме в 2 км от его
побережья. После вылова в течение как минимум
двух недель рыбы проходили период адаптации к
лабораторным условиям в аквариумах объёмом
350 л. Всего провели три эксперимента, в которых
использовали 410 особей ротана-головешки, 410
особей окуня и 76 щук; молодь и хищников по-
вторно в экспериментах не использовали. При
содержании и во время 1-го и 2-го эксперимента
молодь кормили искусственным кормом на осно-
ве рыбного фарша. Наблюдения и запись данных
проводили дважды в сутки на протяжении всего
срока экспериментов с помощью цифровой си-
стемы видеофиксации на базе камеры DCS-2210
(“D-Link”, Тайвань).

Первый эксперимент выполняли в аквариуме
объёмом 1.15 м3 (1.6 × 1.2 × 0.6 м). Для оценки

устойчивости молоди к воздействию хищников в
аквариум помещали смешанную группу из 20 од-
норазмерных особей ротана и окуня (в соотноше-
нии 1 : 1). После адаптации к новой среде в тече-
ние 2 сут. к ним подсаживали двух щук. Для
уменьшения влияния видового соотношения на
доступность рыб для хищника эксперимент про-
должался до момента выедания 50% особей од-
ного из исследуемых видов. Всего выполнено
16 опытов: по восемь в отсутствии и присутствии
укрытий. Укрытия представляли собой отрезки
керамических трубок диаметром 60 мм и длиной
340 мм, случайным образом размещённых на дне
аквариума.

Второй эксперимент проводили по аналогич-
ной схеме и в том же объёме (восемь опытов при
отсутствии укрытий и восемь – при их наличии),
но в аквариуме, имеющем форму длинного узкого
мелководного лотка − 3.0 × 0.4 × 0.25 м (0.3 м3).
Это было сделано с целью ограничить возможно-
сти окуня избегать контакта с хищником, так как
его двигательная активность выше, чем у ротана.

В третьем эксперименте изучали особенности
поведения молоди исследуемых видов на фоне от-
сутствия и присутствия хищника (щука TL ~ 30 см).
Опыты выполняли в плоском аквариуме − 1.3 ×
× 0.9 × 0.1 м (0.12 м3). В начале каждого опыта
15 особей одного вида помещали в аквариум на
несколько часов для адаптации к новой среде.
Распределение рыб по площади фиксировали че-
тыре раза: по завершении периода адаптации (I),
непосредственно после помещения хищника в
экспериментальную среду (II), спустя 15 мин (III)
и через 1 ч (IV) после этого события. Для оценки
защитной реакции критерием служила средняя
дистанция между особями. По фотоснимкам
определяли расстояние между ближайшими осо-
бями в группе, полученные результаты пересчи-
тывали в дистанции, выраженные в длине тела
экспериментальных рыб (Д, nTL). В отдельных
случаях на момент съёмки могло быть несколько
групп, поэтому при статистическом анализе зна-
чение Д > 8 TL не учитывали. Это позволило по-
высить репрезентативность полученных данных.
Всего выполнено шесть опытов, в течение кото-
рых рыб не кормили.

Статистическая обработка данных выполнена
в программе STATISTICA v. 6 (“StatSoft Inc.”,
США). Для оценки достоверности различий в
устойчивости молоди исследуемых видов на воз-
действие хищника использован непараметриче-
ский критерий χ2. Для определения достоверно-
сти различий между средними дистанциями в
группах рыб использован непараметрический
критерий Манна−Уитни (U) как наиболее чув-
ствительный и мощный метод для подобных
сравнений (Ивантер, Коросов, 2011).



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 59  № 3  2019

УСТОЙЧИВОСТЬ МОЛОДИ ОКУНЯ PERCA FLUVIATILIS 313

РЕЗУЛЬТАТЫ
Выполненные эксперименты подтвердили

высокую уязвимость молоди ротана к воздей-
ствию хищников. В первом эксперименте в от-
сутствие укрытий окуни значительно легче избе-
гали контакта с хищником (рис. 1а). В связи с
этим именно ротан составлял основу питания
щук (78 ± 9% общего числа жертв) в большин-
стве опытов (χ2 = 543.4, df = 7, p < 0.05). Добавле-
ние в аквариум укрытий привело к некоторому
снижению доли ротана (64 ± 12%) в рационе хищ-
ников (рис. 1б). Однако и в этом случае его преоб-
ладающая роль в питании щук сохранялась (χ2 =
= 835.6, df = 7, p < 0.05).

В большинстве опытов второго эксперимента
щуки ещё более эффективно выедали молодь ро-
тана в сравнении с окунем (рис. 1в, 1г). Статисти-
ческий анализ подтвердил значимо бóльшую уяз-
вимость ротана к воздействию хищника как при
отсутствии (χ2 = 466.3, df = 7, p < 0.05), так и в при-
сутствии укрытий (χ2 = 1133.9, df = 7, p < 0.05). Как
и в первом эксперименте, добавление укрытий в
аквариум приводило к снижению доли особей ро-
тана в рационе щук с 85 ± 3 до 72 ± 8% общего
числа жертв.

При отслеживании защитных поведенческих
реакций выявлены значительные различия в обо-
ронительном поведении окуня и ротана. При по-
мещении в экспериментальный аквариум и по
истечении некоторого адаптационного периода
молодь распределялась в нём случайным образом
(рис. 2): расстояние между особями в скоплениях
ротана и окуня достоверно не различалось (До =

= 3.1 и Др = 3.0, U = 1066, p > 0.05). В ответ на появ-
ление хищника молодь окуня реагировала резким
увеличением агрегированности (До = 1.7, U = 422,
p < 0.05), в то время как средняя дистанция в
группах ротана почти не изменялась (Др = 2.9, U =
= 999, p > 0.05). Окуни, как правило, формирова-
ли одну относительно плотную группу, дистанци-
рованную от хищника (рис. 3а), а молодь ротана
рассредоточивалась по периметру аквариума, об-
разуя в его углах скопления из нескольких особей
(рис. 3б). Спустя 15 мин после посадки хищника
средняя дистанция между особями окуней ощу-
тимо возрастала, но не достигала первоначальной
(До = 2.5, U = 772, p < 0.05); в противоположность
этому расстояние между особями ротана незна-
чительно снижалось (Др = 2.7, U = 1117, p > 0.05).
По прошествии 1 ч окуни двигались по аквариуму
плотной группой (До = 1.6, U = 743, p < 0.05), дер-
жась от хищника на определённом расстоянии;
тогда как молодь ротана чаще всего располагалась
неподвижно в одном или нескольких углах аква-
риума, образуя плотные скопления (Др = 0.9, U =
= 670, p < 0.05). При этом значительная часть рыб
непосредственно соприкасалась друг с другом
(Д < 1 у более чем 66% особей). Также для поведе-
ния молоди ротана было характерно отсутствие
попыток избежать контакта с приближающимся
хищником. Достоверные различия средних ди-
станций между особями в группах окуня и ротана
наблюдали лишь через 1 ч после помещения щуки
в экспериментальную среду (До = 1.6 и Др = 0.9,
U = 553, p < 0.05).

Рис. 1. Встречаемость молоди окуня Perca fluviatilis (h) и ротана Perccottus glenii (j) в рационе щук Esox lucius при отсут-
ствии (а, в) и наличии (б, г) укрытий: а, б – 1-й эксперимент; в, г – 2-й эксперимент; (h) – среднее значение, (h) – его
ошибка, (Á) – 95%-ный доверительный интервал.
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ОБСУЖДЕНИЕ
При оценке относительной устойчивости мо-

лоди ротана к воздействию рыб-ихтиофагов в ка-
честве контрольного вида мы использовали мо-
лодь окуня сходного размера и возраста. Этот вид
один из самых распространённых в большинстве
водоёмов европейской части России и служит
обычным объектом питания хищных рыб (Рыбы
Рыбинского водохранилища …, 2015). Модель-
ным хищником во всех экспериментах служили
некрупные щуки, так как этот вид характерен для
широкого спектра водоёмов – от омутов на малых
реках до озёр и водохранилищ. Кроме того, щука
часто встречается в заросших водной раститель-
ностью заливах и мелководьях, в которых может
обитать ротан.

Эксперименты, выполненные в аквариумах раз-
ной конфигурации и объёма, продемонстрировали
низкую устойчивость молоди ротана к воздействию
хищника, особенно в среде, лишённой укрытий
(рис. 1). В то же время в нескольких опытах как пер-
вого, так и второго эксперимента окуни выедались
щуками быстрее. Исходя из имеющихся данных,
сложно указать точную причину таких событий.
Можно только предположить, что щуки, посажен-
ные в аквариум, имели некоторые индивидуаль-
ные предпочтения в выборе жертв. Следует учесть
и тот факт, что все они были отловлены в прибре-
жье Рыбинского водохранилища и молодь окуня
была для них привычным объектом питания, то-
гда как ротан до начала экспериментов был им
абсолютно неизвестен, что могло определённым
образом повлиять на результаты опытов. Тем не
менее щуки достоверно чаще потребляли молодь

Рис. 2. Дистанция между особями (Д, nTL) в группе молоди окуня Perca fluviatilis и ротана Perccottus glenii на разных эта-
пах эксперимента: I – до посадки щуки Esox lucius, II – на момент посадки; III, IV – спустя 15 и 60 мин после посадки
хищника; обозначения см. на рис. 1.
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Рис. 3. Схема распределения молоди окуня Perca fluvi-
atilis (a) и ротана Perccottus glenii (б) в аквариуме на
I−IV этапах эксперимента при отсутствии и в присут-
ствии щуки Esox lucius; обозначения этапов см. на
рис. 2.
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ротана, доказывая предположение о том, что в
выборе объекта питания хищники-ихтиофаги ру-
ководствуются, прежде всего, его доступностью
(высокая численность, заметность, особенности
защитного поведения и т.д.), а не привычностью
жертвы.

В качестве одной из возможных причин, объ-
ясняющих более низкую уязвимость молоди оку-
ня для хищников, можно было бы указать её раз-
витую двигательную активность. Чтобы нивели-
ровать это преимущество, было решено провести
серию опытов в узком неглубоком аквариуме не-
большого объёма (второй эксперимент). Однако
это фактически не повлияло на полученные ре-
зультаты (рис. 1): как и в первом эксперименте, в
подавляющем большинстве случаев ротаны досто-
верно чаще становились жертвами щук. Можно за-
ключить, что различная двигательная активность
исследованных видов не является ключевым фак-
тором, определяющим низкую устойчивость моло-
ди ротана к воздействию хищников.

Укрытия играют важную роль в защите молоди
многих видов рыб от хищников (Christensen, Pers-
son, 1993; Bevelhimer, 1996). Заросли макрофитов,
расположенные на прогреваемых участках литора-
ли, часто используются рыбами в качестве есте-
ственных укрытий. Имеются данные, что наличие
подобного рода укрытий может даже приводить к
смене видового состава жертв одного и того же
хищника (Schramm, Zale, 1985). Работ, посвящён-
ных эффективности использования укрытий моло-
дью ротана, мы не обнаружили, однако полевые
наблюдения подтверждают тяготение данного вида
к густой растительности прибрежья.

Как и ожидалось, добавление в эксперимен-
тальную среду укрытий привело к росту устойчи-
вости ротана к воздействию хищника (рис. 1б).
При этом в аквариумах разной конфигурации бы-
ли получены весьма схожие результаты (сниже-
ние доли ротана в рационе хищников на 13−14%).
Однако в целом тенденция к быстрому выеданию
молоди этого вида сохранялась. Возможно, что
использованные в экспериментах в качестве
укрытий отрезки керамических трубок не удовле-
творяли молодь ротана по каким-либо характери-
стикам. Вполне вероятно, что при наличии дру-
гих укрытий, имитирующих, например, густую
растительность, потребление ротана щуками зна-
чительно изменилось бы. Между тем по визуаль-
ной оценке занятость укрытий особями ротана и
окуня была довольно высокой. Однако при этом
наблюдались определённые видовые отличия в их
использовании. Окуни обычно отмечались внутри
керамических трубок либо держались около них
плотной группой, а ротаны чаще неподвижно рас-
полагались снаружи, занимая пространство между
дном аквариума и нависающей стенкой укрытия.
Возможно, именно эти особенности поведения

повлияли на различную доступность особей ис-
следованных видов для щук.

Внутривидовые взаимоотношения и, в частно-
сти, стайное поведение играют значительную
роль в жизни многих видов рыб, обеспечивая им
успешное существование как в пределах нативного,
так и вновь приобретённого ареала (Pavlov et al.,
2006). Чаще всего молодь рыб реагирует на появ-
ление в среде хищника увеличением агрегации в
скоплении особей (Turner, Pitcher, 1986; Sumpter,
2010). Такое групповое поведение обладает целым
рядом преимуществ: увеличение зоркости в стае,
эффект растворения и замешательство атакую-
щего хищника. При сравнении защитного пове-
дения окуня и ротана выявлены значительные
различия (рис. 2, 3). Появление хищника в ли-
шённой укрытий среде приводило к быстрому со-
кращению дистанций между особями в группе
окуней. Ротаны реагировали иначе, сильно рас-
средоточиваясь по периметру аквариума. Так как
сразу после посадки щуки были малоактивны и
чаще всего не двигались, то агрегированность
групп окуней в течение 15 мин значительно сни-
жалась. Спустя 1 ч активность хищника возраста-
ла, что вновь вызывало образование достаточно
плотных и компактных групп окуней с относи-
тельно выровненными дистанциями между осо-
бями (нормальное распределение с преобладаю-
щим модальным классом Д 1.0−1.5 TL). При этом
рыбы часто перемещались по площади аквари-
ума, выдерживая определённую дистанцию до
хищника. В отличие от этого ротаны после высад-
ки щук двигались очень мало и предпочитали
располагаться на стыке дна и боковых стенок ак-
вариума, концентрируясь в разрозненных ло-
кальных группах. Через 1 ч они размещались в од-
ном или двух углах ёмкости, образуя очень плот-
ные скопления с отдельными удалёнными от них
особями (асимметричное распределение с преоб-
ладающим модальным классом 0−1 TL), и факти-
чески не реагировали на приближение хищника.
Подобная пассивная реакция затаивания, веро-
ятно, является характерной для ротана чертой за-
щитного поведения, что разительно отличает его
от окуня, активно избегающего опасность. Эти
особенности оборонительного поведения у ис-
следуемых видов хорошо заметны на схематич-
ных изображениях распределения рыб, сделан-
ных на основе фотографий опытов (рис. 3).

Отмеченные в эксперименте факты позволяют
сделать вывод о том, что молодь ротана и окуня
при взаимодействии с хищником использует раз-
личные поведенческие стратегии. Окуни активно
избегают контакта с щукой, делая основной упор
на реакции групповой защиты и хорошо разви-
тую двигательную активность, а ротаны затаива-
ются около различных объектов (керамические
укрытия, стенки аквариума, особи собственного
вида), больше полагаясь на свою неподвижность
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и маскирующую окраску. Подобная тактика при-
носила успех лишь в единичных опытах. В ходе
экспериментов у ротана не были отмечены сколь-
нибудь выраженные групповые оборонительные
реакции. Возможно, именно этими фактами объ-
ясняется высокая доступность для хищников мо-
лоди ротана-головешки в сравнении с окунем, осо-
бенно в обеднённой экспериментальной среде.

Имеются немногочисленные данные о наход-
ках ротана в мелководных, сильно заросших вод-
ной растительностью заливах водохранилищ
Волги, что свидетельствует о возможности суще-
ствования его популяций и в водоёмах, находя-
щихся под прессом ихтиофагов (Вечканов и др.,
2007; Семенов, 2009; Kas’yanov, Goroshkova, 2012;
наши данные). Вероятно, успешное обитание ро-
тана на этих участках определяется другими фак-
торами. Можно предположить, что сильно зарос-
шие мелководные биотопы, в которых отмечается
ротан, избегаются хищниками вследствие их фи-
зической недоступности, а также в связи с небла-
гоприятными термическим и кислородным ре-
жимами. Вместе с тем последние два фактора не
могут служить препятствием для существования
ротана: его температурная устойчивость гораздо
выше таковой для многих хищных видов рыб
(Golovanov et al., 2013), то же самое касается и его
толерантности к низкому содержанию в воде кис-
лорода (Рыбы в заповедниках …, 2010).

Выполненные эксперименты подтверждают
низкую устойчивость молоди вселенца ротана-го-
ловешки в сравнении с аборигенным окунем к воз-
действию крупных ихтиофагов. Полученные дан-
ные служат доказательством того, что хищники мо-
гут выступать одним из главных экологических
факторов, ограничивающих распространение рота-
на в естественной среде. Хотелось бы отметить тот
факт, что молодь ротана, использованная нами в
работе, была отловлена в водоёме без хищников.
Исключение могли составлять лишь крупные особи
самого ротана, среди которых возможен канниба-
лизм (Спановская и др., 1964). В отличие от этого
молодь окуня была отловлена в прибрежье Ры-
бинского водохранилища, где она находилась под
постоянным прессом хищников, в том числе и
щук, непосредственно с момента вылупления.
Вследствие этого степень научения молоди ис-
следованных видов избегать контакта с данным
видом хищника изначально разнилась, что могло
определённым образом повлиять на результаты
исследования. В то же время анализ расселения
ротана в естественной среде показывает, что в по-
давляющем большинстве случаев как в нативном,
так и в приобретённом ареале данный вид с успе-
хом заселяет лишь те водоёмы, в которых хищник
отсутствует, либо его численность крайне низка.
Кроме того, существуют данные литературы, ко-
торые показывают, что вселение окуня в водоё-
мы, изобилующие ротаном, может привести к

полному исчезновению последнего (Рыбы в запо-
ведниках …, 2010). Всё это вполне согласуется с
низкой устойчивостью ротана-головешки к воз-
действию хищников, отмеченной нами в услови-
ях эксперимента.

ВЫВОДЫ
1. Определённая в экспериментальных усло-

виях устойчивость молоди ротана к воздействию
хищников-засадчиков (щука) значительно ниже
таковой окуня вне зависимости от наличия
укрытий.

2. Исследованные виды рыб используют раз-
ные поведенческие стратегии для избегания кон-
такта с хищниками. Молодь окуня демонстрирует
чёткую реакцию групповой защиты, в то время
как молодь ротана предпочитает затаиваться око-
ло различных объектов, делая основную ставку на
неподвижность и маскирующую окраску.

3. Полученные экспериментальные данные
подтверждают вывод полевых наблюдений о том,
что хищники служат одним из основных экологи-
ческих факторов, ограничивающих распростра-
нение ротана в естественной среде.
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Оценена вкусовая привлекательность для нильской тиляпии Oreochromis niloticus шести видов вод-
ных животных и пяти видов растений. Водные экстракты большинства организмов (10 видов из 11)
обладают привлекательным вкусом, что соответствует эврифагии и пищевой пластичности ниль-
ской тиляпии. Несмотря на фитофагию, вкусовая привлекательность экстракта животных выше,
чем растений. Невысокий стимулирующий эффект экстракта малой ряски Lemna minor предполага-
ет присутствие в ней природных вкусовых детеррентов. Экстракт канадской элодеи Elodea canaden-
sis в зависимости от происхождения растения либо полностью блокирует потребление, либо имеет
инертные вкусовые свойства. Разные части водяного гиацинта Eichhornia crassipes (листья, корни)
имеют сходную вкусовую привлекательность. Для пищевого поведения нильской тиляпии, прояв-
ляемого при оросенсорном тестировании пищи, повторные схватывания мало характерны. Резуль-
таты исследования свидетельствуют о способности рыб тонко дифференцировать пищевые орга-
низмы по их вкусовым качествам и подчёркивают важную роль вкусовой рецепции в выборе рыба-
ми объектов питания.

Ключевые слова: нильская тиляпия Oreochromis niloticus, вкусовая рецепция, вкусовые предпочтения,
пищевое поведение, химическая защита, вкусовые детерренты, канадская элодея Elodea сanadensis,
водяной гиацинт Eichhornia crassipes, малая ряска Lemna minor.
DOI: 10.1134/S0042875219030226

В последние десятилетия благодаря разрабо-
танным методам поведенческого тестирования
начаты и быстро развиваются исследования вку-
совых предпочтений у рыб. Для этих целей в каче-
стве вкусовых стимулов обычно используют сво-
бодные аминокислоты и другие химические со-
единения (Hidaka, 1982; Mackie, 1982; Jones, 1989,
1990; Lim et al., 2017). Это позволило оценить ши-
роту вкусовых спектров и выяснить уровень вку-
совой чувствительности рыб, сравнить функцио-
нальные характеристики вкусовой системы у раз-
ных по биологии и систематике видов и у особей,
находящихся под влиянием различных внешних
факторов (Kasumyan, Døving, 2003; Абтахи и др.,
2018; Kasumyan, 2019).

Несмотря на очевидный прогресс в изучении
вкусовой рецепции и отношения рыб к различным
вкусовым стимулам, слабо исследованной остаёт-
ся их способность оценивать вкусовые качества
водных организмов, с которыми они встречаются
в природных водоёмах и которые могут быть объ-
ектами питания. Большинство выполненных с
этой целью работ основаны на сравнении соотно-

шения доступных организмов в водоёме и в пи-
щеварительном тракте рыб (Шорыгин, 1952;
Stoecker, Govoni, 1984; Pryor, Epifanio, 1993; Sudo,
Azeta, 2001; Shaw et al., 2003; Alford, Beckett, 2007;
Verliin et al., 2011) или на сравнении потребления
рыбами в эксперименте нескольких одновремен-
но или последовательно предъявляемых пищевых
организмов или их фрагментов (Строганов, 1962,
1963, 1968; Beukema, 1968; Ивлев, 1977; Antoine
et al., 1986; Bonar et al., 1990; Chifamba, 1990; Bar-
ry, Ehret, 1993; Soriguer et al., 2002; Parker et al.,
2006). При этом возможное влияние запаховых,
текстурных или иных особенностей сравнивае-
мых объектов на проявляемую рыбами пищевую
избирательность, как правило, не учитывается,
несмотря на то что эти свойства могут влиять на
выбор рыб (Prado, Heck, 2011; Касумян, 2012).
Сведения, полученные с использованием мето-
дов, позволяющих исключать эти эффекты и
определять именно вкусовую привлекательность
пищевых организмов, всё ещё малочисленны.
Большинство таких работ выполнены в области
водной химической экологии и касаются химиче-
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ской защищённости от рыб преимущественно
морских животных и растений (O’Neal, Pawlik,
2002; Long, Hay, 2006; Nusnbaum et al., 2012; Тинь-
кова и др., 2014; Marty et al., 2016). Вкусовые свой-
ства пищевых организмов для пресноводных рыб
изучены крайне слабо (Parker et al., 2006; Касу-
мян, Тинькова, 2013; Lari et al., 2013).

Цель настоящей работы заключалась в сравни-
тельной оценке вкусовых качеств разных водных
растений и беспозвоночных животных для ниль-
ской тиляпии Oreochromis niloticus – всеядной
пресноводной рыбы с хорошо выраженной фито-
фагией.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Опыты выполнены на двух группах молоди

нильской тиляпии (24 экз., средняя общая длина
(TL) 8.0 см, масса 9 г), полученной в ООО
“Крафтфиш” (популяционное происхождение не-
известно) в 2015 г. (серии 1 и 2) и 2016 г. (серия 3).
До начала опытов рыб в течение двух недель со-
держали в аквариуме объёмом 70 л при темпера-
туре воды 26°С. Кормление проводили живыми
личинками хирономид (Chironomidae).

За несколько дней до опытов рыб рассаживали
поодиночке в аквариумы (10 л) с непрозрачными
задней и боковыми стенками, предотвращавши-
ми визуальные контакты соседних особей. Грунт
в аквариумах отсутствовал, искусственное осве-
щение не использовали. Температуру воды под-
держивали около 26°С с помощью терморегуля-
торов AquaEL EH-25W. Кормили рыб живыми
личинками хирономид один раз в день после за-
вершения опытов. До начала опытов рыб обучали
схватывать подаваемых поштучно живых личи-
нок хирономид, а затем гранулы, вырезанные из
2%-ного агар-агарового геля (“Reanal”, Венгрия)
и содержащие водный экстракт личинок и 5 мкМ
красителя Ponceau 4R (“Chroma-Gesellschaft
Schmidt Gmbh”, Германия).

В каждом опыте в аквариум вносили одну
агар-агаровую гранулу, содержащую кроме кра-
сителя водный экстракт живых или свежезаморо-
женных водных растений или животных (175 г/л).
Их полный перечень с указанием происхождения
и систематики приведён в табл. 1.

Растения и животных гомогенизировали в фар-
форовой ступке в 4 мл дистиллированной воды.
Гомогенат центрифугировали при 6000 об/мин
(4000 g) в течение 15 мин при температуре 20°С в
центрифуге ЦУМ-1, супернатант вместе с раство-
ром красителя Ponceau 4R вносили в горячий 2%-
ный раствор агар-агара, перемешивали и вылива-
ли в чашку Петри. В качестве контроля применя-
ли гранулы, содержащие только краситель. Агар-
агаровый гель с экстрактами хранили при 5°С не
более 3 сут. Гранулы (длина 4 мм, диаметр 2 мм,

объём 12.56 мм3) вырезали с помощью трубки из
нержавеющей стали непосредственно перед вне-
сением их в аквариум.

В ходе опыта регистрировали длительность
интервала между падением гранулы в воду и схва-
тыванием её рыбой (латентный период реакции на
гранулу), число повторяющихся схватываний гра-
нулы, продолжительность удержания гранулы по-
сле первого схватывания и в течение всего опыта,
заглатывание или отказ рыбы от потребления гра-
нулы. Каждый опыт продолжался ~1–2 мин и за-
канчивался заглатыванием гранулы либо оконча-
тельным отказом от потребления, о котором су-
дили по прекращению повторных схватываний
гранулы, потере у рыбы интереса к ней и уходу в
сторону. Немногочисленные опыты, в которых
рыбы гранулу не схватывали в течение 1 мин или
потребление гранулы невозможно было опреде-
лить из-за её разрушения рыбой и образования
большого числа фрагментов, не учитывали. Не-
съеденную гранулу или её фрагменты из аквари-
ума удаляли сразу после окончания опыта. Опы-
ты с гранулами, содержащими разные экстракты,
проводили в случайной последовательности с ин-
тервалом 10–15 мин. Общее число выполненных
опытов – 1187. Для относительной оценки вкусо-
вых свойств экстрактов рассчитывали индекс
вкусовой привлекательности по формуле: Indpal =
= [(R – C)/(R + C)] × 100, где R – потребление
гранул с экстрактом; С – потребление контроль-
ных гранул, %.

Для статистического анализа результатов ис-
пользовали критерий χ2, U-критерий Манна−Уит-
ни и ранговый коэффициент корреляции Спирме-
на (rs).

РЕЗУЛЬТАТЫ

До подачи гранулы рыбы обычно спокойно
перемещаются по всему аквариуму, иногда под-
нимаются к поверхности воды или на несколько
секунд замирают на месте. Приближение экспе-
риментатора привлекает рыб к передней стенке
аквариума, где они остаются в ожидании корма.
Внесённую гранулу рыбы схватывают быстрым и
резким броском, затрачивая на это в среднем не
более 3 с. Во время удержания схваченной грану-
лы рыбы не перемещаются и остаются у передней
стенки аквариума. Проглатывание гранулы пред-
варяют хорошо заметные характерные жующие
движения челюстями и учащённый ритм жабер-
ных крышек. После проглатывания гранулы ритм
сразу же нормализуется и рыбы восстанавливают
исходное спокойное плавание по аквариуму. По-
ведение восстанавливается также и при отказе от
потребления после одного или нескольких по-
вторных схватываний гранулы. В этом случае ры-
бы прекращают реагировать на гранулу и возвра-
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щаются к прежнему плаванию. Отвергнутая гра-
нула обычно остаётся неразрушенной.

Гранулы с водным экстрактом животных были
высоко привлекательными для тиляпии (табл. 2):
рыбы потребляли их либо в 100% (хирономиды,
креветка), либо в 93–96% (дафния, артемия, ко-
ретра, каланиды) опытов (серия 1). В большин-
стве случаев рыбы потребляли гранулы сразу по-
сле первого схватывания, средняя длительность
удержания гранулы в ротовой полости не превы-

шала 5 с. Экстракт большинства растений также
повышал потребление гранул (серия 2). Наиболее
привлекательными были гранулы с экстрактом
риччии и листьев водяного гиацинта, менее охот-
но тиляпия потребляла гранулы с экстрактом
корней гиацинта, салата-латука и ряски. Гранулы
с экстрактом элодеи, приобретённой в зоомага-
зине, рыбы после схватывания отвергли во всех
опытах. Экстракт элодеи, взятой из естественно-
го водоёма, влияния на потребление гранул не

Таблица 1. Животные и растения, использованные для исследования вкусовой привлекательности нильской ти-
ляпии Oreochromis niloticus

Организм Систематика Естественный ареал
и условия обитания

Происхождение 
объектов

Материал, 
использованный
для экстракции

Хирономиды Chironomidae, Dip-
tera, Insecta

Всесветное (кроме 
Антарктиды), пресные 
воды

Зоомагазин, Москва Живые личинки

Коретра
Chaoborus sp.

Culicidae, Diptera, 
Insecta

То же То же Свежезаморожен-
ные личинки

Дафния
Daphnia magna

Daphniidae, Cladoc-
era, Branchiopoda, 
Crustacea

Голарктика, Африка, 
пресные воды

» Свежезаморожен-
ные взрослые особи

Артемия
Artemia salina

Artemidae, Anostraca, 
Branchiopoda, Crus-
tacea

Всесветное (кроме 
Антарктиды), солёные 
водоёмы

» Свежезаморожен-
ные науплии

Каланида
Hemidiaptomus sp.

Calanidae, Copepoda, 
Maxillopoda, Crusta-
cea

Всесветное, пресные 
воды

» Свежезаморожен-
ные взрослые особи

Креветка северная 
Pandalus borealis

Pandalidae, 
Decapoda, Mala-
costraca, Crustacea

Атлантический и 
Тихий океаны, аркти-
ческая и бореальная 
зоны

Супермаркет, 
Москва

Брюшко (без 
экзоскелета) свеже-
замороженных 
взрослых особей

Салат-латук
Lactuca sativa

Asteraceae, Asterales, 
Magnoliopsida

Европа, Средняя и 
Передняя Азия, 
Сибирь (до Алтая), 
Северная Африка

То же Листья свежего рас-
тения

Ряска малая
Lemna minor

Lemnaceae, Arales, 
Liliopsida

Европа, Азия, Африка, 
Северная Америка, 
пресные воды

р. Москва, Звениго-
родский район, Мос-
ковская область

Свежее растение 
целиком

Элодея канадская
Elodea canadensis

Hydrocharitаceae, 
Hydrocharitales, Lili-
opsida

Северная Америка, 
пресные воды

Шараповский 
карьер, Звенигород-
ский район, Москов-
ская область;

Верхняя часть побега 
и листья свежего рас-
тения

зоомагазин, Москва Листья свежего рас-
тения

Риччия
Riccia sp.

Ricciaceae, Marchan-
tiales, Marchantiop-
sida

Европа, Азия, Африка, 
Северная Америка, 
пресные воды

Зоомагазин, Москва Свежее растение 
целиком

Водяной гиацинт 
Eichhornia crassipes

Pontederiaceae, Pont-
ederiales, Liliopsida

тропическая Америка, 
пресные воды

Питомник растений, 
Калужская область

Свежее растение: 
корни, листья
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оказывал (серия 3). Во всех трёх выполненных се-
риях потребление контрольных гранул было
сходным (45–50%).

Рыбы редко схватывали гранулы повторно,
особенно с экстрактом наиболее привлекатель-
ных животных и растений (потребление >90%) и
удерживали во рту более короткое время, чем
контрольные гранулы. Наибольшее число раз ры-
бы схватывали гранулы с экстрактом элодеи из
зоомагазина, но длительность их удержания была
минимальной (табл. 2). Статистические расчёты
выявили значимую отрицательную связь между
потреблением гранул и числом их схватываний в
опыте (rs = –0.88, p < 0.001), удержанием после
первого схватывания (rs = –0.55, p < 0.05) и сум-
марно в течение всего опыта (rs = –0.80, p < 0.001).
Чем больше раз гранула схватывалась, тем более
длительным было суммарное время удержания
(rs = 0.71, p < 0.01). Высоко значимой была связь
между длительностью первого и суммарного
удержания гранулы (rs = 0.90, p < 0.001).

Для гранул, которые были потреблены рыбами
или окончательно отвергнуты не менее, чем в ше-
сти опытах, было проведено сравнение ответов,
закончившихся потреблением или отверганием
гранулы (ПГ- и ОГ-опыты). Потреблению пред-
шествует значимо более быстрая реакция схваты-
вания (три типа гранул из семи), схваченная гра-
нула подвергается меньшему числу отверганий и
повторных схватываний (все типы гранул), а так-
же в среднем меньше по времени удерживается
рыбой (четыре типа гранул) (табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные результаты показывают, что
большинство использованных для тестирования
животных и растений (10 из 11) имеют привлека-
тельный вкус для нильской тиляпии. Включение
в состав агар-агарового геля водного экстракта
этих организмов приводит к значимому повыше-
нию потребления гранул, предлагавшихся опыт-

Таблица 2. Вкусовые ответы (среднее значение показателя и его ошибка) нильской тиляпии Oreochromis niloticus
на агар-агаровые гранулы, содержащие водные экстракты (175 г/л) животных и растений

Примечание. Отличия от контроля достоверны при р: * < 0.05, ** < 0.01, *** < 0.001.

Раздражитель
Латентный 

период реакции 
на гранулу, с

Потребление 
гранул, %

Число 
схватываний 

гранулы

Продолжительность 
удержания гранулы, с Число 

опытовпосле первого 
схватывания

в течение
всего опыта

Серия 1
Хирономиды 2.1 ± 0.3 100.0 ± 0.0*** 1.0 ± 0.0*** 3.6 ± 0.2*** 3.7 ± 0.2*** 102
Креветка северная 2.1 ± 0.3 100.0 ± 0.0*** 1.0 ± 0.0*** 3.2 ± 0.2*** 3.2 ± 0.2*** 81
Дафния 2.8 ± 0.5 96.1 ± 2.2*** 1.1 ± 0.0*** 4.6 ± 0.3 4.8 ± 0.4*** 77
Артемия 2.9 ± 0.5 95.8 ± 2.4*** 1.1 ± 0.0*** 4.1 ± 0.3* 4.3 ± 0.3*** 71
Коретра 2.3 ± 0.4 94.7 ± 2.6*** 1.1 ± 0.0*** 4.6 ± 0.3 4.9 ± 0.3*** 75
Каланида 1.4 ± 0.2* 92.8 ± 3.1*** 1.1 ± 0.0*** 3.9 ± 0.2* 4.1 ± 0.3*** 69
Контроль 2.1 ± 0.3 45.2 ± 5.5 1.5 ± 0.1 6.0 ± 0.5 7.3 ± 0.5 84

Серия 2
Риччия 1.3 ± 0.2** 95.4 ± 2.6*** 1.0 ± 0.0*** 5.7 ± 0.5 5.8 ± 0.5 65
Водяной гиацинт:

– листья 1.7 ± 0.2 93.9 ± 3.0*** 1.0 ± 0.0*** 4.7 ± 0.3 4.8 ± 0.3*** 65
– корни 1.3 ± 0.2* 86.9 ± 4.4*** 1.2 ± 0.1** 5.0 ± 0.5 5.4 ± 0.5** 61

Салат-латук 1.8 ± 0.2 80.8 ± 3.9 *** 1.1 ± 0.0 *** 5.8 ± 0.4 6.3 ± 0.4 104
Ряска малая 1.8 ± 0.3 76.6 ± 4.9*** 1.3 ± 0.1** 5.7 ± 0.3 6.2 ± 0.4 77
Элодея канадская 
(зоомагазин) 1.5 ± 0.2 0.0 ± 0.0*** 3.9 ± 0.3*** 2.5 ± 0.2*** 5.4 ± 0.4* 72

Контроль 1.8 ± 0.2 50.0 ± 5.9 1.7 ± 0.1 5.9 ± 0.5 7.1 ± 0.5 74
Серия 3

Элодея канадская 
(карьер) 2.0 ± 0.3 44.0 ± 5.0 1.6 ± 0.1 6.0 ± 0.5* 7.8 ± 0.5* 100

Контроль 2.1 ± 0.3 50.0 ± 4.7 1.6 ± 0.1 8.1 ± 0.5 9.6 ± 0.5 114
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ным рыбам. Столь большая доля объектов, обла-
дающих вкусовой привлекательностью, может
быть связана с эврифагией, присущей многим ви-
дам тиляпий (Philippart, Ruwet, 1982). К сожале-
нию, питание нильской тиляпии в природных во-
доёмах, как и питание большинства других тиля-
пий, входящих в род Oreochromis и близких к нему
Sarotherodon и Danakilia, изучено крайне слабо.
Сообщается, что основу питания крупных особей
нильской тиляпии составляют планктонные си-
не-зёленые, зелёные и диатомовые водоросли,
реже в пищу используются макрофиты, донные
водоросли и детрит. Эпизодически объектами
питания нильской тиляпии становятся различ-
ные водные животные – планктонные ракообраз-
ные, коловратки, упавшие в воду воздушные на-
секомые, их личинки (Moriarty, Moriarty, 1973;
Philippart, Ruwet, 1982; Trewavas, 1983; Getachew,
1987, 1993; Khallaf, Alne-na-ei, 1987; Getachew,
Fernando, 1989). Иногда такие объекты, например
личинки хирономид, могут составлять значитель-
ную долю в рационе (Trewavas, 1983). У личинок и
ювенильных особей нильской тиляпии доля жи-
вотной пищи в рационе значительно выше (Tre-
wavas, 1983; Froese, Pauly, 2018).

Тиляпиям свойственна высокая пищевая пла-
стичность, проявляющаяся в освоении новых пи-
щевых организмов при сезонных или иных изме-
нениях условий существования и в использова-

нии разной пищи в разных водоёмах (Philippart,
Ruwet, 1982). Однако только эврифагией и пище-
вой пластичностью вряд ли можно объяснить вы-
сокую вкусовую привлекательность для нильской
тиляпии организмов, которые далеки от неё по
среде обитания и ареалу и не могут рассматри-
ваться даже в качестве её потенциальных пище-
вых объектов. Тиляпия − пресноводная рыба, то-
гда как северная креветка – типично морское жи-
вотное, артемия населяет замкнутые водоёмы с
высокой солёностью. В африканских водоёмах,
населяемых тиляпией, не встречаются водяной
гиацинт и малая ряска, салат-латук не является
водным растением. И тем не менее экстракты
всех животных и большинства растений придава-
ли гранулам высоко привлекательный вкус. По-
видимому, стимулирующий потребление эффект
вызван присутствием в составе этих и многих дру-
гих организмов широко распространённых хими-
ческих веществ, таких как свободные аминокис-
лоты, карбоновые кислоты и другие низкомоле-
кулярные соединения (Dabrowski, Rusiecki, 1983;
De la Noue, Choubert, 1985; Holm, Walther, 1988;
Kumai et al., 1989; Шивокене, 1989; Carr et al., 1996;
Bogut et al., 2007; Kamio, Derby, 2017; Jiménez-Prada
et al., 2018). Так, в листьях салата-латука много ас-
парагина, глутамина, пролина, серина, аланина и
других аминокислот и их производных (Uhazy
et al., 1978), по другим данным – глутаминовой и

Таблица 3. Параметры вкусового ответа (среднее значение показателя и его ошибка) нильской тиляпии Oreo-
chromis niloticus в опытах, закончившихся потреблением и отверганием гранул, с водными экстрактами растений
(175 г/л) и контрольных гранул

Примечание. Отличия между опытами, закончившимися потреблением (над чертой) и отверганием гранул (под чертой), до-
стоверны при р: * <0.05, ** <0.01, *** <0.001.

Раздражитель
Латентный 

период реакции 
на гранулу, с

Число 
схватываний 

гранулы

Продолжительность удержания 
гранулы, с Число 

опытовпосле первого 
схватывания

в течение
всего опыта

Водяной гиацинт, корни

Салат-латук

Ряска малая

Элодея канадская (карьер)

Контроль, серия 1

Контроль, серия 2

Контроль, серия 3

±
±

1.2 0.1
2.4 0.9

1.1 0.1***
2.0 0.2

±
±

±
±

5.2 0.6
3.4 0.7

±
±

5.5 0.6
4.6 0.6

53
8

±
±

1.6 0.2
2.7 0.8

1.0 0.0**
1.5 0.1

±
±

±
±

5.9 0.4
5.5 1.0

±
±

6.1 0.4
7.2 1.3

84
20

1.6 0.2*
2.5 0.7

±
±

1.1 0.0***
2.2 0.3

±
±

±
±

5.9 0.4
5.0 0.6

±
±

6.0 0.4
6.7 0.8

59
18

1.4 0.3**
2.5 0.4

±
±

1.4 0.1*
1.8 0.1

±
±

8.4 0.7***
4.9 0.5

±
±

9.8 0.8***
6.2 0.6

±
±

44
56

±
±

1.9 0.5
2.3 0.4

1.2 0.1**
1.8 0.1

±
±

8.9 0.8***
3.5 0.3

±
±

10.2 0.8*** 
4.9 0.4

±
±

38
46

1.5 0.3*
2.1 0.3

±
±

1.3 0.1***
2.1 0.2

±
±

7.9 0.9***
3.8 0.4

±
±

9.0 0.9***
5.1 0.4

±
±

37
37

±
±

1.7 0.2
2.5 0.5

1.4 0.1*
1.8 0.1

±
±

11.1 0.8*** 
5.1 0.5

±
±

12.8 0.7*** 
6.3 0.6

±
±

57
57
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аспарагиновой кислот и лизина (Johnsen, Adams,
1986). В ряске большое содержание аспарагино-
вой и глутаминовой кислот (Зеленая лавка, 2018).

Растительная пища доминирует в рационе
нильской тиляпии в природных водоёмах (Mori-
arty, Moriarty, 1973; Philippart, Ruwet, 1982; Ge-
tachew, 1987, 1993; Khallaf, Alne-na-ei, 1987; Ge-
tachew, Fernando, 1989). Экстракты большинства
использованных нами растений имеют для неё
привлекательный вкус и повышают потребление
агар-агаровых гранул, что соответствует хорошо
выраженной фитофагии нильской тиляпии. Из-
вестно, что для многих рыб и других животных,
принадлежащих к факультативным и облигатным
фитофагам, привлекательным вкусом обладает
сахароза (Бронштейн, 1950; Кассиль, 1972; Хар-
борн, 1985; Касумян, Морси, 1997; Касумян, Ни-
колаева, 1997; Kasumyan, Nikolaeva, 2002). Под-
тверждается ли это правило на примере нильской
тиляпии, остаётся неизвестным.

Из использованных нами растений ранее
оценке вкусовой привлекательности для рыб бы-
ла подвергнута малая ряска. Плотва Rutilus rutilus
потребляла агар-агаровые гранулы с экстрактом
ряски лучше, чем контрольные, но менее охот-
но, чем с экстрактом другого растения – нитчат-
ки Cladophora sp. (Касумян, Тинькова, 2013). Ин-
тересно, что нильская тиляпия также потребляла
гранулы с экстрактом ряски хуже, чем с экстрак-
том других растений – риччии, водяного гиацин-
та и салата-латука (рисунок). Избираемость ряс-
ки была невысокой в опытах с белым амуром
Ctenopharyngodon idella, в которых рыбам одно-
временно предлагалось шесть–восемь видов рас-
тений из около 80, использованных для исследо-

вания (Строганов, 1963). В других экспериментах
белый амур ряску отвергал, как полагают, из-за
неприятного вкуса (Vincent, Sibbing, 1992). Ряска,
плавающая на поверхности воды и обычно имею-
щая в водоёме большую численность, хорошо за-
метна и легко доступна для рыб. В ней содержатся
не только аминокислоты, придающие пище благо-
приятный вкус, но и много флавоноидов и тритер-
пеновых соединений (Зеленая лавка, 2018). При-
сутствие именно этих широко распространённых
веществ, относящихся к вторичным метаболитам,
вынуждает растительноядных рыб и других фито-
фагов отказываться частично или полностью от
питания растениями (Lewis, 1985; Targett et al.,
1986; Hay et al., 1987; Steinberg, Paul, 1990; Capper
et al., 2006; Paul et al., 2006, 2007; Kamio et al.,
2016).

В отличие от ряски вкус водяного гиацинта,
также плавающего на поверхности воды, оказал-
ся высоко привлекательным для нильской тиля-
пии, причём не только вкус корней, но и листьев
(рисунок). Это инвазийное растение в настоящее
время широко распространено во внутренних во-
доёмах тропической и субтропической зон всех
континентов и часто создаёт здесь большую био-
массу. Возможно, отсутствие химической защиты
у водяного гиацинта от потребления нильской
тиляпией обусловлено несовпадением естествен-
ных ареалов этих видов (табл. 1). Нельзя исклю-
чать, что отсутствие вкусовой детеррентности вы-
звано использованием водяным гиацинтом дру-
гих защитных механизмов, препятствующих или
компенсирующих выедание фитофагами, таких
как необычайно быстрый рост и размножение.
Сообщается, что водяной гиацинт относится к

Индекс вкусовой привлекательности водных экстрактов животных и растений (175 г/л) для нильской тиляпии Oreo-
chromis niloticus: 1 – личинки хирономид Chironomidae, 2 – северная креветка Pandalus borealis, 3 – дафния Daphnia magna,
4 – артемия Artemia salina, 5 – личинки коретры Chaoborus sp., 6 – каланида Hemidiaptomus sp., 7 – риччия Riccia sp., 8 –
водяной гиацинт Eichhornia crassipes (а – листья, б – корни), 9 – салат-латук Lactuca sativa, 10 – ряска малая Lemna mi-
nor, 11 – канадская элодея Elodea canadensis (а – из зоомагазина, б – из естественного водоёма).
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опасным растениям из-за большого содержания в
нём кристаллов оксалата кальция (Шанцер, 2017).
Кристаллы могут снижать текстурные качества
водяного гиацинта, а кальций – влиять на его
вкусовые свойства. Так, у человека степень выра-
женности горького вкуса пищевых растений хо-
рошо коррелирует с концентрацией в них Са2+

(Tordoff, Sandell, 2009).
Канадская элодея также принадлежит к инва-

зийным гидрофитам. Однако её вкусовые каче-
ства для нильской тиляпии иные, чем у водяного
гиацинта и других использованных нами расте-
ний. Присутствие в гранулах экстракта элодеи не
стимулирует их заглатывание рыбами, а полно-
стью блокирует потребление либо не оказывает
на него какого-либо влияния (рисунок). Обнару-
женная вкусовая детеррентность элодеи (серия 2)
подтверждает высказывавшиеся ранее предполо-
жения о химической защищённости этого расте-
ния от фитофагов (Newman 1991; Kornijow et al.,
1995) и соответствует экспериментальным дан-
ным об избегании использования в пищу элодеи
Elodea nuttallii гусеницами подводной белой ог-
нёвки Acentria ephemerella (Erhard et al., 2007). У
элодеи E. nuttallii и E. сanadensis выявлена аллело-
патическая активность в отношении эпифитов и
планктонных водорослей (Erhard, Gross, 2006).
Защитные свойства могут быть обусловлены фла-
воноидами, обнаруженными у обоих видов эло-
деи (Mues, 1983; Erhard et al., 2007) и являющими-
ся, как отмечено выше, эффективными природ-
ными вкусовыми детеррентами для рыб.

Вкусовые детерренты, по-видимому, не обес-
печивают полную защиту канадской элодеи от
потребления рыбами. Сообщается, что элодею в
пищу использует плотва Rutilus rutilus (Horppila,
1994; Prejs, Jackowska, 1978 – обе цит. по: Horppila,
Nurminen, 2009). Канадской элодеей в экспери-
менте питается белый амур (Bonar et al., 1990; Vin-
cent, Sibbing, 1992), а при наличии выбора белый
амур избирает канадскую элодею намного чаще,
чем несколько десятков других испытанных рас-
тений (Строганов, 1963). Разное отношение к
вкусу канадской элодеи можно объяснить видо-
вой специфичностью вкусовых спектров рыб
(Kasumyan, Døving, 2003).

Однако более реальной причиной, по-видимо-
му, следует считать вариабельность химического
состава водных растений, в том числе элодеи.
При сравнении канадской элодеи, взятой из от-
носительно близко расположенных, но отличаю-
щихся по гидрохимии воды озёр, выяснено, что
элодея из этих водоёмов существенно различает-
ся по содержанию ряда химических элементов и
некоторых органических веществ. Тестирование
образцов элодеи, взятых из этих озёр, обнаружи-
ло, что в эксперименте белый амур потребляет её
с разной интенсивностью: тем чаще, чем больше

в элодее кальция и лигнина и чем меньше железа,
кремния и целлюлозы (Bonar et al., 1990). Извест-
ны и другие примеры значительной географиче-
ской, сезонной, биотопической и иной вариа-
бельности химического состава и пищевой при-
влекательности растений для рыб и других
фитофагов (Coen, Tanner, 1989; Cronin, Hay,
1996b; Cole, Haggitt, 2001; Taylor et al., 2003; Capper
et al., 2006; Elger et al., 2006; Oliveira et al., 2013). В
наших опытах вкусовые качества элодеи разного
происхождения также различались (p < 0.001).
Весьма вероятно, что состав воды и условия вы-
ращивания у элодеи, взятой нами из карьера и
приобретённой в магазине, отличались, что и обу-
словило столь сильные различия вкусовых свойств
двух исследованных образцов. Следует отметить,
что общая жёсткость воды в карьере составляла
около 10°, карбонатная жесткость – 8°, общее со-
держание растворенных солей – 237 мг/л. Элодея
из карьера была взята для тестирования в начале
лета (I декада июня), т.е. представляла собой мо-
лодое растение. За редким исключением (Cronin,
Hay, 1996a) молодые верхушечные части у многих
растений накапливают в себе больше защитных
веществ и оказывают на фитофагов более силь-
ный детеррентный эффект, чем более старые
(Hay et al., 1988; Carlson et al., 1989; Meyer, Paul,
1992, 1995; Lima et al., 2008). Такое распределение
детеррентности хорошо согласуется с теорией оп-
тимальной защиты, согласно которой защитные
вещества должны накапливаться в организме так,
чтобы наибольшая их концентрация создавалась в
наиболее уязвимых структурах или частях растений
и животных (Rhoades, 1979). Таким образом, нали-
чие детеррентности у элодеи, приобретённой в ма-
газине, и отсутствие детеррентности даже у моло-
дых побегов элодеи из карьера свидетельствуют о
том, что вкусовые свойства растений, использую-
щих химическую защиту, лабильны и существен-
но зависят от внешних факторов.

Для пищевого поведения нильской тиляпии ха-
рактерно редкое проявление повторных схватыва-
ний гранулы в процессе оросенсорного тестирова-
ния её качеств. Такая особенность поведения при-
суща в основном рыбам с плохим развитием
зрения, например осетровым (Acipenseridae) (Ka-
sumyan, 1999, 2018), либо рыбам, живущим на тече-
нии, где отвергание пищевого объекта с большой
вероятностью ведёт к его потере (Kasumyan, Niko-
laeva, 2002; Касумян Сидоров, 2005). В природе ти-
ляпия питается преимущественно в дневные часы,
что косвенно указывает на хорошо развитое зре-
ние, и населяет водоёмы с проточной или стоячей
водой (Philippart, Ruwet, 1982; Trewavas, 1983). От-
сутствие у тиляпии склонности совершать много-
кратные отвергания и повторные схватывания
объекта питания, по-видимому, связано с груп-
повым образом жизни и снижает у находящихся
рядом рыб возможность перехватить добычу. Такая
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же особенность пищевого поведения характерна,
например, для трёхиглой Gasterosreus aculeatus и де-
вятииглой Pungitius pungitius колюшек (Gill, Hart,
1996a, 1996b; Михайлова, Касумян, 2015).

Детальное исследование пищевого поведения
не входило в число специальных задач настоящей
работы. Однако сравнение опытов, завершив-
шихся потреблением или отверганием гранулы,
показывает, что пищевое поведение нильской ти-
ляпии развивается по разным стереотипам. По-
треблению предшествует более быстрое схваты-
вание рыбой упавшей в воду гранулы, которая на-
много реже тестируется повторно и меньше по
времени удерживается рыбой во рту, чем это про-
исходит в случае отказа от потребления гранулы.
Провести такое сравнение было возможно только
для гранул с экстрактом четырёх пищевых орга-
низмов из 11. Для более убедительных выводов о
закономерностях пищевого поведения нильской
тиляпии необходимо использование более широ-
кого набора вкусовых стимулов.

Выполненное исследование показывает, что
пищевые организмы различаются по своим вку-
совым свойствам для рыб. Это подтверждает ре-
зультаты более ранних исследований, в том числе
выполненных с использованием аналогичной
или сходной методик (Касумян, Тинькова, 2013;
Lari et al., 2013; Тинькова и др., 2014). Биологиче-
ский смысл различий объектов питания по вкусо-
вой привлекательности вполне очевиден и имеет
прямое отношение к селективному питанию рыб,
к избирательному потреблению ими одних до-
ступных кормовых организмов и отказу от других.
Использованная методика в отличие от экспери-
ментов по скармливанию рыбам растений и жи-
вотных или их фрагментов (Строганов, 1962,
1963, 1968; Beukema, 1968; Ивлев, 1977; Antoine
et al., 1986; Bonar et al., 1990; Chifamba, 1990; Bar-
ry, Ehret, 1993; Soriguer et al., 2002; Parker et al.,
2006) позволяет избежать побочное влияние запа-
ховых и текстурных свойств пищевого объекта и по-
лучать строгие оценки его вкусовой привлекатель-
ности. Результаты исследования свидетельствуют о
способности рыб тонко дифференцировать пище-
вые организмы по их вкусовым качествам и подчер-
кивают важную роль вкусовой рецепции в выборе
рыбами адекватных объектов питания.

Полученные данные о вкусовой привлекатель-
ности пищевых организмов, особенно водных
растений, могут иметь практическое значение.
Нильская тиляпия принадлежит к наиболее рас-
пространённым объектам культивирования во
многих странах, объём её производства в мире по-
стоянно растёт и в 2015 г. составил свыше 3.9 млн т
(FAO, 2017). Учитывая дефицит и высокую стои-
мость искусственных кормов, сведения о вкусо-
вых качествах для тиляпии различных широко
распространённых и массовых животных и расте-

ний могут способствовать выявлению малоисполь-
зуемых или неиспользуемых ресурсов и созданию
новых технологий аквакультуры. Сведения о вку-
совой привлекательности водяного гиацинта для
нильской тиляпии могут представлять интерес для
разработки новых способов биологической борьбы
с этим инвазийным растением.
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Исследовано влияние рН на активность пептидаз и гликозидаз, функционирующих в кишечнике, а
также обеспеченность этими ферментами пяти видов рыб Рыбинского водохранилища с разным ти-
пом питания (плотва Rutilus rutilus, лещ Abramis brama, окунь Perca fluviatilis, судак Zander lucioperca и
щука Esox lucius). У всех видов рыб максимальная активность казеинлитических пептидаз кишечни-
ка и обеспеченность ими особей наблюдается при рН 9, гликозидаз – от 7 до 8. Значения рН, соот-
ветствующие максимальным значениям активности гликозидаз, близки рекомендуемым для оцен-
ки активности ферментов в пищеварительном тракте позвоночных, пептидаз – значительно выше.
Предполагается, что различия в характере влияния рН на обеспеченность пептидазами и гликози-
дазами связаны с особенностями спектра питания исследованных видов рыб.

Ключевые слова: бентофаги, ихтиофаги, рН, кишечник, пептидазы, гликозидазы, обеспеченность
ферментами.
DOI: 10.1134/S0042875219030123

О состоянии пищеварительной системы обыч-
но судят по активности ферментов, способных
гидролизовать те или иные пищевые субстраты.
При этом уровень ферментативной активности
зависит от целого ряда природных и антропоген-
ных факторов (Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьми-
на, 2008). Хорошо известно о влиянии циркади-
анных и особенно сезонных ритмов на актив-
ность пищеварительных гидролаз, в значительно
степени совпадающих с интенсивностью питания
рыб (Уголев, Кузьмина, 1993; Kuz’mina, 2017). По-
казано, что с увеличением возраста и массы рыб
уровень относительной активности ферментов,
рассчитанный на единицу массы тела, как прави-
ло, снижается (Строганов, Бузинова, 1970; Kuz’mi-
na, 1996). Поскольку для оптимального функцио-
нирования ферментов, обеспечивающих гидролиз
различных компонентов пищи в кишечнике рыб
необходима соответствующая среда, важно оцени-
вать влияние ряда факторов на их активность. Од-
ними из наиболее важных параметров среды, вли-
яющих на активность ферментов, являются темпе-
ратура и рН.

Сведения о влиянии температуры и рН на ак-
тивность пищеварительных ферментов у рыб раз-
ных видов обобщены в ряде обзоров. Установлено,
что с повышением температуры до определённого

предела, при котором происходит денатурация
белка, активность ферментов всегда увеличивает-
ся (Уголев, Кузьмина, 1993; Gelman et al., 2008;
Kuz’mina, 2017), тогда как оптимум рН одноимён-
ных пищеварительных гидролаз у рыб разных ви-
дов может различаться. Также различаются опти-
мумы рН ферментов разных цепей. Так, оптиму-
мы рН трипсина и химотрипсина у большинства
видов рыб находятся в диапазоне 8–10 (Muraka-
mi, Noda, 1981; Хаблюк, 1984; Torrissen, 1984; Hi-
dalgo et al., 1999; Castillo-Yáñez et al., 2005; Kumar
et al., 2007; Kishimura et al., 2008; Kuz’mina et al.,
2017). Оптимум рН разных гликозидаз находится
в зоне нейтральных значений (Уголев, Кузьмина,
1993), иногда – нейтральных и щелочных (Соло-
вьев и др., 2015). При этом оптимум рН фермен-
тов может варьировать в зависимости от используе-
мого субстрата. Так, у японского анчоуса Engraulis
japonica оптимум рН химотрипсина при использо-
вании в качестве субстрата казеина равен 9, N-бен-
зоил-L-аргинин-р-нитроанилида (BAPNA) – 8
(Heu et al., 1995). Кроме того, оптимум рН зависит
от температуры: при повышении температуры от 20
до 30 и 50°С оптимум рН пептидаз кишечника тюр-
бо Scophthalmus maximus снижается с 11 до соот-
ветственно 10 и 8 (Munilla-Morán, Saborido-Rey,
1996). Есть данные о том, что оптимум рН пепти-
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даз меняется с возрастом рыб: оптимум pH трип-
синоподобной пептидазы сеголеток фугу Fugu ob-
scurus соответствует 9.0, двухлеток – 8.5 (Yin et al.,
2000).

При этом величины рН в кишечнике рыб раз-
ных видов также значительно варьируют. Так, у
дорады Sparus aurata значения рН в кишечнике
изменяются в пределах 6.5–7.9 (Deguara et al.,
2003), у налима Lota lota – 7.2–7.5 (Izvekova et al.,
2013), у сигана Siganus canaliculatus – 7.1–9.6
(Sаbapathy, Teo, 1994). В среднем отделе кишеч-
ника карпа Cyprinus carpio рН чистого сока, со-
бранного из фистулы, соответствует 7.5, рН слизи –
7.5–8.5 (Краюхин, 1963). В его проксимальном
отделе значения рН могут быть ниже 7 (Bar-
rington, 1957; Кузьмина, Неваленный, 1983; Соло-
вьев и др., 2015; Solovyev et al., 2018). Однако при
изучении рН кишечника 20 видов пресноводных
рыб различия между разными участками кишки
были выявлены лишь у шести видов (Coregonus la-
varetus, C. migratorius, Catostomus catostomus, Caras-
sius gibelio, Rutilus rutilus, Leuciscus leuciscus). На ве-
личину рН в кишечнике влияет сезон, спектр пи-
тания и степень наполнения пищеварительного
тракта (Краюхин, 1963; Соловьев и др., 2016; Solo-
vyev et al., 2018), причём значительное влияние на
эту величину оказывает рН не только сока подже-
лудочной железы, но и желчи. Так, при питании
карпа рапсовым жмыхом рН желчи выше, чем
при питании трубочником, – 7.4 против 6.8 (Кра-
юхин, 1963). У ряда видов рыб весной и осенью
значения рН в кишечнике выше, чем летом (Solo-
vyev et al., 2018).

Вместе с тем активность разных ферментов в
кишечнике позвоночных традиционно определя-
ют в диапазоне рН 7.0–7.5 (Уголев, Иезуитова,
1969). Несоответствие значений рН в кишечнике
рыб, величин оптимумов рН пептидаз и значений
рН, используемых в опытах in vitro, не может не
отразиться на результатах оценки обеспеченности
рыб ферментами, гидролизующими белковые ком-
поненты пищи. Вопрос об обеспеченности рыб те-
ми или иными ферментами был поставлен ранее
(Строганов, Бузинова, 1970). При этом авторы учи-
тывали, а затем суммировали активность одно-
имённых гидролаз в разных участках пищевари-
тельного тракта и гепатопанкреасе рыб. Близкий
этому подход был использован при оценке вклада
ферментов объектов питания в процессы пищева-
рения рыб (Dabrowski, Glogowski, 1977). Однако
включение гепатопанкреаса в оценку суммарной
активности гидролаз представляется не вполне
корректным, поскольку синтезирующиеся в нём
ферменты не участвуют в процессах пищеварения.
Кроме того, неизвестна скорость поступления фер-
ментов из поджелудочной железы в кишечник рыб.
При этом принципиальное значение имеет сум-
марная оценка активности ферментов слизистой
оболочки и химуса, поскольку в составе химуса

функционируют не только ферменты, синтезируе-
мые поджелудочной железой и энтероцитами, но
и ферменты объектов питания рыб (Dabrowski,
Glogowski, 1977; Уголев, Кузьмина, 1993; Kuz’mi-
na, 2017). Для оценки обеспеченности рыб пище-
варительными ферментами идеальным объектом
являются безжелудочные рыбы. В этом случае до-
статочно рассчитать суммарную активность фер-
ментов, функционирующих в химусе и слизистой
оболочке всего кишечника, и сопоставить её с
массой тела рыб. В случае желудочных рыб может
учитываться лишь обеспеченность ферментами,
реализующими пищеварение в кишечнике. Све-
дения о влиянии рН на обеспеченность рыб пи-
щеварительными гидролазами в литературе от-
сутствуют.

Цель работы – изучить влияние рН на обеспе-
ченность рыб пищеварительными ферментами в
диапазоне значений рН, фиксирующихся в ки-
шечнике, на базе данных о суммарной активно-
сти пептидаз и гликозидаз слизистой оболочки и
химуса во всём кишечнике.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Объектами исследования служили половозре-
лые особи пяти видов рыб, отловленные летом в
Волжском плёсе Рыбинского водохранилища:
лещ Abramis brama, плотва Rutilus rutilus, окунь
Perca fluviatilis, судак Sander lucioperca и щука Esox
lucius. Рыб в течение 1.0–1.5 ч доставляли в лабора-
торию. После максимально быстрого проведения
морфометрического анализа вскрывали брюшную
полость рыб, изымали кишечник, помещали его на
стекло ледяной бани, освобождали от жира, осуша-
ли фильтровальной бумагой и разрезали вдоль. Ин-
дивидуально исследовали сытых и голодных рыб
каждого вида без учёта пола. Рыб, кишечники ко-
торых содержали химус, считали сытыми; рыб,
кишечники которых не содержали химус, – го-
лодными.

В качестве ферментативно активных препара-
тов использовали химус и слизистую оболочку все-
го кишечника. Химус аккуратно собирали при по-
мощи специального скребка и небольшого стек-
лянного шпателя (5 мм). Затем специальным
пластмассовым скребком снимали слизистую обо-
лочку кишечника. Пробы химуса и слизистой обо-
лочки взвешивали отдельно, тщательно перемеши-
вали и отбирали аликвоту (около 1 г), которую го-
могенизировали в стеклянном гомогенизаторе с
небольшим количеством раствора Рингера (1–2 мл)
для холоднокровных животных (103 ммоль/л
NaCl, 1.9 ммоль/л KCl, 0.45 ммоль/л CaCl2,
1.4 ммоль/л MgSO4, рН 7.0) при температуре
0−4°С. Гомогенаты разводили тем же раствором
Рингера в соотношении 1 : 9, затем в случае гли-
козидаз дополнительно разводили в два или три
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раза, в случае пептидаз – в 10 раз. После этого го-
могенаты доводили до соответствующего уровня
рН (от 6 до 9 с интервалом 1) при помощи рН-
метра pХ-150МИ.

Активность пептидаз (ПА – суммарная актив-
ность трипсина, НФ 3.4.21.4, химотрипсина, EC
3.4.21.1 и дипептидаз НФ 3.4.13.1-EC 3.4.13.11)
оценивали по приросту тирозина с использова-
нием реактива Фолина–Чиокалтеу (Anson, 1938).
Амилолитическую активность (АА – суммарная
активность α-амилазы НФ 3.2.1.1, γ-амилазы, НФ
3.2.1.3 и ферментов группы мальтаз НФ3.2.1.20)
оценивали по приросту гексоз согласно модифи-
цированному методу Нельсона (Уголев, Иезиуто-
ва, 1969). В качестве субстрата использовали 1%-
ные растворы казеина и растворимого крахмала,
приготовленные на растворе Рингера, рН 6–9.
Гомогенаты и субстрат инкубировали при 20°C в
течение 30 мин. Интенсивность окраски оцени-
вали при помощи фотоколориметра КФК-2 (дли-
на волны 670 нм). Активность ферментов в каж-
дой точке определяли в пяти повторностях с учё-
том фона (для пептидаз исходное количество
тирозина, для гликозидаз – гексоз). После опреде-
ления ПА и АА во всём кишечнике (мкмоль/мин)
для сопоставления данных, полученных при ис-
следовании рыб как разного размера, так и разных
видов, вычисляли показатели обеспеченности рыб
соответствующими ферментами в расчёте на 1 кг
массы рыб (мкмоль/(мин кг массы тела)) – отно-
сительную протеолитическую и амилолитиче-
скую активность (ОПА и ОАА).

Принципиальным отличием применяемого
нами метода от предложенного ранее является
изучение активности ферментов только в пище-
варительном тракте, а также усреднение резуль-
татов не на уровне активности отдельных участ-
ков кишечника, а на уровне проб химуса и слизи-
стой оболочки всего кишечника. При наличии
гомогенизатора с большим объёмом стаканчика
можно одновременно гомогенизировать слизи-
стую и химус (т.е. получать единый (суммарный)
гомогенат слизистой оболочки и химуса всего ки-
шечника, а не отдельные пробы химуса и слизи-
стой), что ускоряет обработку проб и уменьшает
число операций, связанных с расчётом фермента-
тивной активности.

Результаты обработаны статистически при по-
мощи стандартного пакета программ (Microsoft
Office XP 2010, приложение Excel, STATISTICA 10).
Достоверность различий оценивали при помощи
однофакторного дисперсионного анализа (ANOVA-
тест, по F-критерию) при p ≤ 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Сытые рыбы. У бентофагов плотвы и леща ак-
тивность пептидаз во всём кишечнике при стан-

дартном значении рН, равном 7, близка, гликози-
даз – различна (табл. 1). При этом у леща актив-
ность гликозидаз в 1.8 раза ниже, чем у плотвы.
Наибольшая активность пептидаз у обоих видов
рыб наблюдается при рН 9, гликозидаз у плотвы –
при рН 7, у леща – 8. Сопоставление активности
ферментов при увеличении значений рН от 6 до 9
свидетельствует о последовательном увеличении
активности пептидаз у плотвы и леща соответ-
ственно в 2.0 и 1.9 раза. Активность гликозидаз в
этом диапазоне рН у плотвы снижается в 1.3 раза,
у леща при рН 6 и 9 близка, но ниже, чем при рН 8
в 1.2 раза.

Величина коэффициента ОАА/ОПА последо-
вательно снижается по мере увеличения рН с 6 до
9 у плотвы и леща соответственно в 2.7 и 2.0 раза.
Особого внимания заслуживает тот факт, что
обеспеченность ферментами обоих цепей у плот-
вы во всём исследованном диапазоне рН значи-
тельно выше, чем у леща.

У ихтиофага щуки по сравнению с судаком ак-
тивность пептидаз во всём кишечнике при стан-
дартном значении рН 7 выше в 19.5 раза, гликози-
даз – ниже в 1.9 раза (табл. 1). Наибольшая актив-
ность пептидаз у судака, как и у бентофагов,
наблюдается при рН 9, у щуки фактически не из-
меняется, гликозидаз – у обоих видов при рН 7.
При увеличении рН от 6 до 9 активность пептидаз
у судака последовательно увеличивается в два ра-
за, у щуки – незначительно повышается (в 1.1 ра-
за) и относительно стабильна в зоне 7–9. Актив-
ность гликозидаз при рН 6 и 9 у судака ниже, чем
при рН 7 соответственно в 1.6 и 1.5 раза, у щуки –
в 1.3 и 2.6 раза.

Величина коэффициента ОАА/ОПА у щуки
последовательно снижается по мере увеличения
рН с 6 до 9 в 2.5 раза. У судака при рН 7 наблюда-
ется подъём показателя по сравнению с тако-
вым при рН 6 в 1.6 раза и последующее сниже-
ние в 1.5 раза (при рН 9 по сравнению с макси-
мумом). Важно отметить, что обеспеченность
пептидазами у щуки во всём исследованном
диапазоне значений рН существенно выше, чем
у судака. Различия в уровне обеспеченности
гликозидазами у рыб этих видов рыб не столь
значительны.

Голодные рыбы. У непитающихся плотвы и ле-
ща по сравнению с питавшимися рыбами актив-
ность пептидаз во всём кишечнике при стандарт-
ном значении рН 7 ниже соответственно в 8.1 и
9.2 раза, тогда как гликозидаз – всего в 2.1 и
3.6 раза. У щуки, напротив, в большей степени
снижается активность гликозидаз – в 2.1 раза, в то
время как пептидаз лишь в 1.2 раза (табл. 2). У
всех видов рыб максимальная активность пепти-
даз отмечена при рН 9, гликозидаз – при рН 7 (ис-
ключение – окунь). При увеличении рН от 6 до 9
активность пептидаз у плотвы и леща увеличива-
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ется в большей степени (в 7.3 и 7.0 раза), чем у
окуня и щуки (1.9 и 2.3 раза). Активность глико-
зидаз при рН 9 ниже, чем при рН 7 у тех же видов
рыб в 1.4, 1.3, 1.1 и 1.6 раза. Вместе с тем у окуня
максимальная активность гликозидаз отмечена
при рН 8, причём уровень ферментативной ак-
тивности выше, чем при рН 9 в 1.4 раза.

Обеспеченность рыб пептидазами при увели-
чении рН от 6 до 9 у плотвы и леща увеличивается
в 7.2 и 6.1 раза, у окуня – в 1.8, у щуки – в 2.3 раза.
Обеспеченность рыб гликозидазами снижается в
меньшей степени (максимум в 1.4 раза у плотвы
и 1.5 раза у щуки). Величина коэффициента
ОАА/ОПА также последовательно снижается по
мере увеличения рН у всех видов рыб соответ-
ственно в 9.4, 6.7, 1.5 и 2.0 раза.

ОБСУЖДЕНИЕ
Прежде всего, следует отметить, что независи-

мо от степени наполнения кишечника обеспе-
ченность гликозидазами у бентофагов всегда вы-
ше, чем у ихтиофагов, что хорошо согласуется с
данными по активности этих ферментов (Уголев,
Кузьмина, 1993; Bakke et al., 2010). Обеспеченность
пептидазами у разных видов рыб варьирует в ши-
роких пределах, причём у щуки этот показатель
значительно выше, чем у других видов. Особо сле-
дует отметить неожиданно низкую ферментатив-
ную активность и обеспеченность пептидазами су-
дака. Эти данные выглядят парадоксально, по-
скольку кормовые коэффициенты у судака почти в
два раза ниже, чем у щуки – 5.1 против 9.7 (Ивано-
ва, 1968). Однако, поскольку переваривание бел-
ков начинается в желудке, можно предположить
бóльшую активность пепсина или более низкие
значения рН в этом органе у судака, чем у щуки. У
разных видов рыб оптимальные значения pH
пепсина составляют от 2 до 4 (Munilla-Morán,
Saborido-Rey, 1996; Castillo-Yáñez et al., 2004; Con-
cha-Frias et al., 2016). При этом значения рН желу-
дочного сока (содержимого желудка) могут ва-
рьировать от 1.6–2.0 до щелочных значений
(Кузьмина, 1968; Fange, Grove, 1979). У судака из
оз. Чаны рН протеаз в пустом желудке равно 6.47,
в полном – 4.2, у щуки из оз. Байкал – соответ-
ственно 6.58 и 4.65 (Solovyev et al., 2018). Посколь-
ку эти различия незначительны, скорее всего, су-
щественно более низкая активность ферментов у
судака связана с меньшей наполненностью пи-
щеварительного тракта.

Ранее более высокая обеспеченность гликози-
дазами по сравнению с пептидазами была отмече-
на у белого амура Ctenopharyngodon idella (Строга-
нов, Бузинова, 1970). Несмотря на то что авторы
обозначили исследуемые ферменты как амилаза
и трипсин, судя по используемым полуколиче-
ственным методам, они определяли активность
тех же ферментов в неочищенных препаратах

слизистой и химуса, что и в нашей работе. При
этом в нашей работе обеспеченность гликозида-
зами у плотвы почти на порядок выше, у леща
близка, у ихтиофагов почти в два раза ниже тако-
вой у двух- и трёхлеток растительноядного амура.
Обеспеченность пептидазами у всех видов, кроме
судака, выше, чем у амура. У непитавшихся рыб
эти различия в большинстве случаев ниже.

Важно отметить, что коэффициент обеспечен-
ности (ОАА/ОПА), численно равный отношению
активности гликозидаз к активности пептидаз
(Г/П), у исследованных видов рыб также различен.
В этом отношении особенно интересны безжелу-
дочные бентофаги. Так, у плотвы при стандартных
условиях (рН 7) величина ОАА/ОПА значительно
выше, чем у леща (9.1 против 5.3). Значения
ОАА/ОПА у рыб, различающихся по спектру пита-
ния, близки полученным ранее величинам коэф-
фициента Г/П (по старой терминологии – К/П,
или карбогидразы/протеазы) (Уголев, Кузьмина,
1993; Solovyev et al., 2014). Действительно, в пище
леща Рыбинского водохранилища преобладают
олигохеты (Oligochaeta) и личинки хирономид (Chi-
ronomidae), иногда встречаются моллюски (Vi-
viparus sp. и Valvata sp.) и в значительно меньшей
степени другие гидробионты. Плотва, помимо ли-
чинок хирономид, потребляет личинок и куколок
ручейников (Trichoptera), зоопланктон, раститель-
ность и моллюсков, главным образом Dreissena
polymorpha. При этом у рыб младших возрастных
групп в пищевом комке значительную долю со-
ставляет растительность, у рыб старших возраст-
ных групп – D. polymorpha (Поддубный, 1971; Ры-
бы …, 2015).

Учитывая то обстоятельство, что мы исследо-
вали крупных особей плотвы, у которых доля бел-
ковых компонентов в пище выше доли углевод-
ных компонентов, можно было ожидать меньших
различий величин коэффициента ОАА/ОПА у
плотвы и леща. Почти двукратное превышение
величины коэффициента ОАА/ОПА у первого
вида может быть обусловлено значительной до-
лей растительности в питании рыб младших воз-
растных групп, а также доминированием раститель-
ности в питании плотвы в период, предшествую-
щий заселению водоёма дрейссеной (Рыбы …,
2015), что не могло не повлиять на формирование
ферментативного спектра у рыб этого вида.

Особого внимания заслуживает зависимость
величины коэффициента ОАА/ОПА от рН, кото-
рая при увеличении рН от 6 до 9 снижается у плот-
вы в 2.7 раза, у леща в 2.0 раза в случае сытых рыб, а
у голодных рыб соответственно в 9.4 и 6.7 раза.
Большее снижение коэффициента ОАА/ОПА у го-
лодных рыб, чем у сытых, может быть обусловлено
бóльшим увеличением обеспеченности пептидаза-
ми по мере роста рН у последних. Так, у сытых осо-
бей плотвы и леща обеспеченность пептидазами с
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увеличением рН увеличивается соответственно в
2.0 и 1.9 раза, у голодных – в 7.2 и 6.1 раза. Столь
значительные различия во влиянии рН на иссле-
дованные показатели, по всей вероятности, обу-
словлены разным спектром пептидаз в слизистой
оболочке и химусе, поскольку в последнем, поми-
мо ферментов, синтезируемых пищеварительной
системой рыб, присутствуют различные пептидазы
их объектов питания. У сытых рыб на обеспечен-
ность ферментами могут влиять как ферменты пи-
щеварительной системы жертвы, так и ферменты
других тканей. В частности, несмотря на то что ка-
тепсины, как правило, проявляют активность в зо-
не рН 2.0–6.5 (Немова, 1978; Ashie, Simpson, 1997;
Лысенко и др., 2011), в ряде случаев некоторые из
них сохраняют активность и при более высоких
значениях рН. Так, для катепсинов С хека Merluc-
cius productus и тихоокеанской трески Gadus mac-
rocephalus характерно два оптимума рН, в кислой
и щелочной среде (Ashie, Simpson, 1997).

Также следует отметить, что бóльшая обеспе-
ченность исследованными ферментами наблюда-
лась при значениях, близких оптимумам рН пеп-
тидаз и гликозидаз слизистой оболочки и химуса.
При этом обеспеченность ферментами у рыб раз-
ных видов при соседних значениях рН не всегда
достоверно различается, что связано как с раз-
мерно-возрастными различиями, так и с разной
степенью наполнения кишечника рыб. Данные,
касающиеся пептидаз, в значительной степени
близки результатам исследования влияния рН на
активность щелочных протеиназ у ряда видов рыб
из оз. Чаны, когда в зоне рН 7–9 различия в ак-
тивности не всегда достоверны, а у сазана Cyprinus
carpio уровень ферментативной активности прак-
тически одинаков (Соловьев и др., 2015). Также
следует обратить внимание на то, что у голодных
рыб по сравнению с сытыми влияние рН на обес-
печенность пептидазами выражено в большей
степени. Это свидетельствует о том, что фермен-
ты слизистой оболочки в большей степени под-
вержены влиянию рН, чем ферменты, функцио-
нирующие в составе химуса.

Результаты исследования показали, что рН
значительно влияет на обеспеченность рыб пеп-
тидазами и гликозидазами, а показатель обеспе-
ченности ферментами цепи пептидаз и гликози-
даз и коэффициент ОАА/ОПА в большей степени
отражают состояние пищеварительной системы,
чем активность соответствующих гидролаз, что
необходимо учитывать при оценке условий пита-
ния рыб в естественных экосистемах, а также при
создании кормов с оптимальными для наращива-
ния массы рыб значениям рН.
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Исследован липидный статус молоди атлантического лосося Salmo salar возраста 0+, 1+, 2+, 3+ из
р. Летняя Золотица (бассейн Белого моря) в августе 2015 г. У сеголеток (0+) по сравнению с моло-
дью старшего возраста (1+–3+) установлен сравнительно низкий липидный статус по содержанию
общих липидов, в основном за счет запасных триацилглицеринов. С возрастом (особенно у особей
3+) доля длинноцепочечных полиненасыщенных жирных кислот (22:6n-3, 20:5n-3 и 20:4n-6) сни-
жается, а запасных триацилглицеринов и мононенасыщенных жирных кислот (16:1n-7, 18:1n-9 и
18:1n-7) повышается. Проанализированы возрастные изменения соотношения запасных и струк-
турных липидов. Обнаруженное у молоди в возрасте 3+ низкое содержание типичных для морских
рыб жирных кислот (22:6n-3, 20:5n-3 и 20:4n-6), пониженная степень их конвертации из пищевых
жирных кислот (18:2n-6 и 18:3n-3) и отсутствие затрат энергоёмких триацилглицеринов и мононе-
насыщенных жирных кислот указывает, что молодь не готова к переходу в морскую среду. Эти по-
казатели липидного статуса молоди лосося могут быть использованы в качестве дополнительных
биохимических индикаторов метаболических процессов, связанных с миграцией рыб в другую сре-
ду обитания.

Ключевые слова: атлантический лосось Salmo salar, молодь, липиды, жирные кислоты, смолтифика-
ция, бассейн Белого моря.
DOI: 10.1134/S0042875219030159

Сложный жизненный цикл атлантического
лосося Salmo salar, связанный с нерестом и дли-
тельным обитанием молоди в реках, когда наблю-
дается повышенная смертность, наряду с усилен-
ным выловом производителей на нерестилищах
привели к резкому сокращению численности
этого вида даже в удалённых и труднодоступных
реках (Веселов, Калюжин, 2001; Зубченко, 2006;
Калюжин и др., 2009). В сложившихся условиях
важную роль при поддержании численности по-
пуляций редких видов играют особо охраняемые
природные территории, на которых действует за-
поведный режим охраны. Одним из ярких приме-
ров успешной работы в этом направлении являет-
ся Национальный парк “Онежское Поморье”
(Архангельская область), основанный в 2000-е гг.
на Онежском п-ове. По территории парка проте-
кает лососёвая река Летняя Золотица, в которой
обитает естественная популяция атлантического
лосося.

Ранее было сделано предположение о том, что
процесс смолтификации не начинается, пока жи-
ровые запасы у молоди старшего возраста не до-
стигнут определённого уровня (Rowe et al., 1991).
Трофический фактор, липидный статус, интен-
сивность обмена, темп роста отражают условия
нагула молоди, и до начала её покатной миграции
в море можно предположить, состоится смолти-
фикация или будет отложена (Павлов, 1979; Пав-
лов и др., 2001; Немова и др., 2015; Нефедова
и др., 2018). При достижении необходимых раз-
меров и определённого липидного статуса у молоди
включается программа поведения, направленная на
смолтификацию и покатную миграцию, которая
может реализоваться в оптимальные сроки. Уста-
новлено, что при переходе на стадию смолта жир-
ность молоди снижается главным образом за счёт
2–3-кратного уменьшения содержания триаци-
лглицеринов (энергетических липидов) как в
красных, так и белых мышцах (Sheridan, 1989;
Гершанович и др., 1991). Молодь с пониженным
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липидным статусом будет продолжать нагули-
ваться в пресной воде и скатится в море позднее
или задержится в реке ещё на год (Павлов и др.,
2008), что является одной из причин формирова-
ния сложной популяционной структуры лососё-
вых. На основании липидных, в том числе и жир-
нокислотных, показателей метаболизма можно
оценить функциональное состояние лососёвых
рыб, их адаптивный потенциал, способствующий
сохранению популяции и воспроизводства.

В настоящей работе исследовали возрастную
динамику липидного статуса молоди атлантиче-
ского лосося (0+, 1+, 2+, 3+), обитающей в
р. Летняя Золотица (бассейн Белого моря), с целью
определения её готовности к смолтификации.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Река Летняя Золотица (Архангельская область,
бассейн Белого моря) с четырьмя ручьями (про-
тяжённостью от 6.0 до 13.6 км) является самой
большой среди водотоков Онежского п-ова. Для
реки характерно чередование порожистых и плё-
совых участков. Русло реки каменистое, местами
песчано-галечное. Среди фаз водного режима
можно выделить высокое весеннее половодье,
низкую летнюю и зимнюю межень. В реке и её ру-
чьях с порогами присутствуют все возрастные
группы молоди: преобладают сеголетки (0+), не-
сколько меньше рыб в возрасте 1+, 2+ и 3+.
Плотность распределения молоди разных воз-
растных групп в августе 2015 г. составила в сред-
нем 55 экз/100 м2. По возрастной структуре зна-
чительно отличается порог в среднем течении ре-
ки, здесь обнаружены высокие плотности
сеголеток лосося 0+ – >200 экз/100 м2. Несмотря
на близкое расположение к полярному кругу, раз-
меры молоди лосося всех возрастов в р. Летняя
Золотица больше, чем у молоди, отловленной в р.
Варзуга (бассейн Белого моря) также в августе.
Например, особи возраста 1+ имели абсолютную
длину тела (TL) 8.13 ± 0.14 против 5.16 ± 0.37 см,
массу – 4.75 ± 0.22 против 1.15 ± 0.23 г.

Молодь лосося разных возрастных групп (0+,
1+, 2+, 3+) отлавливали в августе в р. Летняя Зо-
лотица с помощью аппарата электролова Fa-2
(“Trondheim”, Норвегия). После отлова рыб вы-
держивали в течение суток в русловых садках для
снятия эффекта воздействия электрического поля.

У молоди лосося индивидуально проведено
сравнительное исследование профиля и содержа-
ния общих липидов (ОЛ), фосфолипидов (ФЛ),
триацилглицеринов (ТАГ), холестерина (ХС),
эфиров холестерина (ЭХС), жирных кислот (ЖК)
общих липидов, а также отдельных фосфолипид-
ных классов: фосфатидилхолина (ФХ), лизофос-
фатидилхолина (ЛФХ), фосфатидилэтаноламина
(ФЭА), сфингомиелина (СФМ), фосфатидилсе-

рина (ФС), фосфатидилинозитола (ФИ). Жирно-
кислотный статус молоди лосося оценивали по
содержанию отдельных жирных кислот и их соот-
ношениям.

Индивидуальные пробы рыб гомогенезирова-
ли в небольшом количестве этилового спирта
(96%), затем фиксировали смесью хлороформ–
метанол (2 : 1) и хранили до анализа при темпера-
туре +4°С. Липиды экстрагировали по методу
Фолча (Folch et al., 1957), концентрировали до су-
хого состояния с помощью роторно-вакуумной
установки, затем фракционировали на пластин-
ках Silufol (“Kavalier”, Чехия) в смеси растворите-
лей петролейный эфир–серный эфир–уксусная
кислота (90 : 10 : 1 по объёму). Количество ФЛ,
ТАГ и ЭХС определяли гидроксаматным методом
(Walsh et al., 1965; Сидоров и др., 1972), ХС – ме-
тодом Энгельбрехта (Engelbrecht et al., 1974) и
выражали в процентах сухой массы. Фосфолипи-
ды разделяли на классы (ФИ, ФС, ФЭА, ФХ,
ЛФХ и СФМ) методом высокоэффективной жид-
костной хроматографии (Arduini et al., 1996) на
стальной колонке Nucleosil 100-7 (“Элсико”,
Москва); подвижная фаза ацетонитрил–гексан–
метанол–ортофосфорная кислота (918 : 30 : 30 : 17.5).
Детектирование проводили по степени поглоще-
ния света при 206 нм. Для идентификации ис-
пользовали стандартные ФЛ (“Sigma Aldric”,
США). Соотношение между фосфолипидными
компонентами оценивали по значениям площа-
дей пиков на хроматограмме. Проводили метано-
лиз жирных кислот общих липидов (Цыганов,
1971). Жирные кислоты в виде метиловых эфиров
разделяли и идентифицировали методом газо-
жидкостной хроматографии с применением хро-
матографа Кристалл 5000.2 (“Хроматэк”, Рос-
сия). В качестве внутреннего стандарта использо-
вали бегеновую кислоту (22:0) (“Sigma Aldrich”,
СШA). Обработку хроматограмм проводили с по-
мощью компьютерной программы Хроматэк Ана-
литик (“Хроматэк”, Россия).

Данные обработаны общепринятыми метода-
ми вариационной статистики (Коросов, Горбач,
2007) с использованием компьютерных программ
Excel и Stadia.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

У сеголеток (0+) по сравнению с молодью в
возрасте 1+–3+ установлен сравнительно низкий
липидный статус по содержанию ОЛ (9.98 против
14.54–17.92% сухой массы), в том числе запасных
ТАГ (1.98 против 7.29–8.45% сухой массы) (табл. 1).

Низкий уровень ОЛ, особенно запасных ТАГ,
у сеголеток может быть связан с недостатком кор-
мовых ресурсов, так как на участке вылова сего-
леток наблюдалась их сравнительно высокая плот-
ность (17–20 против 2–3 экз/м2 в норме). Бедная
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кормовая база обусловливает необходимость повы-
шенных энергетических затрат сеголеток на добычу
пищи. Показателем возможного дефицита кормо-
вой базы сеголеток является также сравнительно
высокое содержание у них ХС и пониженное – ЭХС
(запасной формы ХС и жирных кислот) и, соот-
ветственно, показателя ЭХС/ХС – 0.09 против
0.20–0.95 у молоди возраста 1+–3+ (табл. 1), что
наблюдается при интенсивном окислении жир-
ных кислот ЭХС при дефиците другого источника
энергии – глюкозы (Карагезян, 1972). У сеголе-
ток, возможно, не происходит активной траты ХС
из-за низкой интенсивности процесса пищеваре-
ния (при дефиците корма). Известно, что 60–80%
образующегося в печени ХС расходуется на син-
тез желчных кислот, играющих важную роль в пи-
щеварении (Mouritsen, Zuckermann, 2004; Пере-
возчиков, 2008).

У молоди в возрасте 1+–3+ по сравнению с се-
голетками уровень ОЛ увеличился в 1.5–1.8 раза:
у пестряток 1+ и 2+ за счёт запасных липидов
(ТАГ и ЭХС), а у молоди 3+ за счёт структурных

липидов (ФЛ). При этом показатель соотноше-
ния суммы запасных липидов к структурным
(ТАГ + ЭХС/ФЛ + ХС) у пестряток 1+ и 2+ повы-
сился соответственно до 1.23 и 1.78 (от минималь-
ного значения 0.30 у 0+) за счёт запасных липидов
и затем снизился у молоди 3+ до 0.80 за счёт по-
вышения доли структурных липидов. Причём до-
ля ТАГ у молоди 3+ по сравнению с 1+ и 2+ до-
стоверно не изменилась.

Уровень запасных липидов (ТАГ + ЭХС) у ло-
сосёвых отражает степень обеспеченности их
кормом (обилие, видовой и качественный состав
кормовых объектов), необходимым для создания
энергетических резервов, что имеет значение для
успешной зимовки молоди, особенно сеголеток.
Недостаток пищи может влиять на уровень на-
копления энергетического потенциала для мор-
фофизиологических преобразований, что в ре-
зультате сказывается на выживаемости смолтов
(Павлов и др., 2008). На изменение соотношения
запасных и структурных липидов у молоди разного
возраста оказывают влияние и возрастные особен-

Таблица 1. Содержание липидных компонентов (% сухой массы) у молоди атлантического лосося Salmo salar раз-
ного возраста из р. Летняя Золотица (среднее значение и его ошибка M ± m)

Примечание. Здесь и в табл. 2: отличия достоверны при p ≤ 0.05 от молоди в возрасте: a0+, b1+, с2+.

Показатель
Возраст, лет (число рыб, экз.)

0+ (15) 1+ (15) 2+ (15) 3+ (9)

Масса, г 0.45 ± 0.02 4.75 ± 0.22a 6.43 ± 0.11a, b 11.09 ± 0.63a, b, c

Длина (TL), см 3.73 ± 0.06 8.13 ± 0.14a 8.87 ± 0.09a, b 10.62 ± 0.16a, b, c

Общие липиды (ОЛ) 9.98 ± 0.60 14.54 ± 0.79a 14.67 ± 0.68a 17.92 ± 0.97a, b, c

Фосфолипиды (ФЛ): 3.95 ± 0.56 4.46 ± 0.38 4.29 ± 0.28 8.12 ± 1.45a, b, c

– фосфатидилинозитол (ФИ) 0 0.01 ± 0a 0.03 ± 0.01 a, b 0.03 ± 0.01 a, b

– фосфатидилсерин (ФС) 0.02 ± 0.01 0.07 ± 0.02a 0.06 ± 0.01a 0.22 ± 0.05 a, b, c

– фосфатидилэтаноламин (ФЭА) 0.07 ± 0.02 0.16 ± 0.03a 0.22 ± 0.03a 0.21 ± 0.03a

– фосфатидилхолин (ФХ) 1.27 ± 0.23 1.53 ± 0.18 1.38 ± 0.12 2.85 ± 0.56 a, b, c

– лизофосфатидилхолин (ЛФХ) 2.47 ± 0.32 2.43 ± 0.19 2.28 ± 0.22 3.39 ± 0.68

– сфингомиелин (СФМ) 0.08 ± 0.02 0.03 ± 0a 0.03 ± 0a 0.08 ± 0.02 b, c

– неизвестные 0.04 ± 0.01 0.23 ± 0.03a 0.29 ± 0.06a 1.34 ± 0.26 a, b, c

Триацилглицерины (ТАГ) 1.98 ± 0.43 7.43 ± 0.44a 8.45 ± 0.55a 7.29 ± 1.13a

Эфиры холестерина (ЭХС) 0.33 ± 0.09 0.58 ± 0.11 0.94 ± 0.16a 0.42 ± 0.04c

Холестерин (ХС) 3.72 ± 0.34 2.06 ± 0.18a 0.99 ± 0.21a, b 2.09 ± 0.15a, c

ХС/ФЛ 0.94 0.46 0.23 0.26

ТАГ/ФЛ 0.50 1.67 1.97 0.90

ТАГ + ЭХС/ФЛ + ХС 0.30 1.23 1.78 0.8

ЭХС/ХС 0.09 0.28 0.95 0.2
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ности метаболизма липидов. Повышение у молоди
с возрастом показателя ТАГ + ЭХС/ФЛ + ХС, ха-
рактеризующего интенсивность метаболизма за-
пасных липидов, указывает на увеличение энер-
гетического потенциала, который может поддер-
живаться за счёт усиленного питания и низкой
конкуренции за кормовые объекты в этих воз-
растных группах (1+ и 2+).

В спектре ОЛ у сеголеток доминируют в рав-
ных количествах структурные липиды ФЛ и ХС –
соответственно 3.95 и 3.72% сухой массы. Их со-
отношение (ХС/ФЛ) с возрастом снижается с 0.94
у сеголеток до 0.23 (у 2+) за счёт убыли ХС и до
0.26 (у 3+) за счёт роста содержания ФЛ. Струк-
турные липиды, являясь одними из главных ком-
понентов клеточных и субклеточных биомем-
бран, играют важную роль в поддержании их це-
лостности и необходимой микровязкости, в
результате чего изменяется активность белков-
ферментов, включённых в мембрану (Крепс,
1981; Болдырев и др., 2006). Количественные из-
менения структурных липидов и их соотношений
имеют важное адаптивное значение как компен-
саторная реакция организма, обеспечивающая
сохранение физико-химических свойств мем-
бран, которые зависят от суммарного эффекта из-
менений в содержании ФЛ и ХС. Данный адап-
тивный механизм, связанный со снижением по-
казателя ХС/ФЛ с возрастом, был показан нами
ранее у молоди лосося, обитающей в реках Коль-
ского п-ова (Pavlov et al., 2009; Murzina et al.,
2016). Сеголетки лосося из рек Золотица (Архан-
гельская область) и Ареньга (бассейн р. Варзуга,
Кольский п-ов) сходны по низкому липидному
статусу: содержанию ОЛ, особенно запасных
ТАГ, а также пониженному показателю ТАГ +
ЭХС/ФЛ + ХС.

Фосфолипиды выполняют не только структур-
ную роль в организации биомембран, но боль-
шинство из них (ФЭА, ФХ, ФС, ЛФХ, ФИ, СФМ)
при определённых концентрациях выступают
специфическими регуляторами активности ряда
мембранных ферментов (Крепс, 1981; Болдырев,
1998; Гринштейн, Кост, 2001). У молоди старшего
возраста (3+) уровень ФЛ увеличился (более чем
в 1.8 раза) в основном за счёт ФХ, а также минор-
ного ненасыщенного ФС. В настоящем исследо-
вании и ранее (Pavlov et al., 2009) было обнаруже-
но незначительное, но достоверное повышение
доли ФС у молоди лосося в возрасте 1+. Увеличе-
ние доли ФС в раннем возрастном периоде у
мальков влияет на активацию ключевого фер-
ментного комплекса осморегуляции Nа+,К+-АТ-
Фазы, что важно при изменении скорости потока
воды и, возможно, является началом перестройки
осморегуляторной системы, которая происходит
ещё в пресной воде, задолго до попадания рыб в
морские условия (Черницкий, Штерман, 1981). В
нашем исследовании другой минорный ФЛ, ФИ,

был обнаружен у молоди лосося в возрасте 1+ и
достоверно повысился (в три раза) у молоди воз-
раста 2+. ФИ и его метаболиты являются посред-
никами разнообразных сигнальных механизмов,
запускающих и регулирующих такие клеточные
процессы, как внутриклеточный обмен кальция и
адаптация при изменении условий среды (Ho-
chachka, Somero, 2002; Tillman, Cascio, 2003). Ранее
также было установлено, что ФС и ФИ оказывают
значительное влияние и на активность глюкозил-
трансферазы – фермента углеводного обмена
(Степанов и др., 1991). У молоди разного возраста
из р. Летняя Золотица доля минорных ФЛ (клас-
сов ФИ, ФС, ФЭА и СФМ) наиболее вариабель-
на, что обеспечивает им оптимальную регуляцию
активности мембранных ферментов в соответ-
ствии с влиянием экологических, возрастных и
миграционных факторов. Известно, что минор-
ные ФЛ являются наиболее чувствительными ин-
дикаторами физиологического состояния орга-
низма (Barak et al., 1998).

В спектре жирных кислот общих липидов уста-
новлены различия по их содержанию между моло-
дью разного возраста (табл. 2). Сеголетки отлича-
ются наиболее высоким уровнем суммарных по-
линенасыщенных жирных кислот (ПНЖК)
(48.41% суммы ЖК) с повышенной долей докоза-
гексаеновой (22:6n-3) и эйкозапентаеновой (20:5n-3)
ЖК (соответственно 16.11 и 8.76% суммы ЖК), ко-
торые с возрастом постепенно снижаются и у мо-
лоди 3+ составляют 3.71 и 1.46% суммы ЖК.

Повышенная доля физиологически значимых
ЖК 22:6n-3 и 20:5n-3 у сеголеток, возможно, свя-
зана с потреблением ими планктонных простей-
ших (инфузории, жгутиковые), которые состав-
ляют первые звенья детритной пищевой цепи и
обладают способностью синтезировать эти кис-
лоты (Жукова, 2009). Также эти длинноцепочеч-
ные ПНЖК могут в некоторой степени конверти-
роваться сеголетками из эссенциальной α-лино-
леновой кислоты (18:3n-3), что было показано
для пресноводных рыб (Sargent et al., 1995). У се-
голеток лосося из р. Летняя Золотица уровень эс-
сенциальных ЖК 18:3n-3 и 18:2n-6 составляет со-
ответственно 4.97 и 3.78% суммы ЖК, а показа-
тель их соотношения 18:3n-3/18:2n-6 – 1.3, что
свидетельствует о преобладании в питании сего-
леток кормовых объектов с повышенной долей
ЖК 18:3n-3. У сеголеток из р. Ареньга (бассейн р.
Варзуга) (Немова и др., 2015) этот показатель в
два раза ниже (0.61), что коррелирует с их мень-
шей массой (0.18 г) по сравнению с таковым у рыб
из р. Летняя Золотица (0.44 г). У молоди 1+–3+ из
р. Летняя Золотица показатель соотношения этих
ЖК было ниже, чем у особей 0+ и составлял 0.78–
0.88, что свидетельствует о снижении в питании
доли ЖК 18:3n-3. Таким образом, установлена
положительная корреляция соотношения эссен-
циальных ЖК 18:3n-3/18:2n-6 с темпом роста в
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отдельные возрастные периоды молоди лосося
как в р. Летняя Золотица, так и в р. Ареньга. При
этом в возрасте 2+ и 3+ темп роста молоди в р.
Ареньга был выше, чем в р. Летняя Золотица, а в
возрасте 3+ молодь из этих рек имела сходную
массу и длину (соответственно 11.9 г, 11.3 см и
11.09 г, 10.62 см). Известно, что при определённой
концентрации и соотношении ЖК 18:3n-3 и
18:2n-6 обеспечивается максимальная регуляция
тканевых эссенциальных ЖК и поддерживается
высокая скорость роста личинок (Takeuchi et al.,
1980).

У молоди лосося с возрастом состав пищи ста-
новится разнообразнее: у пестряток 1+ и старше в
питании преобладают более крупные пищевые
объекты, причём их основу составляет дрифт воз-
душных насекомых (Шустов, 1995; Веселов, Ка-
люжин, 2001). Стратегия питания может также
меняться в зависимости от доступности пищи. У
молоди с возрастом отмечено постепенное сни-
жение доли длинноцепочечных ПНЖК (в основ-
ном 20:4n-6, 22:6n-3, 22:5n-3 и 20:5n-3), в боль-
шей степени у рыб возраста 3+ (соответственно в
2.5, 4.2, 3.1 и 5.4 раза относительно их содержания

Таблица 2. Жирнокислотный состав (% суммы ЖК) у молоди атлантического лосося Salmo salar разного возраста
из р. Летняя Золотица (среднее значение и его ошибка M ± m)

Примечание. НЖК, МНЖК, ПНЖК – ненасыщенные, мононенасыщенные и полиненасыщенные жирные кислоты; также
определены 46 жирных кислот в минорных количествах (< 2% суммы ЖК каждая).

Показатель
Возраст, лет (число рыб, экз.)

0+ (15) 1+ (15) 2+ (15) 3+ (9)

Масса, г 0.45 ± 0.02 4.75 ± 0.22a 6.43 ± 0.11a, b 11.09 ± 0.63a, b, c

Длина (TL), см 3.73 ± 0.06 8.13 ± 0.14a 8.87 ± 0.09a, b 10.62 ± 0.16a, b, c

Кислота:
16:0 16.34 ± 0.15 17.31 ± 0.31a 17.82 ± 0.30a 19.91 ± 0.94a, b, c

18:0 7.98 ± 0.18 8.59 ± 0.15a 8.34 ± 0.18 8.08 ± 0.31

∑НЖК 29.02 ± 0.30 30.77 ± 0.41a 30.92 ± 0.23a 32.9 ± 1.35a

16:1n-7 5.80 ± 0.50 8.67 ± 0.26a 9.88 ± 0.33a, b 13.89 ± 0.78a, b, c

18:1n-9 9.08 ± 0.15 12.02 ± 0.31a 12.47 ± 0.30a 13.47 ± 1.09a

18:1n-7 5.71 ± 0.21 7.80 ± 0.14a 8.76 ± 0.16a, b 9.30 ± 0.41a, b

∑МНЖК 22.34 ± 0.62 31.59 ± 0.51a 34.43 ± 0.51a, b 41.96 ± 1.87a, b, c

18:2n-6 3.78 ± 0.17 6.89 ± 0.24a 7.16 ± 0.21a 3.84 ± 0.49b, c

20:4n-6 4.50 ± 0.21 3.33 ± 0.15a 2.71 ± 0.13a, b 1.76 ± 0.24a, b, c

∑n-6 ПНЖК 10.20 ± 0.27 12.89 ± 0.37a 12.52 ± 0.36a 7.65 ± 0.88a, b, c

18:3n-3 4.97 ± 0.31 5.85 ± 0.19a 5.44 ± 0.21 3.62 ± 0.74b, c

20:5n-3 8.76 ± 0.17 4.72 ± 0.18a 3.84 ± 0.16a, b 1.46 ± 0.58a, b, c

22:5n-3 2.98 ± 0.20 1.64 ± 0.07a 1.30 ± 0.05a, b 1.05 ± 0.22a, b

22:6n-3 16.11 ± 0.61 6.45 ± 0.33a 5.31 ± 0.27a, b 3.71 ± 0.43a, b, c

∑n-3 ПНЖК 35.42 ± 0.38 21.56 ± 0.56a 18.79 ± 0.55a, b 14.22 ± 2.15a, b, c

∑ПНЖК 48.41 ± 0.50 37.31 ± 0.67a 34.36 ± 0.48a, b 24.6 ± 3.00a, b, c

∑n-3 ПНЖК/∑n-6 ПНЖК 3.51 ± 0.10 1.69 ± 0.07a 1.53 ± 0.09a 1.82 ± 0.15a

16:0/18:1n-9 1.81 ± 0.03 1.46 ± 0.05a 1.45 ± 0.06a 1.55 ± 0.12a

18:3n-3/18:2n-6 1.30 ± 0.04 0.87 ± 0.05a 0.78 ± 0.05a 0.88 ± 0.09a

∑НЖК/∑ПНЖК 0.60 ± 0.01 0.83 ± 0.02a 0.90 ± 0.01a, b 1.56 ± 0.24a, b, c

20:4n-6/18:2n-6 1.24 ± 0.10 0.49 ± 0.03a 0.38 ± 0.02a, b 0.46 ± 0.02a, c

22:6n-3/18:3n-3 3.62 ± 0.47 1.12 ± 0.08 1.00 ± 0.07 1.23 ± 0.16
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у 0+). У молоди в возрасте 3+ по сравнению с дру-
гими возрастными группами (0+–2+) установле-
но наиболее низкое содержание суммарных
ПНЖК (семейств ЖК n-3 и n-6), в том числе и ти-
пичных для морских рыб ЖК 22:6n-3, 20:5n-3 и
20:4n-6 (Peng et al., 2003; Tocher, 2003), которое в
значительной степени зависят от рациона пита-
ния и способности рыб модифицировать их в со-
ответствии с возрастными факторами и процес-
сом смолтификации (Bell et al., 1997). Также у них
по сравнению с сеголетками выявлены более низ-
кие показатели конвертации пищевых ЖК 18:2n-
6 и 18:3n-3 в более длинноцепочечные 20:4n-6 и
22:6n-3, которые выражаются индексами соотно-
шений 20:4n-6/18:2n-6 и 22:6n-3/18:3n-3 и свиде-
тельствуют о пониженной активности системы
ферментов элонгации/десатурации. По данным
литературы и наших более ранних исследований,
смолты лосося и кумжи S. trutta по сравнению с
молодью младших возрастных групп имеют по-
вышенный уровень длинноцепочечных ПНЖК
(20:4n-6, 20:5n-3 и 22:6n-3), которые являются
многофункциональными, связаны с гормональ-
ными перестройками и необходимы для регуля-
ции активности нервных клеток и функциониро-
вания зрительной системы у рыб (Sargent et al.,
1995; Rollin et al., 2003; Немова и др., 2015; Мурзи-
на и др., 2017; Нефедова и др., 2018). При их дефи-
ците наблюдаются аномалии в поведенческих ре-
акциях (Navarro, Sargent, 1992; Bell et al., 2001).

У пестряток (1+–3+) отмечен рост содержа-
ния мононенасыщенных ЖК (МНЖК), в основ-
ном за счёт 16:1n-7, 18:1n-9 и 18:1n-7, что положи-
тельно коррелирует с увеличением доли запасных
липидов (ТАГ и ЭХС) и соотношением ТАГ +
+ ЭХС/ФЛ + ХС (1+ и 2+), повышением содер-
жания ФЛ (3+), а также с увеличением размерно-
весовых характеристик. У молоди возраста 3+ по
сравнению с другими возрастными группами уста-
новлено наиболее высокое содержание МНЖК за
счёт всех составляющих ЖК, что указывает на от-
сутствие их активного использовании в этот воз-
растной период. Обычно процесс смолтифика-
ции лосося происходит со значительной тратой
энергоёмких липидов (ТАГ) и их ЖК-компонен-
тов – 16:1n-7, 18:1n-9 и 18:1n-7, что было установ-
лено нами ранее при изучении липидного и жир-
нокислотного профиля молоди лосося из рек
Кольского п-ова – Варзуга, Ареньга, Порокушка
и Индера (Немова и др., 2015; Нефедова и др.,
2018; Пеккоева и др., 2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Стабильность регуляции жизненных функций

у молоди лосося разного возраста в р. Летняя Зо-
лотица обеспечивается структурными перестрой-
ками липидных систем организма рыб, которые
являются следствием изменения соотношений

отдельных классов липидов и жирных кислот и
направлены на повышение выживаемости рыб. У
молоди в возрасте 1+–3+ выявлено постепенное
снижение доли длинноцепочечных ПНЖК (в ос-
новном 20:4n-6, 22:6n-3, 22:5n-3 и 20:5n-3), рост
содержания МНЖК (в основном 16:1n-7, 18:1n-9
и 18:1n-7), что положительно коррелирует с уве-
личением доли запасных липидов (ТАГ и ЭХС),
показателем соотношения ТАГ + ЭХС/ФЛ + ХС
у пестряток (1+ и 2+) и повышением содержания
ФЛ у старшей молоди (3+), а также с ростом раз-
мерно-весовых характеристик. Выявленное у мо-
лоди возраста 3+ низкое содержание суммарных
ПНЖК, в том числе ЖК 20:4n-6, 22:6n-3, 22:5n-3
и 20:5n-3, которое типично для морских рыб, и
отсутствие траты энергоёмких липидов (ТАГ), в
том числе МНЖК 16:1n-7, 18:1n-9 и 18:1n-7, что
характерно для процесса смолтификации, свиде-
тельствуют о физиолого-биохимической непод-
готовленности к данному процессу.

В качестве биохимических индикаторов на-
ступления сроков миграции (или пропуска ми-
грации) молоди лосося в морскую среду обитания
можно использовать уровень показателей липид-
ного обмена. У молоди старшего возраста (3+),
которая не готова к смолтификации в положен-
ный срок, наблюдается пониженная доля длин-
ноцепочечных ПНЖК, в том числе ЖК 20:4n-6,
22:6n-3, 22:5n-3 и 20:5n-3, которые типичны для
морских рыб; содержание запасных ТАГ остаётся
без изменения или повышается. У смолтов, гото-
вых к миграции в море, уровень длинноцепочеч-
ных ПНЖК, как правило, повышен на фоне сни-
жения энергоёмких ТАГ, которые обычно актив-
но используются в процессе смолтификации.
Результаты работы могут быть применены при
разработке практических действий по восстанов-
лению запасов атлантического лосося за счёт
дифференцированного выпуска жизнестойкой
молоди в естественную среду.
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Trachinocephalus atrisignis sp. n. описывается по трём экземплярам, пойманным в западной части Ин-
дийского океана близ о-ва Сокотра. От других представителей рода он хорошо отличается наличием
интенсивно-чёрного пятна на вершине спинного плавника, формой рыла и нижней челюсти и не-
сколько меньшим числом позвонков и чешуй боковой линии.

Ключевые слова: Synodidae, Trachinocephalus, новый вид, Индийский океан.
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Род Trachinocephalus Gill, 1861 долгое время
считался монотипическим, однако недавняя ре-
визия (Polanco et al., 2016) продемонстрировала,
что в его составе может быть выделено не менее
трёх видов: T. gauguini Polanco et al., 2016 (энде-
мичный для Маркизских о-вов), атлантический
T. myops (Forster, 1801) и индо-тихоокеанский
T. trachinus (Temminck et Schlegel, 1846), распро-
страненный на восток до Полинезии. Хотя между
этими видами были выявлены заметные молеку-
лярные различия, морфологически они чрезвы-
чайно близки друг к другу (а T. myops и T. trachinus
на современном уровне изученности трудно раз-
личимы). Тем более неожиданным оказалось об-
наружение в сборах 17-го рейса НИС “Витязь”
трёх экземпляров Trachinocephalus, достаточно
хорошо отличающихся от ранее описанных пред-
ставителей этого рода. Детальное изучение этого
материала показало их принадлежность к новому
виду, выделяемому в настоящей работе.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Методика изучения и схема измерений – стан-

дартные для группы (Cressey, 1981) со следующи-
ми дополнениями: расстояние от конца основа-
ния D до начала жирового плавника измерялось
от заднего края основания последнего луча D до
переднего края основания жирового плавника;
длина жирового плавника – от переднего края его
основания до наиболее дистальной точки свобод-
ного конца. Строение внутренних органов и число
перитонеальных пятен исследовано по паратипу

SL 190 мм, который был вскрыт. Прочие счётные
признаки в тексте даны первыми для голотипа, за-
тем в скобках – отличающиеся у паратипов. Изме-
рения даются в тексте сначала для голотипа, затем в
скобках – для меньшего и большего паратипов. В
тексте использованы следующие сокращения: SL –
стандартная длина; D, A, P, V, LL – соответственно
спинной, анальный, грудной и брюшной плавники
и туловищный канал боковой линии; p. c. – число
пилорических придатков, vert. – число позвонков.
Для сравнения использовано 2 экз. T. myops SL 95–
110 мм (Куба, сборы ИЭМЭЖ АН СССР), 35 экз.
T. trachinus из вод Вьетнама (зал. Нячанг и Ван-
фонг, сборы автора 2005-2007 гг.) SL 55–215 мм и
1 экз. SL 120 мм из сборов НИС “Витязь” (ст. 6484,
03°46′7″ с.ш., 111°19′8″ в.д., глубина 62 м). Допол-
нительные данные взяты из ранее опубликован-
ных работ (Anderson et al., 1966; Ditty et al., 2006;
Polanco et al., 2016).

Trachinocephalus atrisignis Prokofiev, sp. nova

(рис. 1; 2а, 2б)
М а т е р и а л. Голотип (рис. 1), ИО РАН

№ 3580, SL 198 мм, НИС “Витязь-II”, рейс 17,
ст. 2829, 12°04′–12°10′ с.ш., 53°14′–53°09′ в.д.,
глубина 36–40 м. Паратипы – ИО РАН № 3581,
2 экз. SL 190 и 220 мм, пойманы вместе с голотипом.

Д и а г н о з. Вид рода Trachinocephalus с интен-
сивно-чёрной меткой на вершине D; длиной ры-
ла, составляющей 62.5–66.7% диаметра глаза, с
вогнутым дорсальным краем нижней челюсти,

УДК 597.5

КРАТКИЕ
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которая не выступает вперёд верхней; с 12–13 лу-
чами P, 50–52 чешуями LL и 53–54 позвонками.

О п и с а н и е. D 13 (12–13), A 15, P 12 (12–13),
V 8, LL 50 (50–52), p. c. 14, vert. 53 (54), позвонков
с гемальными дугами – 8 (8–9). Некоторые изме-
рения, в % SL: длина головы 28.3 (29.0, 29.6), мак-
симальная и минимальная высота тела соответ-
ственно 15.2 (17.4, 17.3) и 6.6 (6.6, 6.6), длина хво-
стового стебля 13.6 (13.3, 15.5), предорсальное,
преанальное, превентральное и преадипозное
расстояния соответственно 39.4 (37.9, 39.6), 63.1
(61.1, 63.6), 32.8 (30.0, 29.6) и 78.3 (79.0, 79.6), рас-
стояние между концом основания D и началом
жирового плавника 21.2 (24.7, 25.9), длина осно-
ваний D и А соответственно 16.7 (17.9, 17.3) и 23.0
(24.7, 20.5), длина грудного, брюшного, хвостово-
го и жирового плавника соответственно 12.6 (13.2,
10.9), 23.7 (26.3, 21.8), 18.7 (20.0, ?) и 4.8 (4.4, 4.1),
длина рыла 3.0 (2.6, 2.3), диаметр глаза 4.6 (4.2,
3.6), ширина межглазничного промежутка 2.7
(3.2, 3.0), длина верхней челюсти 16.7 (15.8, 15.9).

В % длины головы: длина рыла 10.7 (9.1, 7.7),
диаметр глаза 16.1 (14.6, 12.3), ширина костного
межглазничного промежутка 9.5 (10.9, 10.0), дли-
на верхней челюсти 58.9 (54.6, 53.9).

Общий облик показан на рис. 1. Рыло корот-
кое, 66.7 (62.5)% диаметра глаза; его дорсальная
поверхность, как и межглазничный промежуток,
глубоко жёлобовидно вогнуты, боковой край
frontale, ограничивающий верхний край орбиты,
сильно приподнят, у передневерхнего края орби-
ты образует выступ, кпереди от которого профиль
рыла резко обрывается к симфизу верхней челю-
сти (рис. 2а). Кости крыши черепа и верхней ча-
сти грудного пояса, а также infraorbitalia не по-
крыты кожей, несут грубый гребенчатый орна-
мент. Рот очень большой, ротовая щель косая,
челюсти равной длины. Дорсальный контур ниж-
ней челюсти вогнут (рис. 2а). В челюстях острые
конические зубы в два ряда, зубы внутреннего ря-
да вдвое крупнее наружных; зубы наружного ряда
расположены на уровне промежутков между зуба-
ми внутреннего ряда; нёбные зубы однородные, в
два сплошных ряда, мельче челюстных зубов внут-
реннего ряда. Зубы на языке в три, на copula – в два
ряда. Носовой клапан с узким основанием, ди-
стально расширен, его дистальный край фестонча-

тый. Будучи прижатым назад, носовой клапан до-
стигает заднего края задней ноздри. Задняя ноздря
поровидная. Жаберные тычинки имеют вид кост-
ных пластинок, несущих разноразмерные острые
зубчики, 9 + 17 в наружном и 7 + 13 во внутреннем
ряду на 1-й жаберной дуге. Ложножабра длинная,
содержит 26 (28) элементов.

Первые два луча D неветвистые, последующие –
ветвистые, в А все лучи неветвистые. Дистальный
край Р закруглён, немного заходит за линию, со-
единяющую начала D и V у голотипа и меньшего
из паратипов, но только достигает этой линии у
наибольшего паратипа. Лучи V прогрессивно
удлиняются от 1-го к 6-му, далее слегка укорачи-
ваются к 8-му. Концы V достигают начала А у го-
лотипа и меньшего из паратипов, но заметно не
доходят до ануса у наибольшего паратипа. С глу-
боко вырезан, его лопасти равной длины или
нижняя длиннее. Жировой плавник хорошо раз-
вит. Чешуя циклоидная, предорсальных чешуй 17
(17–18), чешуй между LL и началами оснований D
и А соответственно 31/2 и 51/2, вокруг хвостового
стебля 12 (12–13). Щека, начиная от заднего края
infraorbitalia, полностью покрыта чешуёй, есть че-
шуя на жаберной крышке. Лучи плавников, кро-
ме дополнительных лучей C, не покрыты чешуей.
В основании Р и V имеются аксиллярные чешуи,
есть пара удлинённых чешуй в основании С. Анус
расположен непосредственно перед началом А
(отделён от него промежутком в ½ чешуи). Задние
отростки pelvis узкие, длинные, шиловидные. Пе-
ритонеальных пятен четыре, представлены рых-
лыми скоплениями меланофоров.

Окраска фиксированных рыб светлая, в дор-
сальной половине туловища прослеживаются сле-
ды продольных цепочечных тёмных полос (оче-
видно, маркирующих продольные ряды голубых
цепочечных полос, существовавших при жизни).
Дорсальная ветвь cleithrum с чёрным пигментным
пятном, не выходящим за границы cleithrum, дале-
ко не доходящим вниз до уровня верхнего края ос-
нования Р. Дистальные концы последнего невет-
вистого и передних четырёх (4–5) ветвистых лу-
чей D с интенсивным чёрным пигментом (рис. 2в).
Дистальный край С зачернён. В остальном плавни-
ки светлые, непигментированные. Жировой плав-
ник светлый, при увеличении в основной его поло-

Рис. 1. Trachinocephalus atrisignis sp. n., голотип SL 198 мм.
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вине видны очень мелкие точечные меланофоры,
образующие разреженное скопление. Ротожабер-
ная полость, жаберные дуги и органы желудочно-
кишечного тракта светлые. Брюшина серебристая.

Э т и м о л о г и я. Название вида образовано от
латинских слов “ater” (чёрный) и “signum” (метка)
и отражает его наиболее характерный признак –
чёрную вершину D.

С р а в н е н и е. Новый вид резко отличается
от T. gauguini, T. myops и T. trachinus наличием
чёрной вершины D (этот плавник совершенно
непигментирован у фиксированных экземпля-
ров сравниваемых видов: рис. 2г). Кроме того,
дорсальный контур нижней челюсти у нового ви-
да вогнут (рис. 2а), тогда как у других видов он
прямой (рис. 2б). Челюсти равной длины, тогда
как у других видов симфиз нижней челюсти вы-
ступает впереди верхнечелюстного. Также у но-
вого вида несколько меньшее число чешуй LL и по-
звонков – соответственно 50–52 и 53–54 против
53–61 (как правило, 56 или 57) и 54–58 (как пра-
вило, не менее 55 у других видов рода). Помимо
этого, от T. gauguini новый вид хорошо отличается
более длинным рылом (62.5–66.7% диаметра глаза
против 31.6–51.7%) и бóльшим числом лучей Р
(12–13 против, как правило, 11 (12 у 2 из 18 экз.)
(Polanco et al., 2016. Tabl. II), а от T. myops и T. tra-
chinus – менее скошенным дорсальным контуром

рыла, круто обрывающимся к симфизу верхней
челюсти (рис. 2б, 2г).

З а м е ч а н и я. В определительной таблице
Поланко с соавторами (Polanco et al., 2016) указа-
ли в качестве различий между атлантическим
T. myops и индо-пацифическим T. trachinus мо-
дальные значения числа лучей А, предорсальных
чешуй и чешуй LL, однако, как следует из их табл. II,
реально наблюдается лишь некоторая тенденция к
увеличению числа лучей А у индо-тихоокеанского
вида при полном перекрывании крайних значений
(у T. myops их чаще 14 или 15, а у T. trachinus – 15 или
16, модальное значение на 1 луч больше). Вместе с
тем атлантический вид, возможно, отличается от
индо-тихоокеанского выраженным поперечно-по-
лосатым компонентом в окраске туловища, тогда
как у T. trachinus прослеживаются только продоль-
ные цепочечные полосы. Новый вид имеет проме-
жуточное число лучей А (15), а по рисунку на теле
сходен с T. trachinus.

Указание Кресси (Cressey, 1986) на необычно
большой размах значений LL и vert. для рыб из
южноафриканских вод (соответственно 51–61 и
52–58), не подтверждаемый другими авторами
(Polanco et al., 2016; собственные данные), воз-
можно, обусловлено смешанным материалом,
включающим T. atrisignis и T. trachinus.

Рис. 2. Голова (а, в) и пигментация спинного плавника (б, г) Trachinocephalus: а, б – T. atrisignis, голотип SL 198 мм; в,
г – T. trachinus, Вьетнам, зал. Нячанг, SL 190 мм.; ( →) – изгиб дорсального контура нижней челюсти. Масштаб: 10 мм.

(а) (б)

(в) (г)
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BRACHIRUS SAYAENSIS – НОВЫЙ ВИД МОРСКОГО ЯЗЫКА (SOLEIDAE) 
С БАНКИ САЯ-ДЕ-МАЛЬЯ1
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Два экземпляра правостороннего морского языка с банки Сая-де-Малья описаны как новый вид
Brachirus sayaensis sp. n. Вид отличается от других представителей семейства Soleidae комбинацией
следующих признаков: хвостовой плавник полностью соединён со спинным и анальным плавника-
ми; имеются очень короткие грудные плавники; общее число позвонков 45–46; первый луч спин-
ного плавника не увеличен и не обособлен от остальных лучей; чешуя ктеноидная на обеих сторонах
тела; тело слегка вытянутое; костные выросты на рыле отсутствуют; глаза разделены небольшим
межглазничным пространством; мембрана жаберной крышки не соединена с телом; губы гладкие,
без выростов; брюшной плавник глазной стороны свободный, не соединён с анальным плавником;
передняя ноздря глазной стороны не достигает переднего края нижнего глаза; в спинном плавнике
77 лучей, в анальном – 61–62; в боковой линии 97–105 чешуй; окраска глазной стороны однотон-
ная, светло-коричневая, без пятен и полос.

Ключевые слова: Brachirus, Soleidae, Pleuronectiformes, новый вид, Индийский океан, банка Сая-де-
Малья.
DOI: 10.1134/S0042875219030238

1 Полностью статья опубликована в английской версии журнала.
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НОВЫЙ ВИД СЕРРАНОВЫХ ОКУНЕЙ РОДА PSEUDOGRAMMA
ИЗ ИНДИЙСКОГО ОКЕАНА (SERRANIDAE)
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Описан новый вид Pseudogramma cernunnos sp. n. из Бенгальского залива в районе Андаманских о-вов,
близкий к западноатлантическому P. gregoryi и южнотихоокеанским P. australis (о. Пасхи) и P. xantha (По-
линезия), но отличающийся особенностями рисунка головы и рядом меристических и пластических
признаков. Новая находка заполняет промежуток между ареалами ранее известных видов данного ком-
плекса и позволяет высказать суждение о возможных путях расселения этих видов.

Ключевые слова: Percoidei, Pseudogramma, новый вид, зоогеография.
DOI: 10.1134/S0042875219030184

Карликовые окуни рода Pseudogramma Bleeker,
1875 населяют прибрежные тропические воды
всех океанов и представлены 14 видами, из кото-
рых в Индийском океане было отмечено только
три: P. astigma Randall et Baldwin, 1997; P. megamyc-
tera Randall et Baldwin, 1997 (красноморский эн-
демик) и P. polyacantha (Bleeker, 1856) (Randall,
Baldwin, 1997; Randall et al., 2002; Williams, Viviani,
2016). При обработке неопределённых сборов
прибрежных рыб, хранящихся в коллекции ИО
РАН, я обнаружил своеобразный новый вид этого
рода, пойманный в 33-м рейсе НИС “Витязь” в
Бенгальском заливе. Эта находка интересна с
зоогеографических позиций, так как новый вид
принадлежит к группе, характеризующейся дизъ-
юнктным ареалом и в Индийском океане до сих
пор не отмечавшейся. Виды этой группы имеют
надглазничный усик и одну боковую линию на
туловище. Настоящая статья посвящена описа-
нию нового вида.

Методика изучения соответствует работе
(Randall, Baldwin, 1997). В статье использованы
следующие сокращения признаков: SL – стан-
дартная длина; D, A, P, V, С – соответственно
спинной, анальный, грудные, брюшные и хвосто-
вой плавники; squ – число поперечных рядов че-
шуй от жаберного отверстия до основания С; LL –
туловищный канал боковой линии; sp. br – число
тычинок в наружном ряду на 1-й жаберной дуге; r.
br, pbr соответственно число жаберных лучей и
элементов ложножабры.

Pseudogramma cernunnos Prokofiev, sp. nova
(рисунок)

М а т е р и а л. ИО РАН № 3582, голотип (ри-
сунок, а), SL 33 мм, 6°40′4″ с.ш., 93°52′6″ в.д.,
НИС “Витязь”, рейс 33, ст. 4979, проба 820,
08.03.1961 г., дночерпатель, глубина места – 52 м,
горизонт лова – у дна, время лова 09.10.

Д и а г н о з. Вид рода Pseudogramma с длинным
надглазничным усиком и единственной развитой
боковой линией (22 прободённые чешуи), с 20
ветвистыми лучами D, 42 поперечными рядами
чешуй от жаберного отверстия до основания С; с
немногочисленными крупными тёмными пятна-
ми в промежутке между глазом и оперкулярным
пятном; с рядом из нескольких небольших пятен
между нижним краем глаза и praeoperculum; без
кольца из мелких пятнышек вокруг оперкулярно-
го пятна; со светлой перевязью на верхней губе на
уровне глаза, ограниченной скоплениями мела-
нофоров.

О п и с а н и е. D VII + 20, A III + 16, P 14, V I + 5,
C (главных) i + 8 + 7 + i, squ 42, LL 22, sp. br iv +
+ 1 +1 + 4 + iv; r. br 7, pbr 9. Некоторые измерения,
в % SL: длина головы 39.4, максимальная и мини-
мальная высота тела соответственно 31.8 и 10.6;
длина хвостового стебля 9.1; предорсальное, пре-
вентральное и преанальное расстояние соответ-
ственно 39.4, 36.4 и 63.6; длина 1-й, 2-й, 6-й и 7-й
колючки и наибольшего ветвистого луча D соот-
ветственно 4.6, 6.1, 7.6, 7.0 и 9.1; длина колючек А
с 1-й по 3-ю и наибольшего ветвистого луча соот-
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Pseudogramma cernunnos sp. n., голотип, SL 33 мм: а – общий вид, б – голова сбоку, в – чешуи боков тела у начала А, вид
сверху. Масштаб: б – 3, в – 1 мм.

(а)

(б)

(в)
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ветственно 3.9, 9.1, 5.5 и 9.1; длина Р, колючего и
наибольшего ветвистого луча V и длина С соот-
ветственно 30.3, 6.7, 12.1 и 24.2; длина рыла 7.6, го-
ризонтальный диаметр глаза 9.1, ширина костно-
го межглазничного промежутка 3.0, длина над-
глазничного усика 4.6, длина верхней челюсти
19.7, высота пластинки maxillare 7.0.

Голова крупная, 2.5 раза в SL. Рыло в 1.2 раза
короче диаметра глаза; межглазничный промежу-
ток узкий, верхний край глазного яблока высту-
пает над ним. Над глазом имеется хорошо разви-
тый треугольный кожный вырост (рисунок, б),
сужающийся к закруглённой вершине, равный
половине диаметра глаза. Рот большой, челюсти
равной длины, верхняя оканчивается позади зад-
него края глаза; задний край пластинки maxillare
слабо закруглённый, дистальный конец praemax-
illare изогнут вниз, образуя короткий выступаю-
щий отросток; supramaxillare длинное, почти рав-
но длине расширенной части maxillare. В челю-
стях, на сошнике и нёбных костях мелкие
конические зубы полосками. С каждой стороны у
симфиза praemaxillare снаружи от полоски мел-
ких зубов сидит увеличенный клыковидный зуб;
зубы самого внутреннего ряда несколько увели-
чены близ симфизов praemaxillare и dentale; зубы
самого внутреннего ряда на сошнике и нёбных
костях также слегка крупнее остальных. Зубной
ряд на сошнике V-образной формы, его длина не-
много меньше длины зубного ряда на palatinum.
Передняя ноздря трубковидная, будучи прижа-
той назад, занимает 2/3 длины расстояния от её
основания до переднего края задней ноздри; зад-
няя ноздря поровидная, расположена у переднего
края глаза. Супраорбитальных пор четыре, коро-
нальная – одна (непарная), инфраорбитальных –
восемь, посторбитальных – четыре. В предкры-
шечно-нижнечелюстном канале 4 + 7 пор, подбо-
родочные поры раздельные. Предкрышка с силь-
ным направленным вниз шипом на уровне верх-
него края основания Р. На крышечной кости три
плоских шипа, средний – наибольший; задний
край operculum оттянут назад, верхний – соединён
кожной перепонкой с телом. Развитых жаберных
тычинок в наружном ряду на 1-й дуге 1 + 5; кроме
того, выше и ниже их имеются по четыре бугорко-
видные. Cleithrum несёт мясистый вырост над ос-
нованием Р, покрытый чешуей.

D единый, без выемки между колючей и мяг-
кой частями, его первая колючка самая короткая,
далее колючие лучи слегка и постепенно удлиня-
ются к шестому (наибольшему), который едва
длиннее седьмого. В А вторая колючка наиболь-
шая, первая немногим короче третьей; ветвистые
лучи в D и A наиболее длинные в задней части
плавников (кроме самых последних); последний
луч в D и A раздвоен до основания. Р ланцетовид-
ный, его наибольший седьмой луч достигает на-

чала мягкой части A; лучи Р ветвистые (кроме са-
мого верхнего и самого нижнего). V небольшие,
прикрепляются на вертикали начала Р. С широко
закруглен, его срединные лучи наибольшие.

Чешуя плотно сидящая, ктеноидная на боль-
шей части туловища, циклоидная на голове, в
предорсальной области, на груди и брюхе. Кте-
нии хорошо развиты, срединная ктения сильно
удлинена и волосовидно выступает над поверхно-
стью чешуи (рисунок, в). На голове чешуя покры-
вает её посторбитальную часть, на дорсальной по-
верхности доходит вперёд до задней части ме-
жглазничного промежутка; на щеке и верху головы
чешуи заметно мельче, чем на жаберной крышке.
Основание Р и его лучи более чем на четверть дли-
ны плавника покрыты чешуей с наружной сторо-
ны, без чешуи – со внутренней стороны; чешуя
также заходит на основания лучей непарных плав-
ников. Боковая линия единственная, неполная,
проходит близко к верхнему контуру тела, окан-
чивается на уровне основания 4-го ветвистого лу-
ча D. В задней половине туловища имеется два
ряда свободно сидящих невромастов, из который
верхний (14 невромастов) расположен под осно-
ванием мягкой части D, а нижний (18 неврома-
стов) проходит по средней линии тела от уровня
последней прободенной чешуи LL назад почти до
основания С.

Окраска фиксированной рыбы светлая; при
увеличении заметно, что задний край чешуй
(кроме чешуй груди и брюха) несёт мелкие буро-
ватые меланофоры, лучше выраженные на чешу-
ях вдоль дорсального контура тела и LL. Мелано-
форная пигментация становится очень густой на
рыле, губах, подбородке и на дорсальной поверх-
ности головы, в заглазничной части головы она
группируется в отдельные пятна; ряд мелких пя-
тен проходит на щеке от нижнего края глаза до
предкрышки (рисунок, б). Меланофорная пиг-
ментация присутствует на верхней половине
глазного яблока и на надглазничном усике. На
жаберной крышке имеется крупное тёмное пят-
но. На верхней губе имеется небольшое разреже-
ние меланофорной пигментации на уровне вер-
тикали передней ноздри и более отчетливое – пе-
ред расширением maxillare; задняя часть губ не
пигментирована; на пластинке maxillare имеется
два небольших пятнышка у дорсального края (ри-
сунок, б); ветви нижней челюсти с разреженной
меланофорной пигментацией. Все плавники не
окрашены. Ротожаберная полость и жаберные ду-
ги светлые.

Э т и м о л о г и я. Вид назван от имени Кер-
нунна – кельтского рогатого божества; несклоня-
емое существительное.

С р а в н е н и е. По наличию надглазничного
усика новый вид может быть сближен с видами
P. axelrodi Allen et Robertson, 1995, P. thaumasia (Gil-
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bert, 1900), P. australis Randall et Baldwin, 1997, P. greg-
oryi (Breder, 1927) и P. xantha Randall, Baldwin et
Williams, 2002. У всех остальных видов рода над-
глазничный усик отсутствует. От первых двух из
перечисленных видов, ограниченных в своем
распространении Восточной Пацификой, новый
вид хорошо отличается единственным каналом
LL и отсутствием чешуй на внутренней стороне
основания Р. Вместе с тремя последними видами
P. cernunnos sp. n. образует комплекс близкород-
ственных видов, характеризующихся аллопат-
ричным распространением. От западноатланти-
ческого P. gregoryi новый вид отличается несколь-
ко бóльшим числом мягких лучей D (20 против
18–19), заметно более длинным надглазничным
усиком (равен половине диаметра глаза против
трети этого диаметра и менее у P. gregoryi) и нали-
чием пятнистого рисунка в заглазничной части
головы; возможно, также несколько меньшим чис-
лом чешуй LL (22 против 24–30 у рыб от SL 30 мм
при сходных значениях squ (соответственно 42 и
42–46) (Randall, Baldwin, 1997)). От южнотихо-
океанских P. australis (о. Пасхи) и P. xantha (Поли-
незия) новый вид отличается меньшим числом
чешуй латеральной серии и LL (соответственно
42 и 22 против 50–52 и 28–39), более редкой и
крупной пятнистостью заглазничной части голо-
вы, отсутствием кольца из мелких пятнышек во-
круг оперкулярного пятна; наличием светлого
участка, отграниченного тёмными скоплениями
меланофоров, на верхней губе под глазом (у срав-
ниваемых видов губа на этом участке целиком
светлая) и более длинным зубным рядом на palat-
inum (соизмерим с длиной зубного ряда на vomer
у сравниваемых видов). По длине головы новый
вид ближе к P. australis, чем к P. xantha (39.4% SL
против соответственно 37.0–39.4 и 40.7–43.1%), а
по длине рыла – наоборот (7.6% SL против 6.7–
7.4 и 7.5–7.9%) (Randall et al., 2002).

З а м е ч а н и я. Новый вид по своим диагно-
стическим признакам и ареалу занимает проме-
жуточное положение между P. gregoryi из Кариб-
ского бассейна и P. australis и P. xantha из южной
центральной части Тихого океана. Подобные
дизъюнктивные ареалы обычно объясняются
распадением единого атлантико-индо-вестпаци-
фического (тетического) ареала в позднетретич-
ное время и дивергенцией образовавшихся изо-
лированных популяций до видового уровня (Mo-
chizuki, 1989; Прокофьев, 2014), хотя в последнее
время было высказано предположение о возмож-
ном транспацифическом ареале таких видов в про-
шлом и проникновении их в Западную Атлантику
через Панамский пролив, а не через Тетис (Schwar-
zhans, Prokofiev, 2017). Во всех случаях речь идет о
группах, богатых видами в Индо-Вест-Пацифике,
но представленных единственным западноатлан-
тическим видом. Однако случай с Pseudogramma
интересен тем, что в составе рода имеются два во-

сточнотихоокеанских вида, которые сходны с об-
суждаемыми по наличию такой специфической
черты, как надглазничный усик, но явно более
примитивны по наличию двух развитых боковых
линий. У голотипа P. cernunnos положение ниж-
ней боковой линии маркировано свободно сидя-
щими невромастами, но прободённые чешуи от-
сутствуют. Наличие ряда таких невромастов
вдоль спинного контура тела позади последней
прободённой чешуи LL свидетельствует об укоро-
чении верхней боковой линии в ходе филогенеза
(возможно, фетализация). Для других близких
видов подобные ряды свободно сидящих невро-
мастов не описаны, но имеется указание на пер-
систирование прободённых чешуй задней боко-
вой линии у отдельных ювенильных экземпляров
вида P. polyacantha, в норме имеющего единствен-
ную (верхнюю) LL (Randall, Baldwin, 1997). Таким
образом, наличие единственной боковой линии
является продвинутым состоянием, которое,
впрочем, могло возникать неоднократно. Что ка-
сается наличия/отсутствия надглазничного уси-
ка, то филогенетическое значение этого признака
представляется мне не вполне ясным, хотя Рэнд-
элл и Болдуин (Randall, Balwdin, 1997. P. 53) пред-
полагают монофилетическое происхождение ви-
дов, его имеющих. Если в эволюции рода усик
всё-таки возник однократно, то оказывается, что
наиболее примитивные виды, его имеющие, со-
средоточены в восточной части Тихого океана, а
более продвинутые населяют Западную Атланти-
ку и Индо-Пацифику на восток до Полинезии и
о. Пасхи. Таким образом, виды с усиком могут
иметь американское происхождение, а не индо-
вест-пацифическое, предполагаемое для подтри-
бы Pseudogrammina в целом (Randall, Baldwin,
1997). Возможно, возникнув в Индо-Вест-Паци-
фике, псевдограммины расселялись в Атлантику
как через Тетис (P. guineensis (Norman, 1935), близ-
кий к P. polyacantha), так и через Восточную Паци-
фику и Панамский пролив (группа видов с надглаз-
ничным усиком). Если группа видов, имеющих
надглазничный усик, действительно монофиле-
тична, то её расселение могло произойти из Во-
сточной Пацифики (где она сформировалась)
через Западную Атлантику и Тетис (вдоль транс-
атлантической суши, существовавшей, по пале-
онтологическим данным, вплоть до конца нео-
гена, либо в более позднее время в эпохи потеп-
лений по мелководьям, сохранявшимся в районе
трансатлантического моста) в Индийский океан
и далее на восток в Океанию. Однако вне зависи-
мости от того, является ли группа видов, имеющих
надглазничный усик, монофилетичной или нет,
виды P. cernunnos, P. gregoryi, P. australis и P. xantha
являются очень сходными морфологически, что
предполагает общее происхождение, по крайней
мере, этого комплекса. Если этот комплекс дей-
ствительно родствен восточнотихоокеанским
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P. axelrodi и P. thaumasia, то описанный выше
сценарий расселения представляется наиболее
обоснованным. Если же возникновение надглаз-
ничного усика гомопластично, то рассматривае-
мый комплекс может иметь индо-вест-пацифиче-
ское происхождение с последующим расселением
его к тихоокеанскому побережью Америки и далее
через Панамский пролив в Карибский бассейн, с
последующим вымиранием в восточнотихооке-
анских водах. Расселение же через Тихий океан
на запад представляется маловероятным. Как от-
метили Рэндэлл и Болдуин (Randall, Baldwin,
1997), помимо псевдограмм с надглазничным уси-
ком в ихтиофауне о. Пасхи имеется лишь один вид
рыб восточнотихоокеанского (американского)
происхождения – Gymnothorax australicola Laven-
berg, 1992, распространенный от о. Лорд-Хау до
о-вов Сан-Феликс. Я полагаю, что такой ареал мо-
жет быть обусловлен расселением G. australicola на
лептоцефальной стадии по южносубтропическому
круговороту, однако это совершенно невозможно
для рано оседающих личинок Pseudogramma. Более
детальное анатомическое и молекулярно-генети-
ческое изучение псевдограммин, вероятно, даст
основания для предпочтения той или другой из
предложенных выше гипотез.
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Широко распространённая в Мировом океане
голубая акула Prionace glauca (рисунок) неодно-
кратно отмечалась в российских водах у Куриль-
ских о-вов во время летних нагульных миграций
(Макушок, 1970; Шунтов и др., 1994; Мельников,
1997; Федоров, Парин, 1998). В япономорских же
водах России указания на наличие голубой акулы
до сих пор основаны на недоразумении (Иван-
ков, Иванкова, 1998) или на сообщении рыбаков-
любителей о поимке этого вида летом 1993 г. в
бухте Бойсмана зал. Петра Великого (Соколов-
ский и др., 2011), однако какие-либо данные, поз-
воляющие точно идентифицировать вид пойман-
ной акулы, отсутствуют. Таким образом, описа-
ние экземпляра голубой акулы, пойманного
03.09.2017 г. в зал. Петра Великого у п-ова Краббе,
является первым достоверным описанием этого
вида в водах Приморья.

М а т е р и а л. Неполовозрелая самка TL 108.5
см, масса 3.8 кг, южная часть зал. Петра Велико-
го, 03.09.2017 г., троллинг, горизонт лова 5–10 м.
Коллектор Ю.А. Батурин

И з м е р е н и я, в % TL. Расстояние от верши-
ны рыла: до 1-го спинного плавника 36.4, до 2-го
спинного плавника 63.4, до хвоста 73.7, до груд-
ных плавников 23.8, до брюшных плавников 50.5,
до анального плавника 63.1. Длина рыла: до глаз
7.6, до ноздрей 5.0, до рта 8.7. Длина головы: до 1-й
жаберной щели 20.2, до 5-й жаберной щели 24.7.
Высота, ширина и окружность тела у грудного
плавника соответственно 10.1, 10.1 и 27.9. Гори-
зонтальный диаметр глаза 1.4, орбиты 1.9. Рассто-
яние между глаз 7.3, между ноздрей 3.6. Длина жа-
берных щелей: 1-й 2.3, 3-й 2.3, 5-й 1.8. Ширина
рта 6.3. Длина основания плавников: 1-го спин-
ного 6.2, 2-го спинного 3.3, брюшного 4.3,

УДК 597.332.591.9

КРАТКИЕ
СООБЩЕНИЯ

Голубая акула Prionace glauca – неполовозрелая самка TL 108.5 см из зал. Петра Великого.
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анального 3.6. Высота плавников: 1-го спинного
5.7, 2-го спинного 2.1, анального 2.6. Длина: пе-
реднего края грудных плавников 19.2, верхней ло-
пасти хвостового плавника 26.5, нижней лопасти
9.9. Расстояния: междорсальное 20.6, от конца ос-
нования 2-го спинного плавника до хвоста 8.5, от
конца основания анального плавника до начала
хвоста 7.6, от начала грудного плавника до начала
брюшного 26.7, от начала брюшного плавника до
начала анального 12.9.

Чешуи на теле мелкие, листовидные, с тремя
продольными гребнями. Зубы в обеих челюстях
одновершинные, боковые края коронок зазубре-
ны. В верхней челюсти их вершины наклонены к
углам рта, в нижней челюсти зубы прямостоящие.
Зубная формула: верхняя челюсть 14–15, нижняя
14–1–14. Предхвостовых позвонков 150, хвосто-
вых 104, общее число 254. Число рядов клапанов
артериального конуса 2.

О к р а с к а сверху ярко-синяя, снизу белая. В
желудке пойманного экземпляра находились две
взрослые сардины-иваси Sardinops melanostictus
длиной около 20 см.
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Сообщается о первой поимке курильской поромитры Poromitra curilensis в юго-восточной части Тихого
океана. Ранее вид был известен только по ловам в умеренной зоне северной части Тихого океана.
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Род Poromitra насчитывает 22 вида (Котляр,
2010). В составе рода по строению предкрышки
выделяются пять групп видов, в одной из которых
(группа P. crassiceps) костные гребни переднего
края praeoperculum находятся по отношению друг
к другу под острым углом, а внешний край равно-
мерно ошиплён (без разрыва) по нижнему и зад-
нему краям (Котляр, 2008а).

Курильская поромитра P. curilensis была описа-
на из северной части Тихого океана, где встреча-
ется в умеренной зоне к востоку от Курильских и
Японских о-вов до Аляскинского залива (Котляр,
2008б). Недавно в коллекции Института океано-
логии я обнаружил 1 экз. поромитры из юго-во-
сточной части Тихого океана, который по своим
признакам относится к группе P. crassiceps, а по
определительной таблице видов (Котляр, 2010)
соответствует виду P. curilensis Kotlyar, 2008.

Исследованный экземпляр: ИО РАН № 02589 –
SL 144 мм, самец с гонадами IV стадии зрелости,
НИС “Академик Курчатов”, рейс 4, 07.10.1968 г.,
ст. 261, 30°30′ ю.ш. 78°57.3′ з.д., глубина места
4200–4000 м, длина тралового троса 3827–3500 м
(был зацеп тралом за подводную гору на глубине
1280 м). У экземпляра имеются повреждения:
сломаны челюстные кости, повреждены некото-
рые гребни головы, обломаны брюшные плавни-
ки, опала чешуя.

О п и с а н и е (рисунок). D III 12, A I 9, P 13, V I 7,
тычинок на 1-й жаберной дуге c правой стороны
8 + 1 + 20 = 29, с левой – 8 + 1 + 21 = 30, то же на
4-й жаберной дуге 6 + 13 = 19, число лепестков
ложножабры 4, число поперечных рядов чешуй от

затылка до начала хвостового плавника 33, то же
от виска до начала хвостового плавника 29, чешуй
в косом ряду от начала D в направлении A 8, число
предорсальных чешуй 9, число пилорических
придатков 7, позвонков (включая уростиль) 10 +
+ 18 = 28.

Высота тела укладывается 4.0 раза в SL. Длина
хвостового стебеля укладывается 3.7 раза в SL, его
высота – 9.0 раза в SL. Анальный плавник начи-
нается под 6-м лучом D от конца этого плавника.
Брюшной плавник начинается на уровне верти-
кали заднего края основания грудного плавника.

Длина головы 2.8 раза в SL. Диаметр глаза 5.8 раза
в длине головы (c); заглазничное расстояние 1.5 ра-
за в с; расстояние от нижнего края глаза до внут-
реннего угла предкрышки 3.3 раза в с. Длина
верхней челюсти 2.5 раза в с, её задний край дохо-
дит до вертикали заднего края глаза. Нижняя че-
люсть 1.9 раза в с. Костные гребни переднего края
предкрышки находятся по отношению друг к
другу под углом 81°. Угловая тычинка 1-й жабер-
ной дуги укладывается 7.4 раза в с. На угловой
(передней) части praeoperculum находятся два
шипика, на нижнем крае этой кости 14 шипиков.
На остальных гребнях головы число шипиков из-
за повреждений посчитать не удалось.

И з м е р е н и я (в % SL): длина головы 36.1,
длина рыла 9.0 диаметр глаза 6.3, заглазничное
расстояние 23.6, высота головы 24.0, ширина ме-
жглазничного промежутка 12.2, высота лба 3.8,
длина верхней челюсти 14.4, длина нижней челю-
сти 18.8, расстояние от нижнего края глаза до
внутреннего угла предкрышки 11.1, длина угловой

УДК 597.5 Melamphaidae
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тычинки на 1-й жаберной дуге 4.9, ширина угло-
вой части предкрышки 4.9, длина наиболее длин-
ного лепестка ложножабры 0.7, наибольшая вы-
сота тела 25.0, высота хвостового стебля 11.1, дли-
на хвостового стебля 26.9, длина основания
спинного плавника 27.1, длина грудного плавника
23.6, длина основания анального плавника 11.1;
расстояния: антедорсальное 45.1, антепектораль-
ное 39.2, антевентральное 42.4, антеанальное
63.5, пектовентральное 6.9, вентроанальное 21.5,

постдорсальное (от начала D до начала хвостового
плавника) 56.3, постдорсальное (от конца D до
начала хвостового плавника) 30.6, постанальное
(от начала А до начала хвостового плавника) 40.2,
постанальное (от конца А до начала хвостового
плавника) 29.9. В % с: длина рыла 25.0, диаметр
глаза 17.3, заглазничное расстояние 65.4, высота
головы 66.3, ширина межглазничного промежут-
ка 33.7, высота лба 10.6, длина верхней челюсти
40.0, длина нижней челюсти 51.9, расстояние от

Poromitra curilensis SL 144 мм из юго-восточной части Тихого океана: общий вид c левой стороны (а) и вид головы с пра-
вой стороны (б).

(a)

(б)
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нижнего края глаза до внутреннего угла пред-
крышки 30,8 длина угловой тычинки на 1-й жа-
берной дуге 13.5, ширина угловой части пред-
крышки 13.5, длина наиболее длинного лепестка
ложножабры 1.9.

О к р а с к а фиксированной в спирте рыбы: те-
ло светло-коричневое, голова и жаберно-ротовая
полость тёмно-коричневые.

З а м е ч а н и я. Группа P. crassiceps насчитывает
9 видов, в том числе P. crassiceps, P. unicornis, P. cor-
onata, P. rugosa, P. decipiens, P. curilensis, P. indooce-
anica, P. glochidiata и P. kukuevi (Котляр, 2008а,
2008б). Только у трёх видов (P. crassiceps, P. decipiens,
P. rugosa) брюшные плавники расположены сзади
вертикали заднего края основания грудного плав-
ника. У остальных же шести видов группы, в том
числе и у P. curilensis, брюшные плавники начина-
ются впереди или на уровне этой вертикали. От
этих видов P. curilensis отличается бóльшим числом
мягких лучей в спинном плавнике (12–14 против
10–11), взаимоположением анального и спинно-
го плавников (у P. curilensis анальный плавник на-
чинается под 6–7-м лучом D от конца плавника
против 3–5 у этих видов) и более короткой верх-
ней челюстью (доходит до вертикали заднего края
глаза, у других видов заходит за эту вертикаль).

Морфологические признаки поромитры, пой-
манной в юго-восточной части Тихого океана,
хорошо согласуются с описанием P. curilensis из
северной части Тихого океана (Котляр, 2008а).
Типовая серия курильской поромитры включает
7 экз. SL 94.5–112.0 мм. Исследованный экзем-
пляр заметно крупнее (SL 144 мм), в связи с чем
небольшие отличия по ряду пластических при-
знаков можно объяснить размерной изменчиво-
стью. Так, у него ýже межглазничное расстояние
(12.2 против 13.2–16.5% SL; 33.7 против 37.4–
41.0% с), немного короче нижняя челюсть (18.8 про-

тив 19.1–21.8% SL), чуть меньше антедорсальное
расстояние (45.1 против 46.9–50.9% SL), короче
грудной плавник (23.6 против 29.8–34.0% SL),
короче угловая тычинка на 1-й жаберной дуге
(4.9 против 5.5–6.5% SL; 13.5 против 14.7–20.0% с).
По исследованным счётным признакам между
рыбами из северной и юго-восточной частей Ти-
хого океана различий нет.

Место нового обнаружения курильской поро-
митры находится на огромном расстоянии от ра-
нее известных районов лова этого вида. Долгое
время синонимами P. crassiceps признавали во-
семь номинальных видов (Ebeling, Weed, 1973). В
результате ревизии рода Poromitra показана их ва-
лидность (Котляр, 2010). Не исключено, что в
промежутке между теперь известными местами
поимки курильской поромитры её ловы были и
ранее, но все экземпляры определяли как P. cras-
siceps.
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На основе анализа выборок из уловов донного трала в северо-западной части Берингова моря в
июле–августе 1999 и 2001 гг. на глубинах 140–500 м описаны особенности биологии мягкого бычка
Malacocottus zonurus (Psychrolutidae).

Ключевые слова: мягкий бычок Malacocottus zonurus, репродуктивные показатели, ооциты, траловый
промысел, Берингово море.
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Мягкий бычок Malacocottus zonurus (Psychroluti-
dae) обитает в придонных водах шельфа и верхней
части материкового склона бассейна северной ча-
сти Тихого океана (Федоров, 1973; Шейко, Федо-
ров, 2000; Токранов, Орлов, 2001; Федоров и др.,
2003; Napazakov, Chuchukalo, 2006; Stevenson, 2015).
Этот самый массовый представитель семейства в
некоторых районах Северной Пацифики может
достигать высокой численности (Токранов, Орлов,
2000; Глубоков, 2006; Napazakov, Chuchukalo, 2006;
Орлов, 2010). В литературе сведения о размерно-
весовом составе мягкого бычка приведены только
для вод Юго-Восточной Камчатки и северных
Курильских о-вов (Токранов, Орлов, 2001). Для
остальных частей его ареала сведения ограничи-
ваются указанием предельных и/или средних раз-
меров (Солдатов, Линдберг, 1930; Шмидт, 1950;
Watanabe, 1960; Шунтов, 1965; Eschmeyer et al.,
1983; Masuda et al., 1984; Линдберг, Красюкова,
1987; Amaoka et al., 1995). Особенности гонадоге-
неза, характеристика репродуктивных показате-
лей мягкого бычка до настоящего времени в лите-
ратуре не описаны.

В настоящей статье представлены данные по
размерному составу, репродуктивным особенно-
стям и индексам органов мягкого бычка из двух
районов Берингова моря – Олюторского и Нава-
ринского.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собран в июле–августе 1999 и 2001 гг.

из донных траловых уловов в северо-западной ча-
сти Берингова моря между 59°05′ и 61°30′ с.ш. и

165°39′ в.д. и 179°04′ з.д. на глубинах от 140 до 500 м
(рис. 1). Траления выполняли круглосуточно
донным тралом (вертикальное раскрытие 4 м, го-
ризонтальное – 21.5 м, размер ячеи 60 мм) при
средней скорости 3.8 узла. Биологическому ана-
лизу подвергли 547 экз. мягкого бычка, в том чис-
ле 369 экз. из Олюторского залива и 178 – из На-
варинского района. Непосредственно после вы-
лова у рыб измеряли длину тела по Смитту (FL);
массу тела (общую и без внутренностей), гонад и
печени; определяли пол и стадию зрелости гонад.
Рассчитывали коэффициент упитанности по
Кларк (Куп.) и индексы органов. Гонадосоматиче-
ский (ГСИ1) и гепатосоматический (ГСИ2) ин-
дексы представлены в процентах массы тела без
внутренностей. Анализ пространственного рас-
пределения проводили с помощью построения
карт в программе Surfer ver. 12. Статистическая
обработка результатов выполнена в программе
PAST ver. 3.14 (Hammer et al., 2001).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Летом 1999 и 2001 гг. в траловых уловах мягкий

бычок был представлен особями FL 9–39 см, до-
минировали размерные группы 18–28 см (рис. 2).
В уловах преобладали самки (55%), средние раз-
меры которых больше, чем самцов: FL 21.7 против
21.4 см, масса 240 против 222 г (таблица). По раз-
меру особи из Олюторского залива и Наварин-
ского района существенно не различаются. Самые
крупные особи в наших уловах: в Олюторском за-
ливе – самец FL 39 см массой 506 г, в Наваринском
районе – самка FL 33 см массой 871 г. Максималь-

УДК 597.585.591.5
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Рис. 1. Места поимок (d) мягкого бычка Malacocottus zonurus в северо-западной части Берингова моря.
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Биологические показатели самок и самцов мягкого бычка Malacocottus zonurus в северо-западной части Беринго-
ва моря

Примечание. Над чертой – среднее значение и его ошибка, под чертой – пределы варьирования показателя; Куп. – коэффи-
циент упитанности,: ГСИ1, ГСИ2 – гонадосоматический и гепатосоматический индексы соответственно.

Показатель
Олюторский залив Наваринский район Оба района

Самки
(194 экз.)

Самцы
(175 экз.)

Самки
(107 экз.)

Самцы
(71 экз.)

Самки
(301 экз.)

Самцы
(246 экз.)

Длина (FL), см

Масса, г  

Куп.

ГСИ1, %

ГСИ2, %

±21.6 0.4
10.2– 32.0

±21.3 0.4
9.0–39.0

±21.8 0.4
12.4–33.3

±21.5 0.4
15.2–28.6

±21.7 0.3
10.2–33.3

±21.4 0.3
9.0–39.0

±237 12
19–636

±221 12
11–675

±247 14
32–871

±226 12
62–531

±240 9
19–871

±222 9
11–598

±1.70 0.01
1.19–2.15

±1.67 0.02
0.76–2.45

±1.85 0.02
1.47–2.37

±1.88 0.02
1.50–2.28

±1.75 0.01
1.19–2.37

±1.73 0.01
0.76–2.45

±1.14 0.05
0.12–3.90

±0.63 0.03
0.06–1.88

±1.26 0.09
0.13–5.07

±0.51 0.04
0.11–1.51

±1.19 0.04
0.12–5.07

±0.59 0.02
0.06–1.88

±1.82 0.05
0.64–3.99

±1.55 0.04
0.53–3.63

±2.78 0.10
0.95–5.52

±2.24 0.09
1.01–6.15

±2.16 0.05
0.64–5.52

±1.75 0.04
0.53–6.15

ная зарегистрированная длина M. zonurus составля-
ет 35 см, масса – 1240 г (Токранов, Орлов, 2001). Та-
ким образом, наши данные уточняют максималь-
ную зарегистрированную длину мягкого бычка.

Зависимость между длиной (FL, см) и массой
(W, г) тела мягкого бычка из вод северо-западной
части Берингова моря описывается степенной
функцией с высокой степенью детерминации (R2 =
= 0.9777): W = 0.0104 FL3.2086.

Средние значения ГСИ1 самок больше, чем у
самцов; Куп. и ГСИ2 у особей обоих полов из На-

варинского района по сравнению с Олюторским
заливом достоверно выше (p = 0.001) (таблица).

В Олюторском заливе преобладали самки мяг-
кого бычка с гонадами IV стадии зрелости, в На-
варинском районе – III стадии (рис. 3а). В Олю-
торском заливе по сравнению с Наваринским
районом Берингова моря было больше самцов,
завершивших нерест (VI–II стадия), а также еди-
нично встречались преднерестовые особи (IV ста-
дия) (рис. 3б). В Наваринском районе особи мяг-
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кого бычка обоих полов в преднерестовом состо-
янии не встречались.

Абсолютная плодовитость двух самок FL 27 и
30 см, выловленных 18.07.1999 г. в Олюторском за-
ливе, составила соответственно 11792 и 20457 икри-
нок, относительная – 26923 и 36016 шт/кг общей
массы тела; средняя масса ооцита – 0.89 и 0.39 мг,
диаметр – 1.18 ± 0.02 и 0.87 ± 0.03 мм.

В литературе данные по индексам органов и ре-
продуктивным показателям M. zonurus отсутству-
ют. Низкие значения ГСИ2 мягкого бычка соот-
ветствуют видам рыб, у которых печень не является
основным депо энергетических ресурсов, таким
как беринговоморский батимастер Bathymaster sig-
natus, бурый слизеголов Bothrocara brunneum и од-
ноцветный ликод Lycodes concolor (Глубоков, Ор-
лов, 2000; Глубоков, 2009).
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Одними из гормонов-регуляторов миграцион-
ной активности у рыб являются тиреоидные гор-
моны (Woodhead, 1975; Høgåsen, Prunet, 1997;
Павлов и др., 2014). Присутствующие в воде хи-
мические вещества могут оказывать влияние на
синтез этих гормонов. Одним из таких реагентов
является тиомочевина (ТМ). Показано, что вы-
держивание кефали Chelon saliens в 0.05%-ном
растворе ТМ до 20 сут. катализирует синтез щито-
видной железой тиреоидных гормонов, а при бо-
лее длительном воздействии, напротив, подавля-
ет их синтез (Моисеева, 1989).

Ранее мы провели работу по оценке влияния
ТМ той же концентрации на миграционное пове-
дение анабаса Anabas testudineus (Павлов и др.,
2018). Установлено, что содержание опытных рыб
в растворе ТМ в течение 20 сут. стимулирует их
двигаться преимущественно вверх против тече-
ния. Последующее голодание анабаса в течение
12 сут., которое применялось в качестве катализа-
тора миграционной активности рыб (Pavlov et al.,
2010; Павлов и др., 2010), нивелирует различия в
миграционном поведении между рыбами, про-
должающими находиться в растворе ТМ (опыт), и
особями, которых содержали в чистой воде (кон-
троль). В упомянутой работе влияние ТМ на фи-
зиолого-биохимическое состояние рыб рассмот-
рено не было. В то же время воздействие ТМ на
поведение рыб происходит опосредованно путём
изменения гормональной регуляции в организме.

Изучение уровня гормонов и оценка состояния
репродуктивной системы дают возможность опре-
делить внутреннюю реакцию организма рыб на
воздействие ТМ.

Цель настоящей работы − выяснить цитологи-
ческое состояние гонад и уровень тиреоидных и
половых стероидных гормонов у анабаса по за-
вершении указанного выше эксперимента (после
содержания рыб в течение 32 сут. в растворе тио-
мочевины и 12-суточного голодания).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран в феврале–марте 2014 г. в
Приморском отделении Российско-вьетнамско-
го тропического научно-исследовательского и
технологического центра (СРВ, провинция Кха-
ньхоа, г. Нячанг). Объект исследования – поло-
возрелые самцы анабаса (средняя длина 8.1 см,
масса 12.7 г), приобретённые на рынке близ г. Ка-
мрань.

Рыб содержали в двух круглых бетонных бассей-
нах диаметром 1.9 м при уровне воды около 0.2 м
(по 100 экз. в каждом бассейне). Температура во-
ды составляла 27–30°C. В бассейн с опытными ры-
бами добавляли тиомочевину CS(NH2)2, концен-
трация полученного раствора составляла 0.05%
действующего вещества. Кристаллы тиомочеви-
ны предварительно растворяли в 10 л воды. Смену

УДК 597.593.7.574.52.591.16

КРАТКИЕ
СООБЩЕНИЯ
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воды в бассейнах и последующее добавление ТМ
осуществляли один раз в неделю. Рыбы во втором
бассейне находились в чистой воде и служили в
качестве контроля. В течение 20 сут. анабаса кор-
мили ежедневно сухим гранулированным кормом
Humpy Head (“Yi Hu Fish Farm Traiding”, Сингапур)
с диаметром гранул 1–3 мм из расчёта 15% средней
массы особи (корм давали в избытке). Затем в тече-
ние 12 сут. рыб обеих групп содержали без кормле-
ния. В конце эксперимента (после 12 сут. голо-
дания ‒ на 32-е сут. влияния ТМ на опытных рыб)
у рыб опытной (44 экз.) и контрольной (36 экз.)
групп взяли пробы крови и фрагменты гонад.

Кровь отбирали из хвостовой вены рыб при
помощи шприца объёмом 1 мл3 и центрифугиро-
вали в течение 5 мин при скорости 5000 об/мин.
Полученную плазму переливали в стерильные
пробирки и хранили в морозильной камере при
температуре от –30 до –20°С. Методом иммуно-
ферментного анализа с использованием тест-на-
боров (“DRG”, ФРГ) у каждой особи определяли
концентрацию тироксина (Т4), трийодтиронина
(Т3), тестостерона и эстрадиола-17β. Каждая про-
ба была исследована на содержание этих гормо-
нов в трёх повторностях. Рассчитывали отноше-
ние тиреоидных гормонов (Т4/Т3) для установле-
ния зависимой динамики их содержания в крови,
поскольку известно, что за счёт процесса дейоди-
рования Т4 расщепляется до Т3 (Cyr, Eales, 1996;
Hulbert, 2000).

Фрагменты генеративной ткани для оценки ци-
тологического состояния половых желёз фиксиро-
вали в жидкости Буэна. Гистологические препара-
ты изготавливали по стандартным методикам (Ро-
мейс, 1953; Павлов и др., 2014). Фотографии срезов
половых желёз получены при помощи моторизо-
ванного микроскопа Keyence Biorevo BZ-9000
(Япония). Оценивали цитологическое состояние
половых желёз, определяли стадию их зрелости
(Макеева, 1992). Скорость сперматогенеза оцени-
вали по отношению занимаемой площади созрев-
шими клетками (сперматозоидами) к общей пло-
щади среза генеративной ткани, захваченной объ-
ективом микроскопа. Расчёт числа клеток на срезе
семенника проводили при помощи программного
обеспечения ImageJ ver. 1.51k.

Статистическая обработка материала выпол-
нена по индивидуальным показателям с исполь-
зованием дисперсионного анализа, критерия
Стьюдента для долей, а также t-критерия Стью-
дента и U-критерия Манна−Уитни.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Половые железы. Как у опытных, так и у кон-

трольных рыб выделены III, IV и переходная IV–
V стадия зрелости гонад. В опытной группе об-
наружены особи с гонадами V стадии зрелости
(табл. 1). В пределах стадии зрелости цитологи-
ческие различия между рыбами сравниваемых
групп не выявлены.

В семенниках III стадии зрелости присутству-
ют сперматоциты I и II порядка, сперматиды,
сперматозоиды. Преобладают сперматоциты I и
II порядков. Сперматоциты II порядка примерно
в 1.5 раза меньше сперматоцитов I порядка. Клет-
ки раннего состояния – сперматогонии – еди-
ничны (рисунок, а). Появляются цисты со спер-
матидами. Сперматозоиды немногочисленны,
интенсивнее окрашены, чем другие типы клеток,
лежат в генеративной ткани компактно, имеют
жгутик.

Для гонад IV стадии зрелости характерно на-
личие тех же типов клеток, но в другом количе-
ственном соотношении: возрастает число спер-
матозоидов в просветах семенных канальцев,
увеличивающихся в размерах; снижается число
клеток раннего состояния – сперматоцитов и
сперматид (рисунок, б).

В половых железах IV–V стадии зрелости гене-
ративная ткань преимущественно заполнена до-
стигшими максимальных размеров семенными
канальцами со сперматозоидами. В перифериче-
ской части канальцев локализованы немногочис-
ленные клетки более раннего состояния – спер-
матоциты и сперматиды (рисунок, в).

На гистологических срезах гонад, находящих-
ся на V стадии зрелости, семенные канальцы це-
ликом заполнены сперматозоидами (рисунок, г).
Во многих половых железах на этой стадии зрело-
сти присутствуют клетки ранней генерации –
сперматогонии (рисунок, д). По всей видимости,
это клетки, относящиеся к следующей порции
половых продуктов. В некоторых гонадах сперма-
тогонии многочисленны, что, по всей видимости,
на фоне небольшой гипертрофии соединитель-
ной ткани приводит к хаотичному расположению
семенных канальцев разного размера и формы,
содержащих сперматозоиды (рисунок, е).

Доля особей с гонадами той или иной стадии
зрелости различалась (p < 0.05 по критерию Стью-
дента для долей) в опыте и контроле (табл. 1). У
многих рыб опытной группы скорость спермато-
генеза была выше, чем у особей из контрольной.

Таблица 1. Соотношение особей анабаса Anabas testu-
dineus с гонадами разных стадий зрелости в опытной
(32 сут. в 0.05%-ном растворе тиомочевины) и кон-
трольной (чистая вода) группах, %

Группа
Стадия зрелости гонад

III IV IV–V V

Опыт 50.0 17.5 – 32.5
Контроль 86.0 3.0 11.0 –
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У опытных особей в семенниках III, IV и IV–V ста-
дий зрелости сперматозоиды занимают бóльшую
площадь среза (p < 0.001 по t-критерию Стьюдента),
чем в гонадах контрольных рыб, – 44.4 ± 0.02 (22.2–
72.2) против 26.2 ± 0.017 (11.9–52.1)%.

Тиреоидные и половые стероидные гормоны. По
данным однофакторного дисперсионного анали-
за, концентрация всех исследованных гормонов в
крови анабаса и показатель отношения T4 к T3
связаны (р < 0.001) с принадлежностью особей к
опытной или контрольной группе. У опытных
рыб по сравнению с контрольными выше уровень
тироксина в крови и значение T4/T3 на фоне бо-
лее низкой концентрации тестостерона и эстра-
диола-17β (табл. 2). Концентрация T3 у рыб из
двух групп практически не различается.

ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты исследования показали, что содер-

жание анабаса в растворе ТМ в течение 32 сут. в
значительной степени модифицирует репродук-
тивную систему у самцов – ускоряет сперматоге-
нез и изменяет концентрацию половых стероид-
ных гормонов. Об этом свидетельствуют как при-
сутствие в опытной группе особей с гонадами V
стадии зрелости, так и бóльшая площадь гистоло-
гического среза, занимаемая сперматозоидами на
III и IV стадиях зрелости гонад. Уровень половых
стероидных гормонов зависит от степени созре-
вания половых желёз. При достижении гонадами
поздних стадий зрелости нет необходимости со-
хранять высокую концентрацию этих гормонов в
организме (Sisneros et al., 2004). Поэтому концен-
трация половых стероидных гормонов в крови
опытных рыб снижается по сравнению с контроль-
ными особями в среднем примерно в два раза. При

содержании анабаса в растворе тиомочевины
(32 сут.) и сопряжённом с ним продолжитель-
ном голодании (12 сут.) у опытных рыб по срав-
нению с контрольными повышается уровень Т4
в крови, а концентрация Т3 не изменяется.

Т3 является гормоном-индикатором измене-
ния миграционной активности рыб (Павлов
и др., 2014). Отсутствие различий по этому гормо-
ну в данном исследовании подтверждает выяв-
ленное ранее (Павлов и др., 2018) в конце опыта
сходное миграционное поведение у рыб, поме-
щённых в раствор тиомочевины, и особей, содер-
жащихся в чистой воде. В целом отсутствие зна-
чимых отличий в поведении указывает либо на
изменение направленности действия ТМ к 32-м
сут., либо на значительное влияние фактора голо-
дания на миграционное поведение опытных рыб.

Повышение концентрации Т4 у рыб, содержа-
щихся 32 сут. в растворе ТМ, не оказывает значимо-
го влияния на их миграционную активность: как от-
мечено выше, она не различается между исследо-
ванными группами (Павлов и др., 2018). Изменение
уровня этого гормона, по-видимому, связано либо с
воздействием ТМ, либо с голоданием особей.

Различия по величине Т4 и показателю T4/T3
между особями опытной и контрольной групп
могут быть обусловлены и разной реакцией рыб
на продолжительное голодание. По нашим на-
блюдениям (Павлов и др., 2018), через несколько
суток после пересадки в раствор ТМ рыбы по-
требляли заметно меньше корма по сравнению с
особями, содержащимися в чистой воде. Вероят-
но, влияние ТМ привело к изменению реакции
рыб на последующее голодание и выразилось так-
же в более раннем увеличении доли скатывающих-
ся особей по сравнению с контрольной группой

Таблица 2. Уровень тиреоидных и половых стероидных гормонов у особей анабаса Anabas testudineus опытной
(32 сут. в 0.05%-ном растворе тиомочевины) и контрольной (чистая вода) групп на 12-е сут. голодания

Примечание. Над чертой – среднее значение показателя и его ошибка, под чертой – пределы варьирования показателя.

Показатель Опыт
(44 экз.)

Контроль
(36 экз.) U-критерий Манна−Уитни, p

Трийодтиронин (T3), нг/мл >0.05

Тироксин (T4), нг/мл <0.01

T4/T3 <0.05

Тестостерон, нг/мл <0.001

Эстрадиол-17β, пг/мл <0.01

±1.6 0.06
0.3–2.4

±1.8 0.08
0.3–2.8

±19.3 0.81
10.2–35.4

±17.7 1.05
8.8–47.0

±28.9 7.51
5.1–270.0

±11.2 0.75
4.0–26.0

±9.4 0.90
1.9–27.3

±17.2 0.22
13.7–20.8

±104 8.2
41–318

±248 56.2
64–2060
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(Павлов и др., 2018). Кроме того, следует отметить,
что уровень Т4 выше у рыб с интенсивно протекаю-
щим гаметогенезом (Павлов и др., 2014), поэтому
рост концентрации этого гормона у рыб, содержа-
щихся в ТМ, может быть связан с тем, что у них
быстрее идёт созревание половых желёз.

Таким образом, сочетание действия тиомочеви-
ны и голодания модифицирует как функциониро-

вание тиреоидной оси у анабаса, так и работу его
репродуктивной системы. Изменение уровня Т4 у
рыб, содержащихся в растворе тиомочевины, веро-
ятно, носит временный характер и при нивелиро-
вании её действия установится на прежнем уровне.
Реакция репродуктивной системы на воздействие
тиомочевины более выраженна – заметно ускоря-
ется сперматогенез.

Семенники анабаса Anabas testudineus разных стадий зрелости: а – III, б – IV, в – IV–V; г – е – V (г – семенные каналь-
цы заполнены сперматозоидами, д – сперматогонии (→) в периферической части семенных канальцев со спермато-
зоидами, е – семенные канальцы разного размера и формы среди сперматогониев (→) и разросшейся соединительной тка-
ни); 1 – сперматоциты I порядка, 2 – сперматоциты II порядка, 3 – сперматиды, 4 – сперматозоиды. Масштаб: 100 мкм.

11

2

43

(a) (б)

(в) (г)

(д) (е)

1

2

43
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Исследовано влияние внешней гипоксии на функциональные свойства гемоглобинов карася Caras-
sius carassius и леща Abramis brama. Выявлено увеличение сродства гемоглобина к кислороду и вели-
чины эффекта Бора под воздействием внешней гипоксии.
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лороду, эффект Бора.
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Гипоксия – это такое состояние, когда к тка-
ням не поступает достаточное количество кисло-
рода, что приводит к угнетению жизненных про-
цессов и нередко к гибели. В работах, посвящён-
ных изучению этого состояния, объектом, как
правило, являются представители семейства Sal-
monidae (Gold et al., 2015) и рассматриваются в ос-
новном проблемы, либо связанные с внешней ги-
поксией, а именно низким рО2 в водоёме (McKen-
zie et al., 2004), изменениями в жабрах (Matey et al.,
2008) и гематологических показателей (Gaulke et al.,
2014), либо связанные с действием органических
фосфатов (Val et al., 1984, 2015; Monteiro et al.,
1987; Val, 2000; Rutjes et al., 2007) и катехоламинов
(Thomas, Gilmour, 2012). А исследований влияния
гипоксии на функциональные свойства гемогло-
бинов рыб практически нет.

Цель работы – изучить влияние внешней ги-
поксии на функциональные свойства и спек-
тральные характеристики гемоглобинов карася
Carassius carassius и леща Abramis brama.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Работа проведена на особях карася (массой

80–120 г) и леща (250–350 г), отловленных нево-
дом в естественном водоёме. Контрольную пробу
крови (норма) брали непосредственно на берегу
сразу после отлова. Экспериментальных рыб со-
держали в бассейнах объёмом 600–700 л в течение
двух недель с нормальной продувкой воздухом,
затем подачу воздуха прекращали для карася и
уменьшали для леща. Концентрация кислорода в
бассейнах с карасём и лещом снижалась соответ-

ственно до ~ 2.5 и 3.5 мг/л. Карася выдерживали в
таких условиях 40 сут., леща – 20 сут. Отбор проб
крови и получение гемоглобина проводили по
стандартной методике, кривые кислородного
равновесия получали спектрофотометрически по
разработанной ранее методике (Камшилов, 2001).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Под воздействием гипоксии форма кривой

кислородного равновесия гемоглобина карася
изменяется, переходя от S-образной к гиперболи-
ческой, что особенно хорошо заметно при рН 7.2
и обеих молярностях буферной системы 0.005 и
0.05 М (рис. 1). Несколько иная картина наблю-
дается у леща. В норме при рН 6.6 и молярности
0.05 М эта кривая имеет практически прямую
форму, при гипоксии становится S-образной, а
при рН 7.2 переходит в гиперболу (рис. 2а). При
0.005 М и рН 7.2 у леща нарушается процесс дезок-
сигенации: гемоглобин дезоксигенируется только
на 67% (рис. 2б). Все исследованные кривые неин-
вариантные, т.е. не могут быть трансформированы
друг в друга. У обоих исследуемых видов рыб под
воздействием гипоксии значительно увеличивает-
ся сродство гемоглобина к кислороду: у карася
при 0.005 М и рН 7.2 и 6.6 сродство увеличивается
соответственно в 3.4 и 2.5 раза, а при 0.05 М – в 3.1
и 1.5 раза; у леща – соответственно в 3.7 и 1.5 и в
3.9 и 1.9 раза.

Величина эффекта Бора у исследованных видов
рыб под воздействием гипоксии увеличивается по-
разному. У карася при 0.005 М происходит незна-
чительное увеличение, тогда как при 0.05 М эф-

УДК 597.554.3.591.111.2

КРАТКИЕ
СООБЩЕНИЯ
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фект увеличивается в 1.8 раза (рис. 3). При этом в
норме изменение молярности не оказывает значи-
мого влияния на величину эффекта Бора гемогло-
бина карася – кривые практически полностью сов-

падают. Несколько иная картина наблюдается у
кривых эффекта Бора гемоглобина леща (рис. 4).
При обеих молярностях буферного раствора воз-
действие гипоксии приводит к увеличению эффек-

Рис. 1. Кривые кислородного равновесия гемоглобина карася Carassius carassius в нормальных условиях и под воздей-
ствием гипоксии при молярности буферного раствора 0.05 М (а) и 0.005 М (б): 1 – норма, pH 6.6; 2 – норма, рН 7.2;
3 – гипоксия, pH 6.6; 4 – гипоксия рН 7.2.
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Рис. 2. Кривые кислородного равновесия гемоглобина леща Abramis brama в нормальных условиях и под воздействием
гипоксии при молярности буферного раствора 0.05 М (а) и 0.005 М (б); обозначения см. на рис. 1.
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та Бора тем более выраженному, чем меньше мо-
лярность: при 0.005 М эффект увеличился в 2.1 раза,
а при 0.05 М – в 1.5 раза.

ОБСУЖДЕНИЕ

Карась населяет болотистые пруды, заросшие
водной растительностью озёра, участки рек с мед-
ленным течением; может жить при очень низком
содержании кислорода в воде (Никольский, 1971;
Вилер, 1983; Шатуновский и др., 1988). Кроме то-
го, хорошо переносит низкую температуру и за-
грязнение водоёмов органическими сточными
водами (Вилер, 1983). Лещ также населяет водоё-
мы со слабым течением. В реках живёт в омутах
или заливах, в водохранилищах придерживается
наиболее глубоких русловых участков. Обычно
встречается у дна на илистых и песчанно-илистых
грунтах. Ведёт оседлый образ жизни, совершая
лишь ограниченные перемещения, связанные с на-
гулом, нерестом и зимовкой (Шатуновский и др.,
1988). Если карась может жить в водоёмах c очень
низким (0.5–2.0 мг/л) содержанием кислорода
(Садыкова, 2016) и даже переходить на анаэроб-
ный тип энергообеспечения (Гулевский и др.,
2007), то лещ выживает только при содержании
кислорода в придонных слоях не ниже 3.5–4.0 мг/л
летом и 2.5 мг/л зимой (Кожина, 1956).

Пертнер и Кнуст (Pörtner, Knust, 2007) обнару-
жили, что крупные рыбы более чувствительны к
недостатку кислорода, чем мелкие особи. В на-
шем случае исследованные караси были значи-
тельно меньше лещей. Известно также (Wells,
2009), что более активные рыбы менее приспо-
соблены к внешней гипоксии, обитают в хорошо
актированных водоёмах и способны испытывать
внутреннюю или функциональную гипоксию,

происходящую при длительных чрезмерных на-
грузках; как правило, они обладают высокой спо-
собностью получать кислород при относительно
низком сродстве гемоглобина к кислороду, кото-
рое модулируется при помощи АТФ. Противопо-
ложная картина наблюдается у рыб, ведущих спо-
койный образ жизни и обитающих в условиях ги-
поксии.

У карася, находящегося в близком к гибели со-
стоянии, происходит резкое снижение сродства
гемоглобина к кислороду (величина Р50 при рН
7.2 увеличивается почти в 3.0 раза, при рН 6.6 −
более чем в 1.6 раза), что, по-видимому, свиде-
тельствует о смещении равновесия между ионами
магния и АТФ в сторону увеличения последнего
(Камшилов, 2017). Однако гипоксия оказывает со-
вершенно противоположное действие. Это свиде-
тельствует о том, что у гемоглобина карася имеются
некоторые механизмы, при помощи которых он
может относительно долгое время находится в усло-
виях дефицита кислорода. Об этом свидетельству-
ет высокое сродство гемоглобина к кислороду.
Если при уменьшении молярности буферного
раствора в 10 раз у гемоглобина леща при гипо-
ксии наблюдается нарушение процесса дезокси-
генации, то у карася таких нарушений нет, хотя
сродство гемоглобина выше, чем у леща (Р50 1.6
против ~ 293.3 Па). Следует также отметить, что в
процессе акклимации к низкому содержанию
кислорода рыбы долгое время оставались без пи-
щи, что привело к постепенному расходованию
АТФ и в конце концов к значительному смеще-
нию равновесия между содержанием ионов маг-
ния и макроэргом в сторону Mg2+. Примечатель-
но, что у гемоглобина леща, как и у большинства
исследованных нами ранее видов рыб, величина
эффекта Бора при гипоксии при обеих молярно-
стях статистически значимо увеличивается, тогда

Рис. 3. Величины эффекта Бора гемоглобина карася
Carassius carassius в нормальных условиях (⎯) и под
воздействием гипоксии (⎯) при молярности буфер-
ного раствора 0.05 М (r) и 0.005 М (d).
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Рис. 4. Величины эффекта Бора гемоглобина леща
Abramis brama; обозначения см. на рис. 3.
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как у гемоглобина карася при 0.005 М он практи-
чески не изменяется.

Таким образом, воздействие гипоксии на функ-
циональные свойства гемоглобинов карася и леща
вызывает значительное увеличение сродства гемо-
глобина к кислороду и возрастание величины эф-
фекта Бора.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Вилер А. 1983. Определитель рыб морских и пресных
вод североевропейского бассейна. М.: Лег и пищ.
пром-сть, 432 с.
Гулевский А.К., Релина Л.И., Жегунова Е.Г. и др. 2007.
Роль гликолиза при холодовой адаптации карася се-
ребряного Carassius auratus gibelio // Проблемы крио-
биологии. Т. 17. № 1. С. 64–70.
Камшилов И.М. 2001. Методика определения функци-
ональных свойств у рыб (влияние метгемоглобина и
АТФ) // Биология внутр. вод. № 1. С. 96−101.
Камшилов И.М. 2017. Функциональные свойства гемо-
глобина карася Carassius auratus перед гибелью // Вопр.
ихтиологии. Т. 57. № 6. С. 755–758.
Кожина Е.С. 1956. Наблюдения над ранними стадиями
жизни леща в Миккельском озере и Крошнозере // Тр.
Карел. филиала АН СССР. Т. 2. С. 164–187.
Никольский Г.В. 1971. Частная ихтиология. М.: Высш.
шк., 427 с.
Садыкова И.А. 2016. Санитарные условия для рыбохо-
зяйственных водоемов. Уфа: БашГАУ, 18 с.
Шатуновский М.И., Огнев Е.Н., Соколов Л.И. и др. 1988.
Рыбы Подмосковья. М.: Наука, 143 с.
Gaulke G.L., Dennis C.E., Wahl D.H. et al. 2014. Acclima-
tion to a low oxygen environment alters the hematology of
largemouth bass (Micropterus salmoides) // Fish Physiol.
Biochem. V. 40. № 1. P. 129–140. doi 10.1007/s10695-013-
9830-6
Gold D.K., Loirat T., Farrell A.P. 2015. Cardiorespiratory re-
sponses to haemolytic anaemia in rainbow trout Oncorhyn-

chus mykiss // J. Fish Biol. V. 87. № 4. P. 848–859. doi
10.1111/jfb.12742
Matey V., Richards J.G., Wang Y. et al. 2008. The effect of
hypoxia on gill morphology and ionoregulatory status in the
Lake Qinghai scaleless carp, Gymnocypris przewalskii //
J. Exp. Biol. V. 211. P. 1063–1074.
McKenzie D.J., Wong S., Randall D.J. et al. 2004. The ef-
fects of sustained exercise and hypoxia upon oxygen ten-
sions in the red muscle of rainbow trout // Ibid. V. 207.
P. 3629–3637.
Monteiro P.J.C., Val A.L., Almeida-Val V.M.F. 1987. Biolog-
ical aspects of Amazonian fishes. Hemoglobin, hematology,
intraerythrocytic phosphates and whole blood Bohr effect of
Mylossoma duriventris // Can. J. Zool. V. 65. P. 1805–1811.
Pörtner H.O., Knust R. 2007. Climate change affects marine
fishes through the oxygen limitation of thermal tolerance //
Science. V. 315. P. 95–97.
Rutjes H.A., Nieveen M.C., Weber R.E. et al. 2007. Multiple
strategies of Lake Victoria cichlids to cope with lifelong hy-
poxia include hemoglobin switching // Amer. J. Physiol.
V. 293. P. 1376–1383.
Thomas J.B., Gilmour K.M. 2012. Low social status impairs
hypoxia tolerance in rainbow trout (Oncorhynchus mykiss) //
J. Comp. Physiol. V. 182B. № 5. P. 651–662. doi 10.1007/
s00360-012-0648-9
Val A.L. 2000. Organic phosphates in the red blood cells of
fish // Comp. Biochem. Physiol. V. 125A. P. 417–435.
Val A.L., Almeida-Val V.M.F., Schwantes A.R. et al. 1984. Bi-
ological aspects of Amazonian fishes I. Red blood cell
phosphates of schooling fishes (genus Semaprochilodus:
Prochilodontidae) // Ibid. V. 78B. P. 215–217.
Val A.L., Gomes K.R.M., Almeida-Val V.M.F. 2015. Rapid
regulation of blood parameters under acute hypoxia in the
Amazonian fish Prochilodus nigricans // Ibid. V. 184A.
P. 125–131.
Wells R.M.G. 2009. Blood-gas transport and hemoglobin
function: adaptations for functional and environmental hy-
poxia // Fish Physiology. V. 27. Hypoxia / Eds. Farrell A.P.,
Brauner C.J.N. Y.: Acad. Press. P. 255–299.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Gray Gamma 2.2)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Off
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends false
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams true
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts false
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Remove
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile (Color Management Off)
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 290
  /ColorImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleColorImages false
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 600
  /ColorImageDepth 8
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.01667
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 290
  /GrayImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleGrayImages false
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 600
  /GrayImageDepth 8
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 2.03333
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 800
  /MonoImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleMonoImages false
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 2400
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /RUS ()
    /ENU <>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.276 841.890]
>> setpagedevice


