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ABORICHTHYS BAJPAII − НОВЫЙ ВИД ГОЛЬЦОВ 
(NEMACHEILIDAE) ИЗ ВОСТОЧНЫХ ГИМАЛАЕВ, ИНДИЯ#

© 2022 г.   П. Сингх1, Л. Косигин1, *
1Секция пресноводных рыб Зоологической службы Индии, Калькутта, Индия

*Е-mail: lkzsi5@yahoo.com
Поступила в редакцию 13.10.2021 г.

После доработки 07.02.2022 г.
Принята к публикации 07.02.2022 г.

Новый вид – Aborichthys bajpaii – описан из реки Сианг, бассейн реки Брахмапутра, штат Аруначал-
Прадеш, Индия. Он отличается от всех известных представителей рода следующей комбинацией
признаков: анальное отверстие ближе к основанию хвостового плавника, чем к концу рострума; на
теле 17–22 полос, сходящихся к дорсальной линии; полосы 28–36 расходятся; имеются вертикаль-
ные полосы на хвостовом стебле; боковая линия неполная, продолжается до окончания грудного плав-
ника; голова длинная (20.2–21.5% SL); тело высокое (12.2–15.3% SL); в грудном плавнике 9½ разветв-
лённых лучей; начало спинного плавника равноудалено от конца рострума и основания хвостового
плавника; начало брюшного плавника ближе к началу грудного плавника, чем к началу анального;
два–три неправильных ряда чёрных полос на спинном плавнике; верхнечелюстной усик заходит за
пределы заднего края орбиты; хвостовой плавник усечённый с двумя–четырьмя неправильными
чёрными полосами. Приведена определительная таблица для видов Aborichthys.

Ключевые слова: Aborichthys, новый вид, бассейн Брахмапутры, Индия.
DOI: 10.31857/S004287522205023X

# Полностью статья опубликована в английской версии журнала.
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МОРСКИЕ ПЕТУХИ РОДА LEPIDOTRIGLA (TRIGLIDAE) ЗАЛИВА НЯЧАНГ 
И СОПРЕДЕЛЬНЫХ АКВАТОРИЙ (ВЬЕТНАМ, ЮЖНО-КИТАЙСКОЕ 

МОРЕ). ВИДЫ С КОРОТКИМИ ГРУДНЫМИ ПЛАВНИКАМИ
© 2022 г.   А. М. Прокофьев*

Институт проблем экологии и эволюции РАН – ИПЭЭ РАН, Москва, Россия
*E-mail: prokartster@gmail.com

Поступила в редакцию 27.01.2022 г.
После доработки 11.03.2022 г.

Принята к публикации 14.03.2022 г.

Приведён обзор морских петухов рода Lepidotrigla залива Нячанг и сопредельных вод. В указанной
акватории встречено шесть видов с короткими грудными плавниками, не заходящими за шестой
луч анального плавника: L. deasoni, L. firmisquamis, L. marisinensis, L. punctipectoralis, L. cf. spiloptera и
L. venusta. Приведены их детальные иллюстрированные описания. Виды L. deasoni и L. marisinensis
впервые отмечены в ихтиофауне Вьетнама. Выявлен ряд отличий вьетнамских экземпляров от ти-
пичных L. spiloptera из индо-австралийских вод, не позволяющих исключать принадлежность вьет-
намского материала к неописанному виду. Помимо указанных видов, в изученной акватории из-
вестны представители рода с длинными грудными плавниками, относимые к группе видов “L. japoni-
ca”, систематика которой нуждается в серьёзной ревизии. Составлен ключ для определения видов
Lepidotrigla, известных из Южно-Китайского моря.

Ключевые слова: Scorpaeniformes, Lepidotrigla, систематика, фаунистика, определительный ключ, За-
падная Пацифика.
DOI: 10.31857/S0042875222050174

Род Lepidotrigla Günther, 1860 является наибо-
лее богатым видами в семействе Triglidae: в насто-
ящее время считаются валидными 54 вида, насе-
ляющие умеренные и тропические воды Восточной
Атлантики и Индо-Вест-Пацифики, с максималь-
ным видовым разнообразием в водах Южной Япо-
нии, Южно-Китайского моря, Индо-Австралий-
ского архипелага и Австралии (Fricke et al., 2022).
Видовой состав этого рода до сих пор окончатель-
но не установлен и до настоящего времени продол-
жаются находки новых для науки видов (Gomon,
Kawai, 2018; Gomon, Psomadakis, 2018; Prokofiev,
Yato, 2020). В фауне Вьетнама ранее было отмече-
но 10 видов (Nguyen, 1999), хотя ряд определений
могут быть ошибочными. Так, указания на при-
сутствие в Южно-Китайском море японского ви-
да L. kanagashira Kamohara, 1936, по данным Ли (Li,
1981), относятся к описанным им видам L. lepidojug-
ulata и L. longimana. Тем не менее, в будущем мож-
но ожидать новые находки для фауны Вьетнама,
так как всего в Южно-Китайском море встречено
не менее 18 видов рода (Randall, Lim, 2000; Proko-
fiev, Yato, 2020), причём в их перечень не были
включены виды L. kishinoueyi Snyder, 1911 и L. mi-
croptera Günther, 1873, указываемые для Тонкин-
ского залива Нгуеном (Nguyen, 1999), хотя L. mi-

croptera приводится для Южно-Китайского моря
и в ряде других источников (Ochiai, Yatou, 1985;
Yamada, 2002). Виды рода Lepidotrigla отличаются
от представителей других родов триглид присут-
ствием развитых ростральных выступов (отрост-
ков), крупной чешуёй, выступающими наружу в
виде щитков и/или шипов пластинчатыми раз-
растаниями птеригиофоров как колючей, так и
мягкой части D и наличием посторбитальной бо-
роздки (Richards, Jones, 2002).

В собранной мною коллекции прибрежно-
морских рыб южной части Центрального Вьетна-
ма (заливы Нячанг, Ванфонг и Фантьет) присут-
ствуют представители шести видов рода Lepidotri-
gla. Настоящая публикация посвящена описанию
этого материала. Не считая недавнего описания но-
вого вида по этим сборам (Prokofiev, Yato, 2020),
сведения о присутствии видов Lepidotrigla во
Вьетнаме до сих пор относились исключитель-
но к Тонкинскому заливу (Nguyen, 1999). Все
рассматриваемые в данной работе виды отно-
сятся к короткоплавниковым представителям
Lepidotrigla, у которых Р не заходит далее середины
длины основания А (Prokofiev, Yato, 2020). Поми-
мо них в рассматриваемой акватории известны
виды с длинными Р, простирающимися за сере-

УДК 597.556.31
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дину длины основания (иногда за конец) А, и с не
покрытой чешуёй превентральной областью. В фа-
уне Вьетнама такие морские петухи обычно опреде-
ляются как L. japonica (Bleeker, 1854) (Nguyen, 1999;
Prokofiev, Yato, 2020; Shao, 2022). Хотя в моих сбо-
рах из зал. Нячанг длинноплавниковые виды не об-
наружены, один экземпляр был найден в коллек-
ции Института океанографии (г. Нячанг) (рис. 1а).
Ещё один длинноплавниковый экземпляр Lepido-
trigla (ювенильный) добыт у о-вов Кото в южной ча-
сти зал. Халонг (Тонкинский залив) (рис. 1б). От
экземпляра из коллекции Института океаногра-
фии он отличается гораздо более короткими и
широкими ростральными отростками и нали-
чием тёмного (при жизни – красного) пятна в
заднем отделе колючей части D. Группа видов
“L. japonica” нуждается с серьёзной ревизии, опре-
деление её номинальных видов затруднительно
(Gomon, Kawai, 2018). Учитывая крайнюю огра-
ниченность собственного материала и неразрабо-
танность систематики группы, в настоящий об-
зор длинноплавниковые виды не включены.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Изученный материал хранится в коллекции
Института океанологии РАН, Москва. Рыбы бы-
ли получены из траловых уловов местного про-
мысла, в связи с чем при перечислении материала
я ограничиваюсь указанием города, на рынках

которого был куплен соответствующий экзем-
пляр. Молодь Lepidotrigla достаточно часто встре-
чалась при проведении траловой съёмки в при-
брежье Вьетнама, однако из-за значительной
морфологической трансформации в онтогенезе и
совершенно неразработанных критериев диагно-
стики ювенильных особей этот материал оставлен
за рамками настоящей статьи. Признаки, приве-
дённые в видовых описаниях, относятся только к
изученному материалу, однако в диагнозах учте-
ны данные литературы по соответствующему ви-
ду. Анализ меристических и пластических призна-
ков проведён согласно описанной ранее методике
(Hubbs, Lagler, 1958; Richards, Saksena, 1977; Proko-
fiev, Yato, 2020). Последний разделённый до осно-
вания луч вертикальных плавников принят за
один. Номенклатура гребней головы дана в соот-
ветствии с приведённой ранее (Gomon, Kawai, 2018;
Prokofiev, Yato, 2020). Длина шипов головы измере-
на от основания гребня шипа. Типы строения ро-
стральных отростков даны по работе Прокофьева
и Ято (Prokofiev, Yato, 2020). В тексте использованы
следующие сокращения: SL – стандартная длина;
D, A, P, V и С – соответственно спинной, анальный,
грудные, брюшные и хвостовой плавники; LL, LL–
D и LL–A – соответственно боковая линия, число
чешуй между LL и началами D и А; USNM – Наци-
ональный музей, Смитсоновский институт, Ва-
шингтон (США); MNHN – Парижский нацио-
нальный музей естественной истории, Франция.

Рис. 1. Lepidotrigla cf. japonica SL 154 мм (а) и L. cf. pectoralis SL 68 мм (б).

(а)

(б)
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Lepidotrigla deasoni Herre et Kauffman, 1952

(рис. 2, 3)
М а т е р и а л. 1 экз. SL 204 мм, г. Нячанг

(рис. 2а).
С р а в н и т е л ь н ы й  м а т е р и а л. USNM

202504 – голотип L. deasoni, фотографии в разных
ракурсах.

Д и а г н о з. Ростральные выступы короткие
треугольные, с дополнительными вершинами кнут-
ри от главной; заглазничная бороздка широко пре-
рванная; преорбитальные и посторбитальные шипы
имеются, сфенотикальные имеются или отсутству-
ют, париетальные шипы отсутствуют; P короткий,
его внутренняя сторона у фиксированных рыб с
очень размытым просветлением над интенсивно-
чёрным участком пигментации; чешуя легко опа-
дающая, на груди отсутствует; LL 55–58.

О п и с а н и е (рис. 2а). D VIII (+I) + 15 (в скоб-
ках указана аберрантно расположенная колюч-
ка), A 15, P 11 + 3, V I + 5, LL 58, LL–D 3, LL–A 14.

Ростральные выступы (рис. 2б–2г) короткие, в
форме равнобедренного треугольника; их верши-
ны расходящиеся, но за счёт того, что выступы
сравнительно короткие и с широким основани-
ем, соизмеримы с длиной выступа, степень их
расхождения кажется небольшой (в действитель-
ности же угол, образуемый продольной осью от-
ростка и срединно-брюшной осью тела, состав-
ляет около 25°). Боковые края ростральных вы-
ступов практически прямые; наружный край
несёт мелкие зубчики, едва превышающие по ве-
личине бугорки скульптуры покровных костей
черепа; внутренний край с тремя маленькими вы-
ступами, постепенно уменьшающимися по вели-
чине от ближайшего к главной вершине к наиболее
дальнему от неё, за которым следует ряд из более
мелких бугорков краевой скульптуры предглазнич-
ной кости. Интерростральный промежуток заметно
превышает межглазничный. Передний край интер-
рострального промежутка вогнут посередине. На
щеке имеется слабый продольный гребень, начи-
нающийся на уровне конца передней трети орби-
ты, переходящий на praeoperculum и оканчиваю-
щийся тупым выступом (с правой стороны – ма-
леньким шипом). Надглазничные гребни слабо
обособлены, параллельны, межглазничный про-
межуток между ними глубоко вогнут. Преорби-
тальных шипов два, небольшие, но отчётливые
(задний – чуть крупнее), острые, расставленные
(рис. 2г). Посторбитальные шипы с левой сторо-
ны очень малы, с правой – практически не выра-
жены, в виде бугорков. Верхний посторбиталь-
ный шип направлен назад, нижний – вбок и не-
много вниз. Сфенотикальный шип с левой стороны
маленький, но отчётливый, острый, с правой от-
сутствует (здесь не выражен даже его гребень) (у

голотипа отсутствует с обеих сторон). Париеталь-
ные гребни малы, едва заметны; париетальные ши-
пы отсутствуют. Посторбитальная бороздка глубо-
кая, но короткая, не заходит за медиальную границу
надглазничного гребня (рис. 2г, 2д). Оперкуляр-
ный и посттемпоральный шипы хорошо выраже-
ны, острые, соизмеримые по величине. Оперку-
лярный шип направлен вершиной назад и немного
вверх (слева) или вниз (справа). Вершина оперку-
лярного шипа расположена позади уровня верши-
ны посттемпорального шипа. Клейтральный шип
хорошо развит, острый, заметно длиннее осталь-
ных шипов, расположен вентрально от оперку-
лярного шипа, его вершина оканчивается на вер-
тикали основания шестой колючки D. Покров-
ные кости черепа и плечевого пояса густо усеяны
мелкими бугорками, организованными в ряды.

Челюсти равной длины. Верхняя челюсть окан-
чивается на вертикали переднего края орбиты.
Симфиз praemaxillaria отчётливо вогнут между пе-
редними концами зубных рядов соседних сторон,
в эту выемку входит вершина симфиза dentalia. В
челюстях мелкие бугорковидные зубы полосками;
озубление praemaxillaria полностью видно при за-
крытом рте. Сошник и нёбные кости без зубов.
Язык очень массивный, широкий, едва обособлен-
ный. Жаберных тычинок на 1-й дуге в наружном
ряду 10 (1 + 6 + iii) (семь развитых + три бугорко-
видных; кроме них, между тычинками на cerato-
branchiale с первой по шестую имеется по плоско-
му бугорку), во внутреннем – восемь; в наружном
ряду на 2-й дуге – 10 (i + 7 + ii). Есть щель позади
четвёртой жаберной дуги. Ложножабра крупная,
из 29 элементов.

Вдоль оснований обоих спинных плавников
парный ряд из 23 костных щитков, из которых
восемь под основанием колючей части D, один
в интердорсальном промежутке, а остальные –
под основанием мягкой части D (последний – под
его 14-м лучом); начиная с третьего щитки оканчи-
ваются шипами, спереди многовершинными (на
первых двух щитках они заменены бугорками), а
с шестого (справа – с седьмого) – одним острым
и сильным шипом. В колючей части D первые три
колючки наибольшие и значительно толще и мас-
сивней остальных, особенно первая и вторая; вто-
рая колючка самая длинная, в 1.2 раза длиннее
третьей и в 1.3 раза длиннее первой; последующие
колючки постепенно уменьшаются. С левой сто-
роны в основании первой колючки (постеролате-
рально) присутствует аберрантная дополнитель-
ная маленькая колючка (в 4.5 раза меньше длины
основной колючки), которая нормально сочленена
с первым дорсальным птеригиофором (рис. 3а, 3б).
Передняя и переднебоковые поверхности первых
двух колючек D мелко зазубрены, на переднебо-
ковых сторонах третьей колючки прослеживают-
ся нечёткие мелкие бугорки; поверхность после-
дующих колючек гладкая. Колючки D, прижатые
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Рис. 2. Lepidotrigla deasoni SL 204 мм, г. Нячанг (а, б, г, д) и голотип USNM 202504 (в): а – общий вид; б, в – ростральные
выступы; г – голова, вид сверху; д – шипы и гребни головы, дорсолатерально. Шипы: cl – клейтральный, op – опер-
кулярный, ptt – посттемпоральный, pos – посторбитальные, prs – преорбитальные, ss – сфенотикальный; гребни:
pc – париетальный, sc – сфенотикальный; po – посторбитальная бороздка, ro – ростральные выступы. Масштаб, мм:
б – 22, в – 10; г, д – 18, линейка общая .
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Рис. 3. Lepidotrigla deasoni SL 204 мм, г. Нячанг: а – аберрантная колючка D (accs), б – пигментация перепонки колючей
части D, в – внутренняя сторона Р. Масштаб: 15 мм.

accs

accs

(а)

(б)

(в)
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назад, не достигают вершинами начала мягкой ча-
сти D. Первые два мягких луча D неветвистые; в А
близ самых вершин разветвляются только четыре
последних луча. Нет непарного щитка перед на-
чалом D и колючих щитков LL. Р заходят за уро-
вень начала А, достигая основания его четвёртого
луча; пятый и шестой соединённые лучи Р наи-
большие. Наибольший (верхний) свободный луч
Р заметно короче наибольших лучей соединённо-
го Р, слева достигает, справа немного не доходит
до вершины V; средний – длиннее нижнего сво-
бодного луча Р. V прикрепляются под основанием
Р, достигают начала А. Колючка V значительно
короче его наибольших (третьего и четвёртого)
ветвистых лучей. Анус расположен у начала А. С с
неглубокой выемкой, его нижняя лопасть слегка
длиннее верхней.

Ктеноидная чешуя на туловище выше уровня
клейтрального шипа, а близ конца вертикальных
плавников и на хвостовом стебле – выше LL, кро-
ме задней половины хвостового стебля, где чешуя
циклоидная, как и на других участках тела ниже
вышеуказанного уровня. Циклоидная чешуя бо-
лее опадающая, чем ктеноидная. На горле, груди
и между основаниями V, в основании Р и на не-
большом участке позади и над ним, и между осно-
ваниями P и V чешуи нет. Предорсальная область
покрыта чешуёй (узкий участок непосредственно
перед первой колючкой D голый), предорсальных
чешуй ~8, не образуют срединного ряда. Канал бо-
ковой линии ветвится на каждой чешуйке, с расхо-
дящимися ответвлениями (от пяти до семи на чешу-
ях в передней части LL, три – на самых задних че-
шуях). Вокруг хвостового стебля ~14 чешуй.

И з м е р е н и я приведены в таблице.
О к р а с к а фиксированных рыб светлая, жел-

товатая, голые (не покрытые чешуёй) участки ко-
жи ярко-белые; выступающие наружу покровные
кости головы темнее кожи; края чешуйных карма-
нов в передней половине туловища (примерно до
конца прижатого к телу Р) выше уровня клейтраль-
ного шипа, далее назад, выше LL, – тёмные, серо-
ватые. Участки нечёткого тёмного пигмента на
межлучевой перепонке между первой и второй,
второй и третьей и третьей и четвёртой колючка-
ми D, вероятно, при жизни формировали про-
дольную субдистальную полосу (рис. 3б). Мяг-
кие части D, A и V не окрашены.

В средней части верхней и нижней лопасти С
прослеживаются очень слабые размытые преры-
вистые скопления сероватых меланофоров, мар-
кирующих возможную срединную перевязь на С
при жизни. Внутренняя сторона Р серо-чёрная,
интенсивно зачернена близ оснований пятого–
десятого лучей и далее назад между восьмым, де-
вятым и десятым лучами, лишена оформленного
светлого рисунка, но с размытым просветлением
в проксимальной половине выше участка интен-

сивно-чёрной пигментации; перепонка между
10-м и 11-м лучами не пигментирована (рис. 3в).
Ротожаберная полость светлая.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Описан-
ный экземпляр хорошо соответствует признакам
голотипа L. deasoni, за исключением широкого и
полого вогнутого интеррострального промежутка
(рис. 2б, 2г), тогда как у голотипа он имеет вид
глубокой V-образной вырезки (рис. 2в). Посколь-
ку подобные вариации отмечены в моём материа-
ле для L. cf. spiloptera, я не склонен придавать
большого значения этому различию. Оно может
быть связано с ростом, так как описанная рыба
значительно крупнее экземпляров типовой серии
(SL 80–97 мм). К тому же, голотип L. deasoni за-
фиксирован с приподнятыми жаберными крыш-
ками, что может искажать пропорции. Главная
вершина рострального выступа у голотипа L. dea-
soni более массивная, чем у вьетнамского экзем-
пляра (рис. 2б, 2в), но это отличие также лежит в
пределах изменчивости других видов рода. Изу-
ченный экземпляр позволяет добавить к характе-
ристике вида два признака пигментации, которые,
к сожалению, не могут быть проверены на голоти-
пе, поскольку последний почти полностью обес-
цветился. На перепонке колючей части D просле-
живается очень неясная продольная субдисталь-
ная полоса, которая при жизни, очевидно, была
красной. На внутренней стороне P в дорсопрок-
симальной части прослеживается размытый уча-
сток просветления, возможно, видоспецифичный,
поскольку такие участки не обнаружены у других
видов, после фиксации имеющих внутреннюю
сторону Р без рисунка (L. firmisquamis, L. marisin-
ensis, L. venusta). В первоописании внутренняя
сторона Р охарактеризована лишь как “большей
частью чёрная (largely blackish)” (Herre, Kauffman,
1952. P. 29).

Среди видов, встречающихся за пределами ак-
ватории Вьетнама, L. deasoni наиболее близок к
L. abyssalis Jordan et Starks, 1904 и L. hime Mat-
subara et Hiyama, 1932, известными от Южной
Японии и из Восточно-Китайского моря (Yama-
da, 2002), отличаясь от перечисленных видов лишь
более короткими ростральными отростками и пе-
репонкой соединённого Р, непигментированной
только между двумя самыми нижними лучами
(против трёх или четырёх у сравниваемых видов).
Кроме того, в отличие от L. abyssalis у описывае-
мого вида меньше чешуй в LL (55–58 против 60–
64), а в отличие от L. hime –интерростральный про-
межуток шире межглазничного, а не наоборот, и
верхняя челюсть не достигает переднего края зрач-
ка. Интересно отметить, что для сравниваемых
видов также характерна красноватая субдисталь-
ная полоса на перепонке колючей части D.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Для фауны Вьетнама
указывается впервые. Вид был ранее известен
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только по типовой серии из Манильского залива
(о. Лусон, Филиппины).

Lepidotrigla firmisquamis Prokofiev et Yato, 2020
М а т е р и а л. Типовая серия (Prokofiev, Yato,

2020).
Д и а г н о з. Ростральные выступы длинные

треугольные, внутренние дополнительные вер-
шины, если имеются, намного короче главной;
заглазничная бороздка глубокая, широко прерва-
на; преорбитальные и посторбитальные шипы
имеются, сфенотикальные имеются или отсут-
ствуют, париетальные шипы отсутствуют; P ко-
роткий, его внутренняя сторона без светлого ри-
сунка у фиксированных рыб; чешуя крепко сидя-
щая, на груди отсутствует; LL 54–58.

И з м е р е н и я приведены в таблице.
З а м е ч а н и я . Детальное описание вида

опубликовано ранее (Prokofiev, Yato, 2020). От
большинства видов из региона, за исключением
L. alata и L. marisinensis, он легко отличим по крепко
сидящей чешуе и LL–D 4, а от L. alata и L. marisinen-
sis – по наличию развитых пре- и посторбитальных
шипов и глубокой, хотя и широко прерванной,
заглазничной бороздки.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Известен из заливов
Нячанг и Халонг, Вьетнам.

Lepidotrigla marisinensis (Fowler, 1938)
(рис. 4)

М а т е р и а л. 2 экз. SL 113 мм (г. Фантьет) и SL
130 мм (г. Нячанг).

Д и а г н о з. Ростральные выступы длинные
треугольные, без внутренних дополнительных
вершин; заглазничная бороздка почти полностью
редуцирована; преорбитальные, посторбиталь-
ные, сфенотикальные и париетальные шипы от-
сутствуют; P короткий, его внутренняя сторона без
светлого рисунка у фиксированных рыб; чешуя
плотно сидящая, на груди отсутствует; LL 58–62.

О п и с а н и е (рис. 4а). D IX + 15–16, A 15–16,
P 11 + 3, V I + 5, LL 58–60, LL–D 4, LL–A 17–20.

Ростральные выступы длинные, уплощённые,
в форме равнобедренного треугольника; ширина
их основания явственно меньше длины; верши-
ны заострённые, отчётливо расходящиеся (угол,
образуемый продольной осью отростка и средин-
но-брюшной осью тела, составляет 25°–35°). Ро-
стральный выступ с единственной центральной
вершиной, боковые края которой несут мелкие
бугорки, такие же как на покровных костях (рис. 4б).
Интерростральный промежуток заметно превы-
шает по ширине межглазничный, от полого во-
гнутого до V-образного с угловатой срединной
выемкой; симфизный конец нижней челюсти не-
много не достигает симфиза praemaxillaria. У экз.

SL 113 мм очень слабый продольный гребень про-
слеживается лишь в задней части щеки, позади
вертикали середины орбиты, переходит на prae-
operculum, но не образует на конце шипа; у экз.
SL 130 мм отсутствует. Надглазничные гребни по-
логие, валиковидные, параллельные, межглаз-
ничный промежуток между ними глубоко вогнут.
Преорбитальные и посторбитальные шипы от-
сутствуют (рис. 4в), у задневерхнего края орбиты
имеются очень слабые, маленькие, трудноразли-
чимые вырезки, маркирующие остатки постор-
битальной бороздки, таким образом, совершенно
не развитой. Сфенотикальный гребень едва заме-
тен, в виде валика, протягивающегося от конца
надглазничного гребня до основания посттемпо-
рального, покрыт обычной скульптурой, без ка-
ких-либо выделяющихся шипиков. Париеталь-
ные гребни и шипы отсутствуют. Оперкулярный
и посттемпоральный шипы короткие, на верши-
нах заострённые; посттемпоральные шипы сверху и
снизу несут расширения, за счёт которых приобре-
тают листовидную форму. Оперкулярный шип ко-
роче посттемпорального, оканчивается далеко пе-
ред вершиной последнего, направлен вершиной
назад и немного вверх. Клейтральный шип наи-
более длинный, острый, расположен на равном
расстоянии от основания оперкулярного шипа и
верхнего края основания Р, его вершина оканчи-
вается на вертикали основания пятой колючки D.
Кости черепа и плечевого пояса густо скульпти-
рованы мелкими бугорками, организованными в
ряды; на ветвях нижней челюсти они образуют
продольные ряды медиальнее и латеральнее ниж-
нечелюстного канала.

Симфиз верхней челюсти нависает над верши-
ной нижней, озубление praemaxillaria полностью
видно при закрытом рте. Верхняя челюсть окан-
чивается под передней третью орбиты. В челюстях
мелкие бугорковидные зубы полосками; сошник и
нёбные кости без зубов. Язык очень массивный,
широкий, едва обособленный. Жаберных тычи-
нок на первой дуге в наружном ряду 10–11 (1 + 6–
7 + iii), во внутреннем – 7–8; в наружном ряду на
2-й дуге – 9 (0–1 + 6–7 + ii). Есть щель позади
четвёртой жаберной дуги. Ложножабра крупная,
из 20–25 элементов.

Вдоль оснований обоих спинных плавников
парный ряд из 23–24 костных щитков, из которых
восемь под основанием колючей части D, один в
интердорсальном промежутке, а остальные – под
основанием мягкой части D (последний – под его
предпоследним или последним лучом). Первые
восемь щитков с множественными выступами
(первые два слиты и покрыты многочисленными
бугорками), начиная с интердорсального, окан-
чиваются одним острым и сильным шипом. Пер-
вые четыре колючки D заметно толще и массив-
ней остальных (особенно первая и вторая); вто-
рая или вторая и третья колючки – наибольшие,
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но лишь в 1.1 раза длиннее первой; последующие
колючки постепенно уменьшаются по длине. Пе-
редняя и переднебоковые поверхности первых
двух и передняя поверхность третьей колючки D
мелко зазубрены; поверхность последующих ко-
лючек гладкая. Колючки D, прижатые назад, да-
леко не достигают вершинами начала мягкой ча-
сти D. Первые два мягких луча D неветвистые; в А
близ самых вершин разветвляются четыре–пять

последних лучей. Нет непарного щитка перед на-
чалом D. P заходят за начало А, достигая вертика-
ли основания его четвёртого луча; четвёртый–
шестой соединённые лучи Р наибольшие. Наи-
больший (верхний) свободный луч Р заметно ко-
роче наибольших лучей соединённого Р, достига-
ет или не достигает вершины V (но в последнем
случае всё же достигает ануса); средний – длин-
нее нижнего свободного луча Р. V прикрепляется

Рис. 4. Lepidotrigla marisinensis SL 130 мм, г. Нячанг: а – общий вид, б – ростральные выступы, в – гребни и шипы кры-
ши черепа (не развиты), г – внутренняя сторона Р. Масштаб, мм: б, г – 10; в – 12.

(а)

(б)

(в)

(г)
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под основанием Р, достигает или едва заходит за
начало А. Колючка V значительно короче наи-
больших ветвистых лучей, самые длинные ветви-
стые лучи этого плавника – третий и четвёртый.
Анус расположен вблизи начала А. C слабовыем-
чатый, его лопасти равной длины.

Чешуя ктеноидная, но ктении слабо выраже-
ны на чешуях вентральной стороны туловища,
совсем пропадают на чешуях на участке позади
оснований Р и V. Чешуя повсеместно крепко си-
дящая. Горло, грудь, участки между и перед осно-
ваниями Р и V и позади оснований V голые; брюхо
покрыто чешуёй. Предорсальная область покры-
та чешуёй (очень узкий участок непосредственно
перед D голый), предорсальных чешуй шесть или
семь. Канал боковой линии ветвится на каждой
чешуйке, с расходящимися ответвлениями (до
восьми на чешуях в передней половине туловища,
от четырёх до двух на самых задних чешуях). Во-
круг хвостового стебля 21 чешуя.

И з м е р е н и я приведены в таблице.
О к р а с к а фиксированных рыб довольно тём-

ная, коричневато-жёлтая, покровные кости окра-
шены практически одинаково с телом, голые (не
покрытые чешуёй) участки кожи – ярко-белые.
Плавники, кроме соединённой части Р, светлые.
Внутренняя сторона Р серо-чёрная, более ин-
тенсивно-чёрная в нижней половине, без ри-
сунка; перепонка между двумя нижними соеди-
нёнными лучами (у меньшего экземпляра –
также в проксимальных двух третях между девя-
тым и десятым лучами) светлая (рис. 4г). Рото-
жаберная полость светлая.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Этот вид
очень близок к L. alata, известному от Японии до
Южно-Китайского моря, и отличия между ними
нуждаются в дальнейшем уточнении, хотя и пред-
ставляются реальными. Они суммированы в ниже-
приведённом определительном ключе.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Для фауны Вьетнама
отмечен впервые. Ранее был известен по голоти-
пу, пойманному в Южно-Китайском море в рай-
оне 21°42′ с.ш. и 114°50′ в.д. (Fowler, 1938).

Lepidotrigla punctipectoralis Fowler, 1938
(рис. 5, 6)

М а т е р и а л. 3 экз. SL 87–206 мм, г. Нячанг.
Д и а г н о з. Ростральные выступы от кониче-

ских у молоди до длинных треугольных у взрос-
лых рыб, с дополнительными вершинами кнутри
от главной; заглазничная бороздка широко пре-
рванная (у молоди сохраняются следы сплошной
бороздки); преорбитальные, посторбитальные и
сфенотикальные шипы имеются, париетальные
отсутствуют; P короткий, его внутренняя сторона
у фиксированных рыб с диагональными пятныш-
ками, не заходящими за границу интенсивно-

чёрной пигментации; чешуя легко опадающая, на
груди отсутствует; LL 59–64.

О п и с а н и е (рис. 5а, 5б). D IX–X + 16, A 15–17,
P 11 + 3, V I + 5, LL 59–64, LL–D 3, LL–A 12–14.

Ростральные выступы умеренно длинные, на
вершинах заострённые, вершины расходящиеся;
угол, образуемый продольной осью отростка и сре-
динно-брюшной осью тела, составляет ~30°. У экз.
SL 206 мм ростральные выступы по форме близки к
прямоугольному треугольнику, ширина их осно-
вания заметно меньше длины (рис. 5в). У молоди
SL 87 и 92 мм ростральные выступы более широ-
кие и короткие, ширина их основания едва боль-
ше или едва меньше длины (рис. 6а). Внешний
боковой край рострального выступа спрямлён, в
дистальной половине гладкий, в проксимальной
несёт ряд зубчиков, несколько более крупных, чем
бугорки скульптуры покровных костей черепа.
Главная вершина рострального выступа у экзем-
пляра SL 206 мм в виде сильного уплощённого
шипа с гладкими в дистальной половине краями,
вовнутрь от неё расположено три зубчика гораздо
меньшего размера, прогрессивно уменьшающих-
ся по величине от ближайшего к главной вершине
к наиболее дальнему от неё, за последним следует
ряд из более мелких зубчиков, переходящих в бу-
горки краевой скульптуры предглазничной кости
(рис. 5в). У молоди главная вершина лишь немно-
гим длиннее следующего зубца, дополнительные
зубцы прогрессивно уменьшаются в размере от на-
ружных к внутренним (рис. 6а). Интерростральный
промежуток заметно превышает межглазничный.
Передний край интеррострального промежутка
вогнутый. На щеке имеется слабый продольный
гребень, начинающийся на уровне вертикали пе-
реднего края орбиты, переходящий на praeoper-
culum и оканчивающийся небольшим преоперку-
лярным шипом (острым с левой стороны и при-
туплённым с правой). У молоди этот гребень в
суборбитальной области отчётливо вогнут кни-
зу. Надглазничные гребни слабо обособлены, па-
раллельны, межглазничный промежуток между
ними глубоко вогнут. Преорбитальных шипов два
(рис. 6б), небольшие, но отчётливые, их выступа-
ющие концы соизмеримы по величине, острые,
расставленные. У экземпляра SL 206 мм верхний
посторбитальный шип маленький, но отчётливый,
направлен назад и немного вбок. У двух меньших
экземпляров верхний посторбитальный шип не
выражен. Нижний посторбитальный шип у экз.
SL 92 мм отчётливый, у двух других образует мас-
сивный треугольный выступ заднебокового кон-
ца надглазничного гребня, несущий мелкие ши-
пики, которые слабо различаются по величине и
лишь немногим превышают размер бугорков
скульптуры костей (но у экз. SL 206 мм с правой
стороны один из бугорков увеличен). Сфеноти-
кальный шип хорошо выражен, с сильным шельфо-
видным боковым гребнем. Париетальные гребни
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Рис. 5. Lepidotrigla punctipectoralis SL 206 мм (а, в, г) и SL 87 мм (б): а, б – общий вид; в – ростральные выступы, г – внут-
ренняя сторона Р. Масштаб, мм: в – 12, г – 15.

(а)

(б)

(в)

(г)
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Рис. 6. Lepidotrigla punctipectoralis SL 87 мм (а) и SL 206 мм (б, в), вооружение головы. Вид: а, б – сверху; в – сбоку;
mpos – сплошная посторбитальная бороздка, pc – париетальные гребни. Масштаб, мм: в – 12, г – 15.

mpos

pc

(а)

(б)

(в)
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слабые, короткие, зазубренные; париетальные ши-
пы не развиты (рис. 6б, 6в). Посторбитальная
бороздка глубокая, но короткая, у экземпляра
SL 206 мм не заходит за медиальную границу над-
глазничного гребня (рис. 6б). У молоди глубокие
вырезки у задних концов надглазничных гребней
соединяются очень слабой поперечной борозд-
кой (рис. 6а). Оперкулярный и посттемпораль-
ный шипы хорошо выражены, острые, направле-
ны назад, оперкулярный короче посттемпораль-
ного у молоди и равен ему у экземпляра SL 206 мм,
его вершина не достигает вертикали вершины по-
сттемпорального шипа. Клейтральный шип хоро-
шо развит, острый, заметно длиннее остальных
шипов, расположен вентрально от оперкулярно-
го шипа, его вершина оканчивается на вертикали
основания четвёртой–шестой колючки D. Кости
черепа и плечевого пояса густо усеяны мелкими
бугорками, организованными в ряды; на ветвях
нижней челюсти скульптура слабо выражена у
рыб SL 87 и 92 мм.

Челюсти равной длины. Верхняя челюсть
оканчивается на вертикали переднего края орби-
ты. У экземпляров SL 92 и 206 мм симфиз prae-
maxillaria отчётливо вогнут между передними
концами зубных рядов соседних сторон, в эту вы-
емку входит вершина симфиза dentalia (у экз. SL
87 мм нижнечелюстной симфиз оканчивается пе-
ред этой выемкой). В челюстях мелкие бугорковид-
ные зубы полосками; озубление praemaxillaria пол-
ностью видно при закрытом рте. Сошник и нёбные
кости без зубов. Язык очень массивный, широкий,
едва обособленный. Жаберных тычинок на 1-й дуге
в наружном ряду 10–12 (0–1 + 6–7 + iii–v) (7 разви-
тых + 3–5 бугорковидных; кроме них между ты-
чинками на ceratobranchiale с первой по шестую
имеется по плоскому бугорку), во внутреннем – 8
(7 + i); в наружном ряду на 2-й дуге – 9–10 (9 + i
или i + 8). Есть щель позади четвёртой жаберной
дуги. Ложножабра крупная, из 24–32 элементов
(их число увеличивается с ростом рыб).

Вдоль основания D парный ряд из 24–25 кост-
ных щитков, из которых восемь или девять под
основанием колючей части D, один в интердор-
сальном промежутке, а остальные – под основа-
нием мягкой части D (последний – под его послед-
ним или предпоследним лучом). Два передних щит-
ка покрыты бугорками, на трёх последующих
переходящих во множественные шипы; последую-
щие щитки оканчиваются одним острым и силь-
ным шипом. Первые три колючки D заметно длин-
нее, толще и массивней остальных; вторая колючка
наибольшая, в 1.1 раза длиннее третьей и в 1.2 раза
длиннее первой; последующие колючки посте-
пенно уменьшаются по длине. Передняя и перед-
небоковые поверхности первой, второй и дисталь-
ной трети третьей (у молоди – только первой и вто-
рой) колючек D мелко зазубрены; поверхность
последующих колючек гладкая. Колючки D, при-

жатые назад, достигают вершинами начала мяг-
кой части этого плавника, но не заходят за него.
Первые два мягких луча D неветвистые; в А близ
вершин разветвляются только четыре последних
луча. Нет непарного щитка перед первой колюч-
кой D. P заходят за вертикаль начала А, достигая
основания его четвёртого–шестого луча; пятый и
шестой лучи соединённого Р наибольшие. Наи-
больший (верхний) свободный луч Р заметно коро-
че наибольших лучей соединённого Р, почти дости-
гает своим концом вершины брюшных плавников;
средний длиннее нижнего свободного луча Р. V
прикрепляется под основанием Р, достигает на-
чала А. Колючка V значительно короче его наи-
больших ветвистых лучей, второй–четвёртый или
третий и четвёртый ветвистые лучи самые длин-
ные. Анус расположен у начала А. С с неглубокой
выемкой; его лопасти равной длины.

Чешуя на туловище ктеноидная выше уровня
клейтрального шипа, а близ конца вертикальных
плавников и на хвостовом стебле – выше LL, на
более низких участках и на дорсальной поверхно-
сти задней половины хвостового стебля перехо-
дит в циклоидную. Циклоидная чешуя сильнее
опадающая, чем ктеноидная. На горле, груди и
между основаниями V, в основании Р и на не-
большом участке над ним и позади него, а также
между основаниями Р и V чешуи нет. Предорсаль-
ная область покрыта чешуёй (участок непосред-
ственно перед началом D голый), предорсальных
чешуй от 5 (SL 206 мм) до ~8 (SL 87–92 мм). Канал
LL ветвится на каждой чешуйке, с расходящимися
ответвлениями (обычно четыре или пять на перед-
них чешуях, к хвостовому стеблю их число снижает-
ся до трёх). Вокруг хвостового стебля 14 чешуй.

И з м е р е н и я приведены в таблице.
О к р а с к а фиксированных рыб светлая, жел-

товатая, голые (не покрытые чешуёй) участки ко-
жи ярко-белые; выступающие наружу покровные
кости головы и плечевого пояса более тёмные;
края чешуйных карманов в передней половине
туловища (примерно до конца прижатого к телу
Р) выше уровня клейтрального шипа, далее назад –
выше LL, тёмные, сероватые. Плавники, кроме Р
и С, не окрашены. У экз. SL 206 мм посередине С
прослеживаются размытые скопления сероватых
меланофоров, вероятно, образовывавшие
сплошную срединную перевязь. У экз. SL 92 мм по-
мимо срединной прослеживается поперечная пе-
ревязь в основании С, на обеих перевязях пиг-
ментация заметно сильнее выражена на дорсаль-
ной лопасти. У экз. SL 87 мм такая пигментация
распределена по всей дистальной части С. Внутрен-
няя сторона Р серо-чёрная, с интенсивно-чёрным
диагонально вытянутым пятном между четвёр-
тым и девятым лучами; перепонка между 9-м и
11-м лучами белая. На интенсивно-чёрном участ-
ке пигментации имеются немногочисленные раз-
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мытые (у молоди более резкие и чёткие) белые пят-
нышки, не заходящие за границы пятна, организо-
ванные в нечёткие диагональные ряды (рис. 5г).
Ротожаберная полость светлая.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Этот вид
отличается от других западнотихоокеанских
представителей рода, имеющих короткие Р и не по-
крытую чешуёй превентральную область, за исклю-
чением L. kishinouyei Snyder, 1911 и L. spiloptera Gün-
ther, 1880, наличием у фиксированных рыб белых
пятен на внутренней стороне Р. От L. kishinouyei
он легко отличим длинным верхним свободным
лучом Р, который у L. kishinouyei далеко не дости-
гает вершины V. В отличие от L. spiloptera у описы-
ваемого вида белые пятна более редкие и ограни-
чены в своём распространении только участком
интенсивно-чёрной пигментации. Эта характер-
ная особенность пигментации внутренней сторо-
ны Р была подмечена уже в первоописании (Fowl-
er, 1938). Помимо этого L. punctipectoralis отлича-
ется от L. spiloptera отсутствием париетальных
шипов и, возможно, несколько более мелкой че-
шуёй (LL 59–64 против 57–61). В литературе оба
вида, по-видимому, часто смешиваются (напри-
мер: Shen et al., 1993. Pl. 63. Fig. 8).

Среди видов, встречающихся за пределами ак-
ватории Вьетнама, белые пятна на участке интен-
сивно-чёрной пигментации внутренней стороны
Р у фиксированных рыб присутствуют ещё только
у L. faurei Gilchrist et Thompson, 1914 из западной
части Индийского океана, но этот вид существен-
но отличается от L. punctipectoralis по форме ро-
стральных отростков, имеющих вид закруглён-
ных ошиплённых выступов без главной вершины
(Richards, Saksena, 1977).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Описан из вод Фи-
липпин (пролив Сулу и между о-вами Самар и
Масбате). Во Вьетнаме указывался для Тонкин-
ского залива (Nguyen, 1999). Также был отмечен в
водах Южной Японии (Ochiai, Yatou, 1985; Yama-
da, 2002), Тайваня (Shao et al., 2008) и в Андаман-
ском море у берегов Юго-Западного Таиланда
(Satapoomin, 2011). Указания не сопровождаются
морфологическим описанием, либо приводимые
иллюстрации в действительности изображают
другой вид (Shen et al., 1993; Yamada, 2002). Веро-
ятно, вид является эндемиком Южно-Китайско-
го моря, внутренних морей Филиппин и прилега-
ющих акваторий.

Lepidotrigla cf. spiloptera Günther, 1880
(рис. 7, 8)

М а т е р и а л. 12 экз. SL ~80–148 мм, г. Нячанг.
Д и а г н о з. Ростральные выступы длинные

треугольные, внутренние дополнительные вер-
шины короткие или отсутствуют; заглазничная
бороздка сплошная; преорбитальные, посторби-

тальные, сфенотикальные и париетальные шипы
хорошо выражены; P короткий, его внутренняя
сторона у фиксированных рыб с мелкими чётко
очерченными светлыми пятнышками по всей по-
верхности; чешуя легко опадающая, на груди от-
сутствует; LL 57–61.

О п и с а н и е (рис. 7а, 7б). D IX + 15–16, A 15–16,
P 11 + 3, V I + 5, LL 57–61, LL–D 2½–3, LL–A 16–18.

Ростральные выступы умеренно длинные, тре-
угольные; ширина их основания явственно мень-
ше длины; вершины заострённые, расходящиеся
(угол, образуемый продольной осью отростка и
срединно-брюшной осью тела, составляет ~30°).
Внешние края ростральных выступов практиче-
ски прямые, в проксимальной половине мелко
зазубрены или внутренний край несёт серию мел-
ких зубцов (до десятка), постепенно уменьшаю-
щихся по величине от самого наружного к наибо-
лее внутреннему; в дистальной половине ро-
стральный выступ явственно резче сужается к
вершине, не так как в проксимальной, и его края
гладкие (рис. 7в, 7г). Интерростральный проме-
жуток заметно превышает межглазничный. Пе-
редний край интеррострального промежутка с
треугольной выемкой посередине. На щеке име-
ется слабый продольный гребень, начинающийся
на уровне конца передней трети орбиты, перехо-
дящий на praeoperculum и оканчивающийся не-
большим, но отчётливым преоперкулярным ши-
пом. Иногда в месте перехода суборбитального
гребня с infraorbitalia на praeoperculum (на уровне
задней трети или заднего края орбиты) также
имеется выступ или крошечный шип, но чаще
этот гребень ровный. Надглазничные гребни сла-
бо обособлены, параллельны, межглазничный
промежуток между ними глубоко вогнут. Преор-
битальных шипов два, хорошо выражены, их вы-
ступающие концы соизмеримы по величине или
задний несколько крупнее, острые, расставлен-
ные. Позади задневерхнего края орбиты надглаз-
ничный гребень образует треугольную площадку
между верхним и нижним посторбитальными
шипами; последние небольшие, но отчётливые.
Верхний шип направлен назад, а нижний вбок
или вбок и вниз, редко вбок и назад (или его вер-
шина отогнута назад); обычно нижний шип не-
сколько крупнее верхнего, реже они равны. Вер-
шины посторбитальных шипов варьируют от заост-
рённых до тупых и широких, иногда они замещены
группой мелких шипиков или нижний шип раз-
делён на две вершины, иногда с дополнительны-
ми очень мелкими шипиками в их основаниях.
Встречаются экземпляры, у которых по всему
заднему краю треугольника, образованного верх-
ним и нижним шипами, расположены многочис-
ленные шипики. Сфенотикальный шип хорошо
развит, иногда с дополнительным выступом пе-
ред вершиной, с сильным гребнем. Париеталь-
ные шипы отчётливо выражены, с хорошо разви-
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Рис. 7. Lepidotrigla cf. spiloptera SL 140 мм (а, в, д), SL 138 мм (г) и SL 97 мм (б): а, б – общий вид; в, г – варианты строения
ростральных выступов; д – внутренняя сторона Р. Масштаб: 10 мм.

(а)

(б)

(в) (г)

(д)
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тым гребнем (рис. 8). Посторбитальная бороздка
сплошная, глубокая до медиального края над-
глазничного гребня, далее вовнутрь снижается,
но всегда заметна (рис. 8а). Оперкулярный и пост-
темпоральный шипы хорошо выражены, острые,
соизмеримые по величине. Оперкулярный шип на-
правлен вершиной назад или назад и немного вверх.
Вершина оперкулярного шипа расположена более
или менее позади вертикали вершины посттемпо-
рального шипа. Клейтральный шип хорошо развит,
острый, заметно длиннее остальных шипов, распо-
ложен вентрально от оперкулярного шипа, его вер-
шина оканчивается на вертикали основания пятой
колючки D. Покровные кости черепа и плечевого
пояса густо усеяны мелкими бугорками, органи-

зованными в ряды; скульптура на ветвях нижней
челюсти слабо развита, а у рыб SL > 100 мм может
совершенно отсутствовать.

Челюсти равной длины. Верхняя челюсть
оканчивается на вертикали переднего края орби-
ты. Симфиз praemaxillaria с выемкой или без, в
последнем случае вершина симфиза dentalia не вид-
на сверху. В челюстях мелкие бугорковидные зубы
полосками; озубление praemaxillaria полностью
видно при закрытом рте. Сошник и нёбные кости
без зубов. Язык очень массивный, широкий, едва
обособленный. Жаберных тычинок на 1-й дуге в на-
ружном ряду 9–11 (0–i + 6–7 + iii), во внутреннем –
7–9 (7–8 + 0–ii); в наружном ряду на 2-й дуге –

Рис. 8. Lepidotrigla cf. spiloptera SL 140 мм, гребни и шипы крыши черепа. Вид: а – сверху, б – сбоку; ps – париетальный
шип. Масштаб: 12 мм, линейка общая.

ps

(а)

(б)
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8–11 (8–9 + 0–ii). Есть щель позади четвёртой жа-
берной дуги. Ложножабра крупная, из 23–35 эле-
ментов (их число увеличивается с ростом рыб).

Вдоль основания D парный ряд из 23–24 кост-
ных щитков, восемь из которых под основанием
колючей части D, один в интердорсальном про-
межутке, а остальные – под основанием мягкой
части D (последний – под его последним лучом).
От двух до четырёх (чаще три) самых передних
щитков с множественными шипами, последую-
щие оканчиваются одним острым и сильным ши-
пом. Первые три колючки D значительно длиннее,
толще и массивней остальных, первая и вторая –
наиболее толстые, вторая – самая длинная, в 1.00–
1.15 раза длиннее третьей (как исключение – равна
третьей) и в 1.30–1.35 раза длиннее первой (при
SL > 130 мм – в (1.1)1.2–1.3 раза); последующие
колючки постепенно уменьшаются по длине. Пе-
редняя и переднебоковые поверхности первых
трёх колючек D мелко зазубрены; поверхность по-
следующих колючек гладкая. Колючки D, прижа-
тые назад, достигают вершинами начала мягкой
части D или едва заходят за него. Первые два (очень
редко – один) луча мягкой части D неветвистые; в А
близ самых вершин разветвляются последние пять
лучей. Нет непарного щитка перед началом D. Р
заходят за начало А, достигая основания его четвёр-
того–шестого луча; пятый–седьмой соединённые
лучи Р наибольшие. Наибольший (верхний) сво-
бодный луч Р заметно короче наибольших лучей
соединённого Р, достигает вершины прижатых к
брюху V; средний – длиннее нижнего свободного
луча Р. V прикрепляются под основанием Р, до-
стигают начала А, реже заходят за него (до уровня
второго луча). Колючка V значительно короче
наибольших ветвистых лучей; третий–четвёр-
тый, реже второй–четвёртый ветвистые лучи это-
го плавника самые длинные. Анус расположен у
начала А. С с неглубокой выемкой, его лопасти
равной длины.

Чешуя на туловище ктеноидная от уровня
клейтрального шипа, а позади вертикали середи-
ны мягкой части D и А – выше LL (но на хвосто-
вом стебле, по-видимому, циклоидная); на более
нижних участках – циклоидная. Чешуя сравни-
тельно легко опадающая, особенно циклоидная.
На горле, груди и между основаниями V, в основа-
нии Р и на небольшом участке над и позади него,
а также между основаниями Р и V чешуи нет. Пре-
дорсальная область покрыта чешуёй (участок не-
посредственно перед первой колючкой D голый),
от четырёх до шести предорсальных чешуй. Канал
боковой линии ветвится на каждой чешуйке, с рас-
ходящимися ответвлениями (от трёх до пяти, на че-
шуях в передней части LL ответвлений больше). Во-
круг хвостового стебля 14–16 (обычно 16) чешуй.

И з м е р е н и я приведены в таблице.

О к р а с к а фиксированных рыб светлая, жел-
товатая, голые (не покрытые чешуёй) участки
кожи – ярко-белые; выступающие наружу покров-
ные кости, напротив, гораздо темнее; края че-
шуйных карманов в передней половине туловища
(примерно до конца прижатого к телу Р) выше
уровня клейтрального шипа, далее назад – выше
LL, тёмные, сероватые. Скопления сероватых ме-
ланофоров на С очень слабо развиты, не образуют
сколь-либо заметной поперечной перевязи. Внут-
ренняя сторона Р чёрно-серая, интенсивно-чёр-
ная между четвёртым и девятым–десятым луча-
ми, с мелкими чётко-очерченными белыми пят-
нышками, распределёнными по всей поверхности
(их густота несколько варьирует индивидуально)
(рис. 7д). Остальные плавники не окрашены. Ро-
тожаберная полость светлая.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Описан-
ные рыбы характеризуются специфической пиг-
ментацией внутренней стороны Р, которая
сплошь покрыта равномерно распределёнными
мелкими чётко очерченными белыми пятнышка-
ми, хорошо сохраняющимися у фиксированных
рыб. Среди всех видов рода подобный рисунок от-
мечен только для двух: L. spiloptera Günther, 1880 и
L. macrobrachium Fowler, 1938. Последний вид рез-
ко отличается очень длинным Р, соединённая
часть которого заходит за конец основания А, а
наибольший свободный луч почти достигает сере-
дины длины этого основания. Сильно приподня-
тые надглазничные гребни у голотипа L. macro-
brachium, отображённые на рисунке первоописания
(Fowler, 1938. Fig. 52), по-видимому, не имеют диа-
гностического значения и связаны с его ювениль-
ной природой, поскольку “длина” голотипа состав-
ляет всего 64 мм.

Хотя в литературе имеется много указаний
на нахождения L. spiloptera в различных районах
Индо-Вест-Пацифики, как показано Гомоном
и Каваи (Gomon, Kawai, 2018), достоверно к
этому виду можно отнести лишь находки в севе-
ро-восточной части Индийского океана от Ма-
лых Зондских о-вов до Северо-Западной Австра-
лии. Указанные авторы дали переописание этого
вида на основании голотипа и серии дополни-
тельных экземпляров. Изученный вьетнамский
материал в целом хорошо соответствует призна-
кам, описанным Гомоном и Каваи, за исключе-
нием формы ростральных отростков и, как прави-
ло, более глубокой в срединной своей части постор-
битальной борозды, которая у индо-австралийских
рыб совсем слабая (Gomon, Kawai, 2018. Fig. 14B).
Ростральные отростки у индо-австралийских эк-
земпляров варьируют от коротких треугольных до
конических (Prokofiev, Yato, 2020), их внутренние
дополнительные зубцы немногим короче главной
вершины, тогда как у вьетнамских рыб они длин-
ные треугольные, а внутренние дополнительные
зубцы, если и развиты, то значительно короче глав-
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ной вершины. При этом форма ростральных от-
ростков у вьетнамских рыб весьма постоянна и не
подвержена возрастной изменчивости, по крайней
мере, при SL > 80 мм. Учитывая, что форма ро-
стральных выступов является важным диагности-
ческим признаком в пределах рода, конспеци-
фичность вьетнамских и индо-австралийских
рыб вызывает сомнения. В то же время я пока
воздерживаюсь от выделения нового вида, учиты-
вая значительное сходство вьетнамских рыб и “ти-
пичных” L. spiloptera по большинству других при-
знаков. Необходимо отметить, что указываемый
для вод Южной Японии под названием “L. puncti-
pectoralis” вид в действительности также, вероят-
но, относится к комплексу “L. spiloptera”, поскольку
для него также характерны равномерно рассеянные
по внутренней поверхности Р светлые пятна (Ya-
mada, 2002). Ростральные отростки у японских
рыб изображены в виде широких треугольных вы-
ступов, отдельные вершины в которых слиты между
собой (Yamada, 2002). Этим они больше походят на
вьетнамских, чем на индо-австралийских рыб. Ры-
бы от берегов Тайваня, приводимые под названи-
ем “L. punctipectoralis”, судя по опубликованным
фотографиям (Shen et al., 1993. Pl. 63. Figs. 7, 8),
конспецифичны L. cf. spiloptera из вод Вьетнама.
По всей видимости, L. spiloptera представляет со-
бой комплекс близких видов, нуждающийся в де-
тальной ревизии.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид описан из моря
Банда (у о-вов Кай) (Günther, 1880), в последую-
щем указывался для Вьетнама (Тонкинский за-
лив) (Nguyen, 1999), Филиппин (Herre, Kauffman,
1952), Юго-Западного Таиланда (Satapoomin, 2011)
и Южной Индии от побережья Мадраса – “Madras
Coast” (Menon, Rama Rao, 1963. P. 49), вод к югу
от о-вов Бали и Ломбок и у северо-западных бере-
гов Австралии (арх. Дампир) (Gomon, Kawai, 2018).
Находки за пределами индоокеанских вод Во-
сточной Индонезии и Северо-Западной Австра-
лии, вероятнее всего, относятся к особым видам
комплекса “L. spiloptera” или представляют собой
ошибочные определения других видов.

Lepidotrigla venusta Fowler, 1938

(рис. 9, 10)

М а т е р и а л. 10 экз. SL 90–114 мм, г. Нячанг.

Д и а г н о з. Ростральные выступы конические
(Prokofiev, Yato, 2020. Fig. 1C), с хорошо развиты-
ми внутренними дополнительными вершинами;
заглазничная бороздка широко прервана; преор-
битальные, посторбитальные и сфенотикальные
шипы имеются, париетальные отсутствуют; P ко-
роткий, его внутренняя сторона без светлого ри-
сунка у фиксированных рыб; чешуя легко опада-
ющая, хорошо развита на груди; LL 52–60.

О п и с а н и е (рис. 9а). D IX + 15, A 15, P 11 + 3,
V I + 5, LL 56–60, LL–D (2) 2½, LL–A 9–11.

Ростральные выступы умеренно длинные, тре-
угольные; ширина их основания меньше длины;
вершины уплощённые, заострённые, слабо рас-
ходящиеся (угол, образуемый продольной осью
отростка и срединно-брюшной осью тела, не пре-
вышает 15°). Наружный край рострального вы-
ступа практически прямой, в проксимальной поло-
вине–трети своей длины несёт мелкие зазубрины,
соизмеримые или лишь слегка превышающие по
величине бугорки скульптуры покровных костей
черепа; внутренний край сильно скошен пример-
но от половины длины выступа, с одним–тремя
отчётливыми, постепенно уменьшающимися до-
полнительными зубцами, медиальнее которых рас-
полагаются ещё два или три более мелких зубца или
серия зубчиков, соизмеримых по величине с бугор-
ками скульптуры покровных костей черепа. Самый
наружный дополнительный зубец (первый от глав-
ной вершины) составляет от двух третей до трети
длины главной вершины (чаще всего не более поло-
вины этой длины), внутренний край главной вер-
шины в дистальной половине может иметь неболь-
шое боковое расширение или выступ (рис. 9б, 9в).
Интерростральный промежуток превышает ме-
жглазничный. Передний край интеррострально-
го промежутка с более или менее отчётливой вы-
емкой посередине, симфизный конец нижней че-
люсти при взгляде сверху в ней не виден. На щеке
имеется очень слабый продольный гребень, на-
чинающийся примерно на вертикали середины
орбиты, переходящий на praeoperculum и оканчива-
ющийся небольшим выступом, редко – маленьким
шипом. Надглазничные гребни слабо обособлены,
параллельны, межглазничный промежуток меж-
ду ними глубоко вогнут. Преорбитальных шипов
два, оба хорошо развиты, острые, расставленные,
их выступающие концы соизмеримы по величи-
не. Посторбитальные шипы образуют треуголь-
ную площадку позади задневерхнего края орби-
ты, внутренний (верхний) и наружный (нижний)
выступы которой могут иметь вид небольших ши-
пов или группы шипиков. Сфенотикальный гре-
бень относительно короткий, но отчётливо шель-
фовидный, зазубренный, сзади оканчивается не-
сколькими более крупными шипиками, реже –
отчётливым терминальным шипом. Париетальные
шипы отсутствуют, гребни едва намечены. Постор-
битальная бороздка глубокая до медиального края
надглазничного гребня или даже не доходит до не-
го, затем резко сглаживается и становится едва
заметной, но, тем не менее, сплошная. Оперку-
лярный и посттемпоральный шипы небольшие,
острые, соизмеримые по величине (оперкуляр-
ный шип может быть едва короче). Оперкуляр-
ный шип направлен вершиной назад или назад и
немного вверх. Вершина оперкулярного шипа рас-
положена на одной вертикали с вершиной посттем-
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Рис. 9. Lepidotrigla venusta SL 114 мм (б – SL 106 мм): а – общий вид; б, в – варианты строения ростральных выступов;
г – чешуйный покров превентральной области, д – внутренняя сторона Р. Масштаб, мм: б–г – 5, д – 9.5.

(а)

(в)(б)

(г)

(д)
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порального шипа или немного позади неё. Клей-
тральный шип относительно небольшой, острый,
расположен вентрально от оперкулярного шипа,
его вершина оканчивается на вертикали основа-
ния третьей колючки D (рис. 10). Покровные ко-
сти черепа и плечевого пояса густо усеяны мелкими

бугорками, организованными в ряды. Скульптура
ветвей нижней челюсти даже у самых крупных рыб
представлена всего одним–двумя рядами бугорков.

Нижняя челюсть чаще немного короче верх-
ней, реже челюсти равной длины. Верхняя че-
люсть оканчивается на уровне передней трети–

Рис. 10. Lepidotrigla venusta SL 114 мм, гребни и шипы крыши черепа. Вид: а – сверху, б – дорсолатерально. Обозначе-
ния см. на рис. 2. Масштаб: 11 мм.
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середины орбиты. Симфиз praemaxillaria без вы-
емки, вершина симфиза dentalia не видна сверху.
В челюстях мелкие бугорковидные зубы полоска-
ми; озубление praemaxillaria полностью видно при
закрытом рте. Сошник и нёбные кости без зубов.
Язык очень массивный, широкий, едва обособлен-
ный. Жаберных тычинок на первой дуге в наруж-
ном ряду 8–10 (пять или шесть развитых), во внут-
реннем – 7; в наружном ряду на второй дуге – 9–10
(6–7 + ii–iii). Есть щель позади четвёртой жаберной
дуги. Ложножабра крупная, из 18–23 элементов.

Вдоль основания D парный ряд из 23 костных
щитков, восемь из которых под основанием ко-
лючей части D, один в интердорсальном проме-
жутке, а остальные – под основанием мягкой ча-
сти D (последний – под его терминальным лу-
чом). Один или два (как исключение, три) самых
передних щитка с несколькими выступами, после-
дующие оканчиваются одним острым и сильным
шипом (иногда все субдорсальные щитки оканчи-
ваются единственным шипом). Первые три колюч-
ки D наибольшие и значительно толще и массив-
ней остальных, из них самые толстые первая и
вторая, наиболее длинная – вторая колючка, в
1.1 раза длиннее третьей и в 1.1–1.2 раза длиннее
первой; последующие колючки постепенно умень-
шаются по длине. Передняя и переднебоковые
поверхности первой, второй и базальной полови-
ны третьей колючек D мелко зазубрены; поверх-
ность последующих колючек гладкая. Колючки
D, прижатые назад, явственно не достигают вер-
шинами начала мягкой части D. Первые два мяг-
ких луча D неветвистые; в А близ самых вершин
разветвляются пять последних лучей. Нет непар-
ного щитка перед началом D. Р заходят за верти-
каль начала А, достигая основания его пятого–
шестого луча; четвёртый–шестой, реже только
пятый и шестой соединённые лучи Р наиболь-
шие. Наибольший (верхний) свободный луч Р за-
метно короче наибольших лучей соединённого Р,
достигает или немного не достигает вершины при-
жатых к брюху V; средний длиннее нижнего свобод-
ного луча Р. V прикрепляются под основанием Р,
достигают начала А. Колючка V значительно короче
наибольших (третьего и четвёртого) ветвистых лу-
чей. Анус расположен у начала А. С отчётливо вы-
резан, верхняя лопасть чаще слегка длиннее ниж-
ней или обе лопасти равной длины.

Чешуя легко опадающая, на туловище ктено-
идная от уровня клейтрального шипа, а позади
вертикали середины мягкой части D и А – выше
LL (но на хвостовом стебле, по-видимому, цикло-
идная); на более нижних участках – циклоидная.
Как циклоидная, так и ктеноидная чешуя легко
опадает и частично утрачена у коллекционных
экземпляров (обычно сохраняется лишь в перед-
ней части туловища (до уровня передней трети А)
ниже LL). Чешуи LL, напротив, крепко сидящие.
Грудь сплошь покрыта чешуёй (рис. 9г), голыми

остаются лишь горло (вершина истмуса, но в не-
которых случаях чешуйный покров доходит прак-
тически до вершины), участок между и перед ос-
нованиями свободных лучей Р и основанием V,
внутренняя сторона основания Р и участок непо-
средственно позади основания V. Обычно голые
участки позади оснований V соседних сторон раз-
делены сплошной срединной полоской чешуек,
соединяющей очешуенные участки груди и брю-
ха, но изредка эта чешуйная полоска прерывает-
ся, и голый участок позади оснований V сплош-
ной. Предорсальная область покрыта чешуёй
(кроме голого участка непосредственно перед
первой колючкой D), предорсальных чешуй от
трёх до шести, обычно пять. Канал LL ветвится на
каждой чешуйке, с расходящимися ответвления-
ми (обычно четыре, редко три, как исключение –
пять на чешуях в передних двух третях LL и три на
последующих чешуях). Чешуй вокруг хвостового
стебля 13–15 (обычно 14).

И з м е р е н и я приведены в таблице.
О к р а с к а фиксированных рыб светлая, жел-

товато-розоватая, голые (не покрытые чешуёй)
участки кожи – ярко-белые; выступающие наружу
покровные кости головы и плечевого пояса, на-
против, гораздо темнее основного фона; верхние
две трети туловища сплошь покрыты тёмными
меланофорами, хорошо заметными под биноку-
ляром, расположенными как на чешуйных кар-
манах, так и подкожно. Плавники, кроме соеди-
нённой части Р, не окрашены, но при увеличении
на лучах мягкой части спинного, хвостового и
иногда на свободных лучах грудного плавника
может быть различима мелкая меланофорная пиг-
ментация. Перепонка колючей части D не пигмен-
тирована. Внутренняя сторона Р серо-чёрная, бо-
лее интенсивно-чёрная в нижней половине, без
рисунка; перепонка между первым, вторым и ди-
стальной частью третьего и между 9-м и 11-м лу-
чами светлая (рис. 9д). Ротожаберная полость
светлая.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. От дру-
гих видов, отмеченных в зал. Нячанг и прилегаю-
щих акваториях, легко отличим наличием чешуй-
ного покрова в превентральной области. Срав-
нение с подобными видами из других районов
Южно-Китайского моря дано в определитель-
ном ключе, приведённом ниже. Среди видов, из-
вестных за пределами акватории Вьетнама, L. ve-
nusta наиболее близок к L. kanagashira Kamohara,
1936 из зал. Тоза (Южная Япония), отличаясь, на-
сколько можно судить из описаний (Kamohara,
1936; Ochiai, Yatou, 1985; Yamada, 2002), лишь бо-
лее короткими Р, не заходящими за шестой луч
А (тогда как у L. kanagashira достигают девятого
луча А). Отличия между этими видами нуждаются в
дальнейшем уточнении. По личному сообщению Т.
Ято (T. Yato, Kobe, Japan), изменчивость L. venusta
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также нуждается в изучении – в пользу этого сви-
детельствуют и различия в числе чешуй LL между
изученными экземплярами (56–60), рыбами типо-
вой серии (52–54) и материалом из вод Тайваня
(59–63) (Fowler, 1938; Prokofiev, Yato, 2020. Tabl. 2).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Известен от Тайваня
до Вьетнама и Филиппин. Во Вьетнаме ранее ука-
зывался для Тонкинского залива (Nguyen, 1999).
Экземпляры из Манильской бухты (Herre, Kauff-
man, 1952), возможно, принадлежат не к этому ви-
ду, а к одному из описанных Ли (Li, 1981).

КЛЮЧ ДЛЯ ИДЕНТИФИКАЦИИ 
ВИДОВ LEPIDOTRIGLA 

ЮЖНО-КИТАЙСКОГО МОРЯ
1 (8) Чешуя на груди имеется ……………..…..…. 2
2 (5) Пятый луч соединённого P заметно удли-

нён по сравнению с соседними (Li, 1981) …........ 3
3 (4) Мягкая часть D с двумя рядами тёмных

пятен; наибольший свободный луч Р не заходит
за анус …………………………. L. lepidojugulata Li, 1981

4 (3) Мягкая часть D не пигментирована; наи-
больший свободный луч Р заходит за начало А
………………………………………… L. longimana Li, 1981

5 (2) Пятый луч соединённого P соизмерим с
соседними …..…..................……………………………. 6

6 (7) Конец соединённого Р достигает 11-го лу-
ча А; мягкая часть D с двумя рядами тёмных пятен
……….….……..…………..… L. argyrosoma Fowler, 1938

7 (6) Конец соединённого Р не заходит за ше-
стой луч А; мягкая часть D не пигментирована
…………….………………………… L. venusta Fowler, 1938

8 (1) Грудь не покрыта чешуёй …………..…….… 9
9 (12) Р длинный, заходит за середину длины

основания А …….................…………………………. 101

10 (11) Внутренняя сторона Р у фиксированных
рыб без рисунка ............ L. gr. japonica (Bleeker, 1854)2

11 (10) Внутренняя сторона Р у фиксирован-
ных рыб со светлыми пятнами (Fowler, 1938)
………..…………………. L. macrobrachium Fowler, 1938

12 (9) Р короткий, не заходит за середину дли-
ны основания А …………..…………….…................. 13

1 Номинальный вид L. eydouxii Sauvage, 1878, известный
только по голотипу очень плохой сохранности (MNHN
6809, изучен), относится к этой тезе.

2 Сюда же относится L. pectoralis Fowler, 1938. В первоописа-
нии Фаулер (Fowler, 1938. P. 104) приводит для этого вида
“53 + 4” чешуйки в LL, однако Ричардс (Richards, 1992)
указал для голотипа 76 чешуй LL, что заметно больше, чем
у других видов рода из Западной Пацифики. Малёк из
зал. Халонг (рис. 1б) хорошо подходит под первоописание
L. pectoralis, в частности, по наличию коротких ростральных
выступов и чёрного (при жизни – красного) пятна в задней
части колючего D, чем этот вид отличается от типичных
экземпляров L. japonica. Он имеет LL 54. Не имея возмож-
ности непосредственно исследовать голотип L. pectoralis, я
оставляю вопрос о характеристике этого вида открытым.

13 (16) Наибольший свободный луч Р далеко
не достигает вершины наибольшего луча V ……. 14

14 (15) Внутренняя сторона P с интенсивно-чёр-
ным пятном, несущим рисунок из мелких светлых
пятнышек; главная вершина рострального выступа
не более трёх раз содержится в диаметре глаза (Ya-
mada, 2002) ..…….......……. L. kishinouyei Snyder, 19113

14 (15) Внутренняя сторона P без чёрного пят-
на; главная вершина рострального выступа более
трёх раз содержится в диаметре глаза (Yamada,
2002) ………………………. L. microptera Günther, 1873

16 (13) Наибольший свободный луч Р слегка не
достигает или едва заходит за вершину наиболь-
шего луча V ….………………....…………………………. 17

17 (30) Внутренняя сторона Р у фиксированных
рыб без оформленного светлого рисунка ..……….. 18

18 (23) Посторбитальная бороздка редуциро-
вана до слабых выемок у заднебокового конца
надглазничных гребней или полностью отсут-
ствует; преорбитальные шипы редуцированы или
отсутствуют …………………...……..…………………… 19

19 (20) Глаз крупный, его диаметр превышает
преорбитальную длину; вентральная часть тулови-
ща ниже уровня клейтрального шипа у фиксирован-
ных рыб ярко-серебристая ......... L. oglina Fowler, 1938

20 (19) Глаз не столь большой, его диаметр
меньше преорбитальной длины; покрытые чешу-
ёй участи тела у фиксированных рыб окрашены
одинаково …………...................................………… 21

21 (22) Перепонка колючей части D c тёмным
(при жизни – красным) скоплением пигмента в
задней части; щитки с одиночными шипами на-
чинаются от задней половины колючей части D;
чешуя на вентральной стороне тела циклоидная
….......………………………..… L. alata (Houttuyn, 1782)

22 (21) Перепонка колючей части D не пигменти-
рована; щитки с одиночными шипами под колючей
частью D отсутствуют; циклоидная чешуя обнару-
живается лишь на ограниченном участке позади ос-
нований Р и V …...............L. marisinensis (Fowler, 1938)

23 (18) Посторбитальная бороздка всегда глу-
бокая позади надглазничных гребней; преорби-
тальные шипы хорошо развиты …………………… 24

24 (25) Ростральные отростки в виде округлых
ошиплённых выступов; по телу разбросаны мелкие
чёрные пятнышки ............… L. longifaciata Yato, 1981

25 (24) Ростральные отростки всегда с хорошо
развитой главной вершиной; на теле нет пятен
............................................................................. 26

26 (27) Вторая колючка D сильно удлинена по
сравнению с соседними ... L. guentheri Hilgendorf, 1879

3 По данным японских авторов (Ochiai, Yatou, 1985; Yamada,
2002) этот вид не встречается южнее Восточно-Китайского
моря, однако Нгуен (Nguyen, 1999) указывает его для Тон-
кинского залива.
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27 (26) Вторая колючка D ненамного длиннее
соседних ……………….…....................………………. 28

28 (29) Ростральные отростки короткие тре-
угольные (Prokofiev, Yato, 2020. Fig. 1B); внутренняя
сторона Р с размытым просветлением неопределён-
ных очертаний в проксимальной части над интен-
сивно-чёрным участком, перепонка между 10-м и
11-м лучами светлая; чешуя легко опадающая; LL–
D 3 ………..........…… L. deasoni Herre et Kauffman, 1952

29 (28) Ростральные отростки длинные тре-
угольные (Prokofiev, Yato, 2020. Fig. 1A); внутрен-
няя сторона Р однотонно серо-чёрная над интен-
сивно-чёрным участком, перепонка между 9-м и 11-
м лучами светлая; чешуя крепко сидящая; LL–D 4
…………………. L. firmisquamis Prokofiev et Yato, 2020

30 (17) Внутренняя сторона Р у фиксирован-
ных рыб с белыми пятнами ………….…..........….. 31

31 (32) Белые пятна на внутренней стороне Р у
фиксированных рыб немногочисленные, ограни-
чены участком интенсивно-чёрной пигментации
в нижней части плавника; главная вершина ро-
стрального отростка удлиняется с ростом рыб; па-
риетальные шипы отсутствуют; заглазничная бо-
роздка прервана, по меньшей мере, у взрослых
рыб (у молоди могут прослеживаться следы сплош-
ной бороздки)…......….. L. punctipectoralis Fowler, 1938

32 (31) Белые пятна распределены по всей внут-
ренней стороне Р у фиксированных рыб; главная
вершина рострального отростка значительно длин-
нее дополнительных даже у молоди; париетальные
шипы хорошо развиты; заглазничная бороздка
сплошная и отчётливая на всех стадиях онтогене-
за …………..........……… L. cf. spiloptera Günther, 1880
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Kobe, Japan) за обсуждение вопросов систематики
триглид.
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О ДВУХ ВИДАХ ДЛИННОУСЫХ АСТРОНЕСТОВ ГРУППЫ 
“ASTRONESTHES CYANEUS” (STOMIIDAE) ИЗ ИНДИЙСКОГО ОКЕАНА#
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Сообщается о поимке Astronesthes cf. indopacificus и A. formosana соответственно из Аравийского моря
и центральной части Индийского океана. Первый вид предварительно идентифицирован как A. cf. in-
dopacificus, он отличается от A. formosana главным образом меньшим количеством фотофоров и позвон-
ков, а также формой светящегося пятна на предкрышке. Для Индийского океана о находке A. formo-
sana сообщается впервые. У исследуемых видов наиболее варьирующими диагностическими при-
знаками являются длина усика относительно длины головы и обилие светящихся тканей на теле.

Ключевые слова: мезопелагиаль, северная часть Индийского океана, Astronesthes (cyaneus), Astrones-
thes formosana, Astronesthes indopacificus, Stomiidae.
DOI: 10.31857/S0042875222050198
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ОСТЕОЛОГИЧЕСКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 
TURCINOEMACHEILUS SAADII (NEMACHEILIDAE) 

В СВЯЗИ С ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИМИ ОТНОШЕНИЯМИ РОДА#
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Представлены подробные остеологические характеристики Turcinoemacheilus saadii в связи с попыт-
кой оценить их значение для группировки разных родов. В целом сравнительный остеологический
анализ T. saadii и других изученных ранее видов рода Turcinoemacheilus, близкородственного рода
Paraschistura, а также родов Paracobitis и Oxynoemacheilus показывает отсутствие диагностических
признаков для общепринятых в настоящее время родов или каких-либо других групп видов. Тем не
менее некоторые остеологические признаки имеют диагностическое значение на видовом уровне,
прежде всего, количество базибранхиальных и гипуральных костей, позвонков, птеригиофоров, невет-
вистых и ветвистых лучей плавников, а также форма и положение некоторых костей и их соединений.

Ключевые слова: гольцы, остеология, филогенетическое значение, диагностическое значение, Turc-
inoemacheilus saadii, Иран.
DOI: 10.31857/S0042875222050149
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ПЕРВОЕ ОБНАРУЖЕНИЕ АНОМАЛЬНЫХ ОТОЛИТОВ 
У БОЛЬШОГО МОРСКОГО ДРАКОНА TRACHINUS DRACO 

(TRACHINIDAE) В ЧЁРНОМ МОРЕ#

© 2022 г.   С. Йедиер*
Университет Орду, Орду, Турция

*Е-mail: serdar7er@gmail.com
Поступила в редакцию 02.02.2022 г.

После доработки 26.04.2022 г.
Принята к публикации 28.04.2022 г.

Аномалии морфологии отолитов (сагитты) исследовали у Trachinus draco в Чёрном море. Материал
получен на 118 экземплярах, отловленных у мыса Джейсон (Турция) в центральной части Чёрного
моря. Аномалии отолитов исследовали с использованием рамановской спектроскопии, сканирую-
щей электронной микроскопии и световой микроскопии. Морфометрия проведена для нормаль-
ных и аномальных отолитов; рассчитаны индексы формы отолитов. Аномальные отолиты имеют
несколько выступающих кристаллических частиц на дистальной и проксимальной поверхностях
левого и/или правого отолита. Доля особей с аномальными отолитами составляет 52.5%. В то время
как масса, периметр и ширина нормальных и аномальных отолитов значимо (p < 0.05) различаются,
различия по длине и площади отолита отсутствуют (p > 0.05). Индексы формы отолита значимо не
различаются (p > 0.05) у нормальных и аномальных отолитов. Корреляция между долей особей с
аномальными отолитами и общей длиной тела не прослеживается.

Ключевые слова: аномальные отолиты, Trachinus draco, морфология, кристаллография, мыс Джей-
сон, Чёрное море.
DOI: 10.31857/S0042875222050381
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МОРФОМЕТРИЯ ОТОЛИТОВ АСТЕРИСКУСОВ СЕРЕБРЯНОГО КАРАСЯ 
CARASSIUS GIBELIO (CYPRINIDAE): СРАВНЕНИЕ ЧЕТЫРЁХ 

ПОПУЛЯЦИЙ В ПРОВИНЦИИ САМСУН, ТУРЦИЯ#
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Приведена морфометрия отолитов лагены (астерискусов) серебряного карася Carassius gibelio из че-
тырёх водоёмов провинции Самсун, Северная Анатолия: плотины Алтынкая, озера Бафра, озера
Ладик и озера Сименит. Пять индексов формы отолита (фактор формы, отношение длины к шири-
не, отношение квадрата периметра к площади, округлость и прямоугольность) определили у 288
правых отолитов, извлечённых у особей, обитающих в четырёх водоёмах. Метод главных компо-
нент, канонический дискриминантный анализ и непараметрический тест PERMANOVA использо-
вали для оценки различий между популяциями. Общая доля правильной классификации особей че-
тырёх популяций составила 56.3%. Наибольшая доля правильной классификации (81.7%) установ-
лена для популяции озера Ладик.

Ключевые слова: Carassius gibelio, астерискус, форма отолита, многомерный анализ, провиция Сам-
сун, Турция.
DOI: 10.31857/S0042875222050034
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ИНВЕРСИЯ ПОЛА, ПОЛОВОЙ ДИМОРФИЗМ 
И МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ РАЗЛИЧИЯ SPICARA FLEXUOSA (SPARIDAE)#
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Самцы и самки Spicara flexuosa (Rafinesque, 1810) могут рассматриваться как две разные популяции,
которые должны анализироваться и эксплуатироваться по отдельности вследствие полового димор-
физма. Исследовали инверсию пола, половой диморфизм и половые морфологические различия у
S. flexuosa Чёрного моря с использованием традиционных морфометрических признаков. Длина те-
ла при инверсии пола составила 140 мм в соответствии с биномиальным анализом. Для самцов ха-
рактерен положительный аллометрический рост, свидетельствующий о том, что энергетические за-
траты на прирост массы тела превышают таковые на прирост длины. Самцы имеют более высокое
тело и более длинные плавники, чем самки. Самцы отличаются от самок по четырём морфологиче-
ским признакам, что подтверждает выраженный половой диморфизм.

Ключевые слова: Spicara flexuosa, протогиния, гермафродитизм, морфология, Чёрное море.
DOI: 10.31857/S0042875222050095
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ИХТИОФАУНА РЕКИ ПАДМА В РАЙОНЕ РАЗМЕЩЕНИЯ 
АЭС “РУППУР” (НАРОДНАЯ РЕСПУБЛИКА БАНГЛАДЕШ)
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На основе результатов исследований в рамках созданной в 2014–2017 гг. сети экологического мони-
торинга водных экосистем в районе размещения АЭС “Руппур” дана характеристика биоразнооб-
разия ихтиофауны р. Падма (Ганг) в Бангладеш. В Падме идентифицировано 65 видов рыб из 12 от-
рядов и 22 семейств. Наиболее представительным отрядом ихтиофауны являются сомообразные
(Siluriformes), включающие 22 вида из шести семейств. Вторым по численности является отряд кар-
пообразных (Cypriniformes), насчитывающий 16 видов из семейства карповые (Cyprinidae). Состав
ихтиофауны р. Падма изучали в разные периоды года, учитывая климатические особенности иссле-
дуемого региона. В сезон муссонов при паводке и разливе реки таксономический состав рыб дости-
гает 51 вида, в межень снижается до 29. Наиболее бедный состав отмечен в засушливые периоды го-
да (23–26 видов). Средняя масса изученных видов рыб варьирует от 0.7 ± 0.5 до 1053 ± 689 г, длина – от
4.0 ± 0.9 до 45.5 ± 14.1 см. На исследованном участке реки выявлены 17 редких и малочисленных ви-
дов рыб – объектов Красной книги Бангладеш. Отмечена важность контроля биоразнообразия их-
тиофауны р. Падма как неотъемлемой части системы экологического мониторинга района разме-
щения АЭС “Руппур”.

Ключевые слова: ихтиофауна, биологический мониторинг, видовое разнообразие, сезонная динами-
ка, биологические показатели рыб, редкие виды, река Падма (Ганг).
DOI: 10.31857/S0042875222050253

Народная Республика Бангладеш богата рыб-
ными ресурсами. Она является третьим государ-
ством в мире по масштабам промышленного ры-
боловства во внутренних водоёмах. В них ежегод-
но вылавливается ~65% общего объёма добычи
рыбной продукции страны (FAO, 2020). Рыба –
значимый пищевой продукт населения Респуб-
лики. Её потребление составляет >12 кг на душу
населения в год и варьирует в пределах 7.5–17.2 кг
для разных регионов страны. На долю рыбы при-
ходится >50% животного белка в рационе пита-
ния жителей Бангладеш (FAO, 2014).

В реках Бангладеш зарегистрировано >260 прес-
новодных видов рыб из 154 родов, принадлежащих
55 семействам (Lowe-McConnell, 1987; Rahman,
2005; Status …, 2012). Промысел рыбных ресурсов
осуществляется в основном рыболовами, веду-
щими натуральное хозяйство. На них приходится
до 75% совокупного улова (de Graaf et al., 2001).
Рыбная ловля для многих людей является един-
ственным способом пропитания. Важность рыб-

ных ресурсов особенно возрастает в сезон павод-
ков, когда доходы населения из других источни-
ков существенно снижаются.

В связи с бурным ростом населения Бангла-
деш в последние годы значительно выросли объ-
ёмы вылова рыбы. Правительство страны прово-
дит работу по сохранению рыбных ресурсов. Так,
вводится десятидневный запрет на лов гильзы
Tenualosa ilisha (Hamilton, 1822) в период её раз-
множения в районе основных нерестилищ, охва-
тывающих 7000 км2. Также происходит полное за-
крытие всех промыслов в водоёмах четырёх обла-
стей страны в марте–апреле. Тем не менее полного
контроля над ловом рыбы установить не удаётся,
поэтому потеря биоразнообразия экосистем внут-
ренних водоёмов является важнейшей проблемой
(Welcomme, 2008). Под угрозой исчезновения на-
ходятся 54 вида рыб (Red List …, 2015; Red book …,
2000). Снижение рыболовной нагрузки на водные
экосистемы за счёт аквакультуры способствует со-
хранению численности редких и исчезающих видов
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ихтиофауны. Основными объектами искусствен-
ного разведения в Бангладеш являются катля Gibel-
ion catla (Hamilton, 1822), роху Labeo rohita (Hamil-
ton, 1822), циррина Cirrhinus mrigala (Hamilton, 1822)
и толстолобик Hypophthalmichthys molitrix (Valenci-
ennes, 1844). На них приходится 78% общего объёма
производства прудовой аквакультуры в стране1.

Река Падма является главным водотоком р. Ганг,
протекающей по территории Бангладеш. В стране
это одна из самых длинных и крупных рек, кото-
рая впадает в Бенгальский залив Индийского океа-
на. Водный режим в бассейне р. Падма существен-
но зависит от сезона дождей (муссонный период).
Так, в створе Фаракка среднемноголетний годовой
расход воды (1949–1973) составляет 12.1 тыс. м3/с. С
июня по октябрь он увеличивается до 24.5 тыс. м3/с,
а с января по май снижается до 2.2 тыс. м3/с. Из
общего годового стока вод Падмы 80% относится
к периоду муссонов (Rahman, Huda, 2012). В ни-
зовьях р. Падма видовое разнообразие ихтиофауны
повышается в период муссонов (de Graaf, 2003;
Craig et al., 2004). Напротив, на участке среднего
течения Падмы (Ганг) в штате Бихар (Индия) от-
мечено увеличение числа видов в пик сухого сезо-
на, что связано с преднерестовой миграцией рыб
перед началом подъёма уровня воды (Choudhary
et al., 2006). Например, T. ilisha, один из наиболее
эксплуатируемых видов рыб, нерестится во время
снижения уровня воды. Таким образом, рыбы с
различной жизненной стратегией по-разному ре-
агируют на подъём уровня воды в реке. Вслед-
ствие этого видовой состав ихтиофауны р. Падма
существенно варьирует в зависимости от сезона
года и гидрологического режима реки.

В 2011 г. подписано соглашение между Россий-
ской Федерацией и Народной Республикой Бангла-
деш о строительстве первой в стране атомной элек-
тростанции “Руппур” с двумя энергоблоками. Пло-
щадка АЭС (24°04′ с.ш. 89°03′ в.д.) расположена на
берегу р. Падма рядом с населённым пунктом Руп-
пур подокруга Ишварди. Анализ фондовых дан-
ных показал, что в районе АЭС “Руппур” ихтиофа-
уна р. Падма может быть представлена 135 видами
рыб, принадлежащими к двум классам, 16 отрядам,
33 семействам (Islam, Hossain, 1983; Bhuiyan et al.,
1992; Hossain, Haque, 2005; Bhuiyan et al., 2008;
Montaña et al., 2011; Mohsin et al., 2013). Домини-
руют отряды карпообразных (Cypriniformes) –
46 видов и сомообразных (Siluriformes) – 31 вид. В
Красную книгу Бангладеш (Red List …, 2015; Red
book …, 2000) включено 25 видов рыб, из которых
пять находятся в критической опасности (катего-
рия CR), 11 – в опасности (EN) и девять – в уяз-
вимом положении (VU).

1 ICLARM. 2002. Strategies and options for increasing and sus-
taining fisheries and aquaculture production to benefit poor house-
holds in Asia. ADB-RETA 5945. Progress Rept. (Sept. 2001 – Feb.
2002). Penang: ICLARM – The world fish center, 111 p.

Атомная станция будет использовать воды р. Пад-
ма для системы охлаждения реакторов и техниче-
ских нужд. Рыбы относятся к высшему трофиче-
скому уровню в водных экосистемах, характеризу-
ются относительно низкой радиоустойчивостью и
служат пищей человеку. В районах размещения
АЭС рыбы аккумулируют радионуклиды, посту-
пающие по пищевой цепочке и непосредственно
из воды (Трапезников, Трапезникова, 2006). По-
этому, изучение ихтиофауны в зонах влияния ра-
диационно-опасных объектов представляет инте-
рес с точки зрения выяснения радиоэкологических
рисков как для самой рыбы за счёт её внутреннего и
внешнего облучения, так и для населения, ис-
пользующего рыбу в качестве продукта питания
(Гудков и др., 2008; Impacts …, 2015). Поскольку
АЭС “Руппур” потенциально может оказать не-
гативное техногенное воздействие на экосисте-
му р. Падма (сброс техногенных радионуклидов,
тяжёлых металлов и других поллютантов), в 2014–
2017 гг. создана система экологического монито-
ринга реки в районе размещения атомной стан-
ции (Микаилова и др., 2020).

Цель работы – оценить современное биораз-
нообразие ихтиофауны р. Падма в районе разме-
щения АЭС “Руппур” на основе анализа резуль-
татов 4-летних (2014–2017) экспедиционных ис-
следований.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Сбор материала в р. Падма проводили на рассто-
янии до 30 км от места расположения АЭС “Руп-
пур” вверх и вниз по течению на базе созданной
сети экологического мониторинга (Микаилова и др.,
2020). В соответствии с программой2 мониторин-
га оба участка реки были условно разбиты на три
зоны: 1–5, 5–15 и 15–30 км от площадки атомной
станции. Ихтиофауну изучали по результатам ка-
чественно-количественных обловов выделенных
зон. Вылов проводили на 20 станциях. Располо-
жение и число облавливаемых участков реки (ри-
сунок) устанавливали в зависимости от размера ос-
новного водотока, количества притоков Падмы и
других факторов.

В период муссонов наблюдается максималь-
ный разлив р. Падма и подъём уровня воды в реке
более чем на 8 м от меженного. Учитывая значи-
тельные сезонные различия по климатическим ха-
рактеристикам (муссонный сезон дождей в мае–
сентябре и засушливый период в декабре–марте),
проведение мониторинговых работ было органи-

2 АЭС “Руппур” энергоблоки 1, 2. Программа мониторинга
окружающей среды по видам инженерных изысканий.
2013. М.: Атомэнергопроект, 132 с.
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Карта-схема сети экологического мониторинга р. Падма в районе АЭС “Руппур” (по: Микаилова и др., 2020): (—) –
30-км радиус от места размещения АЭС; Т-1–Т-20 – контрольные точки отлова рыб.
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зовано в различные периоды года: август (2014 г.),
апрель (2015 г.), декабрь (2016 г.) и июнь (2017 г.).

Отлов рыб проводили неводами (длина 30 м,
высота 3 м; ячея крыла – 7 мм, дель узловая; ячея
кута – 5 мм, безузловая дель), ставными сетями
(длина 50 м, высота 3 м, ячея 30, 40 и 50 мм; дли-
на 30 м, высота 3 м, ячея 20, 30 и 40 мм), накид-
ными (кастинговыми) сетями (диаметр до 5 м,
ячея 20 мм), сачками-ловушками (длина 2 м, ши-
рина 1.5 м, ячея 5, 10 и 15 мм), вершей, подъёмни-

ками. Для получения более полной картины со-
става ихтиофауны в исследуемом районе, кроме
собственных, анализировали уловы местных ры-
баков. Из-за сложности гидрологического режи-
ма реки и разнообразия орудий лова основной за-
дачей работы являлось исследование качествен-
ного состава ихтиофауны. Всех обнаруженных
рыб разных видов фотографировали, взвешива-
ли, некоторые экземпляры фиксировали в 10%-
ном формалине для последующего определения
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видовой принадлежности в лаборатории. Изме-
ряли общую длину рыбы (TL). Массу целой рыбы
взвешивали ли на весах N3B110 (“Ohaus”, Швейца-
рия). Всего проанализировано 3.9 тыс. экз. Всех рыб
идентифицировали до вида, используя определите-
ли (Red List …, 2015; Nelson et al., 2016; Red book …,
2000) и Базу данных Бангладеш (https://www.bd-
fish.org. Version 07/2021). Статистическая обра-
ботка данных включала оценку среднего, стандарт-
ного отклонения, минимальных и максимальных
значений с использованием Microsoft Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ

За четырёхлетний цикл мониторинговых ис-
следований (2014–2017) на р. Падма в районе раз-
мещения АЭС “Руппур” идентифицировали 65 ви-
дов рыб из 12 отрядов и 22 семейств (табл. 1).
Наиболее богат видами был отряд Siluriformes,
включавший 22 вида из шести семейств (Bagri-
dae, Heteropneustidae, Pangasiidae, Schilbeidae, Si-
luridae и Sisoridae). На втором месте по видовому
богатству находился отряд Cypriniformes, насчи-
тывавший 16 видов из одного семейства карповых
(Cyprinidae). Девять видов (14% общего числа) –
Gonialosa manmina (Hamilton, 1822), T. ilisha, Am-
blypharyngodon microlepis (Bleeker, 1853), Cirrhinus
reba (Hamilton, 1822), Mystus cavasius (Hamilton,
1822), Wallago attu (Bloch et Schneider, 1801), Glossogo-
bius giuris (Hamilton, 1822), Mastacembelus armatus
(Lacepède, 1800), Channa striata (Bloch, 1793) – встре-
чались в р. Падма во все годы наблюдений. Восемь
видов (12%) отмечены в течение трёх лет; 21 вид
(32%) выявлен дважды и 27 видов (42%) – один
раз. Максимальное видовое разнообразие ихтиофа-
уны (78% видов) отмечено в августе 2014 г. в период
муссонов, минимальное (35%) – в июне 2017 г., в
межень. В апреле обнаружено 45% общего числа
видов, в декабре – немного меньше (42%).

В августе 2014 г. уловы были представлены 51 ви-
дом рыб из 19 семейств и 11 отрядов. По видовому
составу доминировал отряд Siluriformes – 20 ви-
дов из шести семейств, причём 10 видов принад-
лежали семейству косатковые Bagridae. Меньшим
числом видов ихтиофауны был представлен отряд
Cypriniformes – 11 видов. В апреле 2015 г. видовой
состав уловов был на 43% беднее по сравнению с
августом 2014 г. В уловах были отмечены виды из
13 семейств и восьми отрядов. В 2016 г. (декабрь)
ихтиофауна была представлена 26 видами, при-
надлежащими 15 семействам из восьми отрядов.
В июне 2017 г. было идентифицировано 23 вида
рыб из 11 семейств и девяти отрядов. По сравне-
нию с зимним периодом видовое разнообразие и
обилие уловов в июне 2017 г. в период завершения

сезона засухи не существенно отличалось от де-
кабря 2016 г. (начала сезона засухи). Так, количе-
ство пойманных видов сократилось на три, а чис-
ло семейств – на четыре.

Анализ территориального распределения ихтио-
фауны в Падме показал, что 31 вид (48%) отмечен в
разные периоды во всех шести выделенных зонах
вверх и вниз по течению от АЭС “Руппур” (табл. 2).
Шесть видов рыб (9%) отмечены в пяти зонах, во-
семь (12%) – в четырёх. Шесть видов рыб (9%)
обитали в трёх, 11 видов (17%) – в двух зонах. Три
вида (5%) – Sperata seenghala (Sykes, 1839), Apoc-
ryptes bato (Hamilton, 1822) и Lepidocephalichthys
guntea (Hamilton, 1822) встречались лишь в одной
выделенной зоне. В целом видовой состав ихтио-
фауны за весь период наблюдений был достаточ-
но равномерно распределён по р. Падма в радиусе
30 км от площадки атомной станции.

За весь период наблюдений на изученном участ-
ке р. Падма было обнаружено 17 видов рыб из 25 за-
несённых в Красную книгу Бангладеш (табл. 1).
Так, в уловах 2014 г. при максимальном разнооб-
разии ихтиофауны обнаружено 14 видов, среди
них четыре находятся в критической опасности
(CR), шесть видов отнесено к категории “в опас-
ности” (EN) и четыре находятся в уязвимом по-
ложении (VU). В 2015 г. обнаружено девять видов
рыб, включённых в категорию наибольшей угро-
зы Красной книги Бангладеш: четыре вида – CR,
три – EN и два – VU. В 2016 г. в уловах идентифици-
ровано десять видов: по три CR, и EN и четыре –
VU. В уловах 2017 г. обнаружено пять таких видов:
два – EN и три – VU. В целом число обнаружен-
ных краснокнижных видов рыб по годам корре-
лирует с общим видовым разнообразием ихтио-
фауны в исследуемые сезоны.

Наиболее крупными по массе были Gibelion
catla (1053 ± 689 г.), Pangasius pangasius (Hamilton,
1822) (749 ± 588 г.) и Sperata aor (Hamilton, 1822)
(641 ± 332 г.). Максимальную TL имели Sperata aor
(45.5 ± 14.1 см) и Pangasius pangasius (40.6 ± 14.1 см).
Самым многочисленным видом в уловах являлась
наиболее мелкая рыба Corica soborna Hamilton,
1822 (табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ

В межень (апрель) по сравнению с периодом
паводка (август) отмечено существенное обедне-
ние видового состава отряда сомообразных – с 20
до 10 видов (табл. 1). Также в сухой период не об-
наружено семейств мешкожаберных сомов (Het-
eropneustidae) и пангасиевых (Pangasiidae). При
этом если пангасиевые в сезон муссонов попада-
лись единично, то мешкожаберные сомы были бо-
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Таблица 1. Таксономический состав ихтиофауны р. Падма в районе АЭС “Руппур”

Таксон
Период исследования

август 2014 г. апрель 2015 г. декабрь 2016 г. июнь 2017 г.

I. Отряд Osteoglossiformes (Араванообразные)
1. Семейство Notopteridae (Спинопёрые)

1. Chitala chitala (Hamilton, 1822)** + – + +
2. Notopterus notopterus (Pallas, 1769)* + – + –

II. Отряд Clupeiformes (Сельдеобразные)
2. Семейство Clupeidae (Сельдевые)

3. Corica soborna Hamilton, 1822 + + – +
4. Gudusia chapra (Hamilton, 1822) + – – –
5. Gonialosa manmina (Hamilton, 1822) + + + +
6. Tenualosa ilisha (Hamilton, 1822) + + + +

3. Семейство Engraulidae (Анчоусовые)
7. Setipinna phasa (Hamilton, 1822) + + – –

III. Отряд Cypriniformes (Карпообразные)
4. Семейство Cyprinidae (Карповые)

8. Amblypharyngodon microlepis (Bleeker, 1853) + + + +
9. Aspidoparia jaya (Hamilton, 1822) – + – +
10. Chela cachius (Hamilton, 1822) + – – –
11. Cirrhinus mrigala (Hamilton, 1822) + – – +
12. Cirrhinus reba (Hamilton, 1822)* + + + +
13. Ctenopharyngodon idella (Valenciennes, 1844) + – – –
14. Gibelion catla (Hamilton, 1822) + – – –
15. Gymnostomus ariza (Hamilton, 1807) – – + –
16. Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 1844) + – – –
17. Labeo bata (Hamilton, 1822)** + + – –
18. Laubuka laubuca (Hamilton, 1822) – – – +
19. Salmostoma phulo (Hamilton, 1822) – – – +
20. Pethia conchonius (Hamilton, 1822) + + – –
21. Puntius chola (Hamilton, 1822) + + – –
22. Puntius sophore (Hamilton, 1822) – – + +
23. Puntius stigma (Valenciennes, 1844) + + – –

IV. Отряд Siluriformes (Сомообразные)
5. Семейство Bagridae (Косатковые, или Багровые)

24. Batasio batasio (Hamilton, 1822) + – – –
25. Batasio tengana (Hamilton, 1822) + – – –
26. Clarias batrachus (Linnaeus, 1758) – – – +
27. Hemibagrus menoda (Hamilton, 1822) + – – –
28. Mystus bleekeri (Day, 1877) + – – –
29. Mystus cavasius (Hamilton, 1822) + + + +
30. Mystus tengara (Hamilton, 1822) + + – +
31. Mystus vittatus (Bloch, 1794) + + – –
32. Rita rita (Hamilton, 1822)*** + + + –
33. Sperata aor (Hamilton, 1822)* + – – –
34. Sperata seenghala (Sykes, 1839)** + – – –

6. Семейство Heteropneustidae (мешкожаберные сомы)
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35. Heteropneustes fossilis (Bloch, 1794) + – + –
7. Семейство Pangasiidae (Пангасиевые)

36. Pangasius pangasius (Hamilton, 1822) + – + +
8. Семейство Schilbeidae (Шильбовые)

37. Ailia coila (Hamilton, 1822) + – + –
38. Ailiichthys punctata Day, 1872 + – – –
39. Eutropiichthys vacha (Hamilton, 1822)*** + + + –
40. Clupisoma garua (Hamilton, 1822)*** + + – –
41. Pachypterus atherinoides (Bloch, 1794) – + + –

9. Семейство Siluridae (Сомовые)
42. Ompok bimaculatus (Bloch, 1794)** + – – –
43. Ompok pabda (Hamilton, 1822)** + + + –
44. Wallago attu (Bloch et Schneider, 1801) + + + +

10. Семейство Sisoridae (Горные сомы, или Багариевые)
45. Bagarius bagarius (Hamilton, 1822)*** + + + –

V. Отряд Gobiiformes (Бычкообразные)
11. Семейство Gobiidae (Бычковые)

46. Apocryptes bato (Hamilton, 1822) – + – –
47. Glossogobius giuris (Hamilton, 1822) + + + +
48. Lepidocephalichthys guntea (Hamilton, 1822) – – – +

VI. Отряд Mugiliformes (Кефалеобразные)
12. Семейство Mugilidae (Кефалевые)

49. Rhinomugil corsula (Hamilton, 1822) + + – –
VII. Отряд Beloniformes (Сарганообразные)

13. Семейство Belonidae (Саргановые)
50. Xenentodon cancila (Hamilton, 1822) + + – +

VIII. Отряд Synbranchiformes (Слитножаберникообразные)
14. Семейство Synbranchidae (Слитножаберниковые)

51. Monopterus cuchia (Hamilton, 1822) – + – –
15. Семейство Mastacembelidae (Хоботнорыловые)

52. Macrognathus aculeatus (Bloch, 1786)* + + – –
53. Macrognathus pancalus Hamilton, 1822 + – – –
54. Mastacembelus armatus (Lacepède, 1800)** + + + +

IX. Отряд Anabantiformes (Анабасообразные)
16. Семейство Nandidae (Нандовые)

55. Nandus nandus (Hamilton, 1822)* – – + –
17. Семейство Channidae (Змееголовые)

56. Channa marulius (Hamilton, 1822) – – + –
57. Channa orientalis Bloch et Schneider, 1801* – – – +

58. Channa punctata (Bloch, 1793) + – + –

59. Channa striata (Bloch, 1793) + + + +

18. Семейство Anabantidae (Ползуновые)

60. Anabas testudineus (Bloch, 1792) + – + –

Таксон
Период исследования

август 2014 г. апрель 2015 г. декабрь 2016 г. июнь 2017 г.

Таблица 1.  Продолжение
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лее многочисленны. Они отмечены на всех участ-
ках р. Падма в радиусе 30 км от АЭС “Руппур”.

Видовой состав уловов зависел от видоспеци-
фичных сроков нереста рыб. Большая часть видов
рыб относится к фитофилам и пелагофилам. Не-
обходимо отметить, что по сравнению с августом
(2014 г.) в апреле (2015 г.) в Падме не отмечен тол-
столобик. Местные рыбаки активно облавливают
временные водоёмы с выращиваемым толстоло-
биком и торгуют им. По всей видимости, в августе
в наши уловы попадал толстолобик из фермерских
прудов, оказавшийся в русле Падмы при разливе
реки. Результаты наших исследований хорошо кор-
релируют с данными, представленными в работе по
изучению динамики уловов в низовьях реки Падма
(de Graaf, 2003), где показано, что уловы в период
муссонов больше, чем в сухой сезон.

Поимка большезубой камбалы Pseudorhombus
arsius (Hamilton, 1822) в 2014 г. – скорее случай-
ность. Поймано всего 2 экз. – один в 30 км ниже
размещения АЭС “Руппур”, а второй на 1 км вы-
ше. Большезубая камбала предпочитает держаться в
эстуарных зонах. Неполовозрелые особи встреча-
ются и в солоноватых водах (Amaoka, Hensley, 2001).
В 2015 г. отмечен моноптерус Monopterus cuchia
(Hamilton, 1822) (отряд Synbranchiformes, семей-
ство Synbranchidae), который не зарегистрирован
в 2014 году.

Наиболее богатый состав ихтиофауны отмечен
в муссонный период в 10–15 км выше по течению
Падмы от атомной станции, где река делает пово-
рот и образует большую излучину с множеством
проток. Рост видового богатства ихтиофауны, по-
видимому, совпадает с увеличением разнообра-

зия биотопов. Подобная ситуация также отмече-
на ниже по течению в 10–20 км от АЭС, где река
разливается и формирует множество мелководий.
В то же время на суженных участках русла, в част-
ности в ближней зоне (1–2 км) от АЭС “Руппур”,
где над Падмой проходят два моста и берега реки
укреплены, видовой состав ихтиофауны беднее.
По сравнению с муссонным периодом зимой уро-
вень воды в реке идёт на спад, а её температура сни-
жается до годового минимума, что влечёт за собой
снижение обилия ихтиофауны. Об этом свидетель-
ствуют и наблюдения местных рыбаков.

Многие обнаруженные виды рыб совершают
регулярные миграции, которые связаны с добычей
пищи или размножением. Так, например, сельде-
вые (Clupeidae) относятся к анадромным, кефале-
вые (Mugilidae) – к катадромным видам рыб, ко-
торые осуществляют нерестовые миграции соот-
ветственно из морей в реки или из рек в моря.
Некоторые сомообразные, анчоусовые (Engrauli-
dae), окунеобразные (Perciformes) и другие явля-
ются амфидромными видами – перемещаются
между пресными и солёными водами в течение
жизненного цикла, совершая нагульные мигра-
ции. Согласно данным трофической экологии,
среди обнаруженных видов рыб значительная часть
является хищниками или всеядными (Lowe-McCo-
nnell, 1987; Rahman, 2005; Nelson et al., 2016). Это
почти все сомообразные, бычковые (Gobiidae),
змееголовые (Channidae), саргановые (Belonidae),
горбылёвые (Sciaenidae) и другие.

Выявленный нами видовой состав рыб схож с
данными исследований, полученными в более
ранние годы наблюдений (Islam, Hossain, 1983;

Примечание. Категории видов рыб, занесённых в Красную книгу Бангладеш: * в уязвимом положении (VU), ** в опасности (EN),
*** в критической опасности (CR).

19. Семейство Osphronemidae (Макроподовые)
61. Trichogaster fasciata Bloch et Schneider, 1801 + – – –

X. Отряд Pleuronectiformes (Камбалообразные)
20. Семейство Paralichthyidae (Паралихтиевые)

62. Pseudorhombus arsius (Hamilton, 1822) + – – –
XI. Отряд Perciformes (Окунеобразные)

21. Семейство Ambassidae (Стеклянные окуни)
63. Chanda nama Hamilton, 1822* – – + +

XII. Отряд Acanthuriformes (Хирургообразные)
22. Семейство Sciaenidae (Горбылёвые)

64. Otolithoides pama (Hamilton, 1822) + – – –
65. Panna microdon (Bleeker, 1849) + – – –

Всего видов 51 29 26 23

Таксон
Период исследования

август 2014 г. апрель 2015 г. декабрь 2016 г. июнь 2017 г.

Таблица 1.  Окончание
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Таблица 2. Пространственное распределение ихтиофауны р. Падма в районе размещения АЭС “Руппур” в
2014–2017 гг.

Вид
Выше по течению от АЭС, км Ниже по течению от АЭС, км

1–5 5–15 15–30 1–5 5–15 15–30

Chitala chitala + + + +

Notopterus notopterus + + + + +

Corica soborna + + + + + +

Gudusia chapra + + +

Gonialosa manmina + + + + + +

Tenualosa ilisha + + + + + +

Setipinna phasa + + + + +

Amblypharyngodon microlepis + + + + + +

Aspidoparia jaya + + + + + +

Gibelion catla + + + + +

Chela cachius + + + + + +

Cirrhinus mrigala + + + +

Cirrhinus reba + + + + + +

Hypophthalmichthys molitrix + + +

Gymnostomus ariza + + + +

Labeo bata + + + + + +

Laubuka laubuca + +

Salmostoma phulo + + + + + +

Pethia conchonius + + + + + +

Puntius chola + + + + + +

Puntius sophore + + + + + +

Puntius stigma + + + + + +

Ctenopharyngodon idella + +

Batasio batasio + +

Batasio tengana + + +

Clarias batrachus + + + +

Hemibagrus menoda + + +

Mystus bleekeri + + + +

Mystus cavasius + + + + + +

Mystus tengara + + + + + +

Mystus vittatus + + + + + +

Rita rita + + + + + +

Sperata aor + +

Sperata seenghala +

Heteropneustes fossilis + + + + + +

Pangasius pangasius + + + + +

Ailia coila + + + + + +
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Bhuiyan et al., 1992; de Graaf, 2003). Это говорит о до-
статочно благополучной экологической обстановке
в р. Падма в районе атомной станции до начала её
эксплуатации. Ведение мониторинга биоразнооб-
разия ихтиофауны должно являться неотъемлемой
составляющей в общей системе экологической без-
опасности региона АЭС “Руппур”. При этом про-
грамма мониторинга должна учитывать сезонные
особенности региона (паводковый и меженный пе-
риоды). Представленные результаты могут быть ис-
пользованы не только для обеспечения радиаци-

онной и продовольственной (за счёт контроля
биоресурсов) безопасности населения Бангла-
деш, но и для оценки экологических рисков от
воздействия АЭС “Руппур” на референтные орга-
низмы водной биоты.

БЛАГОДАРНОСТИ

Авторы работы признательны сотрудникам рос-
сийских компаний (проектировщикам и строителям
АЭС “Руппур”), оказавшим содействие в проведении

Ailiichthys punctata + +

Eutropiichthys vacha + + + + + +

Clupisoma garua + + + + + +

Pachypterus atherinoides + + + +

Ompok bimaculatus + +

Ompok pabda + + + + + +

Wallago attu + + + + + +

Bagarius bagarius + + +

Apocryptes bato +

Glossogobius giuris + + + + + +

Lepidocephalichthys guntea +

Rhinomugil corsula + + + + + +

Xenentodon cancila + + + + + +

Monopterus cuchia + + + +

Macrognathus aculeatus + +

Macrognathus pancalus + + + + + +

Mastacembelus armatus + + + + + +

Nandus nandus + +

Channa marulius + + + + +

Channa orientalis + +

Channa punctatus + + + + +

Channa striata + + + + + +

Anabas testudineus + + + + + +

Trichogaster fasciata + + +

Pseudorhombus arsius + +

Chanda nama + + + + + +

Otolithoides pama + + + +

Panna microdon + +

Всего видов 53 43 47 49 49 50

Вид
Выше по течению от АЭС, км Ниже по течению от АЭС, км

1–5 5–15 15–30 1–5 5–15 15–30

Таблица 2.  Окончание
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Таблица 3. Длина (TL) и масса рыб р. Падма в районе АЭС “Руппур”

Вид
TL, см Масса, г Число рыб, 

экз.min–max M ± σ min–max M ± σ

Chitala chitala 12.9–60.9 29.5 ± 19.4 11.3–1650.0 472.0 ± 359.0 7
Notopterus notopterus 12.3–29.4 22.0 ± 4.5 57.0–220.0 114 ± 56.0 17
Corica soborna 2.5–5.7 4.0 ± 0.9 0.2–1.7 0.7 ± 0.5 1173
Gudusia chapra 5.6–18.5 10.7 ± 3.8 3.7–94.1 22.9 ± 18.4 17
Gonialosa manmina 4.5–15.6 11.2 ± 2.9 3.7–85.0 19.2 ± 8.9 57
Tenualosa ilisha 15.0–43.0 23.4 ± 7.6 75.5–850.0 203 ± 118 54
Setipinna phasa 15.8–31.5 22.2 ± 4.4 18.7–190.0 71.6 ± 31.8 24
Amblypharyngodon microlepis 1.9–8.7 5.8 ± 2.1 0.1–6.4 3.1 ± 2.0 197
Aspidoparia jaya 5.0–10.0 7.3 ± 1.5 2.0–24.5 5.9 ± 3.3 170
Gibelion catla 30.0–54.0 37.2 ± 7.8 480.0–2450.0 1053.0 ± 689.0 10
Chela cachius 2.8–6.0 4.4 ± 1.3 0.24–3.0 1.6 ± 1.1 321
Cirrhinus mrigala 17.5–50.3 32.8 ± 9.2 50.0–1400.0 476.0 ± 236.0 9
Cirrhinus reba 5.6–29.5 17.5 ± 5.7 2.9–120.7 53.0 ± 31.3 166
Hypophthalmichthys molitrix 11.2–33.6 22.2 ± 8.7 14.2–464.0 182.0 ± 77.3 13
Gymnostomus ariza 7.2–15.0 10.8 ± 2.5 12.0–25.5 16.1 ± 4.5 7
Labeo bata 11.2–34.0 22.8 ± 4.2 19.7–480.0 129.0 ± 78.6 34
Laubuka laubuca 15.5–18.0 16.8 ± 1.0 22.0–28.0 25.8 ± 2.9 3
Salmostoma phulo 5.5–7.0 6.4 ± 0.6 3.5–5.0 4.3 ± 0.6 38
Pethia conchonius 3.3–10.2 6.1 ± 2.2 0.3–11.0 2.4 ± 1.8 276
Puntius chola 5.0–10.8 7.9 ± 1.7 2.0–24.0 9.3 ± 5.4 88
Puntius sophore 6.5–12.0 8.8 ± 1.5 9.0–25.0 16.4 ± 4.2 39
Puntius stigma 4.8–18.1 9.8 ± 4.9 2.0–73.0 26.0 ± 18.3 157
Ctenopharyngodon idella 16.5–23.8 20.2 ± 5.2 45.5–585.0 315.0 ± 181.0 2
Batasio batasio 3.0–8.5 6.0 ± 2.3 0.5–14.1 6.7 ± 4.0 7
Batasio tengana 3.2–11.3 7.7 ± 2.4 0.4–18.4 9.6 ± 5.9 14
Clarias batrachus 18.0–31.0 24.0 ± 5.5 10.0–70.0 43.8 ± 25.6 4
Hemibagrus menoda 10.1–16.2 13.2 ± 3.1 23.9–71.1 42.8 ± 24.9 3
Mystus bleekeri 4.6–16.7 10.2 ± 2.9 2.1–54.3 18.8 ± 12.6 16
Mystus cavasius 6.5–26.5 13.2 ± 4.4 5.0–187.9 33.1 ± 20.4 101
Mystus tengara 3.2–50.5 10.2 ± 8.1 0.6–130.0 18.5 ± 13.2 98
Mystus vittatus 2.8–16.2 8.3 ± 3.6 0.8–51.1 11.2 ± 8.7 132
Rita rita 12.0–38.9 24.1 ± 7.7 18.4–1081.0 270.0 ± 169.0 26
Sperata aor 15.9–57.5 45.5 ± 14.1 118.0–1070.0 641.0 ± 332.0 7
Sperata seenghala 39.6 192.2 1
Heteropneustes fossilis 15.7–23.2 18.5 ± 2.1 26.6–55.5 41.5 ± 8.6 31
Pangasius pangasius 18.5–54.0 40.6 ± 14.1 38.5–1530.0 749.0 ± 588.0 8
Ailia coila 6.6–17.8 12.5 ± 2.7 2.3–38.0 20.0 ± 11.0 23
Ailiichthys punctata 4.5–10.1 8.2 ± 2.6 0.8–7.3 5.0 ± 3.0 4
Eutropiichthys vacha 8.5–27.0 15.7 ± 6.8 16.5–140.6 46.5 ± 32.4 12
Clupisoma garua 5.8–38.0 17.2 ± 7.7 1.5–549.0 91.2 ± 77.4 45
Pachypterus atherinoides 3.5–22.0 10.2 ± 6.7 3.0–140.3 32.2 ± 24.6 18
Ompok bimaculatus 23.0–35.2 28.6 ± 6.2 43.2–200.0 99.9 ± 56.9 3
Ompok pabda 3.0–35.2 17.4 ± 8.9 2.1–171.2 54.0 ± 36.4 74
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данного исследования: А.Л. Аврамчику и А.А. Голубе-
ву (АО “Институт “Оргэнергострой”), С.А. Исмаилову
и Ю.А. Елшину (АО “Атомэнергопроект”), Ю.М. Ко-
шелеву (АО “Атомстройэкспорт”). Авторы также бла-
годарны анонимным рецензентам за критический
анализ статьи и ценные замечания.
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Рассматриваются разнообразие типов жизненной стратегии и структура популяций кунджи Salveli-
nus leucomaenis (Pallas, 1814) на Камчатке. Установлено, что на севере ареала вида популяции кунджи
неоднородны. Основная роль в воспроизводстве принадлежит анадромной кундже, но в составе по-
пуляций существуют группировки, реализующие свой жизненный цикл исключительно в пресных
водах. Выявлено, что в реках разного типа карликовые самцы обычны. В сложной по геоморфоло-
гии реке (Коль) обитает ещё и речная реодромная кунджа, представленная самцами и самками.
Ключевыми параметрами, определяющими наличие речной реодромной кунджи, являются подхо-
дящие биотопы – завалы и заломы древесного материала на глубоких плёсах, которые есть только в
реках предгорного типа. Показано, что на севере ареала у кунджи разнообразие особей с разными
типами жизненной стратегии сопоставимо с таковым на юге – в бассейне Японского моря, который
считается зоной экологического оптимума вида.

Ключевые слова: кунджа, жизненная стратегия, анадромия, резидентность, карликовые самцы, реч-
ные реодромные особи, структура популяции, геоморфология, Камчатка.
DOI: 10.31857/S0042875222050125

Кунджа Salvelinus leucomaenis – вид гольцов,
приуроченный к азиатскому побережью Тихого
океана. Его ареал охватывает водоёмы бассейнов
Японского, Охотского и юго-западной части Бе-
рингова морей. По сравнению с другими видами
гольцов рода Salvelinus кунджа остаётся слабо изу-
ченным видом (Kawanabe 1989; Yamamoto et al.,
1999; Гриценко, 2002; Hosoya, 2002; Nakamura,
2003; Dunham et al., 2008; Рыбы …, 2012; Yamagu-
chi et al., 2016). Наибольшее разнообразие кунджи
наблюдается в южной части ареала – на Японских
о-вах Хоккайдо и Хонсю. Там, помимо номиналь-
ного подвида S. l. leucomaenis, приуроченного к
водоёмам о-ва Хоккайдо, выделяют ещё три под-
вида на о-ве Хонсю (S. l. imbrius, S .l. pluvius/pluvi-
cus, S. l. japonicus), ведущих пресноводный образ
жизни и различающихся по окраске и некоторым
морфологическим и генетическим особенностям
(Kawanabe 1989; Nakajima, Fujio, 1995; Hosoya,
2002; Yamamoto et al., 2004; Yamaguchi et al., 2010,
2016). В составе подвида S. l. leucomaenis на Хок-
кайдо в разных реках описаны симпатричные и ал-
лопатричные экологические группировки кунджи с
разной степенью выраженности анадромии и рези-

дентости. В ряде случаев резидентные и анадром-
ные особи являются взаимодействующими эле-
ментами одной популяционной системы, в дру-
гих случаях они могут быть изолированы друг от
друга физическими барьерами (Yamamoto et al.,
1999, 2004; Morita, Yamamoto, 2002; Kikko et al.,
2009; Morita et al., 2013). Таким образом, на юге
ареала в настоящее время наблюдается широ-
кий спектр внутривидовых группировок кунджи и
имеются детальные описания разнообразных слу-
чаев сосуществования и взаимоотношений жи-
лых и проходных рыб.

В то же время по кундже северной части ареала
данных немного (Kawanabe 1989; Yamamoto et al.,
1999; Yamamoto, Morita, 2002; Черешнев и др.,
2002; Dunham et al., 2008; Morita et al., 2013). В ли-
тературе имеются сведения по структуре популя-
ций анадромной кунджи и единичные описания
озёрно-речных и речных группировок из некото-
рых рек материкового побережья Охотского моря
(Волобуев, Никулин, 1975; Волобуев и др., 1985;
Волобуев, 1987; Гудков, 1991; Гудков и др., 1991; Че-
решнев и др., 2002). Кунджа из рек Камчатки оста-
ётся наименее изученной (Черешнев и др., 2002;

УДК 597.552.51.574.32
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Савваитова и др., 2007). По пресноводным группи-
ровкам кунджи на Камчатке имеется только не-
сколько упоминаний о “речной кундже в бассейне
крупных камчатских рек” (Черешнев и др., 2002;
Есин, Маркевич, 2017). Единственное описание
обоеполой ручьевой популяции относится к од-
ному термальному ручью на восточном побере-
жье Камчатки (Есин, Сорокин, 2012).

В связи с этим цель нашего исследования – изу-
чить структуру локальных популяций кунджи
на Камчатке из рек с разной геоморфологией и
выявить пресноводные группировки в их составе.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Сбор полевого материала проводили по еди-

ной схеме с применением одинаковых подходов и
методов на реках Коль в 2002–2008 гг. и Кехта в
2003–2008 гг. на западном побережье Камчатско-
го п-ова. Работы в 2003–2006 гг. на обеих реках
осуществляли непрерывно с мая по октябрь от ис-
токов до устья.

Несмотря на близкое расположение (расстоя-
ние между устьями составляет ~8 км), реки Коль
и Кехта сильно различаются по своему строению
(табл. 1, рис. 1). Река Коль предгорного типа с
разветвлённым руслом, большим уклоном ложа,
быстрым течением; Кехта – тундрового типа с ка-
нальным руслом и слабым течением (Павлов
и др., 2008, 2009; Кузищин, 2010).

Отлов рыб проводили в основном русле рек, их
притоках тундрового и горного типов, в водоёмах
придаточной системы, в лимане р. Кехта, в море в
приустьевой зоне закидными неводами, жабер-
ными сетями, входящими в стандартный набор
(шаг ячеи от 20 до 75 мм), и удебными снастями.
Молодь, карликовых самцов и производителей на
нерестилищах отлавливали с применением элек-
тролова Smith-Root 24L (“Smith-Root”, США) в
щадящем режиме (Bird, Cowx, 1993) с перемен-
ным импульсным током (напряжение 350–400 В,
частота 40–60 Гц, длительность импульса 2 мс).
После отлова всех особей обездвиживали раство-
рами MS-222 или гвоздичного масла (Kouřil et al.,
2009; Микодина и др., 2011). Для оценки плотности
молоди использовали метод трёхкратного облова
(Zippin, 1956), показатели плотности и биомассы
молоди рыб определяли для участков площадью не
менее 150 м2 каждый. Сбор материала проведён на
>50 участках р. Коль и >25 участках р. Кехта (рис. 1).
Всего проанализировано >50 тыс. экз. разновоз-
растной молоди. Поведение рыб во время нереста
изучали методом визуальных подводных наблю-
дений и с использованием камеры GoPro (GoPro,
Inc, США) (Кузищин и др., 2008; Груздева и др.,
2013, 2017).

Для >600 экз. половозрелых рыб и 10 тыс. экз.
молоди выполнен биологический анализ (Прав-
дин, 1966). У всех рыб определяли пол и стадию
зрелости гонад (Мурза, Христофоров, 1991). Для

Таблица 1. Геоморфологические параметры бассейнов рек Коль и Кехта (по: Ресурсы …, 1973; Павлов и др., 2008,
2009; с дополнениями и изменениями)

Параметр Бассейн р. Коль Бассейн р. Кехта

Длина реки, км ~130 ~60

Площадь водосбора, км2 1580 657

Уклон ложа, м/км >5 <3
Тип реки Разветвлённое русло, горный и предгор-

ный характер
Русло канального типа, тундровый 
характер на всем протяжении

Притоки Множество; тундрового и горного 
типов, последние преобладают; длина 
5–30 км, большая часть – 5–10 км

Единичны, только тундрового типа; 
короткие – 1–3 км, узкие – примерно 
1 м

Встречаемость древесного 
материала в русле

Повсеместно, множество завалов и 
заломов

Единично

Наличие глубоких проточных 
ям

Единичны Многочисленны в нижнем и среднем 
течении реки

Строение плёсов Длина 100–300 м, глубина до 3 м, ско-
рость течения 0.6–0.7 м/с, на дне галька 
и гравий, всегда есть завалы деревьев

Длина 200–400 м, глубина до 2 м, ско-
рость течения ~0.3 м/с, дно сложено 
песком, древесного материала почти 
нет

Наличие солоноватоводного 
лимана при впадении реки в 
море

Отсутствует. Река впадает в море еди-
ным устьем, глубина в устье 1.2–2.1 м, 
перед впадением в море в реке только 
пресная вода

Имеется, длина 1.0–1.3 км, ширина 
~40–45 м, глубина до 4 м в прилив, 
солёность 5–12‰
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Рис. 1. Карта-схема района работ, места сбора материала: (m) – в основном русле, (e) – в боковых протоках, (s) – в
притоках, (h) – установленные нерестилища кунджи Salvelinus leucomaenis. Цифры, %: до черты – численность кунджи
по отношению к суммарному количеству особей всех остальных видов лососёвых, после черты – численность карли-
ковых самцов по отношению к суммарному количеству молоди кунджи. Масштаб: 4 км.
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части рыб выполнен морфометрический анализ
по модифицированной схеме для лососёвых рыб
(Павлов и др., 2001): оценивали 25 пластических и
10 меристических признаков. Возраст рыб опре-
деляли по отолитам (сагитта). При оценке возрас-
та, выявлении пресноводного и морского периодов
жизни учитывали рекомендации Гудкова (1991),
Гудкова с соавторами (1991) и Тиллера (2007). Для
уточнения периодизации пресноводного и мор-
ского периодов жизни параллельно проводили
оценку соотношения ионов стронция и кальция
на шлифах отолитов с использованием рентгено-
флуоресцентного анализа – важнейшие результа-
ты приведены ранее (Павлов и др., 2013, 2016;
Павлов, Скоробогатов, 2014). Для оценки особен-
ностей питания изучали состав пищевого комка
счётно-весовым методом (Шорыгин, 1952; Руко-
водство …, 1961). Конкретные объёмы выборок по
разным видам анализа указаны в соответствую-
щих разделах публикации. Статистический ана-
лиз результатов проводили стандартным унива-
риантным методом (Лакин, 1990).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Структура популяции кунджи в реках Коль и
Кехта установлена на основании изучения раз-
мерного, возрастного, полового составов; оценки

численности и анализа сезонного распределения
рыб в речной системе, лимане (для р. Кехта) и
приустьевой части моря (для обеих рек).

В р. Коль популяция кунджи состоит из анад-
ромной и резидентной (пресноводной) компо-
нент. Первая представлена особями, выходящи-
ми на нагул в море в летнее время, вторая – раз-
новозрастной речной молодью (пестрятками) и
мигрирующей в море покатной молодью на раз-
ных этапах серебрения (смолтами). В речном бас-
сейне также обнаружены особи, достигающие по-
ловой зрелости в реке, – карликовые самцы, по
внешнему облику и окраске имеющие сходство с
неполовозрелой молодью, и речные реодромные
особи, которые имеют ряд отличий от молоди, кар-
ликовых самцов и анадромных рыб по пропорциям
тела, размерам и окраске (табл. 2, рис. 2). Под “реч-
ными реодромными” (по: Павлов, Скоробогатов,
2014) мы понимаем рыб, жизненный цикл кото-
рых реализуется в пределах реки, где они совер-
шают миграции между нерестовыми притоками и
основным руслом, протяжённость их миграций
составляет десятки километров. Популяция кун-
джи р. Кехта также состоит из анадромной и рези-
дентной компонент. В составе резидентной обна-
ружены пестрятки, смолты и карликовые самцы.

В бассейне р. Коль недифференцированная
молодь кунджи – пестрятки – встречаются в ос-
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Рис. 2. Внешний вид кунджи Salvelinus leucomaenis из бассейна р. Коль, Западная Камчатка: а – пестрятка FL 134 мм,
возраст 2+, самка, II стадия зрелости гонад (руч. Симовый, 03.09.2004 г.); б – карликовый самец FL 194 мм, 3+, V
(руч. Симовый, нерестилища кунджи, 03.09.2004 г.); в – речная реодромная особь FL 329 мм, 6+, самец, IV (основное
русло р. Коль, 35 км от устья, 18.08.2007 г.); г – анадромная особь FL 636 мм, 9+, самка, IV (устье р. Коль, 28.08.2006 г.).

(а)

(б)

(в)

(г)
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новном в притоках горного и тундрового типов,
где их численность может достигать >30% по от-
ношению к суммарному количеству молоди всех
остальных видов лососёвых рыб (рис. 1). Пестрятки
кунджи в притоках потребляют широкий спектр
кормовых объектов, с первого лета жизни они ста-
новятся хищниками и охотятся на молодь маль-
мы S. malma; в возрасте 1+ и старше, рыбная пи-
ща у них составляет >30% рациона (табл. 3). В ос-
новном русле и боковых протоках молодь кунджи
встречается единично.

В р. Кехта пестрятки кунджи обитают на зна-
чительном протяжении – от зоны влияния мор-
ского прилива до истоков (рис. 1). Наибольшие
скопления и наиболее сложный возрастной со-
став молоди кунджи обнаружены в среднем и
верхнем течении. Сеголетки кунджи обитают по
всему сечению реки, прячась в расщелинах валу-
нов и крупной гальке; пестрятки старшего воз-
раста располагаются под крутыми берегами или
среди россыпей крупных валунов, а также в не-
больших подперекатных ямах в зонах воротного
течения. В основном русле р. Кехта кунджа зани-
мает 4-е место по численности, уступая молоди
мальмы, микижи Parasalmo mykiss и кижуча Onco-
rhynchus kisutch (36 контрольных обловов, восемь
участков). Молодь кунджи в р. Кехта с возраста
сеголетки, как и в р. Коль, начинает потреблять
рыбную пищу, с возраста 1+ уже >30% её рациона
составляет молодь других лососёвых рыб, а в бо-
лее старшем возрасте рыбная пища становится
доминирующей (табл. 3).

К а р л и к о в ы е  с а м ц ы кунджи в бассейне
р. Коль отличаются от неполовозрелых рыб мас-
сивной головой, верхняя челюсть у них слегка
изогнута вверх (у неполовозрелых рыб прямая),
профиль спины между головой и началом спин-
ного плавника более крутой, больше высота тела
(23.1–24.3 против 20.4–21.8% FL у неполовозре-
лой молоди), тело и хвостовой стебель почти
округлые в сечении (у неполовозрелых рыб они от-
чётливо сжаты с боков), хвостовой стебель более
короткий (16.2–17.1 против 17.3–18.2% FL у моло-
ди) и высокий (8.4–9.5 против 7.4–8.5% FL), груд-
ные плавники у карликовых самцов широкие, ве-
ерообразные, хвостовой плавник слабовыемча-
тый с закруглёнными лопастями (табл. 2, рис. 2).

У неполовозрелых рыб на боках тела всегда хо-
рошо видны 9–10 мальковых пятен-полос, у кар-
ликовых самцов они имеют размытый край и ста-
новятся заметными только в боковом свете, а во
время нереста сливаются с фоном тела. У карли-
ковых самцов первый луч брюшных и анального
плавников молочно-белый, резко контрастирует
с тёмным фоном остальной части плавника;
брюшко имеет хорошо выраженный оранжевый
или красноватый цвет, которого никогда не быва-
ет у неполовозрелых особей; пятна на боках тела в

течение всего года светлые или со слабым жёлтым
оттенком. Во время нереста карликовые самцы
становятся более тёмными; их грудные, брюшные
и анальный плавники – оранжевыми; брюшко
менее яркое и покрывается чёрной пигментной
сеточкой, цвет пятен на боках не меняется.

Карликовые самцы р. Коль обнаружены толь-
ко в нерестовых притоках, где занимают участки
среднего и верхнего течения. Их численность не-
высокая – обычно в июле–августе на плёсе дли-
ной 20–30 м можно обнаружить только одного
карликового самца (данные по 237 плёсам шести
притоков). В нерестовых притоках численность
карликовых самцов по отношению к суммарному
количеству неполовозрелой молоди кунджи всех
возрастных классов наименьшая по сравнению с
другими видами лососёвых рыб (табл. 4). В преде-
лах плёса карликовые самцы выбирают специфи-
ческие биотопы – они располагаются в местах с
наибольшей глубиной (в среднем 0.73 ± 0.10 м, но
не менее 0.65 м, n = 38), где имеются разнообраз-
ные укрытия. Чаще всего это нависающий над во-
дой участок дерновины или корни околоводных
деревьев, реже – упавший в ручей ствол дерева.
Обычно карликовые самцы обитают в нишах под
подмытыми берегами, тем самым в подавляющем
большинстве случаев выбирают на плёсе точку с
укрытиями типа “крыша над головой”. Как пра-
вило, в месте расположения карликового самца
скорость течения составляет 0.53 ± 0.11 м/с (n = 44).
Донный субстрат не имеет решающего значения
при выборе биотопа, примерно в 60% случаев об-
наружения карликовых самцов дно было сложено
песком и гравием, реже – крупной галькой (~35%)
или на дне были валуны. Почти всегда карликовые
самцы держались в среднем слое воды между дном
и поверхностью. В притоках р. Коль карликовые
самцы кунджи – одиночные хищники, >70% их
рациона составляет молодь мальмы и кижуча
(табл. 3). На основании наблюдений и целевых об-
ловов удебными снастями установлено, что свою
добычу карликовые самцы схватывают у берега, со-
вершая броски из своего укрытия, и после успеш-
ной охоты стремятся немедленно вернуться об-
ратно под нависающий берег. Карликовые самцы
активно питаются в летний период, но прекраща-
ют питание в период нереста.

В р. Кехта карликовые самцы кунджи обнару-
жены в участках среднего и верхнего течения. Из-за
строения и больших размеров основного русла реки
их биотоп несколько иной, чем в притоках р. Коль.
В верхнем течении р. Кехта, где дно сложено круп-
нообломочным материалом (валуны размером до
60 см и глыбы с острыми краями), карликовые сам-
цы располагаются в углублениях-“цирках” между
крупных валунов на перекатах, будучи укрытыми
со всех сторон. Однако как таковой “крыши над
головой” у карликовых самцов нет, но над верх-
ней границей валунов всегда имеется локальный
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водный вихрь. Обычно над биотопом глубина
потока составляет 0.3–0.5 (в среднем 0.39) м, его
скорость над верхней кромкой валунов – 0.6–0.8
(в среднем 0.73) м/с. На одном перекате шириной
15–17 м и длиной 10–12 м могут располагаться
два–три карликовых самца кунджи, разобщён-
ных расстояниями в 8–10 м. На плёсах р. Кехта
карликовые самцы не обнаружены даже в том
случае, когда имеются упавшие в воду небольшие
стволы деревьев или подмытые берега. Числен-
ность карликовых самцов кунджи существенно
ниже, чем таковых мальмы и симы O. masou –
обычно на перекатах на одного карликового сам-
ца кунджи приходится 15–20 карликовых самцов
мальмы и до десяти карликовых самцов симы.
Как и в притоках р. Коль, в русле р. Кехта карлико-
вые самцы кунджи потребляют в основном рыбную
пищу. Перекаты верхнего течения р. Кехта, сло-
женные валунами, также населяет молодь разных
видов лососёвых рыб (прежде всего, молодь маль-
мы и кижуча), которая является основным кор-
мом для карликовых самцов кунджи. Примеча-
тельно, что ни разу не был установлен факт по-
едания карликовыми самцами кунджи сеголеток
и пестряток микижи, которые по численности со-
поставимы с молодью мальмы и кижуча.

Р е ч н ы е  р е о д р о м н ы е особи обнаружены
только в бассейне р. Коль. Они имеют плоскую
массивную голову (23–24% FL), изогнутую вверх
верхнюю челюсть, цилиндрическое тело, оваль-
ный хвостовой стебель, усечённый или даже слег-
ка овальный хвостовой плавник, широкие вееро-
образные грудные плавники, спинной и аналь-
ный плавники имеют выпуклый неровный
наружный край. Окраска покровительственная –
тело имеет серовато-оливковый фон, брюхо се-
рое; пятна на боках тела светлые или светло-се-
рые, слабо контрастные; червеобразные светлые
пятна на спине (характерный признак проходных
особей) выражены слабо, чаще встречаются слег-
ка вытянутые пятна с неровным краем (рис. 2). Во
время нереста тело речных реодромных рыб стано-
вится тёмно-серым; голова, включая нижнюю че-
люсть, чёрной; все плавники – почти чёрными с го-

лубоватым отливом; первый луч грудных, брюш-
ных и анального, а также нижние неветвистые
лучи хвостового плавников становятся молоч-
но-белыми и резко контрастируют с остальной их
частью. Пятна на боках тела приобретают светло-
розовый цвет. Речные реодромные самцы имеют
более тёмную окраску в период нереста по сравне-
нию с самками.

Речные реодромные особи кунджи обитают в
основном русле реки и крайне редко в крупных
боковых протоках. Типичный их биотоп – глубо-
кий ламинарный участок крупного плёса (глуби-
на 1.3–3.0, в среднем 1.7 ± 0.2 м), где скорость те-
чения в межень (июль–сентябрь) составляет 0.5–
0.6 м/с и где имеются упавшие в воду деревья или
завалы деревьев. В таких местах было >95% пои-
мок речной реодромной кунджи. Рыбы располага-
лись в придонном слое воды под упавшими ствола-
ми или “в полводы” среди ветвей и стволов, почти
всегда над рыбой была “крыша над головой”, как и
у карликовых самцов в притоках. Речная реодром-
ная кунджа ведёт одиночный и скрытный образ
жизни, редко в крупных заломах держатся по две–
три особи. Это хищник, из укрытий совершаю-
щий выходы в сторону высокого берега, где в ме-
жень потребляет молодь мальмы (~40% рациона),
реже – кижуча (~30%) (табл. 3) и единично – мо-
лодь других видов лососёвых (чавыча O. tshawyts-
cha, нерка O. nerka), стараясь находиться в зоне
глубокой воды. В отличие от мальмы речная ре-
одромная кунджа в русле реки переходит на пита-
ние икрой тихоокеанских лососей только в годы
урожайного поколения горбуши, доля икры в пи-
щевом комке составляет ~12% (в среднем по го-
дам, данные для середины–конца августа).

Речная реодромная кунджа приурочена пре-
имущественно к среднему течению реки, ~80% её
поимок были отмечены в основном русле на
участке 20–80 км от устья. В зоне предгорных
участков, где широких и спокойных плёсов не-
много, она редка. Во все годы наблюдений реч-
ные реодромные особи кунджи не были встречены
и в самых нижних участках реки. В летнее время в
реке они не совершают значительных перемеще-

Таблица 4. Параметры отдельных участков нерестовых притоков реки Коль и относительная численность на них
карликовых самцов (до черты) и пестряток (после черты) кунджи Salvelinus leucomaenis, мальмы S. malma и симы
Oncorhynchus masou

Приток
Длина Ширина Глубина средняя

Площадь, м2
Число рыб, экз.

м кунджа мальма сима

Река Красная 271.8 3.6 0.33 993.6 3/583 72/825 24/552
Ручей:

– Глинистый 188.5 2.6 0.30 511.4 2/301 41/637 8/279
– Сквичик 201.5 3.5 0.36 734.8 2/469 55/751 11/412
– Симовый 233.5 2.6 0.32 642.6 4/388 48/722 22/433
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ний, почти в 100% случаев после вылова особи в
конкретном месте обитания другая особь там не
появлялась до осеннего паводка или появлялась
только в следующем году. Перераспределение
речных реодромных рыб в реке связано с павод-
ками или нерестом: половозрелая часть этих рыб
в конце августа–начале сентября заходит в при-
токи, а после нереста, в середине сентября, ска-
тывается обратно в основное русло и занимает
новые русловые биотопы. Таким образом, речная
реодромная кунджа в бассейне р. Коль является
типичным русловым хищником, приуроченным
к относительно просторным (широким и глубо-
ким) участкам речного русла.

Численность речной реодромной кунджи в
р. Коль невысокая. По оценкам нерестовых ассо-
циаций в разных притоках реки в разные годы, доля
речных реодромных особей составляет 3–5% про-
изводителей. По данным целевых обловов завалов
на плёсах, численность речных реодромных особей
составляет 1–2 экз. на плёсе длиной 120–170 м.

А н а д р о м н а я  к у н д ж а р. Коль в период
нагула приурочена к эстуарной зоне реки со сто-
роны моря. В первой половине лета после ската
из реки смолты кунджи нагуливаются в зоне сты-
ка фронтов солёных и пресных вод. Они соверша-
ют периодические кочёвки в сторону реки и в сто-
рону моря в зависимости от погодных условий и
состояния приливно-отливной волны. Так, в хо-
рошую тихую погоду, когда в море формируется
шлейф пресной воды поверх более плотных и хо-
лодных морских вод, кунджу можно встретить на
удалении до 3.5 км от устья реки, большая часть
рыб нагуливается в ~1 км от устья. При этом от-
мечено, что кунджа держится под слоем пресной
воды в придонной, более солёной (18–22‰) зо-
не, где питается морскими организмами, среди ко-
торых наибольшее значение имеет молодь камбал
(Pleuronectidae), а также крупные мизиды (Mysi-
dae) (табл. 3). При сильном волнении или шторме
кунджа уходит в речной лиман и концентрируется
преимущественно в устьевой зоне реки. Несколь-
ко иное распределение наблюдается в конце
июня–начале июля. В этот короткий промежуток
времени кунджа сосредоточена в устьевой зоне ре-
ки, где питается покатной молодью тихоокеанских
лососей. Однако очень быстро по сравнению с дру-
гими видами (эстуарной и речной эстуарной ми-
кижей и мальмой) кунджа переходит на питание
более крупными объектами – звёздчатой Platich-
thys stellatus и желтопёрой Limanda aspera камбала-
ми и навагой Eleginus gracilis.

Анадромная кунджа р. Кехта приурочена пре-
имущественно к солоноватоводному лиману, по
которому совершает кочёвки в придонном слое
воды. Её редко можно видеть вблизи берега, в лет-
нее время она держится на глубине >1 м, наибо-
лее крупные особи – в самых глубоких участках

лимана на глубине 3–5 м. Её выход за пределы ли-
мана отмечали редко и только в конце июня–на-
чале июля, когда происходит скат молоди тихо-
океанских лососей. Всего вероятнее, анадромная
кунджа покидает лиман, преследуя стаи покатной
молоди кеты O. keta и других видов лососёвых.
Хотя в лимане кунджа ведёт бродячий образ жиз-
ни, не было установлено, чтобы она в течение ле-
та покидала лиман и заходила непосредственно в
реку. Зона обитания анадромной кунджи – при-
донный слой лимана с солёностью 12–18‰ в за-
висимости от фазы прилива, тогда как солёность
поверхностного слоя (0–1 м) меняется от 1.5‰ в
отлив до 23‰ в прилив. Основу питания кунджи
в лимане р. Кехта составляет молодь рогатковых
(Cottidae) и звёздчатой камбалы, а также морские
мизиды (табл. 3). Во второй половине июня и до
конца первой декады июля анадромная кунджа
активно питается покатной молодью тихоокеан-
ских лососей, при этом избирательности нет – это
наиболее массовые виды, в основном кета. Суще-
ственную долю рациона составляют морские ми-
зиды, которые в лимане в летнее время образуют
значительные скопления. В то же время крупные
особи анадромной кунджи FL > 400 мм потребляют
почти только рыбу, мизиды в их желудках встреча-
ются крайне редко.

Анадромная миграция кунджи из моря в сто-
рону нерестилищ в обеих реках проходит в авгу-
сте. В отличие от других видов проходных лососё-
вых рыб выраженного нерестового хода у кунджи
в р. Коль не наблюдается. Проходные особи кун-
джи идут поодиночке или по 2–4 экз., как прави-
ло, вдоль обрывистого берега, стремясь двигаться
в стороне от мигрирующей горбуши и кеты. Чаще
всего идущую вверх по течению анадромную кун-
джу можно встретить вдоль обрывистых берегов,
сильно захламлённых древесным материалом, она
избегает мелководий вдоль пологого берега или
русловых отмелей у речных осерёдков. На короткий
период анадромная кунджа может концентриро-
ваться в крупных глубоких и широких подперекат-
ных ямах, но только тогда, когда в них нет скопле-
ний тихоокеанских лососей. В целом мигрирующая
вверх по течению анадромная кунджа в р. Коль ве-
дёт весьма скрытный образ жизни. По данным под-
водных наблюдений, особи кунджи очень плотно
ассоциированы с дном реки, особенно там, где низ-
кая освещённость из-за завалов или свисающих
над водой ветвей деревьев. Часто особи анадром-
ной кунджи располагаются на плёсах среди зава-
лов деревьев – там же, где обитает речная ре-
одромная кунджа. Были установлены случаи, ко-
гда при движении анадромной кунджи от завалов
вверх по течению за ними начинали мигрировать
особи речной реодромной кунджи, образуя сов-
местные стаи. В условиях подводного полумрака
окраска обеспечивает ей высокоэффективную мас-
кировку. Кунджа очень редко поднимается в сред-
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ний слой воды. При преодолении мелководных пе-
рекатов она почти всегда стремится держаться
среди валунов на дне. В конце августа анадромная
и речная реодромная кунджа р. Коль концентри-
руются вблизи устьев нерестовых притоков, заход
обеих в притоки происходит одновременно. При
заходе в нерестовый приток анадромная и речная
реодромная кунджа продолжают вести скрытный
образ жизни, используют любые укрытия в ручье –
подмытые берега, корни деревьев, завалы, нависа-
ющие дерновины. В целом обнаружить зашедших в
нерестовые ручьи производителей очень трудно. В
р. Коль и её притоках характер миграций и выби-
раемые кунджей биотопы во многом сходны с та-
ковыми для симы, особенно в притоках. Однако к
моменту анадромной миграции кунджи (середи-
на августа) все производители симы уже гибнут
после нереста.

В р. Кехта анадромная кунджа перемещается в
сторону нерестилищ в течение всего августа. Вы-
раженного хода производителей не установлено,
кунджа образует группы по три–шесть разно-
размерных особей, которые двигаются по самому
стрежню реки на максимальной глубине в придон-
ном слое воды. Места отдыха рыб – под крутыми
подмытыми берегами или в глубоких русловых
ямах. В р. Кехта анадромная кунджа всегда исполь-
зует любые укрытия – упавшие в воду отдельные
стволы деревьев, подмытый берег, крупные куски
берега, сползшие в воду и другие. При достижении

участков среднего течения, где расположены её не-
рестилища, анадромные особи кунджи размещают-
ся в подперекатных ямах на максимальной глубине.
В р. Кехта, которая по сравнению с р. Коль отлича-
ется меньшими размерами и глубиной, кунджа ве-
дёт ещё более скрытный образ жизни.

Возрастной, размерно-весовой и половой состав
кунджи. В р. Коль карликовые самцы кунджи
принадлежат к двум возрастным классам 3+ и 4+,
в р. Кехта обнаружены карликовые самцы только
четырёхлетнего возраста. Речные реодромные ры-
бы вступают в нерестовое стадо в шестилетнем воз-
расте (5+), их максимальная продолжительность
жизни не превышает восьми лет, большую часть
группировки представляют рыбы возрастного клас-
са 6+. Возрастной состав анадромных рыб наибо-
лее сложный, половозрелая часть популяции
представлена особями шести (в р. Коль) и семи (в
р. Кехта) возрастных классов. Анадромные самцы
и самки достигают половой зрелости после двух
выходов в море (биографическая группа R.2+, где
R – число полных лет в реке, 2+ – последующие
два года жизни с выходами в летнее время в море),
доживают до возраста 10–11 лет (табл. 5).

Карликовые самцы в обеих реках имеют наи-
меньшие среди производителей длину и массу тела,
при этом в р. Кехта их размеры несколько больше,
чем в р. Коль. Длина тела речных реодромных осо-
бей из р. Коль варьирует от 257 до 436 (в среднем
336) мм, масса тела – от 250 до 850 (в среднем 443) г.
Для анадромных особей в одновозрастных клас-
сах характерны наибольшие длина и масса тела
(табл. 6).

По оценкам скоплений производителей на не-
рестилищах, среди речных реодромных рыб доля
самок варьирует от 28 до 36% в разные годы и в
разных притоках. Среди анадромных производи-
телей самки несколько преобладают, их доля ва-
рьирует от 58 до 63% в разные годы.

Плодовитость самок. В р. Коль у самок анад-
ромной кунджи FL 410–613 мм плодовитость ва-
рьирует от 1472 до 3256 (в среднем 2234.2) икри-
нок (n = 75), у речных реодромных самок FL 302–
436 мм – от 356 до 1223 (в среднем 802.4) икринок
(n = 25) (рис. 3). Плодовитость самок коррелирует с
размерами особей: r = 0.82 ± 0.038, p < 0.01 у речных
реодромных самок; r = 0.86 ± 0.041, p < 0.01 – у ана-
дромных. Индивидуальная плодовитость речных
реодромных самок существенно ниже, чем анад-
ромных. Диаметр икринки у анадромных самок ва-
рьирует от 4.61 до 5.32 (в среднем 5.04 ± 0.08) мм, у
речных реодромных самок – от 4.42 до 5.24 (в
среднем 4.92 ± 0.07) мм, различия недостоверны
(tst = 1.13, р > 0.95). Анадромные и речные ре-
одромные самки различаются по цвету икринок –
у первых они имеют оранжевый цвет, у вторых –
бледно-жёлтый. Плодовитость самок анадром-
ной кунджи р. Кехта FL 465–690 мм варьирует от

Таблица 5. Возрастной состав группировок кунджи
Salvelinus leucomaenis из рек Коль и Кехта (среднемно-
голетние данные, 2003–2008), %

Возраст Река Коль Река Кехта

Карликовые самцы
3+ 41.6 100
4+ 58.4
Число рыб, экз 361 44

Речные реодромные
5+ 43.5
6+ 48.2
7+ 8.3
Число рыб, экз. 120

Анадромные
5+ 21.5 20.4
6+ 28.8 23.3
7+ 23.5 25.2
8+ 14.3 15.7
9+ 8.3 9.3
10+ 3.6 3.9
11+ 2.2
Число рыб, экз. 302 209
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1432 до 3887 (в среднем 2763.3) икринок; плодови-
тость определяется размерами тела (r = 0.81 ± 0.054,
p < 0.01). Диаметр икринки анадромных самок из
р. Кехта варьирует от 4.74 до 5.96 (в среднем 5.76 ±
± 0.10) мм, икринки имеют более насыщенный
оранжевый цвет по сравнению с таковыми у ана-
дромных самок из р. Коль. Это может быть связа-
но с особенностями питания – кунджа из р. Кехта
в большей степени потребляет морских ракооб-
разных (мизид) (табл. 3).

Взаимоотношения рыб разных внутрипопуляци-
онных группировок. В летнее время в период нагула
анадромные, речные реодромные и карликовые
самцы разобщены в речных системах. Однако в
период нереста наблюдается формирование еди-
ной нерестовой совокупности. Нерест кунджи в
притоках р. Коль проходит во второй декаде сен-
тября. На участках, где располагаются нерестилища
кунджи, речные реодромные и карликовые самцы
размножаются совместно с парой проходных про-
изводителей. Обычно с одной анадромной самкой
размножается один анадромный самец, один реч-
ной реодромный и один (очень редко два) карлико-
вый самец. По нашим наблюдениям (62 случая не-
реста, 3 притока, 3 года), анадромный самец нере-
стится только с одной самкой, тогда как речные
реодромные и карликовые самцы могут менять
партнёра-самку и размножаться с несколькими
анадромными самками. Речная реодромная сам-
ка размножается с наиболее мелкими анадром-
ными самцами, речными реодромными и кар-
ликовыми самцами. Таким образом, все компо-
ненты локальной популяции кунджи составляют
единую систему.

ОБСУЖДЕНИЕ
По данным литературы считалось, что к северу

от Хоккайдо, на Камчатке и в реках материкового
побережья Охотского моря внутривидовое разно-
образие кунджи невысокое, а вид, за редким исклю-
чением, представлен “проходной формой” (Fausch
et al., 1994; Yamamoto et al., 1999, 2000; Hosoya, 2002;
Morita et al., 2013).

Результаты нашего исследования показывают,
что на севере ареала в реках Камчатки локальные
популяции кунджи имеют более сложную струк-
туру, чем считалось ранее (Kawanabe, 1989; Череш-
нев и др., 2002). Помимо анадромных особей в по-

Таблица 6. Длина (FL) и масса тела половозрелой кунджи Salvelinus leucomaenis разных группировок из рек Коль
и Кехта

Примечание. Перед скобками – среднее значение, в скобках – пределы варьирования показателя.

Возраст
Река Коль Река Кехта

FL, мм Масса, г Число рыб, экз FL, мм Масса, г Число рыб, экз

Карликовые самцы
3+ 198.5 (188–217) 103.6 (92–131) 179 207.3 (190–222) 122.3 (108–185) 38
4+ 232.8 (223–247) 134.5 (105–155) 156

Речные реодромные
5+ 285.4 (257–374) 260.5 (250–500) 35
6+ 327.1 (285–400) 377.5 (284–704) 32
7+ 410.6 (380–436) 660.7 (455–850) 10

Анадромные
5+ 380.5 (298–486) 505.7 (304–1050) 65 401.8 (355–461) 661.0 (442–1000) 42
6+ 461.1 (386–590) 902.8 (480–2000) 52 471.7 (431–528) 1063.4 (722–1631) 45
7+ 522.8 (430–564) 1450.2 (933–2200) 73 533.5 (442–623) 1614.4 (720–2300) 49

Рис. 3. Плодовитость самок кунджи Salvelinus leuco-
maenis р. Коль: (s) – анадромные, n = 75; (j) – речные
реодромные, n = 25.
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пуляциях присутствуют ещё и карликовые самцы, и
речные реодромные рыбы, реализующие свой жиз-
ненный цикл в пресных водах. При этом карли-
ковые самцы встречаются в обеих реках – Коль и
Кехта, – как горного, так и тундрового типа. Кар-
ликовые самцы были обнаружены и в других ре-
ках Камчатки (Савваитова и др., 2007; Павлов и др.,
2016). Очевидно, что карликовые самцы – уни-
версальный пресноводный компонент структуры
популяций кунджи на Камчатке в отличие от мел-
ких “ручьевых” самок, созревающих в пресных во-
дах в ювенильном облике, которые нами не были
обнаружены. Единственная “ручьевая” популяция
кунджи, представленная половозрелыми самца-
ми и самками, обнаружена только в одном тер-
мальном ручье на восточном побережье Камчат-
ки (Есин, Сорокин, 2012).

Анализ встречаемости в речной системе осо-
бей пресноводных группировок указывает на вы-
сокую степень мозаичности их распределения и
приуроченность к специфическим биотопам. Так,
карликовые самцы обнаружены только в нересто-
вых притоках (р. Коль) или в непосредственной
близости от нерестовых участков (р. Кехта). Речные
реодромные особи обнаружены только в р. Коль,
причём они встречаются исключительно на глубо-
ких плёсах, где имеются завалы и заломы. Зоной
обитания анадромных рыб является устьевая зона
реки и прилегающая часть моря. В результате в лет-
нее время наблюдается пространственное разобще-
ние рыб разных внутрипопуляционных группиро-
вок. Интегрирующим фактором становится их сов-
местный нерест: карликовые самцы, реодромные и
анадромные самцы и самки формируют единую
репродуктивную совокупность, которая обеспе-
чивает перекрёстное скрещивание.

Обращает на себя внимание то, что относитель-
ная численность рыб, реализующих свой жизнен-
ный цикл в пресных водах, в целом невелика по
сравнению с анадромной группировкой, благодаря
которой в основном обеспечивается воспроизвод-
ство локальной популяции. В то же время важно от-
метить, что в бассейне р. Коль среди речной ре-
одромной группировки доля половозрелых самок
составляет 30% и более. Наши данные говорят о
том, что на севере ареала заметную долю в воспро-
изводство локальной популяции могут вносить
самки с резидентным типом жизненной стратегии.
Хотя вклад речных реодромных самок кунджи, со-
зревающих в пресных водах, в воспроизводстве по-
пуляции существенно меньше, чем анадромных,
первых можно рассматривать как важный ре-
зерв, обеспечивающий популяции дополнитель-
ную устойчивость в мозаичных условиях экоси-
стем лососёвых рек.

Численность реодромной кунджи в р. Коль не-
высока, и скорее всего она является следствием
ограниченности пригодных для её обитания специ-

фических биотопов в речном бассейне. Поскольку
это небольшая речная система и подходящие для
обитания резидентной кунджи биотопы сосредото-
чены лишь на ограниченном участке среднего тече-
ния, где типичными элементами строения речного
русла являются глубокие плёсы с завалами древес-
ных стволов, которые образуют укрытия для рыб,
есть все основания полагать, что именно наличие
специфического биотопа – “древесный завал на
глубоком плёсе” – является лимитирующим фак-
тором для существования в р. Коль речных ре-
одромных рыб. По нашим данным, речная ре-
одромная кунджа по сравнению со всеми други-
ми видами лососёвых рыб в р. Коль (микижа и
мальма с резидентным типом жизненной страте-
гии, карликовые самцы мальмы и симы) характе-
ризуется наиболее ярко выраженной приурочен-
ностью к строго определённым биотопам. Ранее на
выраженную тенденцию выбора биотопа “с укры-
тиями”, в том числе и “с крышей над головой”, для
резидентной кунджи в реке неоднократно указыва-
ли японские исследователи (Yagyu, 2009; Hasega-
wa, Yamamoto, 2009; Nakamura, 2011; Miyamoto,
Araki, 2019). Для некоторых рек о-вов Хоккайдо и
Хонсю выявлена высокая корреляция между строе-
нием плёсов и численностью речных особей в реке
(Hasegawa, Maekawa, 2008; Kikko et al., 2011).

То, что наличие биотопа “завал на плёсе” яв-
ляется критическим фактором для существова-
ния речной реодромной кунджи, подтверждает-
ся отсутствием рыб этой экологической группи-
ровки в р. Кехта, где таких завалов нет. Причиной
тому – слабое развитие древесной растительно-
сти на берегах, менее выраженные процессы эро-
зии берегов за счёт слабого течения и меньшего
уклона ложа. Примечательно, что и в некоторых
других реках тундрового типа, сопоставимых по
размерам и водности с р. Коль, речная реодром-
ная кунджа не обнаружена, например, в р. Утхо-
лок (Павлов и др., 2016) и р. Сопочная (наши на-
блюдения 1997–2002 гг.). Вероятно, именно от-
сутствие заломов на глубоких плёсах и является
главной причиной отсутствия речной реодром-
ной кунджи в реках тундрового типа. Таким обра-
зом, разнообразие на популяционном уровне ор-
ганизации у кунджи определяется геоморфологией
рек, в которых обитает локальная популяция. Сход-
ные закономерности были установлены и для ми-
кижи в реках Камчатки (Павлов и др., 2008; Кузи-
щин, 2010).

В связи с этим есть все основания полагать,
что в реках предгорного типа, где хорошо выра-
жены русловые процессы эрозии берегов и име-
ются завалы древесного материала в русле, высока
вероятность существования в составе локальных
популяций кунджи речной реодромной группиров-
ки. Соответственно, на севере ареала “русловой”
вариант жизненной стратегии у кунджи встреча-
ется более широко, чем это считалось ранее.
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Полученные данные позволяют расширить
представления о внутривидовой структуре кунджи
в пределах ареала. Ранее считалось, что разнообраз-
ные внутрипопуляционные группировки (анадром-
ные, речные реодромные, карликовые обоеполые
ручьевые, карликовые самцы) у кунджи встречают-
ся только в водоёмах бассейна Японского моря, ко-
торый рассматривается зоной экологического оп-
тимума. В частности, подчёркивалось, что наиболь-
шее разнообразие кунджи в южных участках ареала
обусловлено её теплолюбивостью (Kawanabe, 1989;
Yamamoto et al., 1996; Morita et al., 2000; Morita, Mor-
ita, 2002; Morita, Yamamoto, 2002; Morita, Yokota,
2002; Рыбы …, 2012; Morita et al., 2019). Существо-
вание единственной (пока) ручьевой обоеполой по-
пуляции кунджи на Камчатке из термального ручья
также обусловлено стабильными высокими темпе-
ратурами в течение года (Есин, Сорокин, 2012). Од-
нако наши данные говорят о том, что на севере
ареала, на Камчатке, несмотря на более суровый
климат, чем в бассейне Японского моря, разнооб-
разие кунджи сопоставимо с таковым на юге аре-
ала. При этом необходимо отметить, что на севере
ареала соотношение анадромных и резидентных
рыб в составе популяций смещено в сторону анад-
ромных. На юге ареала в популяциях кунджи соот-
ношение анадромных и резидентных особей либо
равное, либо резидентные преобладают. По-види-
мому, разное соотношение анадромных и рези-
дентных рыб на ареале кунджи можно рассматри-
вать как проявление клинальной изменчивости,
выраженной в увеличении доли резидентных осо-
бей в зоне экологического оптимума вида.

Таким образом, и на севере ареала у вида кун-
джа наблюдаются те же локальные адаптации, что
и на юге, в бассейне Японского моря – существу-
ют анадромные и резидентные компоненты, бла-
годаря которым происходит освоение потенциала
речной системы и поддержание полиморфизма
на популяционном уровне организации.

БЛАГОДАРНОСТИ

Авторы выражают благодарность всем участникам
экспедиций по сбору полевого материала на реках
Коль и Кехта в 2002–2008 гг.

ФИНАНСИРОВАНИЕ РАБОТЫ

Исследование выполнено в рамках научного проекта
государственного задания МГУ № 121032300100-5, про-
екта МГУ “Ноев ковчег” (обработка материалов, подго-
товка сводных таблиц и рисунков), а также при поддерж-
ке Российского научного фонда, проект № 19-14-00015-П
(подготовка рукописи).

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Волобуев В.В. 1987. О биологии кунджи Salvelinus leuco-
maenis (Pall.) материкового побережья Охотского моря //
Биология пресноводных рыб Дальнего Востока. Вла-
дивосток: Изд-во ДВО АН СССР. С. 89–100.
Волобуев В.В., Никулин О.А. 1975. О биологии кунджи
Salvelinus leucomaenis (Pall.) Мотыклейского залива //
Гидробиологические исследования внутренних водоё-
мов Северо-Востока СССР. Владивосток: Изд-во
ДВНЦ АН СССР. С. 354–375.
Волобуев В.В., Максимов В.А., Рогатных А.Ю. 1985. Жи-
лая кунджа Salvelinus leucomaenis (Pall.) // Вопр. ихтио-
логии. Т. 25. № 4. С. 546–552.
Гриценко О.Ф. 2002. Проходные рыбы острова Саха-
лин. М.: Изд-во ВНИРО, 248 с.
Груздева М.А., Малютина А.М., Кузищин К.В. и др. 2013.
Закономерности формирования жизненной стратегии
у симы Oncorhynchus masou реки Коль (западная Кам-
чатка) в связи с процессами роста и полового созрева-
ния // Вопр. ихтиологии. Т. 53. № 5. С. 587–602. 
https://doi.org/10.7868/S0042875213050056
Груздева М.А., Кузищин К.В., Павлов Е.Д. и др. 2017.
Морфофизиологические закономерности формирова-
ния жизненных стратегий мальмы Salvelinus malma
Камчатки // Там же. Т. 57. № 5. С. 534–552. 
https://doi.org/10.7868/S0042875217050101
Гудков П.К. 1991. Материалы по биологии кунджи
Salvelinus leucomaenis Охотского моря // Там же. Т. 31.
№ 6. С. 898–909.
Гудков П.К., Скопец М.Б., Черешнев И.А. 1991. К биоло-
гии гольцов рода Salvelinus (Salmonidae) бассейна
Охотского моря. Характеристика биологических пара-
метров симпатрических проходных гольцов из рек за-
лива Шелихова // Биология гольцов Дальнего Восто-
ка. Владивосток: Изд-во ДВО АН СССР. С. 21–36.
Есин Е.В., Маркевич Г.Н. 2017. Гольцы рода Salvelinus
Азиатской части Северной Пацифики: происхожде-
ние, эволюция и современное разнообразие. Петро-
павловск-Камчатский: Камчатпресс, 188 с.
Есин Е.В., Сорокин Ю.В. 2012. Жилая кунджа Salvelinus
leucomaenis из термального ручья, впадающего в Семля-
чикский лиман (Кроноцкий заповедник, Камчатка) //
Вопр. ихтиологии. Т. 52. № 2. С. 207–214.
Кузищин К.В. 2010. Формирование и адаптивное значе-
ние внутривидового экологического разнообразия у
лососёвых рыб (семейство Salmonidae): Автореф. дис.
… докт. биол. наук. М.: МГУ, 49 с.
Кузищин К.В., Мальцев А.Ю., Груздева М.А. и др. 2008.
Размножение микижи Parasalmo mykiss (Walb.) Кам-
чатки и факторы среды, определяющие его особенно-
сти // Вопр. ихтиологии. Т. 48. № 1. С. 45–56.
Лакин Г.Ф. 1990. Биометрия. М.: Высш. шк., 347 с.
Микодина Е.В., Седова М.А., Пьянова С.В. и др. 2011. Ру-
ководство по применению анестетика “гвоздичное
масло” в аквакультуре. М.: Изд-во ВНИРО, 64 с.
Мурза И.Г., Христофоров О.Л. 1991. Определение сте-
пени зрелости гонад и прогнозирование возраста до-
стижения половой зрелости у атлантического лосося и
кумжи. Л.: Изд-во ГосНИОРХ, 102 с.
Павлов Д.С., Скоробогатов А.М. 2014. Миграции рыб в за-
регулированных реках. М.: Т-во науч. изд. КМК, 413 с.



554

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 62  № 5  2022

КУЗИЩИН и др.

Павлов Д.С., Савваитова К.А., Кузищин К.В. и др. 2001.
Тихоокеанские благородные лососи и форели Азии.
М.: Научный мир, 200 с.
Павлов Д.С., Савваитова К.А., Кузищин К.В. и др. 2008.
Разнообразие жизненных стратегий и структура попу-
ляций камчатской микижи Parasalmo mykiss (Walb.) в
экосистемах малых лососевых рек разного типа //
Вопр. ихтиологии. Т. 48. № 1. С. 42–49.
Павлов Д.С., Савваитова К.А., Кузищин К.В. и др. 2009.
Состояние и мониторинг биоразнообразия лососёвых
рыб и среды их обитания на Камчатке (на примере тер-
ритории заказника “Река Коль”). М.: Т-во науч. изд.
КМК, 152 с.
Павлов Д.С., Кузищин К.В., Груздева М.А. и др. 2013. Раз-
нообразие жизненной стратегии мальмы Salvelinus
malma (Walbaum) (Salmonidae, Salmoniformes) Камчат-
ки: онтогенетические реконструкции по данным рент-
генофлуоресцентного анализа микроэлементного со-
става регистрирующих структур // Докл. РАН. Т. 450.
№ 2. С. 240–244. 
https://doi.org/10.7868/S0869565213150267
Павлов Д.С., Кириллова Е.А., Кириллов П.И. и др. 2016.
Состояние биоразнообразия лососёвых рыб и рыбооб-
разных и среды их обитания в бассейне реки Утхолок.
М.: Т-во науч. изд. КМК, 197 с.
Правдин И.Ф. 1966. Руководство по изучению рыб. М.:
Пищепромиздат, 322 с.
Ресурсы поверхностных вод СССР. 1973. Т. 20. Кам-
чатка. Л.: Гидромеоиздат, 365 с.
Руководство по изучению питания рыб в естественных
условиях. 1961. М.: Изд-во АН СССР, 263 с.
Рыбы Курильских островов. 2012. М.: Изд-во ВНИРО,
384 с.
Савваитова К.А., Кузищин К.В., Пичугин М.Ю. и др.
2007. Систематика и биология кунджи Salvelinus leuco-
maenis // Вопр. ихтиологии. Т. 47. № 1. С. 58–71.
Тиллер И.В. 2007. Проходная мальма (Salvelinus malma)
Камчатки // Исследования водных биологических ре-
сурсов Камчатки и северо-западной части Тихого оке-
ана. Вып. 9. С. 79–95.
Черешнев И.А., Волобуев В.В., Шестаков А.В., Фролов С.В.
2002. Лососевидные рыбы северо-востока России.
Владивосток: Дальнаука, 496 с.
Шорыгин А.А. 1952. Питание и пищевые взаимоотно-
шения рыб Каспийского моря. М.: Пищепромиздат,
268 с.
Bird D.J., Cowx I.G. 1993. The selection of suitable pulsed
currents for electric fishing in fresh waters // Fish. Res.
V. 18. № 3–4. P. 363–376. 
https://doi.org/10.1016/0165-7836(93)90163-2
Dunham J., Baxter C., Fausch K. et al. 2008. Evolution,
ecology, and conservation of dolly varden, white-spotted
char, and bull trout // Fisheries. V. 33. № 11. P. 537–550. 
https://doi.org/10.1577/1548-8446-33.11.537
Fausch K.D., Nakano S., Ishigaki K. 1994. Distribution of
two congeneric charrs in streams of Hokkaido Island, Ja-
pan: considering multiple factors across scales // Oecolo-
gia. V. 100. № 1–2. P. 1–12. 
https://doi.org/10.1007/BF00317124
Hasegawa K., Maekawa K. 2008. Potential of habitat com-
plexity for mitigating interference competition between na-
tive and non-native salmonid species // Can. J. Zool. V. 86.
№ 5. P. 386–393. 
https://doi.org/10.1139/Z08-015

Hasegawa K., Yamamoto S. 2009. Effects of competitor den-
sity and physical habitat structure on the competitive intensity
of territorial white spotted charr Salvelinus leucomaenis //
J. Fish Biol. V. 74. № 1. P. 213–219. 
https://doi.org/10.1111/j.1095-8649.2008.02133.x
Hosoya K. 2002. Salmonidae // Fishes of Japan with pictorial
keys to the species. Tokyo: Tokai Univ. Press, P. 299–304.
Kawanabe H. 1989. Japanese char(r)s and masu salmon
problems: a review // Physiol. Ecol. Japan. Spec. V. 1.
P. 13–24.
Kikko T., Kai Y., Nakayama K. 2009. Relationships among
tributary length, census population size and genetic variability
of white-spotted charr (Salvelinus leucomaenis) in the Lake Bi-
wa water system // Ichthyol. Res. V. 56. № 1. P. 100–104. 
https://doi.org/10.1007/s10228-008-0063-0
Kikko T., Kataoka Y., Nishimori K. et al. 2011. Size at matu-
rity of fluvial white-spotted charr, Salvelinus leucomaenis,
around the Lake Biwa water system varies with habitat size //
Ibid. V. 58. № 4. P. 370–376. 
https://doi.org/10.1007/s10228-011-0229-z
Kouřil J., Mikodina E., Mikulin A. et al. 2009. Different sen-
sitivity between adult salmonids fish species and grayling to
an anaesthetic clove oil // Abstr. Internat. Conf. “Aquacul-
ture Europe 2009”. Trondheim, Norway. P. 89.
Morita K., Morita S.H.M. 2002. Rule of age and size at ma-
turity: individual variation in the maturation history of res-
ident white-spotted charr // J. Fish Biol. V. 61. № 5.
P. 1230–1238. 
https://doi.org/10.1006/jfbi.2002.2138
Morita K., Yamamoto S. 2002. Effects of habitat fragmenta-
tion by damming on the persistence of stream-dwelling charr
populations // Conserv. Biol. V. 16. № 5. P. 1318–1323. 
https://doi.org/10.1046/j.1523-1739.2002.01476.x
Morita K., Yokota A. 2002. Population viability of stream-res-
ident salmonids after habitat fragmentation: a case study with
white-spotted charr (Salvelinus leucomaenis) by an individual-
based model // Ecol. Modell. V. 155. № 1. P. 85–94. 
https://doi.org/10.1016/S0304-3800(02)00128-X
Morita K., Yamamoto S., Hoshino N. 2000. Extreme life his-
tory change of white-spotted char (Salvelinus leucomaenis)
after damming // Can. J. Fish. Aquat. Sci. V. 57. № 6.
P. 1300–1306. 
https://doi.org/10.1139/f00-050
Morita K., Morita S.H., Nagasawa T., Kuroki M. 2013. Mi-
gratory patterns of anadromous white-spotted charr Salvelinus
leucomaenis in Eastern Hokkaido, Japan: the solution to a
mystery? // J. Ichthyol. V. 53. № 10. P. 809–819. 
https://doi.org/10.1134/S0032945213100068
Morita K., Sahashi G., Miya M. et al. 2019. Ongoing local-
ized extinctions of stream-dwelling whitespotted charr pop-
ulations in small dammed-off habitats of Hokkaido Island,
Japan // Hydrobiologia. V. 840. № 1. P. 207–213. 
https://doi.org/10.1007/s10750-019-3891-1
Miyamoto K., Araki H. 2019. Effects of water depth and
structural complexity on survival and settlement of white-
spotted charr (Salvelinus leucomaenis) // Ibid. V. 840. № 1.
P. 103–112. 
https://doi.org/10.1007/s10750-019-3887-x
Nakajima M., Fujio Y. 1995. Genetic differentiation among
local populations of Japanese char Salvelinus leucomaenis //
Fish. Sci. V. 61. № 1. P. 11–15. 
https://doi.org/10.2331/fishsci.61.11



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 62  № 5  2022

“ПРЕСНОВОДНЫЕ КОМПОНЕНТЫ” В ПОПУЛЯЦИЯХ КУНДЖИ 555

Nakamura T. 2003. Meristic and morphometric variations
in f luvial Japanese charr between river systems and among
tributaries of a river system // Environ. Biol. Fish. V. 66.
№ 2. P. 133–141. 
https://doi.org/10.1023/A:1023674523652
Nakamura T. 2011. Relationships between physical charac-
teristics of pools and the residency of stream-dwelling
white-spotted charr // Aquac. Sci. V. 59. № 3. P. 427–433. 
https://doi.org/10.11233/aquaculturesci.59.427
Yagyu M. 2009. Foraging microhabitat of Japanese charr,
Salvelinus leucomaenis, in a mountain stream // Jpn. J. Ich-
thyol. V. 56. № 2. P. 111–118. 
https://doi.org/10.11369/jji.56.111
Yamaguchi K., Nakajima M., Taniguchi N. 2010. Loss of ge-
netic variation and increased population differentiation in
geographically peripheral populations of Japanese char
Salvelinus leucomaenis // Aquaculture. V. 308. Suppl. 1.
P. S20–S27. 
https://doi.org/10.1016/j.aquaculture.2010.07.032
Yamaguchi K., Nakajima M., Taniguchi N. 2016. Population
structure and conservation genetics of anadromous white-
spotted char (Salvelinus leucomaenis) on Hokkaido Island:
detection of isolation-by-distance. // Environ. Biol. Fish.
V. 99. № 6–7. 513–525. 
https://doi.org/10.1007/s10641-016-0494-9
Yamamoto S., Morita K. 2002. Interpopulation comparison
of size and age at smolting of white-spotted charr, Salvelinus

leucomaenis // Ecol. Freshw. Fish. V. 11. № 4. P. 281–284. 
https://doi.org/10.1034/j.1600-0633.2002.00021.x
Yamamoto S., Takahashi I., Kitano S., Goto A. 1996. Resid-
ual female parr in an anadromous population of white-spot-
ted char Salvelinus leucomaenis in southern Hokkaido, Ja-
pan // Jpn. J. Ichthyol. V. 43. № 4. P. 101–104. 
https://doi.org/10.11369/jji1950.43.101
Yamamoto S., Morita K., Goto A. 1999. Geographic varia-
tions in life-history characteristics of white-spotted charr
(Salvelinus leucomaenis) // Can. J. Zool. V. 77. № 6.
P. 871–878. 
https://doi.org/10.1139/z99-055
Yamamoto S., Kuhara M., Sawamoto Y., Tsukisaka M. 2000.
Variation of spots in Japanese char Salvelinus leucomaenis in
the rivers of Nagano prefecture, Japan // Bull. Nagano
Pref. Fish. Exp. Stn. № 4. P. 16–23.
Yamamoto S., Morita K., Koizumi I., Maekawa K. 2004. Ge-
netic differentiation of white-spotted charr (Salvelinus leu-
comaenis) populations after habitat fragmentation: spatial-
temporal changes in gene frequencies // Conserv. Genet.
V. 5. № 4. P. 529–538. 
https://doi.org/10.1023/B:COGE.0000041029.38961.a0
Zippin C. 1956. An evaluation of the removal method of es-
timation animal populations // Biometrics. V. 12. № 2.
P. 163–189. 
https://doi.org/10.2307/3001759



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ, 2022, том 62, № 5, с. 556

556

ПЕРЕСМОТР МОЛЕКУЛЯРНОЙ ФИЛОГЕНИИ ЩИПОВОК 
РОДА SABANEJEWIA (OSTEICHTHYES: COBITIDAE)#

© 2022 г.   Е. Д. Васильева1, *, Е. Н. Соловьева1, В. П. Васильев2

1Зоологический музей Московского государственного университета, Москва, Росcия
2Институт проблем экологии и эволюции РАН – ИПЭЭ РАН, Москва, Росcия

*E-mail: vas_katerina@mail.ru
Поступила в редакцию 02.02.2022 г.

После доработки 30.03.2022 г.
Принята к публикации 06.04.2022 г.

Филогенетические отношения видов рода Sabanejewia, выявленные на основании изменчивости
митохондриального гена цитохрома b (n = 95) и ядерного гена RAG-1 (n = 46) на расширенном на-
боре данных, включающем S. caspia, S. aralensis, восточноевропейские и азиатские популяции ранее
проанализированных видов, показывают, что S. caspia, S. larvata и S. romanica представляют собой
три сильно различающиеся линии митохондриальной ДНК, независимо и последовательно ответв-
ляющиеся ранее остальных клад. Однако S. caspia и S. larvata объединены в общую кладу на фило-
генетическом дереве, построенном на основе изменчивости RAG-1 (хотя и с низкой поддержкой),
что соответствует кариологическому сходству этих видов. Из-за глубокой генетической диверген-
ции и наблюдаемых морфологических отличий S. caspia и S. larvata отнесены к особому новому под-
роду Andrzhewia subg. n., который характеризуется относительно коротким хвостовым стеблем, ко-
ротким рылом и специфической окраской тела. В пределах дунайско-балканского комплекса, выделяе-
мого Пердисес с соавторами, настоящий анализ выявил монофилетическую линию митохондриальной
ДНК S. vallachica, обнаруживающую высокую поддержку; смешанный состав других линий этого ком-
плекса, по-видимому, связан с неразработанной системой диагностических признаков, что приво-
дит к неправильной идентификации особей, участвующих в филогенетическом анализе. S. baltica,
ранее считавшаяся монофилетической линией, распространённой в бассейнах Чёрного (Днестр,
Днепр, Дон) и Балтийского (Висла и Одер) морей, в данном анализе представлена двумя дифференци-
рованными филогенетическими группами. Первая группа включает особей из бассейна Балтийского
моря и системы Днестра и соответствует S. baltica s. stricto; ко второй группе относятся особи из бассейна
Дона, которых следует считать новым криптическим видом Sabanejewia. S. kubanica, S. caucasica и S. ara-
lensis выделяются как отдельные монофилетические субклады митохондриальнойДНК, что подтвер-
ждает их видовой статус; S. aurata определяется как полифилетическая группа.

Ключевые слова: филогеография, цитохром b, RAG-1, Европа, Передняя и Средняя Азия, Sabanejewia.
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Среди тупоносых рыб-ножетелок семейства Hypopomidae род Brachyhypopomus является наиболее
крупным, насчитывающим 28 видов, представители которого широко распространены в речных си-
стемах Южной Америки. Он считается монофилетическим, однако некоторые группы рода остают-
ся сложными комплексами видов и требуют таксономической ревизии. В настоящем исследовании
Brachyhypopomus cf. draco и B. gauderio были проанализированы с помощью методов цитогенетики,
чтобы найти видоспецифические маркеры и предложить эволюционные тренды в этом роде.
Brachyhypopumus cf. draco имел 2n = 26 (2m + 24a) и 18S концевые участки рДНК в хромосомной паре
23. У B. gauderio выявлена система множественных половых хромосом, у самок 2n = 42 (X1X1X2X2), у
самцов 2n = 41 (X1X2Y), с многочисленными ядрышкообразующими районами у особей обоего по-
ла. Оба вида рыб-ножетелок имели сходный гетерохроматический рисунок: перицентромерные,
промежуточные и концевые блоки, совпадающие с ядрышкообразующими районами. Использова-
ние программы Chromevol обнаружило, что 2n = 44 является плезиоморфной характеристикой
Brachyhypopomus. Эволюция кариотипа этой группы представляет собой динамический процесс, ос-
нованный на робертсоновских транслокациях, перицентрических инверсиях и интенсивной реор-
ганизации гетерохроматических элементов.

Ключевые слова: диплоидный набор, робертсоновские транслокации, река Паранапаема, половые
хромосомы, река Трамандаи, 18S рДНК.
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Во всём мире отмечается распространение видов из нативного ареала в новую среду обитания. При
этом географические барьеры на пути распространения инвазивных видов быстрыми темпами уни-
чтожаются в результате действий человека из-за преднамеренных или случайных интродукций. В
данном контексте для понимания сценариев инвазии ненативных видов может быть полезным ис-
пользование молекулярных маркеров. Цель этого исследования − выяснить генетическое разнооб-
разие и характер распространения ненативных видов (Carassius gibelio, Gambusia holbrooki и Pseudo-
rasbora parva) из наиболее западной части Турции (о. Гекчеада) с использованием митохондриаль-
ного маркера COI. Результаты настоящего исследования позволяют сделать три основных вывода:
1) в общей сложности было обнаружено 13 гаплотипов COI, из которых 11 были уникальными;
2) высокое генетическое разнообразие было выявлено у всех ненативных видов (h = 0.680 для
C. gibelio, h = 0.776 для G. holbrooki и h = 0.479 для P. parva); 3) ненативные виды, возможно, проникли
в Турцию сначала из Европы (т.е. из зоны инвазии) после того, как были завезены из своих родных
районов распространения, а затем уже на о. Гекчеада из материковой части (т.е. из Анатолии) в ре-
зультате обычной практики рыборазведения. Результаты настоящего исследования показали, что
ненативные виды появились на острове в результате вселения или всё ещё продолжают вселяться на
остров. Если результаты этого исследования будут востребованы, то деятельность по управлению
процессами биологических инвазий на острове может быть организована лучше.

Ключевые слова: ненативные виды, островная экосистема, генетическое разнообразие, многократ-
ные интродукции, цитохромоксидаза I.
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LIPARIS (LIPARIDAE) В МОРЯХ ВОСТОЧНО-СИБИРСКОМ И ЛАПТЕВЫХ
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Представлены сведения о распределении и встречаемости трёх видов липарисов – Liparis bathyarcti-
cus Parr, 1931, L. cf. fabricii Krøyer, 1847 и L. tunicatus Reinhardt, 1836 на шельфе моря Лаптевых и Во-
сточно-Сибирского моря в зависимости от температуры, солёности и типов грунтов по данным тра-
ловых съёмок 2014 и 2017 гг. Наиболее распространённым видом на обследованной акватории является
L. cf. fabricii с частотой встречаемости в море Лаптевых – 22.4%, в Восточно-Сибирском море – 24.7%.
Общие относительные численность и биомасса всех видов липарисов в Восточно-Сибирском море
(377.7 экз/км2 и 9.14 кг/км2) были несколько выше, чем в море Лаптевых (326 экз/км2 и 8.32 кг/км2).
Максимальная длина L. tunicatus в Восточно-Сибирском море (172 мм) превышает известную ранее
(160 мм). Средние значения длины и массы рыб всех трёх видов липарисов в Восточно-Сибирском
море больше, чем в море Лаптевых.

Ключевые слова: Liparis bathyarcticus, Liparis cf. fabricii, Liparis tunicatus, распределение, экология, мо-
ре Лаптевых, Восточно-Сибирское море.
DOI: 10.31857/S0042875222050241

Представители рода Liparis являются одним из
значимых структурных элементов арктической
ихтиофауны (Карамушко, 2013), хотя их разнооб-
разие в северных морях России ограничено не-
большим числом видов (табл. 1). В морях Восточно-
Сибирском и Лаптевых в настоящее время указыва-
ют четыре из них: L. bathyarcticus Parr, 1931, L. fabricii
Krøyer, 1847, L. laptevi Popov, 1933 и L. tunicatus Rein-
hardt, 1836 (Андрияшев, 1954; Чернова, 1991, 2018;
Орлов и др., 2020а, 2020б). Общие сведения об
этих рыбах можно найти в ряде сводных работ
(Андрияшев, 1954; Able, McAllister, 1980; Черно-
ва, 1991, 2013а, 2013б; Парин и др., 2014). При этом
следует иметь в виду, что представления о видах и
их номенклатура претерпели заметные измене-
ния. Ранее в арктических морях различали два ви-
да липарисов: все экземпляры со светлым пери-
тонеумом относили к L. liparis (Linnaeus, 1766), а
особей с чёрным перитонеумом – к L. koefoedi
Parr, 1931 (Андрияшев, 1954). Затем в ревизии ка-
надских авторов (Able, McAllister, 1980; Able, 1990)
широко распространённый вид L. liparis (описан-
ный из европейских бореальных вод) был разделён
с выделением в Арктике холодолюбивого L. tunica-
tus. Чернобрюхого липариса L. koefoedi из вод ар-

хипелага Шпицберген авторы посчитали идентич-
ным описанному ранее из тех же вод L. fabricii. В си-
нонимы последнего включили также имеющего
пигментированную брюшину L. laptevi Popov 1933
из моря Лаптевых (Able, 1990). Липарис Парра из
вод архипелага Шпицберген, имеющий светлый
перитонеум и описанный как подвид L. liparis
bathyarcticus, был в этой ревизии включён в сино-
нимы дальневосточного горбатого липариса L. gib-
bus Bean 1881 на основании наличия у обоих длин-
ного жаберного отверстия и формы зубов (что отли-
чает их от короткожаберных L. liparis и L. tunicatus).
В результате в сибирской Арктике упомянутые ав-
торы указывали три вида липарисов: L. tunicatus,
L. gibbus и L. fabricii. Этим представлениям следова-
ли некоторое время (Антонов, Чернова, 1989; Чер-
нова, 1991; Chernova, Neyelov, 1995). Затем были
найдены различия между L. bathyarcticus и L. gib-
bus по признакам ольфакторной системы, имею-
щим диагностическое значение в группе липаро-
вых: для L. bathyarcticus характерен уменьшенный
диаметр ноздрей задней пары (они в два раза мень-
ше передних ноздрей, имеют вид небольшой по-
ры); а у лектотипа L. gibbus (USNM 24047, восточ-
ная часть Берингова моря, о. Св. Павла, Прибыло-
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вы о-ва) ноздри задней пары по диаметру сходны с
передними, на крае имеется клапановидный вы-
рост (Chernova, 2008; Чернова, 2008, 2018). В на-
стоящее время L. bathyarcticus и L. gibbus прини-
мают как самостоятельные виды (Парин и др.,
2014; Mecklenburg et al., 2018).

Экземпляры, имеющие чёрную пигментацию
перитонеума и простые (у половозрелых особей)
зубы, традиционно определяют как L. fabricii. В
таком понимании он представляет собой видовой
комплекс, включающий L. fabricii s. str. (перито-
неум имеет серебристую гуаниновую пигментацию
на чёрном фоне), L. koefoedi (перитонеум черниль-
но-чёрный, голова сжатая с боков, её ширина 63–
70% длины головы), L. laptevi (перитонеум с раз-
реженными меланофорами на светлом несереб-
ристом фоне; голова широкая – 80% длины голо-
вы; спинной плавник низкий над туловищем и
заметно расширяется только в хвостовой части
тела) (Chernova, 2008; Чернова, 2018).

Среда обитания арктической ихтиофауны в по-
следние два десятилетия претерпевает значитель-
ные изменения. Глобальное повышение темпера-
туры оказывает существенное влияние на Арктику,
что уже привело к сокращению площади ледового
покрова с 2002 по 2017 гг. на 50% (Kwok, 2018).
Прежде всего, изменения коснулись мелковод-
ных шельфовых морей, в том числе Лаптевых и
Восточно-Сибирского, что позволило провести ис-
следования в районах, ранее недоступных для дон-
ных тралений (Чернова, 2015; Глебов и др., 2016а,

2016б; Орлов и др., 2020а, 2020б; Syomin, Zimina,
2020). Настоящее исследование представляет ре-
зультаты обработки сборов, полученных в ходе мас-
штабных траловых съёмок в вышеуказанных морях
в 2014 и 2017 гг. Благоприятные условия навигации
позволили обследовать значительную акваторию,
что дало возможность оценить как разнообразие
рыб в целом, так и количественные характеристики
отдельных таксономических групп, являющихся
неотъемлемой частью холодноводных экосистем.
Результаты по бельдюговым рыбам рода Lycodes
опубликованы ранее (Смирнова и др., 2019).

Цель настоящей работы – проанализировать
распределение, экологию, размерный состав и мас-
су рыб рода Liparis по результатам донных траловых
съёмок в морях Восточно-Сибирском и Лаптевых.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран в акватории моря Лаптевых и
Восточно-Сибирского моря на НИС “Дальние
Зеленцы” (Мурманский морской биологический
институт – ММБИ) в сентябре–октябре 2014 г. и
августе–сентябре 2017 г. (рис. 1). Границы морей
указаны в соответствии с общепринятой демарка-
цией акватории Мирового океана (Атлас …, 1980).

Рельеф дна шельфа морей Восточно-Сибир-
ского и Лаптевых в районе исследований представ-
ляет собой холмистую равнину, которая не имеет
глубоких впадин и высоких поднятий, с преобла-
дающими глубинами 20–50 м. В северной части

Таблица 1. Видовой состав рыб рода Liparis в северных морях России (Андрияшев, 1954; Чернова, 1991, 2018;
Datsky, 2015; Mecklenburg et al., 2018; Randall et al., 2019; Орлов и др., 2020а, 2020б)

№ Вид
Море

Баренцево Белое Карское Лаптевых Восточно-Сибирское Чукотское

1 L. bathyarcticus Parr 1931 – 
липарис Парра + + + + + +

2 L. cf. fabricii Krøyer 1847 – чер-
нобрюхий липарис + + + + + +

3 L. gibbus Bean 1881 – горбатый 
липарис – – – – – +

4 L. laptevi Popov, 1933 – лапте-
воморский липарис – – + + + –

5 L. liparis (Linnaeus, 1766) – 
европейский липарис + – – – – –

6 L. montagui (Donovan, 1804) – 
липарис Монтегю + – – – – –

7 L. ochotensis Schmidt, 1904 – 
охотский липарис – – – – – +

8 L. tunicatus Reinhardt 1836 – 
гренландский липарис + + + + + +

Всего 5 3 4 4 4 5
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морей на континентальном склоне глубины резко
возрастают и на абиссальной равнине достигают
величин >1000 м в море Лаптевых и >900 м в Во-
сточно-Сибирском море (Залогин, Косарев, 1999).
Подавляющее большинство тралений выполнено
до глубины 200 м и только несколько – в самой
верхней части континентального склона. Диапа-
зон исследованных глубин составил 10–436 м в
море Лаптевых и 9.3–277.0 м в Восточно-Сибир-
ском море.

На станциях с глубинами >20 м лов осуществля-
ли конвенционным донным тралом (чертёж 2837-
00-000) с мелкоячейной (12 мм) вставкой. Длитель-
ность траления составляла 30 мин, скорость –
2.5 узла. Пелагические съёмки выполнены учёт-
но-промысловым разноглубинным тралом, на-
строенным на пелагическое траление, при скоро-
сти 3.5–4.0 узла и длительности буксировки 15 мин.
На станциях с глубинами <20 м использовали трал
Сигсби с входной рамой 100 × 30 см (0.3 м2) и
ячеёй мешка 7 мм; продолжительность трале-
ния – 10 мин. Всего за экспедиционный период на
199 станциях от континентального склона на севере
до прибрежных районов на юге проведено 312 тра-
лений: донным и пелагическим тралами (284), тра-
лом Сигсби (28). Липарисы встречались в 35.9%
уловов. Всего поймано 393 экз. рыб рода Liparis.

Температуру и солёность воды измеряли на каж-
дой станции, используя автоматический СТД-
зонд SBE 19 plus (“Sea-bird Electronics”, США).
Пробы грунта отбирали дночерпателем Ван-
Вина. Тип грунта определяли по наиболее часто
пользуемым характеристикам (Клёнова, 1960).
Анализ зависимости распределения липарисов
от типов грунтов выполнен только для аквато-
рии моря Лаптевых.

Общую длину тела рыб (TL) измеряли с точно-
стью до 1 мм, массу – с точностью до 0.1 г. Плот-
ность распределения липарисов по массе (отно-
сительную биомассу) рассчитывали на основа-
нии количественных данных по составу уловов и
площади облова по формуле (Аксютина, 1968):
M' = M/1.852 t0.001Н, где М – фактическая масса
рыб в улове за 1 ч траления, кг;  – скорость хода с
тралом, узлы; t – продолжительность траления, ч;
Н – горизонтальное раскрытие устья трала, м; 1.852 –
число километров в морской миле; 0.001 – коэф-
фициент перевода метров в километры. По ана-
логичной формуле рассчитывали относительную
численность рыб. Коэффициент уловистости в
расчётах не использовали, так как он для приме-
нённых типов тралов и исследованных видов рыб
неизвестен.

v

v

Рис. 1. Карта-схема траловых станций, выполненных в морях Восточно-Сибирском и Лаптевых в сентябре–октябре
2014 г. (s) и августе–сентябре 2017 г. (d). Здесь и на рис. 2, 3: (—) – изобаты, (—) – граница морей (по: Атлас …, 1980).
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Русские и латинские названия рыб даны в со-
ответствии с современной номенклатурой (Па-
рин и др., 2014; Fricke et al., 2021), за исключением
русского названия L. bathyarcticus – липарис Пар-
ра (по: Чернова, 2013а), поскольку предложенное
для него позднее наименование “арктический”
(Парин и др., 2014) прежде использовалось для
вида L. tunicatus. За последним, во избежание пута-
ницы, сохранено название “гренландский”, пред-
ложенное в номенклатурно-фаунистической свод-
ке, широко вошедшей в научный обиход (Парин
и др., 2014). Учитывая, что группа чернобрюхих
липарисов требует таксономического уточнения
и полевое определение видов этого комплекса в хо-
де траловых съёмок было затруднительно, черно-
брюхий липарис представлен в настоящей работе
как L. cf. fabricii. Следует отметить, что L. laptevi
включён в список видового состава липарисов в мо-
рях Восточно-Сибирском и Лаптевых по результа-
там траловой съёмки 2019 г. (Орлов и др., 2020а,
2020б).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Видовой состав. Из 30 валидных родов семей-

ства Liparidae непосредственно в Арктике встре-
чаются только четыре (Chernova et al., 2004; Meck-
lenburg et al., 2018), среди которых и род Liparis,
насчитывающий в северных морях России, от Бе-
лого до Чукотского, восемь видов (табл. 1). Наи-
большее число видов отмечено в Баренцевом и
Чукотском морях, наименьшее – в Белом.

В период наших исследований в уловах были
встречены три вида: липарис Парра L. bathyarcticus,
чернобрюхий L. cf. fabricii и гренландский L. tunica-
tus. Все они характерны для арктических морей, в
том числе Лаптевых и Восточно-Сибирского (Ан-
дрияшев, 1954; Чернова, 1991, 2013а, 2013б). Лап-
тевоморский липарис L. laptevi в наших уловах не
отмечен.

Частота встречаемости и пространственное
распределение. В период исследований наиболее
обычным видом рода Liparis в море Лаптевых и Во-
сточно-Сибирском был чернобрюхий липарис, что
отмечали и ранее (Андрияшев, 1954; Чернова, 1991;
Орлов и др., 2020а, 2020б). Особи данного вида
обнаружены в море Лаптевых в 22.4% уловов, в
Восточно-Сибирском – в 24.7% (табл. 2). Черно-
брюхий липарис встречался в северной части об-
следованной акватории, включая район севернее
архипелага Новосибирские острова. Учитывая дан-
ные литературы (Чернова, 1991; Chernova, Neyelov,
1995), можно отметить, что распространение вида
приурочено в большей степени к внешней части
шельфа исследованных морей (рис. 2).

Наименьшая встречаемость отмечена для грен-
ландского липариса (11.2% – в море Лаптевых и
11.8% – в Восточно-Сибирском море). В отличие
от чернобрюхого липариса он не был обнаружен
на севере вдоль кромки шельфа, а к северу от ар-
хипелага Новосибирские острова встречался ис-
ключительно в прибрежье (рис. 2в). Такое рас-
пределение может быть обусловлено преимуще-

Таблица 2. Частота встречаемости (ЧВ), средняя плотность распределения, длина (TL) и масса рыб рода Liparis
в уловах 2014 и 2017 гг. в морях Восточно-Сибирском и Лаптевых

Примечание. n – общее число рыб в уловах; над чертой – пределы варьирования показателя, под чертой – среднее значение
и его ошибка.

Вид n, экз ЧВ, %
Плотность

TL, мм Масса, г
экз/км2 кг/км2

Море Лаптевых

L. bathyarcticus 81 20.1 121.3 4.95

L. cf. fabricii 86 22.4 71.9 0.70

L. tunicatus 39 11.2 132.8 2.67

Восточно-Сибирское море

L. bathyarcticus 80 16.3 88.2 6.29

L. cf. fabricii 87 24.7 65.5 1.30

L. tunicatus 51 11.8 224.0 1.55

±
37–270

108.3 7.6
1.0–327.05

4.4 7.6±

±
40–156

84.5 2.6 ±
0.7–53.0
10.5 1.1

±
34–134

55.3 3.5 ±
1.1–31.0
3.7 1.0

±
55–285

146.3 7.2 ±
2.8–358.0
76.5 9.2

±
56–165

103.6 2.5 ±
1.8–89.0
19.0 1.5

±
54–172

88.6 3.4 ±
2.2–83.0
12.3 1.9
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ственным обитанием вида на приматериковом
мелководье, бóльшая часть которого не была
охвачена нашими траловыми съёмками.

Пространственное распределение липариса
Парра на востоке моря Лаптевых и к северу от
Новосибирских островов обширно и сходно с рас-
пределением чернобрюхого липариса, а в средней
части Восточно-Сибирского моря его уловы, по
сравнению с другими видами, были наименьши-
ми (рис. 2а). Частота его встречаемости в море
Лаптевых составила 20.1%, в Восточно-Сибир-
ском море – 16.3% (табл. 2).

В целом частота встречаемости всех трёх видов
Liparis в исследуемых морях составила 35.9%.

Относительные численность и биомасса. Сред-
няя численность L. bathyarcticus составила в мо-
ре Лаптевых 121.3 экз/км2, в Восточно-Сибирском
море – 88.2 экз/км2 (табл. 2). Наибольшие значе-
ния его биомассы отмечены на обширной аквато-
рии от архипелага Новосибирские острова до сва-
ла глубин (рис. 3а). Наиболее высокая среди трёх
видов липарисов средняя биомасса (6.29 кг/км2)
L. bathyarcticus зарегистрирована в Восточно-Си-
бирском море; в море Лаптевых этот показатель
составил 4.95 кг/км2.

Показатели численности чернобрюхого липа-
риса различаются в двух морях в меньшей степе-
ни, чем у других видов (табл. 2). Распределение био-
массы L. cf. fabricii менее равномерно и различа-
ется почти двукратно: 0.7 в море Лаптевых против
1.3 кг/км2 в Восточно-Сибирском море (рис. 3б).

Хотя частота встречаемости гренландского ли-
париса на исследованной акватории была мини-
мальной, его относительная численность была
выше, чем у других видов, составляя в среднем
132.8 экз/км2 в море Лаптевых и 224.0 экз/км2 в
Восточно-Сибирском море (табл. 2). Наиболь-
шие значения относительной биомассы грен-
ландского липариса отмечены в западной части
Восточно-Сибирского моря, в прибрежье Ново-
сибирских островов и в ограниченном районе на
юге моря Лаптевых (рис. 3в), а средние показате-
ли для морей в целом составляли соответственно
1.55 и 2.67 кг/км2.

В целом общие показатели относительной чис-
ленности и биомассы всех видов липарисов в Во-
сточно-Сибирском море были незначительно вы-
ше, чем в море Лаптевых, составляя в первом соот-
ветственно 377.7 экз/км2 и 9.14 кг/км2, во втором –
326 экз/км2 и 8.32 кг/км2.

Батиметрическое распределение. Все три вида
липарисов отмечены на обследованной аквато-
рии в сходном и относительно широком диапазо-
не глубин, но их батиметрическое распределение
несколько различалось.

Липарис Парра в море Лаптевых обнаружен на
глубинах 15–307 м, в Восточно-Сибирском море –

на глубинах 22–277 м, но наибольшее число осо-
бей отмечено в диапазоне 10–50 м (рис. 4а, 4б). В
море Лаптевых с увеличением глубины числен-
ность и биомасса особей изменяются разнонаправ-
ленно: количественная доля особей (%) снижается,

Рис. 2. Места поимок особей Liparis bathyarcticus (а),
L. cf. fabricii (б) и L. tunicatus (в) в море Лаптевых и Во-
сточно-Сибирском в 2014 и 2017 гг.: (d) – наши дан-
ные, (e) –данные литературы по: Чернова, 1991;
Chernova, Neyelov, 1995.
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а биомасса возрастает, что связано с особенностями
батиметрического распределения рыб разного раз-
мера (крупные особи держатся на бóльших глуби-
нах, чем молодь). В Восточно-Сибирском море

численность и биомасса данного вида с глубиной
снижаются. В пределах своего обширного ареала
липарис Парра (как L. gibbus) отмечен на глубинах
от 0 м у Гренландии (Møller et al., 2010) до 647 м в во-
дах Шпицбергена (Неелов, Чернова, 2005). Сле-
дует отметить, что молодь двух видов, L. bathyarcticus
и L. tunicatus, легко спутать (Møller et al., 2010, наши
данные), и мелкие особи, отловленные на мелково-
дье, весьма вероятно, могут относиться к гренланд-
скому липарису, обитающему преимущественно у
побережий.

Liparis cf. fabricii в море Лаптевых обнаружен на
глубинах 28–307 м, в Восточно-Сибирском море –
18–101 м (рис. 4в, 4г). Основная доля рыб как по
количеству, так и по массе отмечена на глубинах
<100 м, причём в Восточно-Сибирском море бóль-
шая часть особей поймана в ещё более мелковод-
ном районе – 10–50 м. Кроме того, в море Лапте-
вых чернобрюхий липарис обнаружен на трёх
сравнительно глубоководных станциях верхней
части континентального склона (191–307 м), где
данный вид уже был отмечен на глубине 231–233 м
(Chernova, Neyelov, 1995).

Ранее считали, что этот вид характерен для
глубоких желобов в большей степени, чем для
мелководий (Андрияшев, 1954), но позднее стало
известно, что он широко распространён и на мел-
ководных акваториях (Чернова, 1991). В водах
Гренландии чернобрюхий липарис отмечен на
глубинах 5–1460 м (Møller et al., 2010). В прибре-
жье архипелага Северная Земля он найден водо-
лазным сбором на глубинах 7–20 м (Chernova
et al., 2021). Указания на обнаружение чернобрю-
хого липариса на глубине 1880 м (Кириллов и др.,
2016) вызывают сомнения, поскольку предпола-
гается, что он был пойман в пелагиали над ука-
занной глубиной (Able, 1990; Mecklenburg et al.,
2018). Широкий батиметрический диапазон мо-
жет свидетельствовать о сборном характере так-
сона Liparis cf. fabricii.

Liparis tunicatus – наиболее мелководный вид
рода в морях Арктики. Он обнаружен практиче-
ски от поверхности – 0 м (Møller et al., 2010) и
мелководья – 7–13 м (Chernova et al., 2021) до глу-
бины 620 м (Coad, Reist, 2004), но глубже 150 м
встречается редко (Парин и др., 2014). В море
Лаптевых и Восточно-Сибирском отмечен нами в
диапазонах соответственно 10–94 и 12–54 м. Бóль-
шая часть рыб как по количеству, так и по массе за-
регистрирована на глубинах <50 м (рис. 4д, 4е).

Температурный диапазон обитания. В морях
Восточно-Сибирском и Лаптевых существенное
изменение температуры с увеличением глубины
отмечается только в летний период, когда верх-
ний слой может прогреваться до 10°С (Залогин,
Косарев, 1999; Экологический атлас …, 2017). С
увеличением глубины температура водных масс
моря Лаптевых резко понижается и уже с горизонта

Рис. 3. Распределение Liparis bathyarcticus (а), L. cf. fa-
bricii (б) и L. tunicatus (в) в море Лаптевых и Восточно-
Сибирском в 2014 и 2017 гг. , (s) – станции без улова
липарисов,
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≤25 м имеет отрицательные значения (до –1.5°С).
На континентальном склоне отрицательные значе-
ния температуры прослеживаются до глубины ~100
м и >300 м, а промежуточный слой из-за влияния
тёплых атлантических вод характеризуется поло-
жительной температурой в пределах 0.6–0.8°С.
В Восточно-Сибирском море температурная стра-
тификация выражена в меньшей степени (Зало-
гин, Косарев, 1999).

Все виды рода Liparis, встречающиеся в иссле-
дованных морях, относятся к арктическим (Анд-
рияшев, 1954; Парин и др., 2014) и хорошо адап-
тированы к отрицательным значениям темпера-
туры. Наибольший термический диапазон (6.4°C)
в пределах ареала имеет L. cf. fabricii, встречаю-
щийся при температуре –1.9–+4.5°C (Чернова,
2018; Mecklenburg et al., 2018). В период исследо-
ваний в море Лаптевых чернобрюхий липарис

встречался при температуре –1.8–+0.45 (диапа-
зон 2.25)°C, в Восточно-Сибирском море – –1.7–
+2.8 (4.50)°C. Бóльшая часть особей в этих морях
(соответственно 97 и 84%) поймана в водах с от-
рицательными значениями температуры (рис. 5).

Гренландский липарис в пределах ареала от-
мечен при температурах –1.8–+3.8°C (Jørgensen
et al., 2005; Mecklenburg et al., 2018), термический
диапазон вида составляет 5.6°C. В море Лаптевых
вид пойман практически при таких же значениях
температуры: –1.77–+3.74 (5.51)°C, причём в отли-
чие от чернобрюхого гренландский липарис пред-
почитает положительные температуры (рис. 5д, 5е).
В Восточно-Сибирском море гренландский ли-
парис был пойман в водах с температурой
‒1.60…+4.20°C при несколько более высоком
её максимальном значении: на 0.4°C выше, чем бы-
ло известно для вида ранее. Термический диапазон

Рис. 4. Батиметрическое распределение Liparis bathyarcticus (а, б), L. cf. fabricii (в, г) и L. tunicatus (д, е) в море Лаптевых
(а, в, д) и Восточно-Сибирском море (б, г, е) в 2014 и 2017 гг.: (j) – численность, ( ) – биомасса.
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(5.80°C) также больше прежнего значения. Таким
образом, верхний предел положительной темпе-
ратуры для гренландского липариса возрос и
составляет в настоящее время 4.20°C. На пер-
вый взгляд, это может показаться незначитель-
ным фактом, но только до тех пор, пока не будет
затронут вопрос выживаемости вида в условиях
наблюдаемого потепления Арктики.

Липарис Парра в пределах ареала встречается
при температуре от –1.78 (Пономаренко, 1995) до
3.7°C (Mecklenburg et al., 2018), с термическим
диапазоном 5.48°C. В море Лаптевых L. bathyarcticus
отмечен при температуре –1.77–+2.73 (4.50)°C, в
Восточно-Сибирском от –1.70 до +1.92 (3.62)°C.
Бóльшая часть рыб в указанных морях (соответ-
ственно 81 и 88%) поймана в водах с отрицатель-
ными значениями температуры (рис. 5а, 5б).

Солёностный диапазон встречаемости. В море
Лаптевых увеличение солёности воды наблюдает-
ся с юго-востока на северо-запад и север. Замет-
ную роль в формировании солёностного режима
моря играет приток континентальных пресных
вод, ежегодный объём которого составляет от 541
(Bauch et al., 2009) до 720 км3 (Залогин, Косарев,
1999). На мелководных южных и юго-восточных
участках солёность варьирует в пределах 1–5‰,
на северо-западе увеличивается до 34‰, а в сред-
нем варьирует в пределах 20–30‰ (Залогин, Коса-
рев, 1999). В Восточно-Сибирском море солёность
воды увеличивается с юго-запада на северо-восток
и от прибрежья до свала глубин. В прибрежной зоне
величины поверхностной солёности составляют
18–22‰, а на севере у кромки тающих льдов –
24–26‰. В мелководных районах до глубин 20–
25 м распреснение затрагивает всю толщу воды. В

Рис. 5. Распределение Liparis bathyarcticus (а, б), L. cf. fabricii (в, г) и L. tunicatus (д, е) при разной температуре воды в
море Лаптевых (а, в, д) и Восточно-Сибирском море (б, г, е) в 2014 и 2017 гг., обозначения см. на рис. 4.
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более глубоководных районах на севере и востоке
моря на горизонтах 5–10 м (местами 10–15 м) со-
лёность резко возрастает и далее с глубиной рас-
тёт незначительно (Залогин, Косарев, 1999).
Очевидно, что обитающие в подобных условиях
липарисы должны обладать определенной эв-
ригалинностью.

Среди рассматриваемых видов наиболее эври-
галинным является чернобрюхий липарис, кото-
рый в пределах ареала отмечен при солёности от
24.40 (Есипов, 1952) до 35.03‰ (Неелов, Чернова,
2005). В период наших исследований в море Лап-
тевых вид встречался в сравнительно узком диа-
пазоне океанической солёности – 32.52–34.76‰
(большей частью выше 33.0‰). В Восточно–Си-
бирском море диапазон солёности для L. cf. fa-

bricii был заметно шире – 26.70–34.29‰, причём
бóльшая часть особей зарегистрирована при со-
лёности 29–33‰ (рис. 6).

Солёность воды, при которой отмечен липа-
рис Парра в пределах ареала, составляет от 28.67
(Mecklenburg et al., 2018) до 34.86‰ (Chernova,
Neyelov, 1995). По нашим данным, этот диапазон
оказался более широким. В море Лаптевых он со-
ставляет 25.25–34.80‰ (причём до 90% особей
встречались при солёности >33‰), в Восточно-
Сибирском море – 27.50–34.84‰ при более рав-
номерном распределении особей в градиенте со-
лёности (рис. 6а, 6б).

Гренландский липарис L. tunicatus указан в во-
дах с солёностью 32.4–33.5‰ (Mecklenburg et al.,
2018). По нашим данным, вид более эвригалин-

Рис. 6. Распределение Liparis bathyarcticus (а, б), L. cf. fabricii (в, г) и L. tunicatus (д, е) при разной солёности воды в море
Лаптевых (а, в, д) и Восточно-Сибирском море (б, г, е), 2014 и 2017 гг., обозначения см. на рис. 4.
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ный, поскольку в море Лаптевых он обнаружен в
диапазоне солёности 27.30–34.76‰ (около 80%
особей – >29‰), а в Восточно-Сибирском море –
26.70–32.50‰ (более половины рыб – <29.0‰)
(рис. 6д, 6е). Таким образом, диапазон солёности
обитания гренландского липариса существенно
шире по сравнению с имевшимися ранее данными.

Распределение по типу донных грунтов. В море
Лаптевых на мелководье донные осадки состоят
из песка и ила с включениями гальки и валунов, а
в более глубоководных районах дно покрыто ила-
ми (Суховей, 1986; Большиянов и др., 2007). По-
чти все разновидности грунтов содержат в своём
составе серую вязкую глину.

Полученная в процессе исследований инфор-
мация о характере донных осадков в местах выло-
ва липарисов показала, что они обитают в райо-
нах с грунтами четырёх основных типов (рис. 7).
Липарис Парра был пойман преимущественно в
районах с илистым дном и только изредка в ме-
стах, где донные осадки представлены песчани-
стым илом или илистым песком. В районах пои-
мок чернобрюхого липариса отмечены те же типы
грунтов, но в другом соотношении. Этот вид был
наиболее обычным на станциях, где присутствует
песчанистый ил. Гренландский липарис обитает
в районах с песчаными или в разной степени за-
иленными грунтами (илистый песок, песчанистый
ил) и не встречался в местах с илистым дном.

Размерный состав и масса тела. В районе ис-
следований наиболее крупным видом является
липарис Парра, который может достигать TL 287
мм (о. Ян-Майен) (Чернова, 1991, как L. gibbus). В
Восточно-Сибирском море был пойман экзем-

пляр почти такой же длины – 285 мм (2014 г., глу-
бина 315 м). В целом на обследованной акватории
встречались особи TL 37–285 мм и массой 1.0–
358.0 г, причём в Восточно-Сибирском море ры-
бы заметно крупнее (табл. 2). Соотношение меж-
ду линейными размерами (TL) и массой тела ли-
париса Парра, аппроксимированное степенной
функцией, показало, что рыбы одной и той же
массы тела в море Лаптевых достигают при мень-
шей длине (рис. 8а, 8б), но показатели средней
длины и массы тела рыб были выше в Восточно-
Сибирском море (табл. 2). Возможно, что липа-
рис Парра может достигать и более крупных раз-
меров. Предположение основано на поимке в
бухте Провидения особи TL 385 мм и определен-
ного как L. gibbus (Барсуков, 1958). Но, как из-
вестно (Chernova, 2008; Чернова, 2008, 2018),
после ревизии видовых характеристик горбато-
го липариса восстановлен статус L. bathyarcti-
cus, который ранее регистрировался как L. gib-
bus. Липарис Парра может встречаться в Ана-
дырском заливе (ЗИН 34378) и в целом на севере
Берингова моря (Mecklenburg et al., 2016, 2018).
Обычно размеры горбатого липариса в пределах
его современного ареала не превышают 273 мм
(Mecklenburg et al., 2018), поэтому крупный эк-
земпляр, пойманный в бухте Провидения, мог
быть и липарисом Парра.

Известная к настоящему времени максималь-
ная длина чернобрюхого липариса была зафикси-
рована в Баренцевом море и составляет 210 мм
(Wienerroither et al., 2011). Размеры рыб из наших
сборов в море Лаптевых и Восточно-Сибирском
море заметно меньше. Длина особей в море Лапте-
вых варьировала в пределах 40–156 мм, а масса –
0.7–53.0 г, в Восточно-Сибирском море – соот-
ветственно 56–165 мм и 1.8–89.0 г (табл. 2). Как и
у липариса Парра, максимальные и средние зна-
чения длины и массы тела L. cf. fabricii были более
высокими в Восточно-Сибирском море. В то же
время при одинаковой длине масса чернобрюхого
липариса и в море Лаптевых, и в Восточно-Сибир-
ском была практически идентична (рис. 8в, 8г).

Наибольшая длина гренландского липариса со-
ставляет 160 мм (Чернова, 1991). Встречаются и дру-
гие сведения по максимальным размерам (190–
200 мм), но определение видовой принадлежности
этих особей, видимо, было ошибочным (Mecklen-
burg et al., 2018). В наших сборах длина L. tunicatus
достигала 172 мм, что превышает зарегистрирован-
ную ранее. Длина гренландского липариса варьи-
ровала в пределах 34–134 мм в море Лаптевых и
54–172 мм в Восточно-Сибирском море, а масса –
соответственно 1.1–31.0 и 2.2–83.0 г. Так же как и
для двух других видов, средние значения длины и
массы особей L. tunicatus выше в Восточно-Си-
бирском море (табл. 2). При одинаковой длине
масса гренландского липариса в море Лаптевых
гораздо меньше, чем в Восточно-Сибирском мо-

Рис. 7. Встречаемость (доля по биомассе) особей трёх
видов рода Liparis на грунтах разных типов в море
Лаптевых в 2014 и 2017 гг.: ( ) – песок, ( ) – илистый
песок, ( ) – песчанистый ил, ( ) – ил.
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ре (рис. 8д, 8е), но, поскольку в наших уловах в
море Лаптевых вид представлен небольшим чис-
лом особей, среди которых доля мелких (TL 34–
50 мм) составила 50%, полученные данные следу-
ет считать предварительными.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

1. В море Лаптевых и Восточно-Сибирском
море в траловых съёмках 2014 и 2017 гг. пойманы
липарисы трёх видов – L. bathyarcticus, L. cf. fabricii и
L. tunicatus. Наиболее распространён на исследо-
ванной акватории чернобрюхий липарис, частота
встречаемости которого в море Лаптевых соста-
вила 22.4%, в Восточно-Сибирском море – 24.7%.

2. Общие относительные численность и био-
масса трёх видов липарисов в Восточно-Сибирском
море (соответственно 377.7 экз/км2 и 9.14 кг/км2)
были несколько выше, чем в море Лаптевых
(326 экз/км2 и 8.32 кг/км2).

3. Уточнены границы диапазона температуры
обитания для двух видов: нижняя для L. bathyarcti-
cus (–1.77 против –1.6°С, известной ранее) и
верхняя для L. tunicatus (4.2 против 3.8°C).

4. Уточнены нижняя и верхняя границы диа-
пазона солёности для двух видов: L. bathyarcticus
(25.25–34.84 против 28.67–34.46‰) и L. tunicatus
(26.70–34.76 против 32.4–33.5‰).

5. В море Лаптевых L. bathyarcticus обитает в
основном на участках с илистым дном, L. cf. fa-

Рис. 8. Соотношение между длиной (TL) и массой тела Liparis bathyarcticus (а, б), L. cf. fabricii (в, г) и L. tunicatus (д, е) в
море Лаптевых (а, в, д) и Восточно-Сибирском море (б, г, е) в 2014 и 2017 гг.: а – W = 5 × 10−6TL2.79, R2 = 0.95; б – W =
= 10−5TL3.02, R2 = 0.99; в – W = 10−5TL3.02, R2 = 0.91; г – W = 5 × 10−6TL3.23, R2 = 0.96; д – W = 9 × 10−5TL2.5, R2 = 0.89;
е – W = 10−5TL3.07, R2 = 0.96.
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bricii – в районах с илистыми и песчанисто-или-
стыми грунтами, L. tunicatus – с илистым песком
и песком.

6. Максимальная длина L. tunicatus в Восточ-
но-Сибирском море составляет 172 мм, что пре-
вышает известное ранее значение (160 мм). Сред-
ние значения длины и массы рыб каждого из трёх
видов липарисов больше в Восточно-Сибирском
море, чем в море Лаптевых.
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По материалам исследований 1995–2020 гг. выделены массовые и потенциально промысловые ры-
бы российских вод Чукотского моря. Из 72 видов, отмеченных в траловых уловах, 16 видов, принад-
лежащих шести семействам, являлись массовыми, среди которых семейства камбаловые (Pleu-
ronectidae) и рогатковые (Cottidae) составляли в среднем соответственно 4.8 и 0.9% всей промысло-
вой биомассы морских рыб. Основу запасов этих рыб формировала северная палтусовидная
камбала Hippoglossoides robustus, уловы прочих видов были не столь значительны. Для массовых ви-
дов камбаловых и рогатковых проанализированы размерно-возрастные и весовые характеристики,
особенности линейного и весового роста, сроки, масштабы и условия нереста. Проведено сравне-
ние биологических показателей рыб из Чукотского и Берингова морей. Отмечено, что большинство
видов (северная палтусовидная, желтопёрая Limanda aspera, сахалинская L. sakhalinensis и хоботная
L. proboscidea камбалы, бородавчатый керчак Myoxocephalus verrucosus) в пределах чукотского шель-
фа имели меньшие размеры тела, нежели рыбы из северо-западной части Берингова моря. Среди
отдельных представителей (желтобрюхая Pleuronectes quadrituberculatus и звёздчатая Platichthys stella-
tus камбалы, арктический шлемоносец Gymnocanthus tricuspis) присутствовали более крупные особи.
Прочие виды (чёрный палтус Reinhardtius hippoglossoides, несколько видов бычков) были представле-
ны исключительно молодью и неполовозрелыми особями.

Ключевые слова: семейство камбаловые Pleuronectidae, северная палтусовидная камбала Hippoglossoi-
des robustus, желтобрюхая камбала Pleuronectes quadrituberculatus, желтопёрая камбала Limanda aspera,
чёрный палтус Reinhardtius hippoglossoides, рогатковые Cottidae, бородавчатый керчак Myoxocephalus verru-
cosus, арктический шлемоносец Gymnocanthus tricuspis, биология, Чукотское море, Берингово море.
DOI: 10.31857/S0042875222050071

В нашей предыдущей работе (Датский и др.,
2022) были опубликованы многолетние материа-
лы по промысловой биомассе морских рыб и осо-
бенностям биологии представителей доминиру-
ющего семейства тресковых (Gadidae) в пределах
российских вод Чукотского моря. Для четырёх ви-
дов (минтай Gadus chalcogrammus, треска G. macro-
cephalus, навага Eleginus gracilis, сайка Boreogadus
saida) проанализированы размерно-возрастные и
весовые характеристики рыб, особенности их ли-
нейного и весового роста, сроки, масштабы и
условия нереста в исследованном водоёме и приле-
гающей к нему акватории северо-западной ча-
сти Берингова моря. В настоящей статье приве-
дены аналогичные данные по массовым видам
семейств камбаловых (Pleuronectidae) и рогат-
ковых (Cottidae).

Информация о материале и методике, а также
о промысловой биомассе массовых рыб в целом
приведена нами ранее (Датский и др., 2022). От-
метим, что основой послужили материалы девяти
комплексных траловых съёмок с 1995 по 2020 гг.,
проведённых на научно-исследовательских судах
Базы исследовательского флота ВНИРО (до 2018 г.
БИФ ТИНРО), в ходе которых выполнено 366 тра-
лений. Исследованиями в летне-осенний период
была охвачена значительная акватория российско-
го сектора Чукотского моря, за исключением его
прибрежной мелководной части с глубинами <26 м.
Траловые съёмки в 2003, 2007 и 2008 гг. были пе-
лагическими, в прочие годы – донными (в начале
сентября 2020 г. помимо донных проведены также
пять пелагических тралений). Результаты исследо-
вания биологии рыб чукотского шельфа сопостав-
ляли с материалами траловых съёмок в северо-за-
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падной части Берингова моря, ранее приведённы-
ми в отдельных публикациях (Датский, Андронов,
2007; Datsky, 2015; Датский, Мазникова, 2017), а так-
же с данными по прочим арктическим морям.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Семейство камбаловые Pleuronectidae

Северная палтусовидная камбала Hippoglossoides
robustus в северной части Тихого океана достигает
длины тела по Смитту (FL) 58 см, массы 1.8 кг и
возраста 27 лет, в уловах преобладают особи FL
27–40 см и массой 0.23−0.88 кг (Фадеев, 1987;
Munk, 2001). Данный вид камбал, наряду с минта-
ем и сайкой, входит в список рыб, наиболее мно-
гочисленных в российских водах Чукотского мо-
ря (Датский и др., 2022. Табл. 2). Его основные
скопления приурочены к юго-западной части мо-
ря (Mecklenburg et al., 2016; Орлов и др., 2019).
Уловы были представлены рыбами FL 4–46 см с
преобладанием (до 88%) в разные годы особей FL
10–23 см (рис. 1). Более крупные камбалы, а так-
же молодь FL 4–7 см, отмеченная в основном в
пелагиали (рис. 1б, 1в), встречались в значитель-
но меньших количествах. Наибольшие размеры
рыб отмечены в сравнительно тёплые годы: в
1997, 2018–2020 гг.

В целом северная палтусовидная камбала, пой-
манная на чукотском шельфе, была значительно
мельче рыб из прилегающей к нему акватории Бе-
рингова моря. Так, в Чукотском море преоблада-
ли особи FL 12–22 см в возрасте 5–9 лет, в то вре-
мя как в северо-западной части Берингова моря
доминировала камбала FL 14–29 см в возрасте 8–
15 лет (рис. 2). Ещё более заметно увеличение доли
рыб меньших размеров в направлении с юга на се-
вер. Наиболее крупные представители вида отмече-

ны в Корякском районе и западной части Анадыр-
ского залива, сходные размерно-возрастные ряды
характерны для смежных районов – чукотского
шельфа и бассейна Чирикова (рис. 3).

Масса неполовозрелых особей северной пал-
тусовидной камбалы FL 4–18 см в районе иссле-
дований составляла 1–43 г. Среди половозрелых
рыб самки были крупнее самцов: соответственно
9–46 см, 7–813 г и 11–21 см, 4–90 г (табл. 1). При
этом первые численно преобладали над послед-
ними, что весьма характерно для данного вида и в
других районах его обитания (Золотов, 2007; Дат-
ский, Мазникова, 2017). Зависимость массы (W, г)
от длины (FL, см) описывается уравнением: W =
= 0.005FL3.1942 (r = 0.97, n = 711 экз.).

Наибольшие приросты камбал в пределах чу-
котского шельфа отмечены у 2–7-годовалых осо-
бей с максимумом в возрасте 3–4 года (до 3.7 см в
год). Масса рыб начинала ускоренно возрастать
несколько позже, по достижению 5-го года жиз-
ни, при этом у 6–7-годовалых особей прирост
массы был наибольшим – до 50 г в год (табл. 2).
Учитывая, что самцы северной палтусовидной кам-
балы массово созревают в возрасте 3–5 лет при FL
14–19 см, а самки – 7–9 лет при FL 21–24 см (Золо-
тов, 2007; Датский, Мазникова, 2017), можно пред-
положить, что ускоренные приросты массы тела
рыб обусловлены процессом полового созревания.
В целом данному виду при его преимущественном
обитании в холодоводных акваториях в отличие
от прочих видов камбал характерна низкая ско-
рость роста при более раннем половом созрева-
нии (Золотов, 2007).

Палтусовидные камбалы относятся к весенне-
нерестующим видам: в северо-западной части Бе-
рингова моря нерестятся с середины апреля до се-
редины июня на глубинах <100 м при температуре

Таблица 1. Длина, масса и соотношение полов у северной палтусовидной камбалы Hippoglossoides robustus из уло-
вов в российских водах Чукотского моря

Примечание. Здесь и в табл. 4: над чертой – пределы варьирования показателя, под чертой – среднее значение; здесь и в табл. 2–4:
“–” – данные отсутствуют, n – число рыб.

Сроки
работ

n, 
экз.

Длина (FL), см Масса, г Соотно-
шение 
самки : 
самцы

Неполо-
возрелые

Половозрелые Неполо-
возрелые

Половозрелые

самки самцы оба пола самки самцы оба пола

09.2010 233 2.1 : 1.0

08–09.2018 235 2.6 : 1.0

08.2019 272 2.0 : 1.0

08–09.2020 75 – – – – – – –

7.0–16.2
10.8

10.0–29.0
17.9

12.0–20.8
14.5

10.0–29.0
16.8

3.0–35.0
12.3

15.0–200.0
66.7

15.0–90.0
29.6

15.0–200.0
54.6

7.3–17.7
11.1

11.2–45.5
21.6

11.1–19.9
16.7

11.1–45.5
20.1

2.0–43.0
11.7

9.0–813.0
106.9

11.0–78.0
37.0

9.0–813.0
86.5

4.3–12.5
9.1

8.4–29.3
19.2

10.5–19.2
13.7

8.4–29.3
17.5

1.0–16.0
5.3

7.0–235.0
75.4

4.0–55.0
20.2

4.0–235.0
57.3

7.8–29.7
17.5

4.0–308.0
65.5
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придонного слоя воды –1.7–2.4°C (Перцева-Ост-
роумова, 1961; Фадеев, 1987), в Чукотском море – с
мая по сентябрь (Дьяков, 2011). Наибольшие скоп-
ления икры северной палтусовидной камбалы (до
71 шт/м2) отмечены в юго-западной части Анадыр-
ского залива, на траверзе б. Угольная, над глубиной

65 м (Перцева-Остроумова, 1961). К сожалению, в
Чукотском море и прилегающих акваториях Берин-
гова моря до сих пор не обнаружены места массово-
го размножения вида и последующего обитания
личинок и мальков. При этом нахождение неко-
торых рыб (до 23% самок и 8% самцов) в послене-

Рис. 1. Размерный состав северной палтусовидной камбалы Hippoglossoides robustus из траловых уловов в российских во-
дах Чукотского моря: а – август–сентябрь 1997 г. (M = 16.6 см, n = 513 экз.), б – август 2007 г. (M = 14.6 см, n = 33 экз.), в –
сентябрь 2008 г. (M = 15.7 см, n = 194 экз.), г – сентябрь 2010 г. (M = 14.3 см, n = 341 экз.), д – сентябрь 2018 г. (M = 17.4 см,
n = 3103 экз.), е – август 2019 г. (M = 16.4 см, n = 4533 экз.), ж – август–сентябрь 2020 г. (M = 17.2 см, n = 5244 экз.).
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рестовом состоянии (гонады VI–II стадий зрело-
сти) в августе 2019 г. (табл. 3) позволяет предполо-
жить, что вид в пределах чукотского шельфа может
нереститься летом. Косвенным подтверждени-
ем этого можно считать присутствие в августе–
сентябре икры и личинок северной палтусовидной
камбалы в северо-восточной части Чукотского мо-
ря (Logerwell et al., 2020), что может быть резуль-
татом их выноса в эту акваторию течениями. Уве-
личение средней продолжительности сроков не-
реста и его смещение на более поздние сроки в
Чукотском море, вероятно, представляют собой
адаптации камбал к суровым условиям среды
(Дьяков, 2006). У большинства производителей в
конце лета–начале осени проходил процесс фор-
мирования новых половых продуктов с ускорен-
ным их созреванием у самцов (табл. 3).

Желтобрюхая камбала Pleuronectes quadritubercu-
latus является крупным видом, достигая наиболь-

ших FL 66 см, массы 3.8 кг и возраста 30 лет в се-
веро-западной части Берингова моря. При этом
основу уловов составляют половозрелые рыбы FL
25–51 см и массой 0.3–1.4 кг в возрасте 8–17 лет
(Датский, Андронов, 2007). В Чукотском море она
не столь многочисленна, как северная палтусо-
видная камбала, однако в отдельные годы мо-
жет формировать локальные промысловые скопле-
ния (Датский и др., 2022. Табл. 2).

Желтобрюхая камбала на чукотском шельфе бы-
ла представлена рыбами FL 19–45 см с преоблада-
нием размерной группы 26–29 см (39%). Учиты-
вая, что массовое половое созревание самцов и са-
мок этого вида в пределах прилегающего к району
исследований Берингова моря происходит при дли-
не соответственно 23–24 и 27–30 см (Фадеев, 1987;
Датский, Мазникова, 2017), доля неполовозрелых
рыб FL < 23 см была весьма незначительна – 7.7%
(рис. 4). В целом отсутствие в Чукотском море, в

Рис. 2. Размерный (а) и возрастной (б) состав северной палтусовидной камбалы Hippoglossoides robustus из донных тра-
ловых уловов в российских водах в 1997–2020 гг.: (j), (h) – Чукотское море (M = 16.4 см, средний возраст – 5.8 года,
n = 13734 экз.); (–s–) – Берингово море (M = 20.9 см, 9.6 года, n = 5875 экз.).
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Таблица 2. Длина и масса северной палтусовидной камбалы Hippoglossoides robustus разного возраста из уловов в
российских водах Чукотского моря, по данным 2018 г.

Примечание. Min–max – пределы варьирования показателя, М – среднее значение.

Возраст, годы
Длина (FL), см Масса, г

n, экз.
min–max М min–max М

2 7.0–10.0 8.8 2–7 5 7
3 11.1–12.6 11.9 11–17 13 10
4 13.5–17.4 15.6 18–40 28 15
5 15.7–20.8 17.9 25–94 45 55
6 18.2–24.3 21.0 42–134 83 38
7 22.1–25.8 24.2 71–220 133 30
8 23.8–28.3 25.9 128–234 162 14
9 26.4–29.0 27.4 180–229 204 5

10 – – – – 0
11 30.6–32.7 31.6 274–365 320 2
27 – 45.5 – 813 1
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отличие от северо-западных беринговоморских
вод, молоди камбал FL < 19 см и старшевозраст-
ных особей FL > 45 см можно объяснить как осо-
бенностями биологии вида, так и малыми сборами

первичного материала из траловых уловов. При
этом присутствие на чукотском шельфе среднераз-
мерных рыб вполне закономерно. Они имеют наи-
более широкое пространственное распределение

Рис. 3. Размерный (а–д) и возрастной (е–к) состав северной палтусовидной камбалы Hippoglossoides robustus в донных
траловых уловах из российских вод в 1997–2020 гг.: (а–к), (- -), (j) – Чукотское море (M = 17.4 см, средний возраст – 5.8 года,
n = 3103 экз.); (—), (h) – Берингово море: а, е – бассейн Чирикова (M = 19.8 см, 8.7 года, n = 90 экз.); б, ж – северная
(M = 21.0 см, 9.4 года, n = 1604 экз.); в, з – центральная (M = 20.7 см, 9.2 года, n = 3823 экз.); г, и – западная части Ана-
дырского залива (M = 23.1 см, 10.1 года, n = 263 экз.); д, к – Корякский район (M = 25.0 см, 10.7 года, n = 95 экз.).
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(Датский, Андронов, 2007) и в разные годы форми-
руют северную границу ареала вида в зависимости
от гидрологических условий (Allen, Smith, 1988;
Дьяков, 2011; Mecklenburg et al., 2018).

Размерный состав желтобрюхой камбалы в
уловах наглядно продемонстрирован на рис. 5.
Наиболее крупные особи придерживались север-
ной и центральной частей Анадырского залива.
На чукотском шельфе, в западной части залива и
акватории юго-западнее м. Наварин встречались
преимущественно рыбы средних размерных клас-
сов. При этом в двух последних районах и частично
на севере залива отмечена и молодь. В целом жел-
тобрюхая камбала отдает предпочтение более со-
лёным и тёплым водам Наваринского течения
(Харитонова и др., 1999), по мере его выхолажи-
вания и опреснения в северном направлении её
численность снижается.

Средние линейно-весовые показатели у самок
желтобрюхой камбалы выше, чем у самцов: обыч-
но самые крупные особи были самками. К примеру,

для северо-западной части Берингова моря разни-
ца в длине и массе между рыбами разных полов в
среднем составляла соответственно 5.8 см и 570 г
с численным преобладанием самок в траловых
уловах (Датский, Мазникова, 2017). Для Чукот-
ского моря данных для такого анализа недоста-
точно, можно лишь отметить, что две подвергну-
тые биологическому анализу камбалы FL 45 см
были самками и имели массу тела 1190 и 2000 г.

В северо-западной части Берингова моря жел-
тобрюхая камбала нерестится в мае–июне на глу-
бинах 180–200 м. Вымет икры происходит как у
дна при температуре воды –1.7–1.4°С, так и в по-
верхностных слоях при температуре –1.5–3.1°С
(Фадеев, 1987). Личинки длиной 5.9–6.5 мм дер-
жатся на местах нереста или вблизи от них на глу-
бинах 71–100 м, молодь длиной 5.8–8.7 см концен-
трируется в бухтах на глубине 9–10 м (Перцева-Ост-
роумова, 1961). Данные по районам икрометания
желтобрюхой камбалы в Чукотском море не най-
дены, вероятность их обнаружения невелика, ес-

Таблица 3. Распределение северной палтусовидной камбалы Hippoglossoides robustus по стадиям зрелости гонад в
российских водах Чукотского моря в августе–сентябре 2007–2019 гг., %

Месяц, год Пол
Стадия зрелости гонад

n, экз.
II III IV V VI–II

Август, 2007
Самки 100.0 0 0 0 0 1
Самцы 0 0 0 0 0 0

Сентябрь, 2010
Самки 54.6 23.7 20.6 1.1 0 97
Самцы 44.7 38.3 17.0 0 0 47

Сентябрь, 2018
Самки 43.1 51.0 5.9 0 0 153
Самцы 11.7 36.7 43.3 8.3 0 63

Август, 2019
Самки 40.4 51.3 0 0 8.3 156
Самцы 65.8 7.6 3.8 0 22.8 76

Рис. 4. Размерный состав желтобрюхой камбалы Pleuronectes quadrituberculatus в донных траловых уловах на россий-
ском шельфе в 1996–2020 гг.: (j) – Чукотское море (M = 29.8 см, n = 39 экз.), (h) – Берингово море (M = 27.8 см, n =
= 9353 экз.).
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ли принимать во внимание отсутствие крупных
половозрелых рыб и указанные выше глубины
нереста этой камбалы. При этом личинки данно-
го вида обнаружены в августе–сентябре 2012–
2013 гг. в восточной части моря (Logerwell et al.,
2020).

Желтопёрая камбала Limanda aspera – ещё
один относительно крупный и массовый вид кам-
баловых рыб, ареал которого простирается прак-
тически до северной границы Чукотского моря (Al-
len, Smith, 1988; Линдберг, Федоров, 1993; Дьяков,
2011; Mecklenburg et al., 2016, 2018). Желтопёрая
камбала в пределах своего ареала достигает мак-
симальных FL 49 см, массы 1.7 кг и возраста 39 лет
(Фадеев, 2005; Love et al., 2016). Основные скоп-

ления этого вида, помимо Охотского моря, отме-
чены в северо-западной части Берингова моря на
корякском шельфе. В траловых уловах здесь встре-
чаются камбалы FL 12–44 см с преобладанием
рыб размерных групп 17–21 и 28–32 см. Отмечена
в этом районе и поимка особи FL 45 см, массой
1.42 кг в возрасте 19 лет (Датский, Мазникова,
2017). В Чукотском море желтопёрая камбала за-
регистрирована не во всех траловых съёмках, од-
нако с потеплением водных масс она формирова-
ла локальные скопления в летне-осенний период
2018 и 2020 гг. (Датский и др., 2022. Табл. 2).

Материалы по этой камбале свидетельствуют о
присутствии на чукотском шельфе рыб FL 14–37 см.
Наибольшую встречаемость в районе исследова-

Рис. 5. Размерный состав желтобрюхой камбалы Pleuronectes quadrituberculatus в донных траловых уловах из российских
вод в 1996–2020 гг.: (а–г), (- -) – Чукотское море (M = 29.8 см, n = 39 экз.); (—) – Берингово море: а, б, в – соответ-
ственно северная (M = 38.9 см, n = 1115 экз.), центральная (M = 41.1 см, n = 980 экз.) и западная (M = 32.3 см, n = 920 экз.)
части Анадырского залива; г – Корякский район (M = 27.7 см, n = 6339 экз.).

0

10

5

15

10 15 20 25 30 35 4540 5550 60 65

0

10

5

15

10 15 20 25 30 35 4540 5550 60 65

0

10

5

15

10 15 20 25 30 35 4540 5550 60 65

0

10

5

15

10 15 20 25 30 35 4540 5550 60 65

Д
ол

я 
ры

б,
 %

Длина (FL), см

(а)

(б)

(в)

(г)



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 62  № 5  2022

ОСОБЕННОСТИ БИОЛОГИИ МАССОВЫХ РЫБ 579

ний обнаруживали среднеразмерные особи FL
19–22 см, также составлявшие в прилегающей се-
веро-западной части Берингова моря основу тра-
ловых уловов (рис. 6). При этом наиболее широ-
кий спектр размеров камбал отмечен в пределах
корякского шельфа, где рыбы в целом мельче за
счёт присутствия молоди FL < 19 см. С продвиже-
нием на север размеры камбал возрастали, увели-
чивалась доля старшевозрастных особей, кото-
рые предпочитали придерживаться широкого и
благоприятного в кормовом плане Анадырского
залива (рис. 7). Лишь часть рыб смещалась к се-
верной границе ареала, где их появлению, веро-
ятно, благоприятствовало тёплое Наваринское
течение, усиление которого отмечено в тёплые по
климатическим условиям годы (2018–2020).

В северо-западной части Берингова моря жел-
топёрой камбале характерны большие размеры и
масса самок. Самцы после наступления половой
зрелости замедляли свой рост, разница между сред-
ними значениями длины и массы тела самцов и са-
мок достигала 3.0 см и 220 г. С возрастом самки
ещё больше перегоняли самцов по длине и массе,
они численно преобладали в уловах (Датский, Маз-
никова, 2017).

Желтопёрая камбала довольно быстро растёт в
первые два года, достигая FL 9–16 см в зависимо-
сти от района обитания. В последующем годовой
прирост снижается до 3–6 см по достижению 5-го-
довалого возраста и до 1.5–2.0 см у рыб старших
возрастов. Самцы впервые созревают в Беринго-
вом море при FL 12–25 см, массово – при FL 17 см
в возрасте 3–4 года. Самки – соответственно при
FL 19–35 и 29 см в возрасте 8–9 лет (Фадеев,
1987). Аналогичных данных по Чукотскому морю
собрать не удалось.

В западной части Берингова моря желтопёрая
камбала размножается с июня по начало августа
при температуре воды 1–4°С на глубинах <50 м,

заканчивая нереститься иногда в конце августа–на-
чале сентября (Перцева-Остроумова, 1961). Мате-
риалы из северо-западной части Берингова моря
показали присутствие нерестующих и недавно от-
нерестившихся особей в августе в годы с развити-
ем гидрологических условий по холодному типу
(Датский, Мазникова, 2017). Сведений о местах
нереста желтопёрой камбалы, количестве и рас-
пределении её икры на чукотском шельфе не об-
наружено. Учитывая малое число производите-
лей в районе исследований, с большой долей ве-
роятности можно говорить о том, что вид здесь не
нерестится. На это указывают и данные по рас-
пространению икры желтопёрой камбалы: её се-
верное распространение ограничено м. Наварин
(Дьяков, 2011). В то же время, как и в случае с
желтобрюхой камбалой, личинки L. aspera обна-
ружены (причём в больших количествах) в авгу-
сте–сентябре 2012–2013 гг. в восточной части Чу-
котского моря (Logerwell et al., 2020).

Прочие камбалы (звёздчатая Platichthys stellatus,
сахалинская L. sakhalinensis, хоботная L. probosci-
dea) были менее численными на чукотском шель-
фе по сравнению с вышеописанными видами.
Звёздчатая камбала – крупный представитель
семейства, достигающий в водах западной ча-
сти Берингова моря FL 46 см, массы тела 1.97 кг и
возраста 38 лет (Золотов, 2010), за счёт своих раз-
меров может в отдельные годы формировать в
районе исследований локальный промысловый
запас (Датский и др., 2022. Табл. 2). При этом для
уточнения этого запаса необходимо охватывать ис-
следованиями малые глубины, учитывая, что эта
камбала предпочитает мелководный шельф Чукот-
ского полуострова (Дьяков, 2011; Chernova, 2011).
Сборы по звёздчатой камбале минимальны: в во-
дах Чукотского моря имеются сведения о поимке
трёх рыб FL 24, 44 и 45 см (рис. 8а), масса наибо-
лее мелкой 190 г. Скудности данных способство-
вало отсутствие тралений на глубинах <25 м, где в

Рис. 6. Размерный состав желтопёрой камбалы Limanda aspera в донных траловых уловах на российском шельфе в
1999–2020 гг.: (j) – Чукотское море (M = 22.4 см, n = 10 экз.), (h) – Берингово море (M = 22.5 см, n = 7047 экз.).
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летне-осенний период в основном обитает этот
вид (Золотов, 2010). В то же время крупные разме-
ры пойманных особей указывают на постоянное
обитание звёздчатой камбалы на мелководье чу-
котского шельфа, учитывая её кормовые мигра-
ции на большие глубины и то, что она не совер-
шает протяжённых миграций в течение жизни.

Встречаемость на чукотском шельфе относи-
тельно мелких сахалинской и хоботной камбал
сравнительно низкая, что вполне объяснимо, учи-
тывая проходящую по нему северную границу их
ареалов (Allen, Smith, 1988; Дьяков, 2011; Mecklen-
burg et al., 2018). Длина, масса и возраст первого
вида достигают в западной части Берингова моря
34 см, 500 г и 17 лет (Золотов, 2010). Самые круп-
ные рыбы зарегистрированы на корякском шель-
фе, с продвижением на север размеры вида сни-
жались (рис. 8б–8г). В пределах района исследова-
ния в 2018, 2020 гг. отмечены поимки сахалинской
камбалы FL 13, 15, 18 и 24 см, нахождению которых
здесь с большой долей вероятности способство-
вало общее потепление водных масс, характерное
для конца 2010-х гг. (Eisner, 2019). Принимая во
внимание половое созревание самцов и самок

этого вида при FL 13 и 16 см в возрасте соответ-
ственно 2 и 4 года (Золотов, 2010), можно предпо-
ложить, что все камбалы на шельфе Чукотского
моря были половозрелыми. Относительно хобот-
ной камбалы, достигающей FL 42 см, массы 740 г
и возраста 13 лет (Золотов, 2010), можно отметить
поимку в 2018 г. лишь одного экземпляра FL 18 см.
Основная масса рыб этого вида отмечена южнее
Берингова пролива, для них выявлена тенденция к
увеличению доли более крупных рыб в юго-запад-
ном направлении. В этой акватории самцы и самки
впервые созревают при достижении FL 16 и 18 см на
третьем–четвёртом году жизни (Золотов, 2010).

Звёздчатая и хоботная камбалы начинают не-
реститься в апреле, сахалинская – в мае (с пиком у
всех видов в июле), заканчивают к сентябрю. Ос-
новные места нереста этих рыб располагаются в
юго-западной части Берингова моря, икра и ли-
чинки не отмечены севернее м. Наварин (Дьяков,
2019). В российских водах Чукотского моря их не-
рест не зарегистрирован и, учитывая отсутствие
большого числа производителей сахалинской и
хоботной камбал, маловероятно, что и эти виды
здесь нерестятся. Однако имеются сведения о на-

Рис. 7. Размерный состав желтопёрой камбалы Limanda aspera в донных траловых уловах из российских вод в 1999–
2020 гг.: (а–в), (- -) – Чукотское море (M = 22.4 см, n = 10 экз.); (—) – Берингово море: а, б – соответственно северная
(M = 24.3 см, n = 71 экз.) и западная (M = 24.2 см, n = 99 экз.) части Анадырского залива; в – Корякский район, M = 22.5 см,
n = 6877 экз.).
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хождении личинок этих видов в восточной части
моря (Logerwell et al., 2020). Звёздчатая камбала, по-
видимому, может формировать на мелководье ло-
кальные нерестовые участки, однако для выясне-
ния этого необходимо проводить специализиро-
ванные исследования. При этом есть сведения о её
размножении в арктических водах по достижению
ими температуры 1.5–6.8°C (Coad et al., 1995).

Тихоокеанский чёрный палтус Reinhardtius hip-
poglossoides наряду с белокорым палтусом Hippo-
glossus stenolepis является наиболее крупным пред-
ставителем камбаловых рыб, достигая FL 130 см,
массы 13 кг и возраста 24 лет (Новиков, 1974; Но-
виков и др., 1992). В траловых уловах молодь чёр-
ного палтуса начинает встречаться в большом ко-

личестве при FL 10–15 см в возрасте 1 год. При
достижении FL ~ 30 см и возраста 3 года молодь
обитает в основном в пределах шельфа, переходя по
мере роста на большие глубины. В пределах матери-
кового склона (≥200 м) основу уловов составляют
особи в возрасте 4–21 год при FL 30–90 см (Шун-
тов, 1971; Мазникова и др., 2015).

Учитывая закономерности батиметрическо-
го распределения чёрного палтуса, ожидаемым
представляется присутствие на мелководном чукот-
ском шельфе преимущественно молоди вида FL до
5–21 см в возрасте 0+–2+. Лишь в 2018 г. зафикси-
рованы незначительные заходы рыб FL 22–44 см
(рис. 9). Отметим, что единичные поимки палтуса
FL 44–65 см на севере и северо-западе Чукотско-

Рис. 8. Размерный состав сахалинской Limanda sakhalinensis, хоботной L. proboscidea и звёздчатой Platichthys stellatus
камбал в донных траловых уловах из российских вод в 1996–2020 гг.: а – Чукотское море, б–г – Берингово море: б, в – со-
ответственно северная часть и западная части Анадырского залива; г – Корякский район. Камбалы: (- -) – сахалинская (n =
= 1079 экз.), (—) – хоботная (n = 856 экз.), (h) – звёздчатая (n = 3 экз.).
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го моря в пределах его аваншельфа на глубинах
230–370 м описаны и ранее (Циновский, 1981;
Mecklenburg et al., 2014), однако массовых скопле-
ний вида обнаружено не было. Полученные данные
свидетельствуют в пользу выноса молоди чёрного
палтуса на чукотский шельф (вдоль побережья
Аляски до м. Лисберн и в сторону Чукотского
подводного плато) посредством тихоокеанских
течений через Берингов пролив из Берингова мо-
ря, где находятся основные нерестилища и нагуль-
ные акватории тихоокеанской группировки вида
(Дьяков, 1990, 2011; Шунтов и др., 1994; Barber et al.,
1997; Mecklenburg et al., 2002; Чернова, 2017). По-
добный вынос молоди из Баренцева моря с тёп-
лыми водами атлантического происхождения в
моря Карское и Лаптевых отмечен и для северо-
восточного арктического чёрного палтуса R. hip-
poglossoides (Филина, Буданова, 2015; Глебов и др.,
2016). В целом удалённость Чукотского моря от
мест обитания взрослых особей тихоокеанского
палтуса, малое их присутствие здесь (Датский
и др., 2022. Табл. 2), а также тот факт, что половое
созревание рыб происходит при FL 42–52 см (Фа-
деев, 2005), свидетельствуют о небольшом про-
мысловом значении вида в районе исследований.

Особенности распространения молоди на
шельфе Чукотского и Берингова морей наглядно
отражены на рис. 10, 11. Если в Чукотском море
доминировали особи FL 6–14 см (до 83% всех
рыб), то в Беринговом преобладали более крупные
рыбы FL 22–28 см (43%) с незначительными выхо-
дами на шельф крупноразмерного палтуса. В основ-
ном поимки крупных особей отмечены в Коряк-
ском районе, где относительно узкий шельф благо-
приятствует кормовым миграциям в эту акваторию
половозрелых рыб с материкового склона. В се-
верном направлении присутствие таких особей в
траловых уловах закономерно снижается, отража-
ясь на средних размерах вида. Отметим, что трало-
вые орудия лучше отлавливают мелкоразмерных
рыб, что позволяет оценить урожайность отдель-
ных поколений вида, в то время как в донные яру-

сы и жаберные сети преимущественно попадают
старшевозрастные особи (Мазникова и др., 2015).

В водах Чукотского моря неполовозрелые осо-
би палтуса FL 6–21 см имели массу 1–100 г. Сам-
ки при больших предельных размерах в среднем
были мельче самцов, опережая последних по мас-
се (табл. 4). С возрастом разница в одной возраст-
ной группе между более крупными самками и
самцами достигает 7 см, при этом в уловах среди
рыб FL < 50 см преобладают самцы, у старшевоз-
растных рыб самок становится в два–три раза
больше (Датский, Мазникова, 2017). В нашем слу-
чае самки незначительно преобладали над самца-
ми, однако малочисленные сборы могут не отра-
жать истинного соотношения полов. Сходное
преобладание самок среди рыб FL 15–45 см, толь-
ко в большем соотношении (2.8 : 1.0), отмечено у
палтуса морей Восточно-Сибирского и Лаптевых
(Чернова, 2017).

Для чёрного палтуса в пределах чукотского
шельфа зависимость длина–масса следующая:
W = 0.0022FL3.3793 (r = 0.98, n = 26 экз.).

Все проанализированные рыбы в конце лета
находились преимущественно на стадии покоя по-
ловых продуктов (по 3 экз. самок и самцов), лишь у
одной самки (FL 44.2 см, 780 г) гонады начали со-
зревать. Полученные данные сопоставимы для
этого периода со сведениями по рыбам северо-за-
падной части Берингова и Карского морей (Фи-
лина, Буданова, 2015; Мазникова и др., 2018).

Места размножения чёрного палтуса в Чукот-
ском море до настоящего времени не обнаружены,
есть лишь гипотезы о возможном нересте рыб в
прилегающих к району исследований Северном Ле-
довитом океане и море Бофорта (Чернова, 2017).
Можно предположить, что условия для воспроиз-
водства в исследованном нами районе Арктики
неблагоприятны для данного вида и поимка един-
ственной особи с созревающими половыми про-
дуктами лишь подтверждает это. Сходная ситуация
отмечена и в западном секторе Арктики, где общее
потепление в 2007–2010 гг. привело к появлению в

Таблица 4. Длина, масса и соотношение полов у чёрного палтуса Reinhardtius hippoglossoides из уловов в россий-
ских водах Чукотского моря

Сроки
работ

n, 
экз.

Длина (FL), см Масса, г Соотно-
шение 
самки : 
самцы

Неполо-
возрелые

Половозрелые Неполо-
возрелые

Половозрелые

самки самцы оба пола самки самцы оба пола

08–09.1997 10 – – – – – – –

09.2010 5 – – – – – – –

08–09.2018 11 1.3 : 1.0

9.0–21.0
13.7

9.0–100.0
27.4

7.0–13.0
8.8

1.0–12.0
3.8

5.5–7.8
6.5

19.4–44.2
30.3

24.7–38.2
31.0

19.4–44.2
30.6

1.0–2.0
1.3

38.0–780.0
312.0

103.0–489.0
262.0

38.0–780.0
291.0
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Карском море в небольшом количестве половозре-
лого палтуса в пред- и посленерестовом состоянии,
указывающего на его возможный локальный нерест
в этой в целом неблагоприятной для обитания вида
акватории (Филина, Буданова, 2015).

В смежном с Чукотским Беринговом море палтус
нерестится в октябре–декабре между прол. Унимак

и о-вами Прибылова (Alton et al., 1988), а также
вдоль корякского побережья и в южной части
Анадырского залива, между м. Наварин и о-вом
Св. Матвея на глубинах 100–680 м при температу-
ре воды 1.0–3.5°С (Новиков, 1974). Икра созрева-
ет в толще воды на глубинах >550 м, личинки по
мере развития сносятся в мелководные участки.
Мальки чёрного палтуса FL 59–65 мм встречены в

Рис. 9. Размерный состав чёрного палтуса Reinhardtius hippoglossoides в траловых уловах из российских вод Чукотского
моря: а – август–сентябрь 1997 г. (M = 12.1 см, n = 29 экз.), б – август 2007 г. (M = 7.2 см, n = 117 экз.), в – сентябрь 2008 г.
(M = 7.6 см, n = 21 экз.), г – сентябрь 2010 г. (M = 8.1 см, n = 16 экз.), д – сентябрь 2018 г. (M = 17.4 см, n = 18 экз.); е –
август–сентябрь 2020 г.: (j) – донные научные траления (M = 12.1 см, n = 15 экз.), (−s−) – пелагические промысловые
траления (M = 13.2 см, n = 12 экз.).
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южной части Анадырского залива на глубинах
18–40 м (Мусиенко, 1957).

Семейство рогатковые Cottidae
Бородавчатый керчак Myoxocephalus verrucosus

относится к крупным бычкам, достигая в преде-

лах своего ареала FL 54 см, массы 2.2 кг и возраста
13 лет. Как правило, таких величин достигают сам-
ки данного вида, наибольшие длина и возраст сам-
цов не превышают 26 см и 9 лет (Андрияшев, 1954;
Токранов, 1986). В прилегающей к району иссле-
дования северо-западной части Берингова моря
бородавчатый керчак придерживается шельфа с

Рис. 10. Размерный состав чёрного палтуса Reinhardtius hippoglossoides в донных траловых уловах на российском шель-
фе в 1997–2020 гг.: (j) – Чукотское море (M = 12.5 см, n = 80 экз.), (h) – Берингово море (M = 26.1 см, n = 94 экз.).
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Рис. 11. Размерный состав чёрного палтуса Reinhardtius hippoglossoides в донных траловых уловах из российских вод в
1997–2020 гг.: (а–в), (- -) – Чукотское море (M = 9.3 см, n = 238 экз.); (—) – Берингово море: а, б – соответственно
центральная (M = 19.8 см, n = 39 экз.) и западная (M = 25.3 см, n = 31 экз.) части Анадырского залива; в – Корякский
район (M = 37.3 см, n = 24 экз.).
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глубинами <70 м, абсолютно доминируя в сооб-
ществах рыб между мысами Чукотский и Дежнёва
(Датский, Андронов, 2007). В Чукотском море рас-
пространён вдоль побережья Аляски до м. Лисберн
(Allen, Smith, 1988), в российских водах его встреча-
емость также высока (Орлов и др., 2019).

На чукотском шельфе в траловых уловах
встречался бородавчатый керчак FL 6–50 см с
преобладанием особей FL 30–42 см (~59% по чис-
ленности). Последние в основном доминировали
в придонных горизонтах, в то время как в пелаги-
али была высока доля молоди FL 6–20 см (рис. 12).
В целом особи вида в районе исследований не-
сколько мельче рыб из северо-западной части Бе-
рингова моря за счёт большего присутствия непо-
ловозрелых рыб FL 9–14 см и отсутствия крупно-
размерных бычков FL > 50 см (рис. 13) в возрасте
10–11 лет (Датский, Андронов, 2007).

Если рассматривать размеры бычков по от-
дельным районам шельфа в пределах российских

вод Чукотского и Берингова морей, то в большин-
стве участков рыбам с чукотского шельфа был ха-
рактерен широкий диапазон значений длины осо-
бей в модальной группе (рис. 14). Наиболее сход-
ным с чукотским шельфом размерный состав рыб
был в акватории южнее Берингова пролива (бас-
сейн Чирикова). На севере Анадырского залива
отмечены наиболее мелкие рыбы, крупноразмер-
ные особи отсутствовали. В западной части зали-
ва и на корякском шельфе, напротив, доля круп-
ных особей была больше, нежели в Чукотском
море. Исключительно половозрелые рыбы при-
держивались центральной части Анадырского за-
лива, в то время как основная масса бычков пред-
почитала прибрежные участки шельфа с глубинами
<70 м (Датский, 2017). Особенностью распределе-
ния вида в пределах чукотского шельфа следует
признать и нахождение здесь значительного коли-
чества молоди FL < 12 см, в то время как в южных

Рис. 12. Размерный состав бородавчатого керчака Myoxocephalus verrucosus из траловых уловов в российских водах Чу-
котского моря: а – август 2007 г. (M = 18.3 см, n = 39 экз.), б – сентябрь 2008 г. (M = 19.9 см, n = 51 экз.), в – сентябрь
2010 г. (M = 29.6 см, n = 213 экз.), г – сентябрь 2018 г. (M = 28.6 см, n = 29 экз.), д – август 2019 г. (M = 33.4 см, n = 34 экз.).
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районах, за исключением бассейна Чирикова,
она практически не отмечена в траловых уловах.

Длина и масса молоди керчаков на чукотском
шельфе варьировали в пределах соответственно
7–16 см и 4–79 г. Самки были крупнее самцов: их
средние размеры и масса были больше на 8.8 см
(41.0 против 32.2 см) и 638 г (1178 против 540 г). На
это указывают и максимальные значения длины и
массы бычков в траловых уловах: у самцов – 21–
38 см и 140–820 г, у самок – 22–48 см и 145–1645 г.
В целом эти данные подтверждают точку зрения о
половом диморфизме керчаков, проявляющемся
в разных размерах самцов и самок. Последние
крупнее, быстрее растут, позже созревают и дольше
живут (Токранов, 1986; Борец, 1997). К примеру,
в северо-западной части Берингова моря самки с
четырёх лет перегоняют самцов в линейном и ве-
совом росте, а средняя разница достигает 10.9 см
и 590 г (Датский, Андронов, 2007). Зависимость
длина–масса для бородавчатого керчака в пределах
чукотского шельфа следующая: W = 0.0109FL3.0934

(r = 0.99, n = 40 экз.).
В водах северо-западной части Берингова мо-

ря массовое созревание самок бородавчатого кер-
чака происходит при FL 31 см в возрасте 5 лет, сам-
цов – при FL 12 см в 3–4-летнем возрасте (Датский,
Андронов, 2007). На чукотском шельфе у боль-
шей части самок (83.3%) половые продукты были
на IV стадии зрелости, у 100% самцов гонады бы-
ли III стадии. Керчаки обычно нерестятся позд-
ней осенью на мелководных участках шельфа при
температуре придонного слоя воды 1°С с числен-
ным преобладанием самок (Андрияшев, 1954).

Арктический шлемоносец Gymnocanthus tricuspis –
арктический вид, южная граница ареала которого
проходит в Анадырском заливе у м. Наварин
(Chernova, 2011), северная – в основном в преде-
лах шельфовой зоны арктических морей циркум-
полярно (Mecklenburg et al., 2016). В юго-западной

части Чукотского моря этот относительно мелкий
керчак встречается повсеместно (Mecklenburg et al.,
2016; Орлов и др., 2019), обитание его приурочено
преимущественно к глубинам <100 м при отри-
цательной или близкой к 0°С температуре воды
(Андрияшев, 1954).

Размеры арктического шлемоносца в трало-
вых уловах варьировали в пределах 5–20 см, в пе-
лагических слоях преобладала молодь FL 6–8 см
(58%), у дна доминировали особи FL 11–16 см (до
91%). Наиболее крупные рыбы отмечены в донных
тралениях 2018–2019 гг., в 2020 г. основу скоплений
формировали сравнительно мелкие керчаки FL
9–12 см (рис. 15). Отметим, что сходные, но не-
сколько меньшие размеры зарегистрированы у это-
го вида в осенний период на шельфе Карского моря:
уловы были представлены особями FL 4–17 см с
преобладанием рыб FL 4–8 см (Токранов, Орлов,
2021). Вероятно, более подходящие для вида усло-
вия обитания на чукотском шельфе отразились в
его больших по сравнению с рыбами северо-запад-
ной части Берингова моря (рис. 16) размерах. Ес-
ли в районе исследований преобладали особи FL
10–16 см, составившие около 87% всех уловов
керчака, то на североберинговоморском шельфе
основу скоплений представляли рыбы FL 9–14 см
(около 78%). Масса особей FL 8–10 см составляла
10–19 г. В целом арктический шлемоносец явля-
ется самым мелким из шести видов рода Gymno-
canthus: длина, масса и возраст самцов и самок не
превышают соответственно 14 и 25 см, 75 и 120 г,
7 и 8 лет (Токранов, Орлов, 2021). При этом для
северо-восточной части Чукотского моря имеют-
ся сведения, что самки достигают возраста как
минимум 9, самцы – 8 лет (Smith et al., 1997).

Самцы арктического шлемоносца, как и у дру-
гих видов шлемоносцев, в отличие от самок зна-
чительно мельче, созревают в более раннем воз-
расте и имеют меньшую продолжительность жиз-
ни (Токранов, 2016). В течение первого года жизни

Рис. 13. Размерный состав бородавчатого керчака Myoxocephalus verrucosus в донных траловых уловах на российском
шельфе 2001–2019 гг.: (j) – Чукотское море (M = 29.7 см, n = 280 экз.), (h) – Берингово море (M = 30.0 см, n = 774 экз.).
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данный вид достигает FL 4–5 см, второго – 7–8 см,
далее самки растут быстрее самцов, достигая поло-
возрелости к 4-му году жизни. К примеру, на шель-
фе Карского моря разница в длине и массе тела
между рыбами разных полов достигает в возрасте
7 лет в среднем почти 1.7 см и 20 г (Токранов, Ор-
лов, 2021).

Сроки и районы размножения арктического шле-
моносца, так же, как и сроки эмбрионального пери-
ода, точно не установлены, однако он, вероятно, на-
чиная с конца сентября нерестится в пределах мел-
ководного шельфа (Андрияшев, 1954). Единичные
поимки личинок данного вида отмечены в восточ-
ной части Чукотского моря (Logerwell et al., 2020).

Рис. 14. Размерный состав бородавчатого керчака Myoxocephalus verrucosus из донных траловых уловов в российских
водах в 2001–2019 гг.: (а–д), (- -) – Чукотское море (M = 29.7 см, n = 280 экз.); (—) – Берингово море: а – бассейн
Чирикова (M = 31.3 см, n = 135 экз.); б, в, г – соответственно северная (M = 28.0 см, n = 41 экз.), центральная (M = 37.9 см,
n = 12 экз.) и западная части (M = 31.8 см, n = 79 экз.) Анадырского залива; д – Корякский район (M = 29.4 см, n = 507 экз.).
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Прочие бычки (многоиглый керчак M. polyacan-
thocephalus, бычок-бабочка Hemilepidotus papilio, бе-
лобрюхий получешуйник (получешуйник Джорде-
на) H. jordani, узколобый шлемоносец G. galeatus)
относятся к крупноразмерным представителям
рогатковых рыб, имеющих высокую численность

в Беринговом море и прилегающих южнее водах.
Несмотря на довольно обширный ареал (Тупоно-
гов, Кодолов, 2014; Mecklenburg et al., 2018), присут-
ствие этих рыб в российских водах в массе ограни-
чено юго-западной частью Анадырского залива
(Датский, Андронов, 2007), на чукотском шель-

Рис. 15. Размерный состав арктического шлемоносца Gymnocanthus tricuspis из донных траловых уловов в российских
водах Чукотского моря: а – август 2007 г. (M = 8.6 см, n = 26 экз.), б – сентябрь 2018 г. (M = 13.5 см, n = 728 экз.), в –
август 2019 г. (M = 13.4 см, n = 365 экз.), г – август–сентябрь 2020 г. (M = 12.2 см, n = 522 экз.).
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Рис. 16. Размерный состав совокупных выборок арктического шлемоносца Gymnocanthus tricuspis из донных траловых
уловов в российских водах в 2005–2020 гг.: (j) – Чукотское море (M = 13.0 см, n = 1615 экз.), (h) – Берингово море (M =
= 11.8 см, n = 605 экз.).
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Рис. 17. Размерный состав некоторых видов семейства рогатковых (Cottidae) из траловых уловов 2001–2020 гг. в россий-
ских водах Чукотского (j) и Берингова (h) морей: а – многоиглый керчак Myoxocephalus polyacanthocephalus (Чукотское
море: M = 11.2 см, n = 17 экз.; Берингово море: M = 44.2 см, n = 2197 экз.), б – бычок-бабочка Hemilepidotus papilio
(Чукотское море: M = 4.5 см, n = 387 экз.; Берингово море: M = 24.0 см, n = 915 экз.), в – белобрюхий получешуйник He-
milepidotus jordani (Чукотское море: M = 4.5 см, n = 387 экз.; Берингово море: M = 24.0 см, n = 915 экз.), г – узколобый
шлемоносец Gymnocanthus galeatus (Чукотское море: M = 13.7 см, n = 250 экз.; Берингово море: M = 28.6 см, n = 2337 экз.).
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фе отмечены исключительно неполовозрелые осо-
би (рис. 17). Так, один из самых крупных видов
бычков – многоиглый, достигающий в северо-за-
падной части Берингова моря FL 85 см, массы 9 кг
и возраста 16 лет (Датский, 2017), в российских
водах Чукотского моря был представлен особями
FL 7–27 см с доминированием молоди FL 7–11 см
(70.6% всех уловов). Учитывая, что самки и самцы
этого вида начинают созревать соответственно
при FL 36–40 и 25 см (Датский, Андронов, 2007),
можно констатировать полное отсутствие поло-
возрелых рыб в районе исследований, несмотря на
большое количество проведённых здесь траловых
съёмок (рис. 17а). Наиболее крупные особи вида от-
мечены юго-западнее м. Наварин (в этой аквато-
рии пределы длины рыб наибольшие) и на севе-

ре Анадырского залива (рис. 18), гидрологиче-
ские условия которого ограничивают северное
распространение половозрелых рыб. Молодь же,
вероятно, посредством тёплого Наваринского те-
чения выносится в северную часть Берингова мо-
ря и на чукотский шельф. Отметим, что почти все
поимки керчаков в Чукотском море выполнены
пелагическими тралами.

Свыше 98% особей бычка-бабочки выловлены
в пелагиали чукотского шельфа. Этот вид получе-
шуйных бычков, имеющий в северо-западной ча-
сти Берингова моря предельные значения длины
и массы тела 8–37 см и 0.05–1.66 кг (Датский,
2017), в районе исследования был представлен пре-
имущественно молодью FL 3–12 модальной груп-
пы 4–5 см – 93.0% всех уловов (рис. 17б). Учиты-

Рис. 18. Размерный состав многоиглого керчака Myoxocephalus polyacanthocephalus из траловых уловов в российских во-
дах в 2001–2020 гг.: (а–г), (- -) – Чукотское море (M = 11.2 см, n = 17 экз.); (—) – Берингово море: а, б, в – соответ-
ственно северная (M = 46.3 см, n = 154 экз.), центральная (M = 40.4 см, n = 259 экз.) и западная (M = 42.1 см, n = 1123 экз.)
части Анадырского залива; г – Корякский район (M = 44.2 см, n = 661 экз.).
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вая, что в ходе траловых работ отмечена лишь од-
на поимка особи FL 19 см, а половое созревание
вида происходит в возрасте 4–8 лет при FL 18–28 см
(Датский, 2017), все рыбы являлись неполовозре-
лыми и, скорее всего, их присутствие здесь (так
же, как и молоди многоиглого керчака) обуслов-
лено заносом тёплыми течениями Берингова мо-
ря. Отметим, что для молоди FL 4–5 см зарегистри-
ровано оседание из пелагических в придонные слои
как в северо-восточной части Чукотского моря
(Mecklenburg et al., 2018), так и в его юго-западной
части (у дна поймана молодь FL 4–7 см).

Ещё один вид получешуйных бычков – бело-
брюхий получешуйник – встречен в водах Чукот-
ского моря в меньших количествах, нежели бычок-
бабочка, что вполне объяснимо, учитывая его в це-
лом менее северное распространение (Mecklenburg
et al., 2018). Здесь также отмечены только неполо-
возрелые рыбы FL 11–16 см, присутствие кото-
рых, по-видимому, определяет северную границу
ареала вида. К примеру, более благоприятные для
обитания этого получешуйника условия в северо-
западной части Берингова моря способствуют при-
сутствию в акватории особей FL 8–53 см с модой
30–36 см – 65.2% (рис. 17в). Масса таких рыб ва-
рьирует в пределах 0.10–1.91 кг, а созревают они
на 4–7-м году жизни при FL 26–40 см. При этом
в других районах получешуйник Джордена может
достигать FL 62 см, массы 2.8 кг и возраста 28 лет
(Фадеев, 2005; Hutchinson, TenBrink, 2011; Ten-
Brink, Buckley, 2013).

Узколобый шлемоносец, относящийся к мас-
совым видам рогатковых рыб в Беринговом море,
в пределах чукотского шельфа встречен исключи-
тельно в придонных слоях и был представлен не-
половозрелыми рыбами FL 6–19 см модальной
группы 12–16 см (62.0%). Сравнительные данные
указывают на минимальные размеры вида на чукот-
ском шельфе. К примеру, в северо-западной части
Берингова моря (преимущественно южнее м. На-
варин) шлемоносец имел предельные размеры 6–
44 см при доминировании особей FL 25–35 см –
67.4% (рис. 17г). Соответственно этому, существен-
но различались и средние размеры рыб: 13.7 против
28.6 см. Отдельные особи бычков-шлемоносцев
созревают на 4-м году жизни при FL 18–22 см, мас-
совое созревание у самцов наступает в 5–6, у са-
мок – в 6–7 лет при достижении FL 24–26 см
(Борец, 1997). В целом данный вид является са-
мым крупным из шести видов рода Gymnocan-
thus: длина, масса и возраст самцов и самок в запад-
ной части Тихого океана достигают соответственно
36 и 49 см, 640 и 1400 г, 11 и 17 лет (Токранов, Ор-
лов, 2012, 2021).

Нерест вышеуказанных бычков в Чукотском мо-
ре и в непосредственно прилегающих к нему
водах не зарегистрирован. В прочих районах се-
веро-западной части Тихого океана многоиглый

керчак размножается осенью–зимой на глубинах
120–210 м при температуре придонного слоя воды
0.8–1.9°С. Сходные условия нереста отмечены и у
шлемоносных бычков: в декабре–январе в диапа-
зоне глубин 120–180 м при температуре воды у
дна 1.3–1.8°С. Получешуйные бычки нерестят-
ся в июне–сентябре на глубинах 10–30 м при тем-
пературе 5–10°С (Токранов, 1985, 1986, 1987; Че-
решнев и др., 2001). Значительные глубины, харак-
терные для многоиглого и шлемоносных бычков, и
высокая температура воды (для получешуйников)
в период нереста, вероятно, не оставляют перспек-
тив для обнаружения районов размножения этих
видов на чукотском шельфе.

В целом отсутствие половозрелых рыб и их не-
рестилищ, низкие встречаемость и уловы указы-
вают на неблагоприятные условия обитания для
многоиглого керчака, бычка-бабочки, белобрюхого
получешуйника и узколобого шлемоносца в рос-
сийских водах Чукотского моря, что не позволяет
говорить о перспективах их промыслового ис-
пользования в этой акватории.
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МЕЛКИЙ, НО МНОГОЧИСЛЕННЫЙ: РАСПРЕДЕЛЕНИЕ 
И БИОЛОГИЯ АРКТИЧЕСКОГО ШЛЕМОНОСЦА 

GYMNOCANTHUS TRICUSPIS (COTTIDAE) В КАРСКОМ МОРЕ#
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Арктический шлемоносец Gymnocanthus tricuspis − донный вид рыб, в арктических экосистемах иг-
рающий важную роль как связующее звено между бентосными беспозвоночными и высшими
трофическими уровнями. Максимальные концентрации данного вида в Карском море осенью
2019 г., превышающие 6000 особей на квадратный километр, отмечены на мелководьях (глуби-
ны 20−30 м), примыкающих к северо-западной части полуострова Ямал. В уловах отмечены
особи длиной TL 41−177 мм и массой 0.6−72.5 г в возрасте 1−7+ лет с преобладанием мелкораз-
мерных рыб (TL = 41−80 мм, масса <10 г, возраст 3−4+ лет). Отмечено наличие полового димор-
физма, выраженного во внешней морфологии и размерах тела. Как и у других видов этого рода, среди
рыб длиной более 110 мм резко возрастает доля самок, достигая 100% у особей длиной свыше 130 мм.
Индивидуальная плодовитость самок длиной 134−164 мм колебалась от 2385 до 3353 (в среднем
2994) икринок. Для этого вида бентофагов характерна чёткая возрастная изменчивость состава пи-
щи. Рацион молоди состоял в основном из многощетинковых червей, у взрослых рыб он был более
разнообразным с преобладанием двустворчатых моллюсков, изопод и амфипод. Арктический шле-
моносец считается экологическим видом-индикатором, в связи с чем результаты настоящего иссле-
дования могут быть использованы для мониторинга состояния экосистемы Карского моря.

Ключевые слова: пространственное распределение, морфометрия, половой диморфизм, размерно-
возрастной состав, плодовитость, состав пищи, размер кормовых объектов.
DOI: 10.31857/S0042875222050319
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ПРОСТРАНСТВЕННЫЕ И СЕЗОННЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ УПИТАННОСТИ, 
СОМАТИЧЕСКОГО ИНДЕКСА И СООТНОШЕНИЯ ДЛИНА−МАССА 
У CAPOETA BANARESCUI (CYPRINIDAE) ИЗ РЕКИ ЧОРОХ, СЕВЕРО-

ВОСТОЧНАЯ АНАТОЛИЯ, ТУРЦИЯ#
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Исследовали пространственные и сезонные изменения некоторых параметров роста Capoeta
banarescui с учётом внешних факторов. В общей сложности было поймано 1993 особей с использо-
ванием электролова, отлов проводили ежемесячно с марта 2001 по февраль 2002 гг. на пяти станциях
в верховьях реки Чорох. Величина коэффициента упитанности не различалась значимо у самцов, самок
и неполовозрелых особей, но на неё влияло место сбора. Величина соматического индекса также зави-
села от места сбора: наименьшее значение отмечено на станции Нихак (1.254), наибольшее − на стан-
ции Маден (1.342). Kоэффициент упитанности и соматический индекс сходно изменялись по месяцам
за небольшими исключениями, которые зависели от места и времени сбора. Оценки параметра b в
уравнении длина−масса варьировали от 2.729 до 3.288. Аллометрический рост рыб со станций Кирик
и Нихак был отрицательным, у рыб с трёх других станций – положительным. Наибольшие значения
параметра b для обоих полов были ранней весной, а наименьшие обычно осенью. В то время как pH,
концентрации фосфатов и силикатов в воде не различались на разных станциях, значимо более высо-
кая температура была отмечена на станциях Нихак и Киразли. Значимо более высокая концентрация
нитратов (3.61 мг/л) наблюдалась на станции Нихак. Концентрации аммония на станциях Байбурт, Ки-
разли и Нихак были значимо выше, чем на станциях Кирик и Маден. Мутность воды зависела от стан-
ции, наивысшее значение наблюдали на станции Нихак (31.79 ± 42.12 ед. затухания по формазину, FAU).

Ключевые слова: Capoeta banarescui, упитанность, соотношение длина−масса, рост, качество воды,
река Чорох.
DOI: 10.31857/S004287522205006X
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РОСТ И ВОЗРАСТ КЛЮВОРЫЛОЙ АНТИМОРЫ 
ANTIMORA ROSTRATA (MORIDAE) В ВОДАХ БАНКИ 
ФЛЕМИШ-КАП (СЕВЕРО-ЗАПАДНАЯ АТЛАНТИКА)
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Исследованы рост и возраст клюворылой антиморы Antimora rostrata из вод банки Флемиш-Кап (Севе-
ро-Западная Атлантика). Донные траловые уловы были представлены особями в возрасте 2–43 года об-
щей длиной 112–680 мм, массой тела 6–2830 г. Преобладали рыбы в возрасте 14–26 лет (62% уло-
вов). Темпы роста самцов и самок были сходными, но у самцов отмечены несколько меньшие про-
должительность жизни (максимальный возраст соответственно 41 и 43 года) и средний возраст
(соответственно 19.9 и 22.6 лет). Рост вида лучше всего описывается логистической функцией (ко-
эффициенты: а = 61.9, b = 5.4, с = 0.1). Для сравнения с данными из других районов использовали
уравнение Берталанфи, которое имело следующие параметры: L∞ = 142.9, k = 0.01, t0 = −2.9. В срав-
нении с клюворылой антиморой из других частей видового ареала особи из Северо-Западной Ат-
лантики оказались самыми тугорослыми.

Ключевые слова: клюворылая антимора Antimora rostrata, рост, возраст, отолиты, темпы роста, Фле-
миш-Кап, Северо-Западная Атлантика.
DOI: 10.31857/S0042875222050113

Род Antimora (Moridae, Gadiformes) включает два
вида – мелкочешуйную A. microlepis Bean, 1890 и
клюворылую A. rostrata (Günther, 1878) антимор
(Small, 1981; Cohen et al., 1990; Priede, 2017; Орлов
и др., 2018б). Представители рода практически по-
всеместно распространены в умеренных и холод-
ных водах Мирового океана и считаются наибо-
лее многочисленными среди современных глубо-
ководных видов рыб (Kulka et al., 2003; Iwamoto,
2010; Priede, 2017; Орлов и др., 2018а).

A. rostrata встречается в Мировом океане по-
всеместно за исключением Северной Пацифики.
При этом наблюдается разрыв в распространении
между северной и южной частями Атлантики в тро-
пической области. Кроме этого, данный вид до сих
пор не отмечен на большей части открытых вод Ат-
лантического и Индийского океанов, Южной Па-
цифики и восточной части индоокеанского сектора
Южного океана (Cohen et al., 1990; Iwamoto, 2015;
Orlov et al., 2020).

Клюворылая антимора ведёт придонно-пела-
гический глубоководный образ жизни, может фор-

мировать скопления с высокой концентрацией, её
вылавливают в качестве прилова на различных про-
мыслах донными тралами и ярусами (Kulka et al.,
2003; Fossen, Bergstad, 2006; Horn, Sutton, 2015;
Iwamoto, 2015; Priede, 2017), но в настоящее время
не используют в качестве промыслового объекта,
хотя вид считается перспективным для промысла
(Новиков, Тимохин, 2009; Новиков и др., 2010).
Недавние исследования мелкочешуйной антимо-
ры (близкородственного вида) показали, что она
может служить источником диетического рыбно-
го сырья и использоваться для производства про-
дукции как массового, так и специального назна-
чения (Давлетшина и др., 2019).

Как и для большинства широкоареальных глу-
боководных рыб, для A. rostrata характерны разли-
чия в темпах роста в разных частях ареала. Опубли-
кованные данные по возрасту и росту рассматрива-
емого вида из различных районов Мирового океана
(Magnússon, 2001; Fossen, Bergstad, 2006; Horn, Sut-
ton, 2015; Орлов и др., 2018а; Vedishcheva et al.,
2019; Korostelev et al., 2020b) показывают, что кри-

УДК 597.555.5
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вые роста рыб из вод Новой Зеландии и Северной
Атлантики значительно отличаются от таковых из
других регионов. В этой связи исследования возрас-
та и роста ещё не изученных популяций клюворы-
лой антиморы представляют определённый ин-
терес и позволяют сформировать более полное
представление о биологических и экологических
особенностях вида. Цель исследования – предста-
вить новые данные о росте и возрасте клюворы-
лой антиморы из вод банки Флемиш-Кап (Севе-
ро-Западная Атлантика) в сравнении с таковыми
из других частей видового ареала.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран в июне–июле 2016 г. в севе-
ро-западной части Атлантического океана в водах
банки Флемиш-Кап (рис. 1) с глубин 588–1444 м
(Gordeev et al., 2019) в ходе съёмок на испанском
рыболовном судне “Playa Menduina Dos” донным
тралом Campelen 1800 (горизонтальное раскры-
тие 26 м, вертикальное – 41 м, время учётных тра-
лений 30 мин, скорость 3.0–3.5 узла). Всего было
поймано 704 особи, которые на борту судна были
подвергнуты полному биологическому анализу
по стандартным методикам (Laevastu, 1965; Прав-
дин, 1966) с измерением общей длины (TL) и мас-
сы тела и определением пола. Отолиты (сагитты)
извлекали из свежепойманной рыбы. Взвешива-

ние отолитов и определение возраста проводили в
лабораторных условиях. Массу отолитов (Wo) опре-
деляли на электронных весах (“Sartorius GmbH”,
Германия) с точностью до 0.001 г.

Клюворылая антимора, как и многие глубоко-
водные рыбы, относится к долгоживущим видам
(Magnússon, 2001; Fossen, Bergstad, 2006; Horn,
Sutton, 2015; Орлов и др., 2018а; Vedishcheva et al.,
2019; Korostelev et al., 2020b), поэтому её возраст
определяли в соответствии с методиками, разра-
ботанными специально для некоторых долгожи-
вущих глубоководных видов рыб (Beamish, Chil-
ton, 1982; Rodríguez Mendoza, 2006). Отолиты раз-
ламывали в центральной части и прокаливали в
пламени спиртовой горелки, при необходимости
шлифовали. Для шлифовки отолитов использо-
вали абразивные диски с алюминий-оксидным или
силикон-карбидным покрытием зернистостью 0.1–
0.9 мкм (“Buehler”, США). Возраст определяли пу-
тём подсчёта годовых колец на фотографиях сло-
мов отолитов (рис. 2) в программе Adobe Photo-
shop CS6 ver. 13.0x64 (“Adobe System, Inc.”, СШA).
Сломы фотографировали в глицерине под увели-
чением ×4–16 в зависимости от размера отолита с
помощью встроенной камеры микроскопа Stemi
305 (“Zeiss”, Германия).

Определение возраста и массы отолитов про-
изводили выборочно, для чего отбирали по де-
сять самцов и самок для каждой 5-сантиметровой

Рис. 1. Места сбора проб (d) клюворылой антиморы Antimora rostrata в районе банки Флемиш-Кап. Масштаб: 100 км.
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размерной группы. Всего на анализ было отобрано
200 особей, из которых для 195 удалось определить
возраст. На основании полученных определений
возраста и длин тела составлен размерно-возраст-
ной ключ (Морозов, 1929), при помощи которого
возрастной состав пересчитан на весь улов.

Выбор наиболее подходящей функции для опи-
сания роста антиморы осуществляли с использова-
нием критерия Акайке AIC (Katsanevakis, Marave-
lias, 2008), сравнивая линейную, степенную и ло-
гистическую зависимости, кривую Гомпертца и
уравнение Берталанфи, которое ранее успешно ис-
пользовали для описания роста представителей ро-
да Antimora (Magnússon, 2001; Orlov, Abramov, 2001;
Орлов, Абрамов, 2002; Fossen, Bergstad, 2006; Horn,
Sutton, 2015; Frey et al., 2017; Орлов и др., 2018а; Ve-
dishcheva et al., 2019; Korostelev et al., 2020b; Коро-
стелев и др., 2020). Величину коэффициента де-
терминации (R2) определяли методом наименьших
квадратов, приведя зависимость к линейному виду
(Frey et al., 2017). Среднюю удельную скорость ли-
нейного роста оценивали по формуле (Мина, Кле-

везаль, 1976; Алимов, 1989): ,

где Ln + 1 и Ln – средняя длина рыб в возрасте со-
ответственно tn + 1 и tn. Статистическую обработ-

( )+ −
=

+ −
ln  1 ln

1
n n

n n

L L
C

t t

ку результатов проводили в программе MS Excel,
коэффициенты уравнения роста Берталанфи рас-
считывали с использованием компьютерной про-
граммы PAST ver. 3.14 (Hammer et al., 2001).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Антиморы в улове были представлены широ-
ким размерным рядом: TL 112–680 (в среднем
353 ± 4) мм. Самки были несколько длиннее самцов:
112–680 (390 ± 6) против 128–660 (310 ± 5) мм. Непо-
ловозрелые особи имели TL 136–171 (153 ± 4) мм. В
уловах преобладали размерные группы 201–250,
251–300, 301–350 и 351–400 мм, доля каждой из
которых составляла ~14% общей численности осо-
бей в улове (рис. 3а). Рыб TL 401–450 и 451–500 мм
было немногим меньше – соответственно 11 и 10%,
прочие размерные группы были немногочисленны.

Масса тела антимор варьировала в пределах 6–
2830 (в среднем 396.6 ± 15.6) г. Самки были в сред-
нем почти вдвое тяжелее самцов: 6–2830 (533.1 ±
± 24) против 8–1490 (225.0 ± 11.4) г. Неполовозре-
лые особи имели массу 8–22 (15.7 ± 3.4) г. Наибо-
лее многочисленными в улове были рыбы с мас-
сой тела <300 г (рис. 3б), на долю которых при-
шлось 54.5% уловов. Антимор с массой тела 301–
600 г отмечено 22.4%, прочие размерные группы

Рис. 2. Сломы отолитов клюворылой антиморы Antimora rostrata из вод банки Флемиш-Кап: а – TL 23.1 см, возраст 11 лет;
б – TL 41.3 см, 28 лет; в – TL 53.9 см, 43 года; (j) – годовые зоны роста.

(а)

(б) (в)
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были менее многочисленны, а рыбы тяжелее 1800 г
были представлены единичными особями.

Рыбы крупных размеров (≥600 мм) встреча-
лись на глубинах >1 км (рис. 4), а мелкие особи
(<200 мм) – на всех исследованных глубинах.

Зависимость массы (W, г) от длины (TL, мм)
тела клюворылой антиморы хорошо описывается
степенной функцией: W = 0.0012TL3.46 (R2 = 0.98)
для совокупной выборки; W = 0.0015TL3.39 (R2 =
= 0.96) для самцов и W = 0.001TL3.50 (R2 = 0.99) для
самок (рис. 5).

Масса исследованных отолитов варьировала в
пределах 0.039–0.626 (в среднем 0.199 ± 0.011) г.
Зависимость массы отолита (Wo, г) от длины тела
(TL, мм) хорошо описывается (R2 = 0.96) степен-
ной функцией: Wo = 0.00002TL1.5514 (рис. 6).

Среди антимор больше половины оказались
самками, на их долю пришлось 56.5% численно-
сти рыб в уловах, доля самцов составила 42.2%,
неполовозрелых особей – 1.3%. Соотношение по-
лов в разных размерных группах различалось.
Так, среди рыб TL 100–150 и 150–200 мм преобла-
дали самки (рис. 7а), среди рыб TL 200–450 мм
доля самцов и самок была приблизительно оди-
наковой, среди крупных рыб TL > 450 мм самцы
встречались единично.

Соотношение полов в уловах также изменя-
лось с глубиной (рис. 7б). На глубинах <600 м доми-
нировали самки, в диапазоне глубин 601–900 м со-
отношение полов было приблизительно равным;
глубже 900 м, по мере увеличения глубины, возрас-
тала доля самок, однако в самом глубоководном
улове (1401–1463 м) самцов было значительно боль-
ше. Максимальная доля неполовозрелых особей в
уловах отмечена на глубинах <700 м, глубже 1100 м
неполовозрелые рыбы не отмечены.

Возраст антимор обоих полов варьировал в
пределах 2–43 (в среднем 19.8 ± 0.6) лет. Возраст
самцов составил 2–41 (19.9 ± 0.8) год, самок – 2–

Рис. 3. Распределение по длине (а) и массе (б) тела
клюворылой антиморы Antimora rostrata из траловых
уловов в водах банки Флемиш-Кап.
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43 (22.6 ± 0.9) года, неполовозрелых особей – 5–
11 (8.0 ± 0.9) лет.

Минимальные значения критерия AIC были ха-
рактерны для логистической функции (табл. 1).
Следовательно, из опробованных моделей имен-
но логистическая зависимость наилучшим обра-
зом подходит для описания роста антимор из вод
банки Флемиш-Кап.

Коэффициенты логистической функции зави-
симости TL от возраста (t) рыб из исследуемой
выборки были следующими: для всех особей: а =

= 61.9, b = 5.4, с = 0.1; для самцов: а = 54.5, b = 4.9,
с = 0.11; для самок: а = 61.6, b = 5.6, с = 0.1.

Несмотря на то что значение критерия AIC для
уравнения Берталанфи оказалось выше такового
для логистической модели ввиду использования
первого в других исследованиях возраста антимор,
мы решили для сравнения привести его коэффи-
циенты для наших данных. Так параметры урав-
нения, описывающего рост, для совокупной вы-
борки были следующими: L∞ = 142.9, k = 0.01, t0 =
= −2.9 (R2 = 0.73). Кривые роста самцов и самок

Рис. 5. Зависимость массы (W) от длины тела клюворылой антиморы Antimora rostrata из вод банки Флемиш-Кап: (n),
(—) – самцы; (s), (- -) – самки; (···) – оба пола.
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клюворылой антиморы, описанные уравнением
Берталанфи, несколько различались. Так, для сам-
цов параметры уравнения имели вид: L∞ = 201.9, k =
= 0.008, t0 = −4.47 (R2 = 0.76); для самок: L∞ = 106.7,
k = 0.019, t0 = −1.62 (R2 = 0.65).

Сравнение кривых роста самцов и самок пока-
зывает одинаковые темпы роста особей обоих по-
лов до 24 лет, затем самки начинают опережать
самцов в росте (рис. 8). При этом расчёты удель-
ной скорости роста (С) обоих полов принципиаль-

Рис. 7. Соотношение полов клюворылой антиморы Antimora rostrata в разных размерных группах (а) и на разных глу-
бинах (б) в траловых уловах в водах банки Флемиш-Кап: (j) – неполовозрелые особи, ( ) – самки, ( ) – самцы; над
столбцами указано число особей в каждом обследованном диапазоне.
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ных различий между ними не выявили (рис. 9).
Удельная скорость роста антимор от 5-летнего воз-
раста к 15-летнему снижается приблизительно в
два раза, к 30 годам ещё в полтора раза, а затем
остаётся практически на одном уровне. Функ-
ции, описывающие годовые приросты самцов и
самок, сходны. Так, для самцов зависимость имела
вид: С = 0.0236t−0.681 (R2 = 0.86), где t – возраст,
годы; для самок: С = 0.0241t−0.699 (R2 = 0.77). Зави-
симость массы отолита (Wo, г) от возраста лучше
всего (R2 = 0.70) описывается степенной функцией:
Wo = 0.0049t1.2131 (рис. 10).

Анализ возрастной структуры всего улова
(рис. 11), рассчитанной по размерно-возрастно-
му ключу (Приложение) на основании выбороч-
ных определений возраста, показал, что самой
многочисленной возрастной группой в улове бы-
ли 24-летние особи, на долю которых пришлось
7.1% всего улова. Немного реже встречались рыбы в
возрасте 14, 16, 21 и 23 года. На каждую указанную
возрастную группу приходилось ~6% общей чис-
ленности особей. Рыбы младших и старших воз-
растных классов встречались значительно реже.

ОБСУЖДЕНИЕ

Размерный состав клюворылой антиморы из
уловов в водах банки Флемиш-Кап схож с тако-
вым для представителей вида в траловых уловах
из других районов Мирового океана (Fossen, Bergs-
tad, 2006; Орлов и др., 2018а), которые характеризу-
ются наличием мелко- и среднеразмерных рыб и
незначительным количеством крупных особей. В
нашей выборке в большом количестве присутство-
вали рыбы TL < 300 мм, а особи TL > 600 мм встре-
чались единично. Такой размерный ряд не характе-
рен для ярусных уловов, основу которых составля-
ют более крупные особи (Fossen, Bergstad, 2006;
Horn, Sutton, 2015; Vedishcheva et al., 2019; Korostelev
et al., 2020b), что связано с различной селективно-
стью тралов и ярусов по отношению к размерно-
му составу облавливаемых популяций рыб. Этим
же можно объяснить сходство минимальных и мак-

симальных значений массы тела особей из трало-
вых уловов в других частях ареала клюворылой ан-
тиморы (Magnússon, 2001; Орлов и др., 2018а), где
минимальная масса тела составляет 10–20 г, а мак-
симальная ~2700 г. В ярусных уловах соответствую-
щие величины составляют ~400 и 3000 г (Horn,
Sutton, 2015; Vedishcheva et al., 2019; Korostelev et al.,
2020b).

Для рассматриваемого вида характерен поло-
вой диморфизм в размерах – средняя и макси-
мальная длины и массы тела самцов меньше, чем
у самок. Эта закономерность отмечена и в других
частях ареала (Fossen, Bergstad, 2006; Орлов и др.,
2018а). Однако, несмотря на разницу в размерах
тела, зависимости длина–масса тела самцов и са-
мок оказались очень схожими. Аналогичная си-
туация описана для клюворылой антиморы из вод
Исландии (Magnússon, 2001). Различия в макси-
мальных и средних размерах самцов и самок мож-
но объяснить тем, что продолжительность жизни
первых в сравнении последними несколько мень-
ше и среди крупных рыб преобладают самки.

Значение степенного коэффициента уравнения,
описывающего зависимость массы тела от общей

Таблица 1. Значения критерия Akaike (AIC) для различных кривых роста клюворылой антиморы Antimora rostrata
из вод банки Флемиш-Кап

Кривая роста, уравнение Критерий Akaike (AIC)

Линейная: 8372.5

Степенная: 8335.2

Уравнение Берталанфи: 8280.6

Логистическая: 8053.0

Кривая Гомпертца: 8128.7

= +TL at b

= +bTL at c
( )( )− −

∞= − 01 k t tTL L e

1    ct
aTL
be

=
+

=
ctbeTL ae

Рис. 8. Линейный рост клюворылой антиморы Anti-
mora rostrata из вод банки Флемиш-Кап, рассчитан-
ный на основании логистической функции: (n), (–) –
самцы; (s), (- -) – самки.
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длины, для изученной нами выборки существенно
превышало 3, что свидетельствует о положитель-
ном аллометрическом росте особей рассматрива-
емого вида в водах банки Флемиш-Кап. Сходными
особенностями роста характеризуется клюворылая
антимора также в водах Исландии и в некоторых
районах Южного океана (Magnússon, 2001; Vedish-
cheva et al., 2019; Korostelev et al., 2020b).

Зависимость массы отолита от длины тела анти-
моры в водах банки Флемиш-Кап, так же, как и в
водах Гренландии (Орлов и др., 2018а), лучше
всего описывает степенная функция со значе-
нием R2 = 0.95. Такое высокое значение коэффици-

ента детерминации свидетельствует о тесной связи
между массой отолитов и размером особей.

Соотношение полов клюворылой антиморы
различается в разных регионах и на различных глу-
бинах. В изученной нами выборке отмечено преоб-
ладание самок на больших глубинах (900–1400 м),
что в целом соответствует ранее опубликованным
данным по большинству районов. В водах Гренлан-
дии на глубинах >900 м преобладали самки (Орлов
и др., 2018а). В Северо-Западной Атлантике доля
самок на глубинах <500 м составляла 30–40%, а
на глубинах >700 м – 60–70% улова (Kulka et al.,
2003). При этом у североатлантического побере-
жья США самцы преобладали на глубинах <1500 м,
но практически отсутствовали глубже 2000 м (Wen-
ner, Musick, 1977). В водах Исландии в уловах глуб-
же 1500 м преобладали самки (Magnússon, 2001).
Наши данные из Северо-Западной Атлантики до-
вольно схожи также с таковыми из вод моря Росса
(Horn, Sutton, 2015) и о-вов Крозе и Кергелен
(Korostelev et al., 2020b), где на глубинах соответ-
ственно 800–2000 м и 515–1745 м преобладали
самки. В то же время наши данные отличаются от
таковых из морей Уэдделла и Лазарева, где на глу-
бинах 1109–1798 преобладали самцы (Vedishcheva
et al., 2019). Преобладание самок на более мелких
глубинах характерно также для Северо-Восточной
Атлантики (Gordon, Duncan, 1985). Таким образом,
преобладание самцов на глубине 1401–1463 м в во-
дах банки Флемиш-Кап не является чем-то не-
обычным. Исследования близкородственной мел-
кочешуйной антиморы в северо-восточной части
Тихого океана (Frey et al., 2017) показали, что со-

Рис. 9. Удельная скорость роста клюворылой антиморы Antimora rostrata в водах банки Флемиш-Кап: (n), ( ) –
самцы; (s), (- -) – самки.
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Рис. 10. Зависимость массы отолита (Wo) от возраста
клюворылой антиморы Antimora rostrata из вод банки
Флемиш-Кап.
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отношение полов у этого вида подвержено силь-
ным межгодовым колебаниям. Поэтому вполне ве-
роятно, что обнаруженные нами различия половой
структуры у клюворылой антиморы в различных
частях видового ареала могут зависеть не только
от района и глубины поимки, но и от времени
сбора материала.

Результаты определений возраста клюворы-
лой антиморы из вод банки Флемиш-Кап подтвер-
дили долгожительство изучаемого вида. Высокие
величины коэффициента детерминации зависимо-
стей возраст–длина тела и возраст–масса ото-
лита A. rostrata, опубликованные ранее (Орлов
и др., 2018а; Vedishcheva et al., 2019; Korostelev et al.,
2020b) и полученные нами для вод банки Фле-
миш-Кап, позволяют использовать длину тела и
массу отолитов для описания возраста и роста
изучаемого вида.

Следует отметить, что в отличие от большин-
ства ранее опубликованных результатов изучения
роста клюворылой антиморы, в которых рост
описывается уравнением Берталанфи (Magnús-
son, 2001; Fossen, Bergstad, 2006; Horn, Sutton,
2015; Орлов и др., 2018а; Vedishcheva et al., 2019;
Korostelev et al., 2020b), для описания роста её пред-
ставителей из вод банки Флемиш-Кап более подхо-
дит логистическая функция. Известно, что у неко-
торых видов рыб рост лучше описывается именно
этой функцией (Katsanevakis, Maravelias 2008).

Самцы и самки клюворылой антиморы, обита-
ющие в водах банки Флемиш-Кап, имеют прак-
тически сходные темпы роста, но при этом самцы
не достигают максимальных размеров и возраста.
Почти полное отсутствие крупных самцов в вы-
борках и незначительные различия в кривых ро-
ста самцов и самок отмечены и в предшествую-
щих исследованиях роста рассматриваемого вида
(Fossen, Bergstad, 2006; Horn, Sutton, 2015; Vedish-
cheva et al., 2019; Korostelev et al., 2020b). Бесспор-
но, уравнение Берталанфи, разработанное на ос-

нове биоэнергетических принципов (Bertalanffy,
1938), является одной из самых распространённых
моделей для описания роста долгоживущих рыб.
При этом многие авторы указывают (Parker, Larkin
1959; Paloheimo, Dickie, 1964; Ursin, 1967; Мина,
Клевезаль, 1976; Roff, 1980; Schnute, 1981), что дан-
ное уравнение нельзя считать универсальным зако-
ном роста, а лишь моделью, которая подходит для
описания частных случаев. Поэтому подбор моде-
ли, наилучшим образом подходящей для описания
роста, необходимо проводить для каждого конкрет-
ного случая (Katsanevakis, Maravelias, 2008).

Использование различных моделей при опи-
сании роста разных популяций одного вида при-
водит к сложностям их сравнения. По этой при-
чине для сравнения особенностей роста клюво-
рылой антиморы в разных частях ареала мы
использовали уравнение Берталанфи, парамет-
ры которого у разных авторов сильно варьируют
(рис. 12, табл. 2). В ряде случаев, включая полу-
ченные нами данные, присутствуют сильно завы-
шенные значения L∞: 201.1 см – для самцов в на-
шем исследовании и 2332.0 см – для вод Средин-
но-Атлантического хребта и Гренландии (Fossen,
Bergstad, 2006), что может быть связано с особен-
ностями роста конкретных популяций, различным
размерным составом выборок или погрешностью
определений возраста. Изученная нами выборка из
вод Северо-Западной Атлантики имеет самые низ-
кие в сравнении с опубликованными данными
значения параметра, характеризующего скорость
достижения предельной длины (k), что, возможно,
свидетельствует о крайне медленном росте особей
изученной популяции. Одной из возможных при-
чин низких темпов роста клюворылой антиморы в
Северо-Западной Атлантике может являться её по-
вышенная численность в данном районе (Kulka et al.,
2003; Orlov et al., 2020), поскольку известно, что
плотностной фактор в популяции может оказы-

Рис. 11. Возрастной состав клюворылой антиморы Antimora rostrata из траловых уловов в водах банки Флемиш-Кап.
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вать существенное влияние на темпы роста её
особей (Никольский, 1963).

Несмотря на ограниченную возможность пол-
ноценного использования уравнения Берталанфи
для некоторых выборок клюворылой антиморы, су-
щественные различия параметров этого уравнения
для выборок из разных частей Атлантического,
Индийского и Южного океанов и Юго-Западной
Пацифики могут свидетельствовать о существова-
нии у рассматриваемого вида в пределах ареала
внутривидовых группировок с разными темпа-
ми роста. Однако для выяснения популяцион-
ной структуры вида и причин, обусловливающих
указанные различия, необходимы дополнитель-
ные экологические и генетические исследования
(Орлова и др., 2018; Orlov et al., 2020). Несомнен-
но, что клюворылая антимора ввиду своего долго-
жительства представляет трудный объект для изу-
чения возраста, на что указывают и другие иссле-
дователи (Fossen, Bergstad, 2006; Horn, Sutton,
2015; Орлов и др., 2018а). Сложности отмечаются
как при подготовке сломов отолитов, так и при
интерпретации полученных результатов. Кроме
того, в опубликованной литературе отсутствует
информация о личинках и ранней молоди клюво-
рылой антиморы, что может сказываться на пра-
вильности определений её возраста. В нашей вы-
борке подсчёт годовых колец оказался невозмо-
жен в 2.5% случаев, в аналогичных исследованиях
возраста мелкочешуйной антиморы непригодных

для определения отолитов было ~5% (Коростелев
и др., 2020).

Для ряда глубоководных видов рыб, обитаю-
щих в относительно стабильных условиях, пока-
зано ежегодное формирование опаковых и гиали-
новых зон роста на отолитах. Так, совпадение
числа чередований зон на отолите и возраста у
угольной рыбы Anoplopoma fimbria подтверждали
мечением и повторным выловом (Beamish, Mc-
Farlane, 2000). Однако чаще для валидации воз-
растных определений применялись радиометри-
ческие методы на основе соотношения пары ра-
диоизотопов 210Pb/226Ra в отолитах (Smith et al.,
1991; Kastelle et al., 1994; Fenton, Short, 1995;
Cailliet et al., 2001; Буслов, 2009). К сожалению,
попытки подтвердить возраст A. rostrata по отоли-
там какими-либо другими методами до сих пор не
предпринимались. Тем не менее, имеются дан-
ные о совпадении числа зон приростов на по-
звонках и отолитах мелкочешуйной антиморы
(Korostelev et al., 2020a), в связи с чем определе-
ние возраста клюворылой антиморы помимо ото-
литов и позвонков ещё и с использованием плавни-
ковых лучей, костей головы, плечевого, тазового
поясов и других структур представляется перспек-
тивным. Важным в вопросе валидации возраста
представляются поимки ранней молоди рассмат-
риваемого вида с последующим определением её
возраста. Недавними исследованиями (Коросте-
лев, Орлов, 2020) показано наличие свинца в со-
ставе отолитов антимор, что открывает возможно-

Рис. 12. Кривые роста, описанные уравнением Берталанфи, клюворылой антиморы Antimora rostrata в различных ча-
стях ареала: 1 – Срединно-Атлантический хребет и Гренландия (по: Fossen, Bergstad, 2006), 2 – Исландия (по: Mag-
nússon, 2001), 3 – море Росса (по: Horn, Sutton, 2015), 4 – Новая Зеландия (по: Horn, Sutton, 2015), 5 – Юго-Западная
Гренландия (по: Орлов и др., 2018а), 6 – моря Лазарева и Уэдделла (по: Vedishcheva et al., 2019), 7 – воды о-вов Кергелен
и Крозе (по: Korostelev et al., 2020b), 8 – банка Флемиш-Кап (наши данные).
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сти использования соотношений пар радиоизото-
пов 210Pb/226Ra для определения и корректировки
возраста антимор по отолитам.

БЛАГОДАРНОСТИ

Авторы благодарят А.Е. Квашнину (заповедник
“Денежкин Камень”) за помощь при подготовке карты.
Они искренне признательны двум анонимным рецен-
зентам за высказанные замечания и предложения, кото-
рые позволили существенно улучшить качество статьи.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Алимов А.Ф. 1989. Введение в продукционную гидро-
биологию. Л.: Гидрометеоиздат, 152 с.
Буслов А.В. 2009. Определение возраста тресковых
(Gadidae) дальневосточных морей: теоретические по-
ложения и методические подходы (обзор) // Исследо-
вания водных биологических ресурсов Камчатки и се-
веро-западной части Тихого океана. № 14. С. 32–46.
Давлетшина Т.А., Шульгина Л.В., Павель К.Г., Маль-
цев И.В. 2019. Технохимическая характеристика глубо-
ководного объекта антиморы мелкочешуйной Antimora
microlepis // Изв. ТИНРО. Т. 198. С. 230–238. 
https://doi.org/10.26428/1606-9919-2019-198-230-238
Коростелев Н.Б., Орлов А.М. 2020. Содержание микро-
и ультрамикроэлементов в отолитах клюворылой Antimo-
ra rostrata и мелкочешуйной A. microlepis антимор (Mori-

dae, Teleostei) // Океанология. Т. 60. № 6. С. 910–914. 
https://doi.org/10.31857/S003015742005010X
Коростелев Н.Б., Байталюк А.А., Мальцев И.В., Ор-
лов А.М. 2020. Первые данные о возрасте и росте мел-
кочешуйной антиморы Antimora microlepis (Moridae) из
вод подводного Императорского хребта (Северо-За-
падная Пацифика) // Вопр. ихтиологии. Т. 60. № 6.
С. 689–697. 
https://doi.org/10.31857/S0042875220060028
Мина М.В., Клевезаль Г.А. 1976. Рост животных. М.: На-
ука, 291 с.
Морозов А.В. 1929. Методика собирания и обработки
ихтиологических материалов // Тр. НИИРХ. Т. 5. № 1.
Рыбное хозяйство Туркменистана. С. 172–189.
Никольский Г.В. 1963. Экология рыб. М.: Высш. шк.,
368 с.
Новиков Н.П., Тимохин И.Г. 2009. Антимора Antimora
rostrata (Moridae) подводных поднятий южной части
Индийского океана // Рибне Господарство Україны.
№ 1. С. 2–5.
Новиков Н.П., Панов Б.Н., Ребик С.Т., Тимохин И.Г.
2010. Рыбы открытых вод Индийского океана. Керчь:
Изд-во ЮгНИРО, 172 с.
Орлов А.М., Абрамов А.А. 2002. Новые данные о мелко-
чешуйной антиморе Antimora microlepis (Moridae) из се-
веро-западной части Тихого океана // Вопр. ихтиоло-
гии. Т. 42. № 1. С. 65–73.
Орлов А.М., Ведищева Е.В., Трофимова А.О., Орлова С.Ю.
2018а. Возраст и рост клюворылой антиморы Аntimora
rostrata (Мoridae) в водах юго-западной Гренландии //

Таблица 2. Параметры уравнений Берталанфи для выборок клюворылой антиморы A. rostrata из различных ча-
стей ареала

Примечание. L∞ – асимптотическая общая длина (TL) тела рыбы, k – константа, характеризующая скорость достижения L∞;
t0 – условное значение возраста, при котором длина рыбы равна 0.

Район (источник информации) Пол Число 
рыб, экз.

L∞, см k t0

Срединно-Атлантический хребет и 
Гренландия (Fossen, Bergstad, 2006)

Самцы 68 2332.00 0.0016 −1.740
Самки 170 71.86 0.1400 1.520
Оба пола + ювенильные особи 257 81.70 0.1000 0.980

Исландия (Magnússon, 2001) Оба пола + ювенильные особи 57 61.37 0.0890 0.205
Море Росса (Horn, Sutton, 2015) Оба пола 192 82.20 0.0470 −0.600
Новая Зеландия (Horn, Sutton, 2015) Оба пола + ювенильные особи 48 50.80 0.0560 −3.200
Юго-западная Гренландия (Орлов
и др., 2018а)

Самцы 77 74.17 0.0620 1.140
Самки 92 82.58 0.0360 0.890
Оба пола + ювенильные особи 200 76.82 0.0570 1.110

Моря Лазарева и Уэдделла (Vedish-
cheva et al., 2019)

Самцы 38 79.90 0.0600 1.230
Самки 29 165.45 0.0120 0.870
Оба пола + ювенильные особи 110 82.25 0.0500 1.090

Воды о-вов Кергелен и Крозе 
(Korostelev et al., 2020b)

Оба пола + ювенильные особи 148 77.50 0.0530 1.290

Банка Флемиш-Кап (наши данные) Самцы 96 201.10 0.0080 −4.470
Самки 93 106.60 0.0180 −1.620
Оба пола + ювенильные особи 195 142.90 0.0120 −2.960



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 62  № 5  2022

РОСТ И ВОЗРАСТ КЛЮВОРЫЛОЙ АНТИМОРЫ 607

Там же. Т. 58. № 2. С. 192–200. 
https://doi.org/10.7868/S004287521802008X
Орлов А.М., Григоров И.В., Лазарева Н.И. 2018б. Сравни-
тельный морфологический анализ антимор (Antimora spp.,
Moridae, Gadiformes) на основании ихтиологических кол-
лекций // Зоол. исследования. № 20. С. 98–111.
Орлова С.Ю., Волков А.А., Гордеев И.И. и др. 2018. Раз-
нообразие гена CO1 митохондриальной ДНК у пред-
ставителей рода Antimora (Moridae, Gadiformes) Миро-
вого океана // Докл. АН. Т. 482. № 6. С. 722–727. 
https://doi.org/10.31857/S086956520002949-6
Правдин И.Ф. 1966. Руководство по изучению рыб. М.:
Пищ. пром-сть, 373 с.
Beamish R.J., Chilton D.E. 1982. Preliminary evaluation of
a method to determine the age of sablefish (Anoplopoma
fimbria) // Can. J. Fish. Aquat. Sci. V. 39. № 2. P. 277–287. 
https://doi.org/10.1139/f82-039
Beamish R.J., McFarlane G.A. 2000. Reevaluation of the in-
terpretation of annuli from otoliths of a long-lived fish, Ano-
plopoma fimbria // Fish. Res. V. 46. № 1–3. P. 105–111. 
https://doi.org/10.1016/S0165-7836(00)00137-5
Bertalanffy L. 1938. A quantitative theory of organic growth
(Inquiries on growth laws. II) // Hum. Biol. V. 10. P. 181–213.
Cailliet G.M., Andrews A.H., Burton E.J. et al. 2001. Age de-
termination and validation studies of marine fishes: do
deep-dwellers live longer? // Exp. Gerontol. V. 36. № 4–6.
P. 739–764. 
https://doi.org/10.1016/S0531-5565(00)00239-4
Cohen D.M., Inada T., Iwamoto T., Scialabba N. 1990. Ga-
diform fishes of the world (Order Gadiformes). An annotat-
ed and illustrated catalogue of cods, hakes, grenadiers and
other gadiform fishes known to date. FAO Fish. Synopsis.
V. 10. № 125. FAO: Rome, 442 p.
Fenton G.E., Short S.A. 1995. Radiometric analysis of blue
grenadier, Macrunonus novaezelandiae, otolith cores //
Fish. Bull. V. 93. № 2. P. 391–396.
Frey P.H., Keller A.A., Simon V. 2017. Dynamic population
trends observed in the deep-living Pacific f latnose, Antimo-
ra microlepis, on the US West Coast // Deep-Sea Res. I:
Oceanogr. Res. Pap. V. 122. P. 105–112. 
https://doi.org/10.1016/j.dsr.2017.03.006
Fossen I., Bergstad O.A. 2006. Distribution and biology of
blue hake Antimora rostrata (Pisces: Moridae), along the
Mid-Atlantic Ridge and off Greenland // Fish. Res. V. 82.
№ 1–3. P. 19–29. 
https://doi.org/10.1016/j.fishres.2006.08.023
Gordeev I., Sokolov S., Bañon R. et al. 2019. Parasites of the
blue antimora, Antimora rostrata and slender codling, Hal-
argyreus johnsonii (Gadiformes: Moridae), in the North-
western Atlantic // Acta Parasitol. V. 64. № 3. P. 489–500. 
https://doi.org/10.2478/s11686-019-00074-4
Gordon J.D.M., Duncan J.A.R. 1985. The biology of fish of
the family Moridae in the deep-water of the Rockall Trough //
J. Mar. Biol. Ass. UK. V. 65. № 2. P. 475–485. 
https://doi.org/10.1017/S0025315400050554
Hammer Ø., Harper D.A.T., Ryan P.D. 2001. PAST: Paleon-
tological statistics software package for education and data
analysis // Palaeontol. Electron. V. 4. № 1. P. 9. Available:
http://palaeo-electronica.org/2001_1/past/issue1_01.htm
Horn P.L., Sutton C.P. 2015. An assessment of age and
growth of violet cod (Antimora rostrata) in the Ross Sea,

Antarctica // Polar Biol. V. 38. № 9. P. 1553–1558. 
https://doi.org/10.1007/s00300-015-1702-3
Iwamoto T. 2010. Antimora microlepis // The IUCN Red List
of Threatened Species 2010. Article e.T155287A4766841. 
https://doi.org/10.2305/IUCN.UK.2010-
4.RLTS.T155287A4766841.en
Iwamoto T. 2015 Antimora rostrata // The IUCN Red List of
Threatened Species. 2015. Article e.T190385A15603090. 
https://doi.org/10.2305/IUCN.UK.2015-4.RLTS.T1903-
85A15603090.en
Kastelle C.R., Kimura D.K., Nevissi A.E., Gunderson D.R.
1994. Using Pb-210/Ra-226 disequilibria for sablefish,
Anoplopoma fimbria, age validation // Fish. Bull. V. 92.
№ 2. P. 292–301
Katsanevakis S., Maravelias C.D. 2008 Modelling fish
growth: multi-model inference as a better alternative to a
priori using von Bertalanffy equation // Fish Fish. V. 9.
№ 2. P. 178–187. 
https://doi.org/10.1111/j.1467-2979.2008.00279.x
Korostelev N.B., Frey P.H., Orlov A.M. 2020a. Using differ-
ent hard structures to estimate the age of deep-sea fishes; a
case study of the Pacific f latnose, Antimora microlepis (Mo-
ridae, Gadiformes, Teleostei) // Fish. Res. V. 232. Article
105731. 4 p. 
https://doi.org/10.1016/j.fishres.2020.105731
Korostelev N.B., Vedishcheva E.V., Orlov A.M. 2020b. Age
and growth of Antimora rostrata (Moridae, Gadiformes, Te-
leostei) from the Kerguelen and Crozet Islands in the south-
ern Indian Ocean // Polar Rec. V. 55. № 6. P. 452–459. 
https://doi.org/10.1017/S0032247420000157
Kulka D.W., Simpson M.R., Inkpen T.D. 2003. Distribution
and biology of blue hake (Antimora rostrata Günther, 1878) in
the Northwest Atlantic with comparison to adjacent areas //
J. Northw. Atlant. Fish. Sci. V. 31. P. 299–318.
Laevastu T. 1965. Manual of methods in fisheries biology.
Rome: FAO, 51 p.
Magnússon J.V. 2001. Distribution and some other biologi-
cal parameters of two morid species Lepidion eques (Gün-
ther, 1887) and Antimora rostrata (Günther, 1878) in Icelan-
dic waters // Fish. Res. V. 51. № 2–3. P. 267–281. 
https://doi.org/10.1016/S0165-7836(01)00251-X
Orlov A.M., Abramov A.A. 2001. New data on Pacific f lat-
nose, Antimora microlepis (Moridae) from the northwestern
Pacific Ocean // MTS/IEEE Oceans 2001. An Ocean Od-
yssey. Conference Proceedings. V. 2. P. 833–841. 
https://doi.org/10.1109/OCEANS.2001.968227
Orlov A.M., Bannikov A.F., Orlova S.Yu. 2020. Hypothesis
of Antimora spp. (Moridae) dispersion in the world oceans
based on data on modern distribution, genetic analysis, and
ancient records // J. Ichthyol. V. 60. № 3. P. 399–410. 
https://doi.org/10.1134/S0032945220030108
Paloheimo J.E, Dickie L.M. 1965. Food and growth of fish-
es. 1. A growth curve derived from experimental data //
J. Fish. Res. Board Can. V. 22. № 2. P. 521–542. 
https://doi.org/10.1139/f65-048
Parker R.R., Larkin P.A. 1959. A concept of growth in fishes //
Ibid. V. 16. № 5. P. 721–745. 
https://doi.org/10.1139/f59-052
Priede I.G. 2017. Deep-sea fishes. Biology, diversity, ecolo-
gy and fisheries. Cambridge: CUP, 492 p.
Rodríguez Mendoza R.P. 2006. Otoliths and their applica-
tions in fishery science // Ribarstvo. V. 64. № 3. P. 89–102.



608

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 62  № 5  2022

КОРОСТЕЛЕВ и др.

Roff D.A. 1980 A motion for the retirement of the von Ber-
talanffy function // Can. J. Fish. Aquat. Sci. V. 37. № 1.
P. 127–129. 
https://doi.org/10.1139/f80-016
Schnute J. 1981 A versatile growth model with statistically
stable parameters // Ibid. V. 38. № 9. P. 1128–1140. 
https://doi.org/10.1139/f81-153
Small G.J. 1981. A review of the bathyal fish genus Antimora
(Moridae: Gadiformes) // Proc. Calif. Acad. Sci. V. 42.
№ 13. P. 341–348.
Smith J.N., Nelson R., Campana S.E. 1991. The use of Pb-
210/Ra-226 and Th-228/Ra-228 dis-equilibria in the age-
ing of otoliths of marine fish // Radionuclides in the study
of marine processes. Dordrecht: Springer. P. 350–359. 
https://doi.org/10.1007/978-94-011-3686-0_37

Ursin E. 1967. A mathematical model of some aspects of fish
growth respiration and mortality // J. Fish. Res. Board.
Can. V. 24. № 11. P. 2355–2453. 
https://doi.org/10.1139/f67-190

Vedishcheva E.V., Korostelev N.B., Gordeev I.I., Orlov A.M.
2019. A first attempt to evaluate the age and growth of blue
hake Antimora rostrata (Moridae, Gadiformes, Teleostei)
from the Lazarev and Weddell seas (Antarctic) // Polar Rec.
V. 55. № 1. P. 25–31. 
https://doi.org/10.1017/S0032247419000147

Wenner C.A., Musick J.A. 1977. Biology of the morid fish
Antimora rostrata in the western North Atlantic // J. Fish.
Res. Board. Can. V. 24. № 12. P. 2362–2368 
https://doi.org/10.1139/f77-316



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ, 2022, том 62, № 5, с. 609

609

СОЗРЕВАНИЕ И СТАДИИ ЗРЕЛОСТИ ГОНАД ТИХООКЕАНСКОЙ 
ПЕСЧАНКИ AMMODYTES PERSONATUS (AMMODYTIDAE)#

© 2022 г.   К. А. Жукова1, 2, *, М. Р. Бэйкер3, 4

1Университет МГУ−ППИ в Шэньчжэне, Шэньчжэнь, Китай
2Московский государственный университет, Москва, Россия

3Школа водных и рыбных наук университета Вашингтона, Сиэтл, США
4Лаборатории Фрайдей Харбор университета Вашингтона, округ Сан-Хуан, США

*Е-mail: kzh@fish-zoology.ru
Поступила в редакцию 28.02.2022 г.

После доработки 30.03.2022 г.
Принята к публикации 31.03.2022 г.

Впервые описаны особенности оогенеза, сперматогенеза, стадии зрелости яичников и семенников
тихоокеанской песчанки Ammodytes personatus Girard, 1856. Для определения морфологических кри-
териев гонад использовали гистологические методы, которые позволили выделить пять стадий зре-
лости гонад, различимых гистологически и визуально. Вид не проявляет полового диморфизма в
длине и массе, однако отмечены статистически значимые различия в размерно-весовых показате-
лях для неполовозрелых и половозрелых рыб. Созревание начинается у самок при минимальной
длине 97 мм и массе 3.0 г, у самцов при длине 92 мм и массе 2.5 г. Первый нерест отмечен у самок
TL > 107 мм и 3.5 г и у самцов TL > 104 мм и 3.8 г. В зрелых яичниках отмечено бимодальное распре-
деление размеров ооцитов, что доказывает наличие у тихоокеанской песчанки прерывистого типа,
оогенеза, синхронного развития ооцитов в период вителлогенеза, детерминированной плодовитости,
что позволяет оценить её до начала нереста. Результаты работы представляют собой методический под-
ход для быстрого и точного определения стадий зрелости гонад этого вида и послужат важным ориенти-
ром для определения огивы созревания, зависимости запас−пополнение и оценки репродуктивного
потенциала. Гистологическое описание морфологии гонад тихоокеанской песчанки поможет понять
репродуктивную биологию других близкородственных представителей семейства Ammodytidae.

Ключевые слова: Ammodytes personatus, репродуктивная биология, стадии зрелости гонад, яичники,
семенники, гистология.
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Исследованы биологические характеристики и состояние гонад половозрелых Cantherhines pardalis.
Для получения зрелых половых продуктов использовали двукратные гормональные инъекции. В
преднерестовом состоянии самки имели низкие значения гонадосоматического индекса (3.2%).
Описана ультраструктура яйцевых оболочек. Представлено иллюстрированное детальное морфоло-
гическое описание раннего развития C. pardalis от конца бластуляции до стадий, близких к переходу
в личиночное состояние. Оплодотворённые яйца имеют сферическую форму, диаметр ~0.51 (0.50–
0.53) мм, узкое перивителлиновое пространство, гомогенный, прозрачный, окрашенный в зелёный цвет
желток. Желток содержит ~20 почти бесцветных жировых капель размером от ~0.01 до ~0.13 мм. Про-
должительность инкубационного периода при температуре ~ 25°C составляет ~33 ч. При вылупле-
нии предличинки имеют длину 1.70–1.75 мм. Появление перистальтики и начало подвижного состоя-
ния челюстного аппарата и грудных плавников отмечено в начале 4-х сут (76 ч) после вылупления.

Ключевые слова: Cantherhines pardalis, раннее развитие, эмбрионы, личинки, ооциты, гормональные
инъекции, Южно-Китайское море.
DOI: 10.31857/S0042875222050216

Сотовый кантерин Cantherhines pardalis (Rüp-
pell, 1837) распространён в Индо-Пацифике (на за-
паде от Красного моря до Южной Африки и на во-
сток до Южной Японии и Юго-Восточной Океа-
нии) и в Восточной Атлантике (Гвинейский залив,
остров Аннобон, южное побережье Африки) (Fro-
ese, Pauly, 2021). C. pardalis – один из 11 видов рода,
входящего в семейство Monacanthidae отряда Tetra-
odontiformes. Это семейство таксономически раз-
нообразно, включает 27 родов и 108 видов и являет-
ся вторым по числу в отряде, включающем 10 се-
мейств, 105 родов, 435 видов (Fricke et al., 2021).

Изучению особенностей нерестового поведе-
ния представителей семейства посвящено значи-
тельное число работ. Однако данные по раннему
онтогенезу опубликованы только для девяти ви-
дов, представляющих меньше трети родов семей-
ства: Thamnaconus modestus (Kitajima et al., 1964 –
цит. по: Kawase, Nakazono, 1994a), Stephanolepis cir-
rhifer (Fujita, 1955 – цит. по: Kawase, Nakazono,
1994a), Aluterus monoceros (Imura et al., 1986 – цит. по:
Kawase, Nakazono, 1994a), Oxymonacanthus longiros-
tris (Barlow, 1987), Paramonacanthus japonicus (Naka-
zono, Kawase, 1993; Kawase, Nakazono, 1994a), Bra-

chaluteres ulvarum (Akagawa et al., 1995), B. jackso-
nianus (Kawase, 2005), Rudarius ercodes (Kawase,
Nakazono, 1994a), Eubalichthys bucephalus (Kawase,
2008). В некоторых из этих публикаций данные о
раннем развитии ограничены описанием деталей
строения яиц исследованных видов. Учитывая зна-
чительный объём семейства, имеющихся данных
недостаточно для формирования полного пред-
ставления о закономерностях протекания ранне-
го развития Monacanthidae.

Данные об ультраструктуре яйцевых оболочек
у представителей Monacanthidae и полноценные
сведения по раннему развитию представителей ро-
да Cantherhines отсутствуют, за исключением крат-
кого текстового описания одной стадии развития
эмбрионов C. pardalis из фиксированных яиц, со-
бранных на естественных нерестилищах (Kawase,
Nakazono, 1994b).

Цель работы – выяснить особенности эмбрио-
нально-личиночного развития и репродуктивной
биологии C. pardalis, провести оценку состояния
гонад взрослых особей, изучить ультраструктуру
оболочек зрелых ооцитов.

УДК 597.556.37.591.31
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследования выполнены в марте 2007 г. на
базе Приморского отделения Российско-вьетнам-
ского тропического центра (г. Нячанг, СРВ). Поло-
возрелых особей C. pardalis покупали у местных
рыбаков, отлавливавших их в заливе Нячанг (Юж-
но-Китайское море). Время от отлова до доставки
рыбы в лабораторию составляло несколько часов.
Рыб содержали в садках размером 80 × 80 × 100 см,
установленных в бетонных бассейнах объёмом 3 м3.
Вода в каждом бассейне циркулировала через
биофильтр (4–8 м3/ч). Температура воды в бас-
сейнах составляла 25–27°C, солёность ~ 33‰.

Всем особям (20 экз.) в качестве гормонально-
го препарата, стимулирующего созревание поло-
вых продуктов, вводили сурфагон (LH-RH-a) –
синтетический аналог гипоталамического ри-
лизинг-гормона млекопитающих (люлиберина).
Инъекции сурфагона в сочетании с нейролепти-
ком эглонилом проводили в полость тела под
грудным плавником двукратно с интервалом 17 ч. В
1-й (предварительной) инъекции доза сурфагона
составляла 5 мкг/кг, эглонила – 5 мг/кг; во 2-й (раз-
решающей) – соответственно 20 и 15 мг/кг. От че-
тырёх самок овулировавшие ооциты были полу-
чены через 22 ч, от трёх – через 25 ч. Искусствен-
ное осеменение проводили, смешивая ооциты с
измельчёнными семенниками двух самцов и эяку-
лятом, полученным от одного из них. Через не-
сколько минут полученную смесь заливали мор-
ской водой солёностью ~ 33‰ и температурой
~25°C.

Биологический анализ, проведённый на инъе-
цированных рыбах, от которых не удалось полу-
чить зрелые половые продукты, включал измере-
ние стандартной (SL) и полной (TL) длины, мас-
сы тела (W), массы тела без внутренностей (w) и
массы гонад (g). Для гистологического исследова-
ния фрагменты яичников фиксировали в смеси
Буэна. Срезы окрашивали по Маллори, обработ-
ку и подготовку материала проводили в соответ-
ствии со стандартными рекомендациями (Роскин,
Левинсон, 1957). Для электронной микроскопии
фиксировали фрагменты яичников и овулировав-
шие ооциты смесью 2.5%-ного раствора глутаро-
вого альдегида и 2%-ного параформальдегида на
фосфатном буфере при pH 7.4 с добавлением NaСl
концентрацией 2.5%. Постфиксацию осуществля-
ли в 1%-ном растворе четырёхокиси осмия. Даль-
нейшую обработку для сканирующей электронной
микроскопии (СЭМ) и трансмиссионной элек-
тронной микроскопии (ТЭМ) проводили, исполь-
зуя общепринятые методы (Уикли, 1975). Объек-
ты для СЭМ напыляли сплавом золота с паллади-
ем и исследовали в сканирующем электронном
микроскопе CamScan S-4 (“Cambridge Instru-
ments”, Великобритания) при ускоряющем на-
пряжении 20 кВ. Ультратонкие срезы просмат-

ривали в трансмиссионном электронном микро-
скопе JEM-1011 (“Jeol”, Япония) при ускоряющем
напряжении 80 кВ. Для получения изображений
использовали цифровую камеру ES-500W с про-
граммным обеспечением Digital Micrograph (“Ga-
tan”, США). Измерения ооцитов проведены по их
изображениям с применением программы ImageJ
(Wayne Rasband (NIH), США).

Инкубацию оплодотворённых яиц и содержа-
ние предличинок и личинок проводили в нату-
ральной морской воде солёностью ~ 33‰ и при
температуре 25 ± 1°C. Исследуемый живой мате-
риал помещали в стеклянные цилиндрические
стаканы объёмом ~ 250 мл с диаметром дна ~70 мм,
наполненные водой на 50–60% объёма, которые в
период проведения исследования были размеще-
ны в полупогруженном состоянии в термостати-
руемой ёмкости с водой. Плотность посадки со-
ставляла ~ 30–50 яиц или предличинок на сосуд.
Во время инкубации икры воду меняли один раз в
6–8 ч. После вылупления в течение первых 1–2 ч
предличинок пересаживали в сосуд с чистой во-
дой и повторяли такую же операцию каждые по-
следующие сутки.

Описание стадий развития C. pardalis начато че-
рез 5 ч после осеменения. В наблюдениях за ранним
развитием использована икра, полученная от трёх
самок. Сбор материала для описания раннего он-
тогенеза C. pardalis проведен методом прижизнен-
ного наблюдения. Зарисовку живых зародышей и
личинок выполняли с использованием рисоваль-
ного аппарата Карл Цейс (“Carl Zeiss”, Герма-
ния). Возраст стадий представлен в минутах и ча-
сах. Стадией развития в данной работе считается
любой момент развития, обладающий конкрет-
ными морфологическими характеристиками, от-
личающими его от других моментов развития. Ори-
ентирами для определения этапа бластуляции слу-
жили результаты исследования Ленца и Тринкауса
(Lentz, Trinkaus, 1967). За начало гаструляции при-
нят момент направленных индивидуальных мигра-
ций глубоких клеток, приводящих к формиро-
ванию зародышевого кольца и зародышевого
щитка (Ballard, 1973a, 1973b). Периоды разви-
тия выделены в соответствии с представления-
ми Расса (1946).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Биологические показатели и состояние 
гонад половозрелых особей

Самки, от которых не удалось получить овули-
ровавшие ооциты, имели яичники IV–V стадии
зрелости и низкие значения гонадосоматическо-
го индекса (ГСИ), остальные показатели были
ниже, чем у самцов (табл. 1). Ооцитов, находив-
шихся на стадии созревания, было очень мало. В
яичниках также присутствовали ооциты разных
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фаз периодов пре- и вителлогенеза. В клетках,
вступивших в период вителлогенеза, размер кото-
рых составлял 70–145 мкм, присутствовали ли-
пидные капли. В мелких ооцитах они были рас-
пределены преимущественно в околоядерной ци-
топлазме, в более крупных – значительно шире и
занимали больший объем (рис. 1а). Ооциты, нахо-
дившиеся в процессе активного накопления желт-
ка, имели размер 166–190 мкм, а завершающие ви-
теллогенез – 224–289 мкм. Диаметр ооцитов периода
созревания, у которых начиналась гомогенизация
цитоплазмы, слияние гранул желтка и липидосо-
держащих вакуолей, составлял 298–350 мкм.

Гонады четырёх из пяти обследованных сам-
цов находились на IV стадии зрелости, у одного –
на IV–V. При помещении фрагментов семенни-
ков IV стадии в воду сперматозоиды, выделяющи-
еся из них, оставались неподвижными, а эякулят не
был сформирован. В эякуляте более зрелого самца
присутствовали сперматозоиды, которые активи-
ровались водой и сохраняли подвижность в тече-
ние ~30 с.

Ультраструктура оболочек 
овулировавших ооцитов

Сканирующая электронная микроскопия. Поверх-
ность хориона овулировавшего ооцита имеет слабо-
выраженную складчатость (рис. 1б). Входное отвер-
стие микропиле составляет в диаметре ~ 3 мкм, его
наружный край представлен слабо выраженным
кольцевым валиком шириной ~ 1 мкм. Снаружи к
нему примыкает ещё одно аналогичное образова-
ние. На электронограмме видно, что в верхней ча-
сти канал микропиле заметно расширен и сужива-
ется примерно к средней части до ~ 2 мкм. Вокруг
микропиле в радиусе ~ 3–5 мкм присутствуют об-
разования, напоминающие поры, которые отсут-
ствуют на остальных участках поверхности ооци-
та (рис. 1в).

Трансмиссионная электронная микроскопия. Яй-
цевые оболочки представлены лучистой оболочкой
(zona radiata) и хорионом. Zona radiata имеет тол-
щину ~ 2.5 мкм и состоит из наружного (толщи-
ной ~ 0.6 мкм) и внутреннего (~1.9 мкм) слоёв. На
электронограмме поперечного среза оболочки

яйца (рис. 1г) наружный слой представлен как
значительно более электронно-плотный и почти
однородный, а внутренний – как имеющий от-
чётливую структурированность, выраженную в
виде перемежающихся полос (шесть с высокой
электронной плотностью и семь с более низкой).

Хорион, имеет толщину ~ 1.3 мкм. В его гомо-
генном слое с очень низкой электронной плотно-
стью с внутренней стороны имеются участки не-
регулярной прямоугольной формы, отличаю-
щиеся значительно более высокой электронной
плотностью. Они расположены на расстоянии
0.5–0.6 мкм друг от друга.

Эмбриональный период развития
Яйца C. pardalis имеют сферическую форму.

Яйцевые оболочки прозрачные; наружная – хо-
рион – клейкая, толстая, с неструктурированной
внешней поверхностью, обладает рассеивающи-
ми оптическими свойствами. Желток прозрач-
ный, гомогенный, с хорошо выраженным зелено-
ватым оттенком, содержащий ~ 20 почти бесцвет-
ных с едва заметным желтовато-розовым оттенком
жировых капель разного размера (три–четыре
крупных диаметром до ~ 0.13 мм и несколько бо-
лее мелких, до ~ 0.01 мм). Перивителлиновое
пространство узкое. После завершения корти-
кальной реакции и начала процесса агрегации
плазмы на анимальном полюсе диаметр яиц в
среднем составлял 0.51 ± 0.0024 мм (0.50–0.53 мм,
n = 16). Клейкие свойства хориона теряются через
несколько часов после оплодотворения. Оплодо-
творённые яйца приклеиваются друг к другу и к
субстрату. После разъединения хорион в местах
контактов сохраняет следы деформации, которые
влияют на оптические свойства яйцевых оболочек,
затрудняя исследование мелких деталей строения
зародышей.

В о з р а с т  5  ч  2 0  м и н (рис. 2а). Завершение
бластулы и начало гаструляции. Основание бла-
стодиска ровное, плоское, дифференцированный
желточный синцитий не выступает за пределы
эпителизировавшегося покровного слоя. При ме-
ханическом разрушении бластодиска глубокие
клетки большинства яиц легко диспергируются в

Таблица 1. Биологические показатели Cantherhines pardalis

Примечание. Над чертой − среднее значение и стандартное отклонение, под чертой – пределы варьирования показателя.

Пол
(число рыб, экз.)

Длина, мм Масса, г ГСИ,
%TL SL W w g

Самки (5)

Самцы (5)

−
146 ± 7.4
136 156 −

126 ± 5.1
120 134 −

64.6 ± 7.6
54.1 75.5

±
−

55.3 6.4
47.9 65.5

±
−

1.71 0.25
1.34 2.0

±
−

3.12 0.48
2.50 3.64

±
−

162 3.8
157 167

±
−

142 3.4
137 145

±
−

87.5 4.4
81.1 92.5

±
−

77.7 5.6
70.6 84.5

±
−

0.15 0.03
0.12 0.19

±
−

0.19 0.03
0.16 0.22
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отличие от других, у которых взаимная адгезив-
ность значительно выше.

В о з р а с т  5  ч  4 0  м и н. Основание зароды-
шевого диска начало прогибаться внутрь. Верши-
на этого поднятия смещена от центра в вентраль-
ный сектор, что является показателем начавшихся
центробежных и конвергентных миграций популя-
ции клеток гипобласта к периферии и в дорсальный
сектор зародышевого диска. Слой желточного син-
цития выступает за пределы бластодиска очень
узкой полоской.

В о з р а с т  6  ч  0 0  м и н (рис. 2б). Смещён-
ное в вентральный сектор поднятие основания
зародышевого диска стало более выраженным.
Полоса выступающей на желток части желточно-
го синцития стала шире.

В о з р а с т  7  ч  2 0  м и н (рис. 2в). Продолжа-
ется перераспределение клеточного материала
внутри зародышевого диска. Отчётливо сформи-
ровались зародышевое кольцо и зародышевый щи-
ток. В покровном слое дифференцировались крае-
вые клетки. Началась эпиболия перидермы. Под за-
родышевым диском скрыто 25–30% поверхности
желтка. Край обрастания синцития полностью
совпадает с границей распространения покров-
ного слоя.

В о з р а с т  8  ч  0 0  м и н (рис. 2г). Под кле-
точным материалом зародыша скрыто 35–40% по-
верхности желтка. Вершина зародышевого щитка
расположена примерно в центре зародышевого
диска.

В о з р а с т  9  ч  0 0  м и н (рис. 2д, 2е). Орга-
ногенезы. Эпиболия перидермы ~ 60%. Клеточ-

Рис. 1. Фрагмент яичника с ооцитами в процессе накопления липидных включений (TL 145 мм, стадия зрелости гонад
IV−V, ГСИ 3.6%, окраска по Маллори) (а); ультраструктура яйцевых оболочек (поверхности хориона) Cantherhines par-
dalis (б) и поверхности овулировавшего ооцита (в области микропиле видны кольцевые валики и образования, напо-
минающие поры) (в); поперечный срез яйцевой оболочки (г): 1 – внутренний слой лучистой оболочки, 2 – наружный
слой, 3 – хорион. Масштаб, мкм: а – 30 (световая микроскопия); б, в – 3 (сканирующая электронная микроскопия);
г – 2 (трансмиссионная электронная микроскопия).

(а) (б)

(в) (г)

1

2

3
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Рис. 2. Эмбриональное развитие Cantherhines pardalis от завершения бластуляции до начала обособления хвостовой
почки: а − поздняя бластула, начало перехода к гаструляции, возраст ~ 5 ч 20 мин; б − гаструляция; в − начало эпибо-
лии; г − эпиболия перидермы ~35−40%; д − эпиболия перидермы ~ 60%, формирование осевого зачатка; е − то же,
вид передней части осевого зачатка сверху; ж − эпиболия перидермы ~75%; з − завершение эпиболии, 3–4 пары со-
митов; и − то же, вид средней и задней части формирующегося тела зародыша сверху; к − 5–6 пар сомитов, сохраняется
остаток зародышевого кольца; л − 10–11 пар сомитов, начало обособления хвостовой почки, максимальное развитие
Купферова пузырька; м − 14–15 пар сомитов, начало редукции Купферова пузырька. Масштаб здесь и на рис. 3: 0.5 мм.

(а) (б) (в)

(г) (д) (е)

(ж) (з) (и)

(к) (л) (м)
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ный материал в области формирования передней
и средней части осевого зачатка заметно продавли-
вает под собой желток. На поверхности его перед-
ней части образовались два пологих продольных
гребня, соответствующих латеральным утолщени-
ям формирующейся центральной нервной систе-
мы.

В о з р а с т  1 0  ч  3 0  м и н (рис. 2ж). Под пе-
ридермой скрыто ~75% поверхности желтка.
Бóльшая часть клеточного материала перемести-
лась в область формирования тела зародыша.
Осевой зачаток продавливает желток на всем сво-
ём протяжении. Вокруг головного отдела и
вдоль формирующегося тела зародыша наблю-
дается большое количество конвергентно мигри-
рующих клеток. В переднем отделе они создают
узкий ореол, который переходит в расширяю-
щийся в каудальном направлении шлейф из ак-
тивно мигрирующего в направлении осевого за-
чатка клеточного материала. Вентральная часть
зародышевого кольца стала заметно ỳже. Дорсаль-
ный и вентральный рельеф головного отдела заро-
дыша определён дифференцировкой трёх первич-
ных отделов головного мозга: переднего, среднего
и заднего.

В о з р а с т  1 2  ч  1 0  м и н (рис. 2з, 2и). Завер-
шение эпиболии, под перидермой скрыта вся по-
верхность желтка. Зародышевое кольцо сомкну-
лось, образовав на анимальном полюсе кольцевой
валик из клеточного материала вокруг точки смы-
кания клеток покровного слоя с глубоким ворон-
ковидным углублением в центре. Продолжается
дифференцировка структур осевого комплекса.
Заложился зачаток хорды. Непосредственно над
визуально дифференцированным участком за-
чатка хорды расположены задний первичный от-
дел головного мозга и спинной мозг. Дифференци-
ровались глазные плакоды. Зачаток хорды и рас-
положенные непосредственно над ним отделы
центральной нервной системы охватываются с бо-
ков агрегатами латеральной мезодермы, достигаю-
щими наибольшей высоты и дифференцировки в
проксимальных отделах. В теле зародышей выдели-
лись три–четыре пары сомитов. Под задним отде-
лом, немного краниальнее точки смыкания заро-
дышевого кольца, заложился Купферов пузырёк.

В о з р а с т  1 3  ч  4 0  м и н (рис. 2к). В теле за-
родыша выделились пять–шесть пар сомитов. В
области заднего отдела сохраняется остаток мате-
риала зародышевого кольца, который ещё не во-
шёл в состав тела зародыша. На уровне средней
части продолговатого мозга дифференцирова-
лись слуховые плакоды. У некоторых зародышей
в них начали формироваться полости. Визуально
дифференцировались обонятельные плакоды.

В о з р а с т  17  ч  0 0  м и н (рис. 2л). В теле за-
родыша насчитываются 10–11 пар сомитов. Кле-
точный материал остатка зародышевого кольца

полностью перешёл в состав тела зародыша. На-
чалось обособление хвостовой почки. Купферов
пузырёк достиг максимального размера.

В о з р а с т  1 9  ч  3 0  м и н (рис. 2м). В теле за-
родыша выделились 14–15 пар сомитов, три–че-
тыре передних начали приобретать шевронооб-
разную форму. Размер Купферова пузырька боль-
шинства зародышей стал уменьшаться. В глазных
бокалах начали формироваться хрусталиковые
плакоды.

В о з р а с т  2 1  ч  0 0  м и н. Начало подвижно-
го состояния. Туловищная мускулатура стала со-
вершать едва заметные подрагивания. В теле заро-
дыша выделились 16–17 мускульных сегментов.
Хрусталиковые плакоды приобрели округлую фор-
му. У всех эмбрионов Купферов пузырёк редуци-
рован полностью.

В о з р а с т  2 3  ч  3 0  м и н (рис. 3а). В теле эм-
бриона насчитываются 19–20 мускульных сег-
ментов. Движения мускулатуры тела усложни-
лись, примерно один раз в минуту наблюдается
серия плавных подрагиваний, сопровождаемая
слабыми боковыми отклонениями хвостового отде-
ла. На поверхности головного и передней части ту-
ловищного отделов появились железы вылупле-
ния. Каждая из них выглядит как плотное скопле-
ние мелких пузыревидных образований. На
разных участках поверхности тела и желточного
мешка появились немногочисленные меланофоры,
окрашенные в очень бледный серый цвет. Число
жировых капель уменьшилось, крупные стали за-
метно крупнее.

В о з р а с т  2 9  ч  3 0  м и н (рис. 3б). Интен-
сивность движений туловищной мускулатуры
возросла незначительно, но их характер стал бо-
лее сложным. Железы вылупления стали видны
более отчётливо. Характер пигментации не изме-
нился. В желточном мешке подавляющего боль-
шинства эмбрионов содержится только одна
крупная жировая капля, изредка две–одна боль-
шая и одна заметно меньшего размера.

В о з р а с т  3 1  ч  3 5  м и н. Начало вылупле-
ния, первые случаи. В возрасте 32 ч 00 мин вылу-
пилось ~30% эмбрионов, в возрасте 33 ч 00 мин –
>80%.

Личиночный период развития 
(предличиночный подпериод)

В о з р а с т  3 4  ч  3 0  м и н (2–3 ч после вы-
лупления (п.в.)) (рис. 3в). Длина предличинок
(TL) составляет 1.70–1.75 мм. В теле насчитыва-
ются 24–25 сегментов: семь–восемь туловищ-
ных и 17–18 хвостовых. В желточном мешке подав-
ляющего большинства предличинок содержится
только одна жировая капля диаметром ~ 0.186 мм.
Умеренно развитый гидросинус охватывает дорсо-
латеральные области задней части головного, туло-
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вищного и переднюю часть хвостового отделов. Не-
многочисленные тёмно-серые или чёрные мелано-
форы присутствуют на передней части головного
отдела, на передней, дорсальной и вентральной
части желточного мешка, на дорсальной стороне
задней части хвостового отдела, а также имеется от-
чётливо сформированный непарный подхвостовой
ряд.

В пищеварительном тракте выделяется немно-
го расширенный в краниальном направлении от-
дел, соответствующий глотке. Другие отделы визу-
ально не дифференцированы. Выводящие протоки
почек вливаются в слабо дифференцированный
мочевой пузырь. Предличинки малоподвижны,
имеют слабо положительную плавучесть, распо-
лагаются под поверхностью воды жировой кап-

лей вверх, периодически проплывают 3–5 см
прямо или по кругу, после чего следует длитель-
ный период покоя.

В о з р а с т  7 6  ч  п . в. (рис. 3г). TL 2.3–2.4 мм.
В теле насчитываются 22–23 сегмента: четыре–
пять туловищных и 17–19 хвостовых. У всех пред-
личинок в желточном мешке содержится только
одна жировая капля диаметром ~ 0.099 мм. Во-
круг неё сохраняется остаток желтка, окрашенно-
го в зелёный цвет. Гидросинус стал более выра-
женным, охватывает дорсолатеральные области
головного, туловищного и переднюю часть хво-
стового отделов. В пигментации участвуют толь-
ко чёрные меланофоры. Нижнебоковые ряды со-
стоят из шести–восьми сильно разветвлённых
клеток, а непарный подхвостовой из 12–15 и на-

Рис. 3. Завершение эмбрионального и начало личиночного развития Cantherhines pardalis: а − подвижный эмбрион,
19–20 мускульных сегментов, дифференцировались железы вылупления; б − эмбрион за ~3 ч до вылупления; в −
предличинка TL 1.70–1.75 мм через 2−3 ч после вылупления; г − предличинка TL 2.3−2.4 мм, появление перистальти-
ки, начало подвижного состояния челюстного аппарата, грудных плавников.

(а) (б)

(в)

(г)
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чинается на 4–6-м сегменте хвостового отдела.
На желточном мешке вблизи нижнебоковых ря-
дов располагаются по три–пять меланофоров и
шесть–девять на его вентральной стороне.

Глотка преобразуется в пищевод, направляю-
щийся вниз, и переходит в желудок, который
представлен объёмным, с более расширенным
просветом, участком пищеварительного тракта. В
нижней части брюшной полости он изгибается
вверх и переходит в короткий кишечник. Наблю-
даются слабые волны перистальтики. Челюстной
аппарат и грудные плавники периодически слабо
подрагивают.

Плавучесть нейтральная или слабо положи-
тельная. Бóльшую часть времени предличинки
находятся в толще воды вниз головой, во взве-
шенном состоянии, периодически (раз в 10–20 с)
проплывая в сторону или вверх.

ОБСУЖДЕНИЕ
Для многих представителей сем. Monacanthi-

dae характерен продолжительный период нереста
с многопорционным икрометанием, во время ко-
торого самки имеют низкие значения ГСИ. В
частности, у S. hispida, размножающихся с мая по
октябрь, ГСИ самок составляет 2–7% (Mancera-
Rodrıguez, Castro-Hernandez, 2015), у Meuschenia
scaber с нерестовым периодом с августа по де-
кабрь – 8–12% (Visconti et al., 2018). Исследован-
ные самки C. pardalis имели низкие значения ГСИ,
а состав половых клеток на IV–V стадии зрелости
был близок тому, что описано для M. scaber (Vis-
conti et al., 2018). Это позволяет предполагать, что
C. pardalis, скорее всего, также имеет многопор-
ционный нерест.

Исключительная способность активироваться
у сперматозоидов, находящихся только в эякуля-
те, также была обнаружена и у других рыб, в част-
ности, из семейства Mullidae. При этом показано,
что у представителей семейств Pomacentridae и
Acanthuridae хорошо активируются и спермато-
зоиды, выделенные из фрагментов семенников
(Emel’yanova, Pavlov, 2012; Павлов, Емельянова,
2016). Короткий период подвижности спермато-
зоидов, возможно, связан с тем, что вымет поло-
вых продуктов во время естественного нереста у
C. Pardalis происходит в течении 2–3 с, после чего
пара сразу покидает нерестилище (Kawase, Naka-
zono, 1994b).

На световом уровне исследования поверх-
ность яиц C. pardalis выглядит гладкой и неструк-
турированной. Однако на изображениях, полу-
ченных с применением СЭМ, внешняя сторона
яиц имеет структурированность в виде множества
неглубоких складок. Размер и глубина элементов
этой рельефности, вероятно, определяется нали-
чием неоднородности строения в глубине слоя

хориона, отражённой в электронограмме. В поль-
зу этого свидетельствует то, что размер этих
структур и расстояние между ними примерно со-
ответствуют размерным характеристикам скла-
док на поверхности.

Ультраструктурные исследования поперечных
срезов оболочки C. pardalis с применением ТЭМ
показали, что в лучистой оболочке отчётливо вы-
деляются два слоя: внешний, более электронно-
плотный, и внутренний, менее плотный. Такое
разделение является наиболее распространён-
ным у яиц костистых рыб. При этом известны и
другие варианты: однослойное строение (Sohn
et al., 2016; Kim, 2020), трёхслойное (Микодина,
1980; Schindler, Vries, 1989) и более (Kudo et al.,
1988). Однако данных о том, что эти характери-
стики имеют отчётливую связь с особенностями
размножения видов, нет.

Строение внешней части микропиле C. pardalis
и участка оболочки вокруг него не имеет ярко вы-
раженных морфологических особенностей, как это,
например, описано для других Tetraodontiformes из
семейства Ostraciidae (Leis, Moyer, 1985).

Оплодотворённые и развивающиеся яйца C. par-
dalis имеют существенное сходство с яйцами дру-
гих Monacanthidae и отличаются только в деталях.
Они также имеют маленький размер, и среди изу-
ченных к настоящему времени видов являются
самыми мелкими (табл. 2). Представленные в ли-
тературе описания эмбриогенеза видов семейства
не очень детальны, но по косвенным признакам
можно определить, что в пределах этой группы в
соотношении скоростей процесса морфологиче-
ской дифференцировки зародыша и процесса
эпиболии покровного слоя имеется существен-
ное сходство. Предличинки C. pardalis выходят из
яйцевых оболочек примерно на таком же уровне
морфологического развития, что и другие виды
семейства. Все представители Monacanthidae при
вылуплении имеют малые размеры, но исследо-
ванный вид мельче всех.

В желтке яиц C. pardalis, как и у всех изученных
видов, присутствует по несколько жировых ка-
пель. Различия состоят в их числе и размерах (ми-
нимальном и максимальном).

Кавазе и Наказоно (Kawase, Nakazono, 1994b)
исследовали развивающуюся икру C. pardalis в
возрасте ~ 25 ч. Отмеченное ими число и размер
жировых капель на этой стадии соответствовало
тому, что наблюдалось в нашем исследовании
приблизительно в таком же возрасте. В процессе
эмбриогенеза C. pardalis жировые капли посте-
пенно сливались, их средний размер увеличивал-
ся, а число уменьшалось, а к началу вылупления у
подавляющего большинства эмбрионов в желточ-
ном мешке находилась только одна жировая капля.
Подобный процесс наблюдали и в развитии других
видов Monacanthidae: O. longirostris (Barlow, 1987),
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B. ulvarum (Akagawa et al., 1995), R. ercodes, P. japoni-
cus (Kawase, Nakazono, 1994b). Кавазе и Наказоно
(Kawase, Nakazono, 1994b) не отметили наличия
зелёной окраски желтка яиц C. pardalis, возмож-
но, это объясняется тем, что они исследовали объ-
ект после предварительной фиксации раствором
формальдегида. Представленные в этой работе раз-
меры икры C. pardalis (0.53 мм) были немного
больше результатов наших измерений (0.51 мм).
Из числа исследованных представителей семей-
ства зелёная окраска желтка была отмечена толь-
ко у O. longirostris (Barlow, 1987).

Эмбриональный период у C. pardalis является
одним из самых коротких среди Monacanthidae.
Его продолжительность лишь немного больше,
чем у P. japonicus (Kawase, Nakazono, 1994a), почти
равна той, что представлена для R. ercodes (Na-
kamura, 1942 – цит. по: Akagawa et al., 1995) и не-
много короче описанной для T. modestus (Kitajima
et al., 1964 – цит. по: Kawase, Nakazono, 1994a). У
остальных видов этот показатель больше пример-
но в полтора раза, а у B. ulvarum более чем в три
(Akagawa et al., 1995).

Предличинки C. pardalis являются пелагиче-
скими, что вполне соответствует сложившимся
представлениям о том, что предположительно все
Balistoidei имеют демерсальную икру и пелагиче-
ских личинок (Aboussouan, Leis, 1984). Предли-
чинки C. pardalis вскоре после вылупления имеют
эмбриональные черты, что обычно более харак-
терно для пелагофилов. У них сохраняется до-
вольно большой желточный мешок, пищевари-
тельная система находится в зачаточном состоя-
нии, кровеносная система не функционирует,
они малоподвижны.

Самое малое число позвонков среди всех рыб
имеют Tetraodontiformes (Brainerd, Patek, 1998), в

частности, у представителей Monacanthidae их ча-
ще всего 19 (обычно 7 + 12, иногда 6 + 13), реже
больше – до 30: (7–8) + (13–23) (Hutchins, 1977; Ty-
ler, 1980). Данные о позвонковой формуле C. parda-
lis в литературе отсутствуют, но исследовано зна-
чительное число других видов этого рода (Hutchins,
Randall, 1982), у которых этот показатель состав-
ляет 19–20 (7 + (12–13)). Учитывая эти данные,
вызывает интерес то, что в момент вылупления в
теле предличинок C. pardalis насчитывается 24–25
((7–8) + (17–18) мускульных сегментов, а через
3 сут п.в. – 22–23 ((4–5) + (17–19). У большинства
исследованных видов костистых рыб в первое
время после вылупления особь имеет максималь-
ное число туловищных сегментов, которое посте-
пенно сокращается и приближается к дефини-
тивному. В наблюдаемом случае уже у предличинок
туловищных сегментов меньше, чем позвонков в
соответствующем отделе у взрослых рыб. В теле
только что вылупившихся предличинок P. japoni-
cas и R. ercodes (Kawase, Nakazono, 1994a) насчиты-
ваются 23 сегмента, из них только пять туловищ-
ных, что даёт основания предположить наличие в
раннем онтогенезе Monacanthidae другой законо-
мерности в изменении сегментной формулы.

Меланофоры с начавшим формироваться в них
меланином впервые были обнаружены на поздних
стадиях эмбрионального развития. Пигментация
предличинок C. pardalis не интенсивна, характер
распределения пигментных клеток отличается от
всех описанных в литературе для Monacanthidae
вариантов, т.е. значительно варьирует у предста-
вителей разных родов. В биологии размножения
C. pardalis и других видов семейства есть опреде-
лённые особенности. Среди представителей фау-
ны коралловых рифов превалируют два основных
репродуктивных типа: демерсальный нерест с за-

Таблица 2. Характеристика оплодотворённых яиц и предличинок представителей семейства Monacanthidae сра-
зу после вылупления

Вид Размер яиц, 
мм

Длина (TL) 
предличинок, мм

Сегментная 
формула Источник информации

T. modestus 0.60–0.64 1.80 4 + 17 Kitajima et al., 1964 – цит. по: Kawase, Nakazono, 
1994a

S. cirrhifer 0.61–0.66 1.80–2.07 6 + 14 Fujita, 1955 – цит. по: Kawase, Nakazono, 1994a
A. monoceros 0.68 2.47 Imura et al., 1986 – цит. по: Kawase, Nakazono, 1994a
O. longirostris 0.70 2.50 Barlow, 1987
P. japonicus 0.56 1.80–2.06 5 + 18 Nakazono, Kawase, 1993; Kawase, Nakazono, 1994a
B. ulvarum 0.82 2.47 Akagawa et al., 1995
B. jacksonianus 0.74 – Kawase, 2005
R. ercodes 0.53 1.84–1.90 5 + 18 Kawase, Nakazono, 1994a

0.52 1.80 Nakamura, 1942 – цит. по: Akagawa et al., 1995
E. bucephalus 0.73 Kawase, 2008
C. pardalis 0.51 1.70–1.75 Наши данные
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ботой родителей о потомстве и пелагический не-
рест без неё (Thresher, 1984). При этом Барлоу
(Barlow, 1987) считает, что демерсальные яйца яв-
ляются гораздо менее обычными для этих экоси-
стем. Balistoidei, включающие в себя семейства Mo-
nacanthidae и Balistidae (Nelson et al., 2016), скорее
всего, все являются демерсальными (Aboussouan,
Leis, 1984), многие или большинство из которых
проявляют заботу о потомстве (Kawase, 2002). Яй-
ца демерсальных видов обычно крупнее и содер-
жат большее количество полезных веществ, ли-
чинки большинства таких видов вылупляются в
более продвинутом морфологически состоянии и
более крупными, чем у рыб с пелагическим нере-
стом, а у пелагофильных особей обычно всё на-
оборот (Thresher, 1984; Barlow, 1987; Leis et al., 2013).
Вопреки ожиданиям, C. pardalis, как и другие изу-
ченные Monacanthidae, имеет икру, близкую по раз-
мерам к самой мелкой из массовых пелагофильных
видов (Ahlstrom, Moser, 1980), а его личинки вы-
лупляются мелкими и слаборазвитыми.

Результаты исследования показали, что в ха-
рактеристиках эмбрионально-личиночного раз-
вития C. pardalis на фоне значительного сходства
в общих чертах с другими изученными представите-
лями Monacanthidae имеются определенные разли-
чия в деталях. Полученные данные дополнили
представления о раннем периоде жизни Mona-
canthidae, однако для более глубокого сравни-
тельного анализа особенностей раннего развития
в пределах этого достаточно объёмного семейства
в настоящее время имеется слишком мало сведе-
ний по развитию его представителей.
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Симпатрический комплекс северной мальмы Salvelinus malma в бассейне оз. Азабачье представлен
четырьмя формами, имеющими узкую трофическую специализацию, длительную во времени.
Озёрно-речные хищники питаются преимущественно трёхиглой колюшкой Gasterosteus aculeatus;
озёрно-речные бентофаги дифференцируются на две трофические группы, одна из которых (группа G)
питается амфиподами, другая (группа А) потребляет моллюсков (Mollusca) и личинок ручейников
(Trichoptera); ручьевые гольцы питаются амфибиотическими насекомыми (Insecta). Длительная пи-
щевая сегрегация форм мальмы подтверждается различиями в заражённости паразитами и в соот-
ношении стабильных изотопов 15N/14N и 13C/12C в мышцах. Паразиты-индикаторы озёрно-речных
хищников – Eubothrium salvelini и Dibothriocephalus spp., озёрно-речных бентофагов группы G – Cystidicola
farionis и Crepidostomum metoecus, группы А – Diplostomum spр., ручьевых гольцов – Salmonema ephemeri-
darum и Cucullanus truttae. Для хищников и бентофагов группы G характерны высокие значения соотно-
шения 15N/14N в мышцах, для бентофагов группы А – высокое значение 13C/12C, для ручьевых голь-
цов – низкие значения 15N/14N и 13C/12C. Озёрно-речные хищники и бентофаги обитают совместно и
распространены по всему озеру и озёрной протоке, ручьевые гольцы населяют притоки. Симпатриче-
ский комплекс S. malma бассейна оз. Азабачье является вторым по разнообразию после комплекса
гольцов оз. Кроноцкое.

Ключевые слова: северная мальма Salvelinus malma, трофический полиморфизм, экологические ни-
ши, питание, паразиты, стабильные изотопы, Восточная Камчатка.
DOI: 10.31857/S0042875222040051

В основе симпатрической дивергенции живот-
ных, в частности рыб, лежит трофическая специа-
лизация (Rüber, Adams, 2001; Litsios et al., 2012; Price
et al., 2012) на фоне развития репродуктивной изо-
ляции (Dieckmann, Doebeli, 1999; Funk et al., 2006).
Адаптация к питанию определенным видом пищи
приводит к появлению морфологических, физио-
логических и поведенческих различий (Sturmbauer
et al., 1992; Snorrason et al., 1994; Hooker et al., 2016).

Для изучения механизмов экологической дивер-
генции в качестве модельной группы традиционно
используют гольцов рода Salvelinus (Knudsen et al.,
2016). Гольцы характеризуются высоким уровнем
полиморфизма и способностью к образованию
симпатрических форм, различающихся по пита-
нию, морфологии, темпам роста, занимаемым био-
топам, местам и срокам нереста (Савваитова, 1989;
Jonsson, Jonsson, 2001; Klemetsen, 2010; Trout and
Char…, 2019).

Полуостров Камчатка является одним из “цен-
тров” разнообразия рода Salvelinus. Здесь обитают
три вида гольцов – северная мальма S. malma, кун-
джа S. leucomaenis и голец Таранца S. taranetzi (Есин,
Маркевич, 2017). Северная мальма преобладает сре-
ди гольцов на Камчатке, она распространена по-
всеместно и реализует полный спектр жизненных
стратегий, характерных для семейства Salmonidae:
от типично проходной до оседлой ручьевой (Есин,
Маркевич, 2017). В озёрах Кроноцкое, Азабачье,
Курильское и Ангре мальма образовала симпатри-
ческие комплексы, состоящие из нескольких форм.
Симпатрический комплекс мальмы оз. Кроноцкое
включает хищную, всеядную и бентосоядную фор-
мы из верхних горизонтов и профундальные бенто-
соядную и всеядную формы (Markevich et al., 2018),
при этом литоральный бентофаг дифференцирует-
ся на две группы по типу питания (Бусарова и др.,
2017б) и на три группы по морфологии головы
(Маркевич и др., 2017). Комплекс мальмы оз. Ку-
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рильское включает проходную форму и две озёр-
ные формы, обитающие на разных глубинах (Есин,
Маркевич, 2017). В оз. Ангре мальма представлена
планктоноядной и бентосоядной формами, ко-
торые различаются сроками и местами нереста
(Есин и др., 2019).

Структура симпатрического комплекса голь-
цов бассейна оз. Азабачье и таксономический ста-
тус форм являются предметом научной дискуссии в
течение нескольких десятилетий. По мнению Сав-
ваитовой (1989), гольцы бассейна оз. Азабачье пред-
ставлены внутривидовыми формами S. alpinus
(syn. S. malma): озёрно-речные гольцы по питанию
дифференцируются на две формы – хищников и
бентофагов, верхнее течение притоков озера на-
селяет третья форма – ручьевой голец. Альтерна-
тивный взгляд на гольцов бассейна оз. Азабачье
сформировался к концу 1970-х гг. По комплексу
морфологических и краниологических призна-
ков и особенностям экологии хищные гольцы
из нижнего течения р. Камчатка (в том числе
оз. Азабачье) и из оз. Кроноцкое были выделены в
самостоятельный вид – белый голец S. albus
Glubokovsky, 1977 (Глубоковский, 1977). В даль-
нейших работах гольцов бассейна оз. Азабачье, пи-
тающихся рыбой, называли белым гольцом S. al-
bus, а гольцов, питающихся бентосом, – мальмой
S. malma (Буторина, 1980; Черешнев и др., 2002;
Салменкова и др., 2009; Есин, Маркевич, 2017).
Для белого гольца оз. Азабачье, помимо озёрно-
речного, указывали проходной и полупроходной
экотипы (Глубоковский, 1977; Буторина, 1980;
Есин, Маркевич, 2017). Из-за отсутствия географи-
ческого барьера между оз. Азабачье и р. Камчатка в
бассейне озера встречаются проходная мальма и
“каменный” голец (Бугаев, Кириченко, 2008).

Таким образом, альтернативные взгляды на на-
звание и таксономию гольцов, использование раз-
ных признаков для дифференциации форм, воз-
можность присутствия рыб с разной степенью
анадромии не позволяют получить чёткое пред-
ставление о структуре симпатрического комплекса
гольцов бассейна оз. Азабачье. Между тем этот ком-
плекс, представленный как минимум тремя форма-
ми, является одним из наиболее разнообразных для
S. malma.

Цель работы – оценить современное разнооб-
разие симпатрического комплекса мальмы бас-
сейна оз. Азабачье и выяснить трофическую спе-
циализацию обнаруженных экологических форм.

Для выделения трофически однородных групп
рыб и оценки их длительной пищевой специали-
зации наиболее эффективна комбинация несколь-
ких методов, отражающих питание рыб за раз-
ные временные отрезки: анализ содержимого
желудков, состава паразитов в теле и соотноше-
ния стабильных изотопов азота 15N/14N и углеро-
да 13C/12C в мышечной ткани (Knudsen et al., 2011).

Содержимое желудков рыб характеризует их пи-
тание в течение последних нескольких часов, со-
став паразитов косвенно отражает питание рыб в
период от нескольких месяцев до нескольких лет
в зависимости от путей попадания паразитов в
рыбу и срока их жизни в ней (Frandsen et al., 1989;
Curtis et al., 1995; Knudsen et al., 2004), состав ста-
бильных изотопов азота и углерода в мышцах рыб
отражает изотопный состав потребляемой ими
пищи в весенне-летний период (Perga, Gerdeaux,
2005; Eloranta et al., 2010).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Озеро Азабачье (56°14′ с.ш. 161°79′ в.д.) являет-
ся третьим по величине пресным водоёмом
п-ва Камчатка, располагается в 40 км от устья
р. Камчатка (Бугаев, Кириченко, 2008). В озеро
впадает 15 притоков (самый крупный из которых –
р. Бушуйка) и вытекает р. Азабачья, являющаяся
правым притоком р. Камчатка (рис. 1). Площадь
озера составляет 56.5 км2, длина – 13 км, ширина –
7.7 км, максимальная глубина – 36.8 м, средняя –
18.2 м. Озеро имеет высокую трофность, дно по-
крыто мощными илами, литораль каменисто-га-
лечная с примесью песка, в ихтиофауне насчитыва-
ют 15 видов (Бугаев, Кириченко, 2008).

Сбор материала проводили в июле 2017 и в ав-
густе 2021 г. Озёрно-речных гольцов ловили жабер-
ными сетями (30 м) с размером ячеи 25–35 мм по
всей акватории оз. Азабачье и в р. Азабачья в 6 км от
её устья. Ручьевых гольцов ловили сачком в
притоках оз. Азабачье – руч. Сновидовский,
руч. Первый Дьяконовский, р. Пономарка.
Гольцов из озера и р. Азабачья анализировали в
течение нескольких часов после поимки. Ручьевых
гольцов фиксировали 4%-ным формалином и изу-
чали в лаборатории.

У каждой рыбы (277 экз.) определяли пол, из-
меряли длину по Смитту (FL) и массу тела. У рыб,
пойманных в 2021 г. (по 30 экз. каждой формы),
дополнительно определяли стадию зрелости го-
над (Мурза, Христофоров, 1991). Особенности пи-
тания, заражённость паразитами и изотопный со-
став в мышцах изучали у рыб, отловленных в 2017 г.

Анализ питания 105 гольцов проводили по со-
держимому их желудков, подсчитывая число жертв
разных групп. Пищевые объекты определяли с
использованием стереомикроскопа МБС-10 (×12–
20) и дифференцировали на следующие группы:
моллюски (Valvata (Cincinna) sp., Lymnaea sp., Sphae-
riidae gen. sp.), амфиподы (Monoporeia affinis, Mysi-
da), насекомые Insecta (личинки и куколки хи-
рономид (Chironomidae), личинки ручейников
(Trichoptera), подёнок (Ephemeroptera), чешуе-
крылых (Lepidoptera), имаго амфибиотических
насекомых), рыбы (Gasterosteus aculeatus, Hypome-
sus olidus), икра нерки Oncorhynchus nerka (Череш-
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нев и др., 2001; Чертопруд М., Чертопруд Е., 2010).
Для каждого пищевого объекта рассчитывали ча-
стоту встречаемости (отношение числа рыб с дан-
ным видом пищи к числу рыб в выборке, %) и сред-
нее число пищевых объектов каждой группы,
приходящееся на одну рыбу в выборке (n, экз.).
Общность пищевых ниш оценивали с примене-
нием индекса Мориситы в модификации Хорна
(Horn, 1966), долю групп в питании определяли
по числу жертв.

Паразитологический анализ 105 гольцов про-
водили методом неполного паразитологического
вскрытия, рыб обследовали на наличие гельмин-
тов в кишечнике, плавательном пузыре, мочеточ-
никах, глазах, полости тела и стенках желудка (Бы-
ховская-Павловская, 1985). Гельминтов родов Dibo-
thriocephalus (ранее Diphyllobothrium) и Diplostomum
до вида не определяли и указывали как Dibothrio-
cephalus spp. и Diplostomum spр. Видовую принад-
лежность паразитов устанавливали по “Опреде-
лителю …” (1987). Для каждого вида паразитов у
каждой формы гольцов рассчитали распространён-
ность (Prevalence, %) – отношение числа хозяев,
заражённых паразитом, к числу всех исследован-
ных хозяев и численность (Abundance, экз.) – число
особей паразита, приходящееся на одну рыбу в вы-
борке (Bush et al., 1997).

Анализ соотношения стабильных изотопов
15N/14N и 13C/12C в мышечной ткани гольцов (по
5 экз. каждой группы) проводили масс-спектро-
метрическим методом (Peterson, Fry, 1987) с исполь-
зованием масс-спектрометра МАТ 253 (“Thermo
Finnigan”, Германия), соединённого с элемент-
ным анализатором Flash EA 1112 (“Thermo Fin-
nigan”, Германия) в Центре коллективного поль-
зования Дальневосточного геологического инсти-
тута ДВО РАН (г. Владивосток). Изотопный состав
азота и углерода выражали в тысячных долях откло-
нения (δ, ‰) от международного стандарта (атмо-
сферный воздух и “венский” эквивалент белемнита
PeeDee). Нормализацию на жирность мышечной
ткани не проводили.

Для оценки статистической достоверности раз-
личий между формами гольцов в питании, заражён-
ности паразитами и изотопном составе применяли
попарный непараметрический критерий Манна–
Уитни (U-test) после подтверждения наличия раз-
личий с помощью теста Краскела–Уоллиса (H-test)
(Conover, 1999). Математическую обработку дан-
ных проводили в программе StatSoft Statistica v.13
(Боровиков, 2003).

Рис. 1. Карта-схема бассейна оз. Азабачье (d). Масштаб: 10 км.

56�00�

56�06�

56�12�

56�18�

161�36� 161�48� 162�00� 162�12� 162�24�

C

в.д.

с.ш.

оз. Азабачье

р. Азабачья

р. Камчатка

Камчатский залив

р.
 К

ам
ча

т
ка



624

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 62  № 5  2022

БУСАРОВА

РЕЗУЛЬТАТЫ

Обозначение форм гольцов. Группировки голь-
цов обозначены названиями, предложенными
Савваитовой (1989): озёрно-речные хищники,
озёрно-речные бентофаги и ручьевые гольцы.
Озёрно-речные хищники рассмотрены тожде-
ственными (синонимичными) белому гольцу S. al-
bus. При обозначении трофических групп озёрно-
речных бентофагов (S. malma) для гольцов, пита-
ющихся подвижными амфиподами, использова-
но название группа G; для гольцов, питающихся
малоподвижным бентосом (моллюсками и личин-
ками ручейников) – группа А. Ранее аналогично
были обозначены трофические группы гольцов-
бентофагов из озёр Кроноцкое и Дальнее на
Камчатке (Бусарова и др., 2017а, 2017б; Markev-
ich et al., 2021). Ручьевыми гольцами названа ту-
горослая форма мальмы, которая населяет при-
токи оз. Азабачье (Савваитова, Романов, 1969).

Идентификация форм гольцов. Озёрно-речные
хищники и бентофаги встречались совместно в уло-
вах из оз. Азабачье и р. Азабачья. По внешним мор-
фологическим признакам озёрно-речные хищники
и бентофаги одинакового размера визуально не
различались. Хищные гольцы FL > 40 см хорошо
отличались от бентофагов мощным телом серого
цвета, крупной головой, массивными челюстями.
Бентофаги FL > 32 см в уловах отсутствовали.

Озёрно-речных хищников и бентофагов одной
размерной группы различали по трём показате-
лям: содержимому желудков, заражённости пара-
зитами и наличию/отсутствию спаек внутренних
органов. Хищники питались рыбой (преимуще-
ственно трёхиглой колюшкой Gasterosteus aculea-
tus) и разнообразным бентосом, были инвазиро-
ваны Eubothrium salvelini (цестоды в кишечнике),
Dibothriocephalus spp. (плероцеркоиды цестод в
стенке желудка), Philonema oncorhynchi и Anisakis
simplex s. lato (нематоды в полости тела). Внутрен-
ние органы хищников были сращены фиброзной
тканью и трудноразличимы. Озёрно-речных бен-
тофагов дифференцировали на две трофические

группы. Бентофаги группы G питались амфипо-
дами, были заражены Cystidicola farionis (немато-
ды в плавательном пузыре) и трематодами рода
Crepidostomum (в кишечнике). Бентофаги группы А
питались моллюсками и личинками ручейников,
были сильнее заражены Diplostomum spp. (тремато-
ды в глазах) и почти не содержали крупных гель-
минтов. Внутренние органы бентофагов были хоро-
шо различимыми и не были сращены между собой.

Ручьевые гольцы были отловлены в верхнем те-
чении притоков озера, в том числе в ручьях Первый
Дьяконовский и Сновидовский, нижнее течение
которых пересыхает с середины лета и до весны.
Озёрно-речные формы гольцов в верхнем тече-
нии притоков не встречаются (Савваитова, Рома-
нов, 1969). Ручьевые гольцы имели малые разме-
ры тела (FL 13.2 ± 0.29 см), питались личинками
амфибиотических насекомых и были заражены
Salmonema ephemeridarum (нематоды в желудке) и
Cucullanus truttae (нематоды в кишечнике), внут-
ренние органы были хорошо различимы.

Озёрно-речные хищники, бентофаги (группы А
и G) и ручьевые гольцы различались по биологи-
ческим показателям, содержимому желудков, за-
ражённости паразитами, соотношению стабиль-
ных изотопов 15N/14N и 13C/12C в мышечной ткани
(табл. 1–3, рис. 2).

Биологические характеристики. Хищники име-
ли самую большую среднюю FL (31.8 см) и массу
(351.5 г) тела, ручьевые гольцы – самую малую FL
(13.2 см) и массу (24.3 г) тела (табл. 1). Ручьевые
гольцы статистически отличались от озёрно-реч-
ных форм по длине и массе тела (U-tests, р ≤ 0.01).
Хищники и бентофаги группы G различались по
массе тела (U-test, р ≤ 0.05).

В середине августа озёрно-речные бентофа-
ги (группы A и G) имели гонады IV–V, озёрно-
речные хищники – III, ручьевые гольцы – II ста-
дии зрелости. Соотношение полов у хищников и
ручьевых гольцов было сходным и число самок бы-
ло равным числу самцов или немного превышало
его: у бентофагов самок было в 1.5 раза больше, чем

Таблица 1. Биологические характеристики симпатрических форм Salvelinus malma бассейна оз. Азабачье

Примечание. Над чертой – среднее значение и его ошибка, под чертой – пределы варьирования показателя. Здесь и в табл. 2, 3: H –
значения теста Краскела–Уоллиса, p – уровень значимости различий (H-tests), n – число рыб, экз.

Показатель
Озёрно-речные 

хищники
(n = 192)

Озёрно-речные бентофаги
Ручьевые гольцы

(n = 30)
H277 pгруппа А

(n = 30)
группа G
(n = 25)

FL, см 82.10 <0.001

Масса, г 85.95 <0.001

Соотношение полов (♀ : ♂) 1.1 : 1.0 1.5 : 1.0 1.5 : 1.0 1.0 : 1.0

31.8 0.42
18.5–51.5

± 30.2 0.42
25.5–32.5

± 30.1 0.67
25.2–36.0

± 13.2 0.29
9.5–15.8

±

351.5 15.71
99.0–1522.0

± 266.9 13.22
156.0–425.0

± 220.8 18.21
157.0–445.0

± 24.3 1.54
8.5–41.7

±
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Таблица 2. Питание симпатрических форм Salvelinus malma бассейна оз. Азабачье (июль 2017 г.)

Примечание. Над чертой – встречаемость пищевого объекта в желудках рыб, %; под чертой – средняя численность пищевых
объектов, приходящихся на одну рыбу в выборке, экз.

Пищевой компонент
Озёрно-речные 

хищники
(n = 30)

Озёрно-речные бентофаги Ручьевые 
гольцы
(n = 30)

H105 pгруппа A
(n = 30)

группа G
(n = 15)

Mollusca

1. Lymnaea sp. 0 0 56.74 <0.001

2. Valvata (Cincinna) sp. 0 0 0 46.33 <0.001

3. Sphaeriidae gen. sp. 0 0 7.90 0.050

Amphipoda

4. Monoporeia affinis 0 47.91 <0.001

5. Mysida 0 0 0 12.12 0.007

Insecta

6. Chironomidae (куколки) 7.18 0.070

7. Chironomidae (личинки) 50.68 <0.001

8. Trichoptera (личинки) 0 0 0 22.28 <0.001

9. Ephemeroptera (личинки) 0 0 0 33.42 <0.001

10. Lepidoptera (личинки) 0 0 0 53.18 <0.001

11. Имаго амфибиотических насекомых 0 72.15 <0.001

Pisces

12. Gasterosteus aculeatus 0 0 0 79.57 <0.001

13. Hypomesus olidus 0 0 0 5.05 0.170

14. Oncorhynchus nerka (икра) 0 0 3.09 0.380

76.9
12.3

9.1
0.1

61.5
15.2
15.4
0.1

9.1
0.1

3.3
0.5

7.7
0.1

90.9
6.4

18.2
3.2

33.3
1.2

7.7
0.7

45.5
2.1

36.7
1.5

6.7
0.3

7.7
0.2

36.4
1.1

80.0
10.6

38.5
5.1

40.0
0.6
60.0
2.6

10.0
0.6

9.1
0.8

93.3
5.7

83.3
1.9
6.6
0.2
6.6
0.3

7.7
0.2

самцов. В августе бентофаги концентрировались
у устья р. Лотная в северо-западной части озера;
хищники скоплений не образовывали.

Питание. У гольцов бассейна оз. Азабачье в
июле в пищевом комке обнаружено 14 групп пище-
вых объектов (табл. 2). Гольцы разных форм разли-
чались между собой (Н-tests, р ≤ 0.01) по содер-
жанию в желудках 10 групп пищевых объектов
(табл. 2). У 13.3% бентофагов группы А, 20% бенто-
фагов группы G и 10% хищников отмечены пустые

желудки. Ручьевые гольцы активно питались, среди
них не встречались особи с пустыми желудками.

Хищники отличались от всех форм гольцов
(U-test, р ≤ 0.01) наличием рыб (G. aculeatus и H. oli-
dus) в желудках. Бентофаги группы А отличались
от других форм (U-tests, р ≤ 0.01) наличием в же-
лудках Valvata (Cincinna) sp. и личинок ручейни-
ков, от хищников и ручьевых гольцов – наличием
Lymnaea sp. (U-tests, р ≤ 0.01) и Sphaeriidae gen. sp.
(U-tests, р ≤ 0.05). Бентофаги группы G отличались
от других форм наличием Mysida (U-tests, р ≤ 0.05) и
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большим числом M. affinis (U-tests, р ≤ 0.01) в же-
лудках. Ручьевые гольцы отличались от других
форм наличием в желудках личинок чешуекрылых
(U-tests, р ≤ 0.01) и подёнок (U-tests, р ≤ 0.05), много-
численных личинок хирономид (U-tests, р ≤ 0.01), а
также большим числом имаго амфибиотических
насекомых (U-tests, р ≤ 0.01).

Пищевые ниши гольцов не перекрываются. Ин-
декс Мориситы имел максимальное значение в па-
ре хищники–ручьевые гольцы (0.24), минималь-
ные значения – в парах группа А–группа G (0.02)
и группа А–ручьевые гольцы (0.02). Биологическая
значимость индекса составляет 0.6 (Horn, 1966).

Характер питания озёрно-речных бентофагов
(группы А и G) и ручьевых гольцов не различал-
ся у рыб разных размеров. Питание озёрно-реч-
ных хищников разного размера различалось: у
рыб FL < 25–30 см в желудках преобладал разно-
образный бентос, встречалась молодь G. aculeatus;
большинство особей FL > 30 см питались почти
исключительно рыбой.

Паразиты. У гольцов бассейна оз. Азабачье от-
мечено 18 видов паразитов (табл. 3). Наиболее бо-
гатая по числу видов фауна паразитов была у хищ-
ного гольца (15 видов или 83.8% отмеченных), наи-
более бедная – у группы G (8 видов, 44.4%), группа
А и ручьевые гольцы имели по 10 видов (55.6%)
(табл. 3).

Озёрно-речные хищники, бентофаги (А и G) и
ручьевые гольцы различались по числу особей па-
разитов 12 видов на уровне р ≤ 0.01 (Н-tests) и двух
видов на уровне р ≤ 0.05 (Н-tests) (табл. 3). Хищ-
ники отличались от других форм гольцов наличи-
ем Dibothriocephalus spp. (U-tests, р ≤ 0.01) и бóльшим
числом P. oncorhynchi и E. salvelini (U-tests, р ≤ 0.01) и
Neoechinorhynchus salmonis (U-test, р ≤ 0.05). Бенто-
фаги группы А содержали большее число Diplosto-
mum spр. (U-tests, р ≤ 0.01). Бентофаги группы G от-
личались наличием Cyathocephalus truncatus (U-tests,
р ≤ 0.05) и бóльшим числом Crepidostomum farionis,
C. metoecus и Cy. farionis (U-tests, р ≤ 0.01). Ручьевые
гольцы характеризовались наличием S. ephemeri-
darum (U-tests, р ≤ 0.01) и бóльшим числом C. truttae
(U-tests, р ≤ 0.01). Формы гольцов различались по
общей численности всех видов паразитов (Н-tests,
р ≤ 0.01): самая высокая численность отмечена у
бентофагов группы G (248.7 экз/рыбу), самая низ-
кая – у ручьевых гольцов (23.3).

Стабильные изотопы. Все формы гольцов бас-
сейна оз. Азабачье различались между собой по
изотопному составу азота и углерода в мышцах
(Н-tests, р ≤ 0.01) (рис. 2). Самое высокое значение
δ15N в мышцах имели крупные хищные гольцы, са-
мое низкое – ручьевые гольцы (U-test, р ≤ 0.05). Вы-
сокое значение δ13C в мышцах было характерно
для мелких хищников, низкое – для бентофагов
группы G и ручьевых гольцов. Хищные гольцы
FL < 30 см и > 40 см различались между собой по
изотопному составу азота (U-test, р ≤ 0.05). От всех
форм по соотношениям 15N/14N и 13C/12C отлича-
лись ручьевые гольцы (U-test, р ≤ 0.05). По соот-
ношениям 15N/14N и 13C/12C различия не были до-
стоверными между бентофагами группы А и круп-
ными хищниками, а также между бентофагами
группы G и мелкими хищниками. Диапазоны зна-
чений 15N/14N и 13C/12C частично перекрывались
между мелкими хищниками и бентофагами груп-
пы А. Диапазон значений 13C/12C частично пере-
крывался между крупными хищниками и бенто-
фагами группы G.

ОБСУЖДЕНИЕ

По полученным данным, симпатрический ком-
плекс мальмы бассейна оз. Азабачье представлен
четырьмя экологическими формами, различающи-
мися по питанию, заражённости паразитами, соот-
ношению стабильных изотопов азота и углерода в
мышцах. Озёрно-речные хищники FL > 25–30 см
питаются преимущественно трёхиглой колюшкой,
до достижения этого размера – различным бенто-
сом, в основном хирономидами. Озёрно-речные
бентофаги дифференцируются на две трофические
группы: группа А питается моллюсками и личинка-
ми ручейников, группа G – амфиподами. Ручьевые
гольцы потребляют амфибиотических насекомых в

Рис. 2. Соотношение стабильных изотопов азота
15N/14N и углерода 13C/12C в мышечной ткани голь-
цов Salvelinus malma бассейна оз. Азабачье: 1 – озёр-
но-речные хищники FL > 40 см, 2 – озёрно-речные
хищники FL < 30 см, 3 – озёрно-речные бентофаги
группы А, 4 – озёрно-речные бентофаги группы G,
5 – ручьевые гольцы; (d) – средние значения, (─) и
(│) – ошибки среднего.
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притоках озера. Низкие значения индекса Мориси-
ты свидетельствуют, что трофические ниши голь-
цов не перекрываются.

Специализация гольцов на питании определен-
ным видом пищи подтверждается различиями их
паразитофауны, так как высокая пищевая избира-
тельность и постоянное потребление конкретного
вида пищи приводят к аккумуляции ограниченного
числа видов паразитов (Knudsen et al., 2004).

Для озёрно-речных хищников характерно зара-
жение Dibothriocephalus spp., E. salvelini, P. oncorhynchi
и N. salmonis. Хищники накапливают этих гельмин-
тов, реинвазируясь при питании мелкими рыбами,
которые, в свою очередь, приобретают личинок
гельминтов, потребляя планктон (Platzer, Adams,
1967; Smith, 1973; Knudsen, Klemetsen, 1994; Mikhai-
lova, 2013). Срок жизни в рыбе Dibothriocephalus
spp. составляет несколько лет (Knudsen, Klemetsen,
1994), E. salvelini – два года (Smith, 1973), P. oncorhyn-
chi – до четырёх лет (Platzer, Adams, 1967), N. salmo-
nis – менее года (Mikhailova, 2013). Высокий уровень
инвазии хищных гольцов этими гельминтами гово-
рит о том, что они долгое время питаются рыбой.

Паразитами-индикаторами озёрно-речных бен-
тофагов группы А являются трематоды рода Diplosto-
mum, заражающие рыб при контакте с моллюсками
рода Lymnaea (Karvonen et al., 2006). Только у груп-
пы А отмечен Ichthyocotylurus erraticus, заражаю-
щий рыб при контакте с моллюсками Valvata (Cin-
cinna) (Olson, 1970). Метацеркарии Diplostomum spp.
живут в рыбах не менее 5–6 лет и накапливаются
у них в течение жизни (Marcogliese et al., 2001),
I. erraticus – не менее 5 мес. и, возможно, несколь-
ко лет (Olson, 1970). Заражение группы А паразита-
ми, попадающими в рыб через моллюсков и имею-
щими долгий срок жизни в рыбах, подтверждает их
питание моллюсками у дна водоёма.

Для озёрно-речных бентофагов группы G ха-
рактерна инвазия Cy. farionis, трематодами рода
Crepidostomum и C. truncatus. Заражение рыб Cy. fari-
onis, C. metoecus и C. truncatus происходит при пита-
нии амфиподами (Vik, 1958; Awachie, 1968; Black,
Lankester, 1980). В качестве дополнительных хо-
зяев Cy. farionis указываются подёнки (Crawford,
1943) и амфиподы (Awachie, 1968). Срок жизни в
рыбе Cy. farionis составляет не менее двух лет (Black,
Lankester, 1980), C. truncatus – от 20 сут до 4 мес. (Vik,
1958; Knudsen et al., 2004), трематод рода Crepi-
dostomum – около года (Awachie, 1968). Сильное
заражение группы G паразитами, для которых
амфиподы являются промежуточными хозяева-
ми, подтверждает их систематическое питание
амфиподами.

Паразитами-индикаторами ручьевых гольцов
являются S. ephemeridarum и C. truttae. Промежуточ-
ными хозяевами S. ephemeridarum выступают ли-
чинки подёнок (Moravec, 1994). Заражение рыб
S. ephemeridarum происходит в проточных во-

доёмах, где концентрируются их промежуточ-
ные хозяева (Moravec, 1994). Развитие C. truttae
может быть как прямым (Пугачев, 1984), так и с
участием личинок миног (Moravec, 1994). Срок
жизни в рыбах S. ephemeridarum составляет не-
сколько лет (Moravec, 1994), C. truttae – не более
года (Gibson, 1972).

Таким образом, состав паразитов симпатриче-
ских форм мальмы бассейна оз. Азабачье отража-
ет долговременные различия в их питании. Хищ-
ники, питаясь рыбой, реинвазируются Dibothrio-
cephalus spp., E. salvelini и P. oncorhynchi. Бентофаги
группы А через моллюсков приобретают Diplosto-
mum spp. и I. erraticus. Бентофаги группы G, пита-
ясь амфиподами, заражаются Cy. farionis, C. metoecus
и C. truncatus. Ручьевые гольцы, питаясь насекомы-
ми в ручьях, инвазируются S. ephemeridarum и C. trut-
tae. Судя по имеющимся данным, питание и зара-
жённость паразитами разных форм мальмы не ме-
няется с 1960-х гг. (Коновалов, 1971; Кохменко,
1970; Буторина, 1980).

У гольцов бассейна оз. Азабачье помимо пресно-
водных отмечены морские паразиты – A. simplex s.
lato, Pelichnibothrium speciosum и Brachyphallus crena-
tus. Личинки Anisakis встречались у 56.7% хищни-
ков, 13.3% бентофагов и 6.7% ручьевых гольцов,
только у хищников отмечены P. speciosum (20%) и
B. crenatus (13.3%) (табл. 3). Гольцы оз. Азабачье, по-
видимому, заражаются морскими паразитами в
озёрно-речной системе, не совершая морских ми-
граций. Оз. Азабачье расположено в нижнем тече-
нии р. Камчатка, не изолировано и является нере-
стово-выростным водоёмом для крупных локаль-
ных стад проходных нерки, кижуча и трёхиглой
колюшки (Бугаев, Кириченко, 2008). Морские па-
разиты, в том числе A. simplex, P. speciosum и B. crena-
tus, заносятся в пресные воды проходными рыба-
ми (Ахмеров, 1955; Коновалов, 1971). Личинки Ani-
sakis были найдены у всех форм гольцов. Известно,
что Anisakis в пресных водах сохраняют инвазион-
ную способность и заражают пресноводных рыб
(Гаевская, 2005; Wootten, Smith, 1975), они живут
в рыбах не менее двух лет и накапливаются в тече-
ние жизни (Køie, 2001). У хищных гольцов поми-
мо Anisakis отмечены P. speciosum и B. crenatus. По
всей видимости, хищники реинвазируются этими
морскими паразитами при питании проходной ко-
люшкой, поднимающейся в озеро на нерест. Мне-
ние о том, что гольцы оз. Азабачье заражаются мор-
скими паразитами без выхода в море подтверждает
и то, что на фоне разнообразия и обилия у них
пресноводных видов (15 видов с численностью
до 98.8 экз.) морские паразиты редки и малочис-
ленны (три вида численностью до 3.5 экз.). Об от-
сутствии морских миграций гольцов также свиде-
тельствует обилие у них пресноводных гельминтов
P. umblae, Cr. farionis, C. metoecus E. salvelini, P. longi-
collis, C. truncatus, E. salmonis и N. salmonis, которые
должны были бы погибнуть в случае миграции рыб-
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хозяев в море (Коновалов, 1971; Куперман, 1980;
Bailey et al., 1989). Но эти пресноводные виды были
многочисленны у тех же особей гольцов, у кото-
рых присутствовали (единично) морские парази-
ты. Приведённые факты свидетельствуют в поль-
зу того, что заражение жилых гольцов бассейна оз.
Азабачье происходит в пресных водах: хищники ре-
инвазируются морскими паразитами при пита-
нии проходной колюшкой, идущей в озеро на
нерест, а озёрно-речные бентофаги и ручьевые
гольцы приобретают морского A. simplex непо-
средственно из воды.

Долговременная трофическая сегрегация сим-
патрических форм мальмы бассейна оз. Азабачье
также подтверждается различиями состава стабиль-
ных изотопов (δ15N и δ13С) в мышцах (рис. 2). Ос-
новными факторами, определяющими изотоп-
ный состав тканей рыб, являются их диета и ме-
стообитание (Peterson, Fry, 1987; Post, 2002). По
изотопному составу животные похожи на свои пи-
щевые объекты, с учётом того, что при каждом пе-
реходе на следующий трофический уровень ткани
животных ассимилируют азот на 3–5% и углерод
не более чем на 1.0% (Peterson, Fry, 1987). Соотно-
шение 13C/12C в тканях животных мало изменяет-
ся при переходе на более высокие трофические
уровни (не более 1%), поэтому углерод менее при-
годен для оценки питания рыб. В озёрах δ13С пока-
зателен для различения литоральной и пелагиче-
ской ниш: в литорали источниками углерода
являются макрофиты и детрит, а в пелагиали –
фитопланктон, при этом в литоральной сети значе-
ния δ13С выше, чем в пелагической (France, 1995;
Post, 2002).

Различия в изотопном составе (δ15N и δ13C) у
хищных гольцов разного размера (рис. 2) демон-
стрируют онтогенетический сдвиг питания в тече-
ние жизни. Гольцы меньших размеров питают-
ся разнообразным бентосом в литорали, при дости-
жении FL 25–30 см гольцы перемещаются в
пелагическую нишу, где питаются рыбной пищей,
при этом значение δ13C в их тканях снижается,
а δ15N – повышается (Eloranta et al., 2010). Пе-
реход в течение жизни с питания бентосом на пи-
тание рыбой – широко распространённое явле-
ние у гольцов и отмечено в оз. Чёрное на Курилах
(Савваитова и др., 2000), оз. Кроноцкое на Кам-
чатке (Есин, Маркевич, 2017), в озёрах Забайка-
лья (Alekseyev et al., 2009), Шпицбергена (Hammar,
2000), Финляндии (Kahilainen, Lehtonen, 2003; Elo-
ranta et al., 2010).

Различия в соотношении стабильных изотопов
15N/14N и 13C/12C у двух групп бентофагов (А и G)
также подтверждают их трофическую сегрегацию.
Гольцы, питающиеся амфиподами (G), по сравне-
нию с гольцами, питающимися моллюсками (А),
имеют значения δ15N в среднем на 2.3‰ больше и
δ13C – на 4.7‰ меньше. Соотношение 15N/14N и

13C/12C в мышцах бентофагов соотносится со значе-
ниями состава изотопов их жертв (Eloranta et al.,
2010). У амфипод, по сравнению с моллюсками,
больше 15N, так как первые питаются беспозвоноч-
ными и находятся на более высоком трофическом
уровне, при этом у моллюсков больше 13C, потому
что они питаются перифитоном или растительно-
стью (Markevich et al., 2021). Различия соотноше-
ния 13C/12C в мышцах бентофагов групп А и G
обусловлены не только их диетой, но и, по всей
видимости, топической разобщённостью: груп-
па А активнее использует прибрежную зону, где
обитают лёгочные моллюски, группа G питается
амфиподами на больших глубинах.

Ручьевые гольцы отличаются от озёрно-реч-
ных форм самыми низкими значениями δ15N и
δ13C (рис. 2). Малое содержание 15N в мышцах ру-
чьевых гольцов указывает на их низкий трофиче-
ский уровень: основу их питания составляют
преимущественно хирономиды, которые неиз-
бирательно питаются детритом и составляющи-
ми его компонентами (Butakka et al., 2016). Низ-
кое содержание 13C в мышцах ручьевых гольцов
также может быть обусловлено малой жирностью
их мышечной ткани, поскольку δ13С отслеживает
как белки, так и липиды (Perga, Gerdeaux, 2005).
Диапазон различий δ13С в мышцах ручьевых голь-
цах по сравнению с озёрно-речными формами при-
ближается к 10‰. Такое различие связано не
столько с их питанием, сколько с особенностя-
ми прохождения продукционных циклов в эко-
системах ручьёв по сравнению с озёрами. Основ-
ным источником углерода в ручьях, особенно на
их затенённых участках, является наземная рас-
тительность (Rosenfeld, Roff, 1992), в то время как
в озёрах – фитопланктон и прибрежные водорос-
ли (France, 1995). Ручей (Первый Дьяконовский),
в котором отбирали ручьевых гольцов для анализа
стабильных изотопов, на всем протяжении проте-
кает по лесу в окружении деревьев. Для листвы де-
ревьев δ13С составляет –29.0 ± 0.8‰ (Rosenfeld,
Roff, 1992). У ручьевых гольцов δ13С составляет
‒28.4 ± 0.5‰, что соотносится со значениями
δ13С для листвы деревьев с учётом увеличения при
переходе через трофический уровень. Низкое
значение δ13С у ручьевых гольцов также можно
рассматривать как подтверждение отсутствия их
миграций в озеро.

В целом состав стабильных изотопов (δ15N и
δ13С) в мышцах разных форм гольцов бассейна
оз. Азабачье демонстрирует не только специали-
зацию их питания, но и пространственную разоб-
щённость.

Озёрно-речные хищники, озёрно-речные бен-
тофаги и ручьевые гольцы, по всей видимости, раз-
личаются местами и сроками нереста. В период 15–
24 августа 2021 г. хищники имели гонады III стадии
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зрелости, бентофаги – IV–V, ручьевые гольцы – II.
Поимки бентофагов обоих полов со зрелыми го-
надами в устье р. Лотная в конце августа позволя-
ют предположить, что они нерестятся в сентяб-
ре в р. Лотная и/или других притоках восточной
части озера. Хищные гольцы, вероятно, нере-
стятся в ноябре в р. Бушуйка. Сведения о нере-
сте гольцов в р. Бушуйка имеются в работе Сав-
ваитовой (1989). О наблюдении за скоплением
гольцов в устье р. Бушуйка в ноябре сообщил
С.А. Петров (КамчатНИРО). О репродуктивной
изоляции между озёрно-речными хищниками и
бентофагами (как S. albus и S. malma) могут свиде-
тельствовать различия по аллельным частотам мик-
росателлитных локусов ДНК (Салменкова и др.,
2009).

Ручьевые гольцы в середине августа имели го-
нады II стадии зрелости. II и III стадии зрелости
гонад – фаза роста половых клеток, которая мо-
жет наблюдаться у лососёвых рыб только в год за-
вершения созревания и нереста (Мурза, Христо-
форов, 1991). Интенсивность гаметогенеза у лосо-
сёвых рыб во многом зависит от температуры воды,
так как при низкой температуре гонады созревают
медленнее, а при температуре < 5–6°С процессы га-
метогенеза останавливаются (Мурза, Христофоров,
1991). Малая степень зрелости гонад у ручьевых
гольцов по сравнению с озёрными формами мо-
жет быть обусловлена температурным режимом их
местообитания: ручьевые гольцы населяют ручьи и
мелкие речки, которые питаются грунтовыми во-
дами и тающими снежниками, в то время как в
оз. Азабачье поверхность воды прогревается до
14–16°С (Бугаев, Кириченко, 2008). Ранняя стадия
зрелости гонад у ручьевых гольцов позволяет пред-
положить, что они нерестятся в зимний период. В
озёрах Кроноцкое (Камчатка) и Фьелсфросватн
(Норвегия) глубоководные тугорослые формы
гольцов, обитающие в условиях низких темпе-
ратур, нерестятся в зимний период, в то время как
гольцы из верхних прогреваемых горизонтов не-
рестятся в конце лета–осенью (Есин, Маркевич,
2017; Klemetsen et al., 1997). Изоляция ручьевых
гольцов от озёрно-речных форм достигается бла-
годаря значительному расстоянию между местами
их обитания: ручьевые гольцы держатся в верховьях
притоков, куда озёрно-речные гольцы не подни-
маются (Есин, 2015).

Таким образом, симпатрический комплекс
мальмы бассейна оз. Азабачье представлен че-
тырьмя экологическими формами – озёрно-реч-
ными хищниками, озёрно-речными бентофагами
(две трофические группы) и ручьевыми гольцами.
Комплекс мальмы оз. Азабачье является вторым
по разнообразию после комплекса гольцов оз. Кро-
ноцкое, насчитывающего шесть экологических
форм. Микроэволюционные процессы у голь-
цов оз. Азабачье проходят в условиях конкурен-
ции с другими видами рыб и при отсутствии гео-

графической изоляции, что делает этот комплекс
важным модельным объектом для решения фунда-
ментальных вопросов эволюционной биологии.
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Представлены результаты экспериментального изучения влияния скорости потока на показатели
реореакции Danio rerio – реопреферендум и соотношение частот проявления типов реореакции. При
0.30 от критической скорости течения для рыб их реопреферендум был положительным, при 0.80 – от-
рицательным. Соотношение типов реореакции на этих скоростях было характерным для резидент-
ных рыб. При 0.45 от критической скорости течения реопреферендум не был выражен, а поведение
рыб было характерным для особей, мигрирующих против течения. Снижение доступности лимно-
зоны (при уменьшении ширины входа в неё) в кольцевом лотке сокращает число возвращений рыб
в неё и изменяет соотношение типов их реореакции. При максимальной ширине входа (19 см) в
лимнозону соотношение типов реореакции данио отражает поведение, характерное для мигрирую-
щих особей, при всех остальных вариантах (10, 3 и 1 см) – для резидентных особей. Показано, что
реопреферендум является менее полной и надёжной оценкой реореакции, чем соотношение типов
реореакции. Обсуждены области применения показателей реореакции.

Ключевые слова: Danio rerio, соотношение типов реореакции, реопреферендум, гидродинамические
установки, методы.
DOI: 10.31857/S0042875222050150

Реореакция (отношение рыб к течению) – это
врождённый поведенческий ответ рыб на тече-
ние. Она связана с жизнью рыб в подвижной сре-
де и проявляется в выборе особями участка водо-
ёма с оптимальными (для актуального поведе-
ния) скоростями течения и вектора собственной
скорости в нём (Павлов и др., 2020а). Реореакция
возможна только в определенном диапазоне ско-
ростей течения – от пороговых до критических.
При критических и более высоких скоростях те-
чения рыб сносит потоком, а при подпороговых
ориентация и вектор движения рыб не зависят от
скорости течения (Павлов, 1979; Павлов, Скоро-
богатов, 2014).

Реореакция является одним из основных пове-
денческих механизмов распределения, кочёвок и
миграций рыб (Pavlov et al., 2010; Павлов и др.,
2010а, 2010б; Звездин, 2016). Простой оценкой от-
ношения рыб к течению является такой показатель,
как реопреферендум – предпочтение или избегание
рыбами потока (Pavlov et al., 2001). Более полная
оценка – это показатель соотношения частот про-
явления типов реореакции (далее соотношение ти-
пов реореакции): положительного (ПТР) – движе-
ние рыб против течения, отрицательного (ОТР) –
движение по течению, компенсаторного (КТР) –

сохранение положения рыб в потоке относитель-
но неподвижных ориентиров (Maclean, Gee, 1971;
Pavlov et al., 2010; Johnston et al., 2017; Zens et al., 2018;
Павлов и др., 2020а). В последние годы был выделен
факультативный тип реореакции (ФТР) – уход рыб
из потока в зону со слабым (близким к порогово-
му для реореакции) течением или с его отсутстви-
ем (Павлов и др., 2020а). Наличие в эксперимен-
тальных установках такой лимнической зоны
(лимнозоны) моделирует естественные условия в
заливах и затишных зонах прибрежья рек.

Скорость течения является базовой характери-
стикой потока, и с ней связаны как возникнове-
ние реореакции, так и особенности её проявле-
ния. В текучих водоёмах имеется континуум скоро-
стей, при этом рыбы отнюдь не всегда выбирают
участки со скоростями течения в диапазоне от по-
роговых до критических. В зависимости от физио-
логического состояния и актуального поведения
они периодически уходят с течения в зоны сла-
бых и подпороговых скоростей – прибрежье, укры-
тия и заливы. Поэтому при экспериментальном
исследовании реореакции целесообразно ис-
пользовать установки, имеющие лимническую
зону, позволяющую рыбам уходить из потока.

УДК 597.554.3.591.5
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Основная цель работы – исследовать влияние
скорости течения на реопреферендум и соотно-
шение типов реореакции. Известно, что скорость
течения влияет на соотношение проявляемых ры-
бами типов реореакции (Pavlov et al., 2010; Поно-
марева и др., 2017). Однако эти данные получены
на установках без лимнозоны, т.е. в условиях искус-
ственного ограничения возможности для рыб выхо-
да из потока. Отсутствие лимнозоны искажает ука-
занное соотношение, а в некоторых случаях может
изменить даже преобладающий тип реореакции
(Павлов и др., 2020а). Влияние может оказы-
вать также и доступность лимнозоны для рыб. В
связи с этим изучение влияния лимнозоны и её до-
ступности на соотношение типов реореакции также
стали задачами нашей работы. В качестве объекта
исследования выбрали Danio rerio (Hamilton, 1822)
(далее – данио). Этот вид широко используется во
многих поведенческих, генетических, токсиколо-
гических, фармакологических и других исследо-
ваниях. При этом часть этих исследований осно-
вана на показателях поведения рыб в потоке воды
(Lucon-Xiccato et al., 2021).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследования проводили в ноябре–декабре

2020 г. на данио стандартной длиной тела 21–32 (в
среднем 26.4 ± ошибка среднего 0.5) мм. Рыб со-
держали в аэрируемых аквариумах при плотности
посадки 1 экз/5 л воды. Температуру воды на уров-
не 22°C поддерживали терморегуляторами. Осве-
щённость с 10 до 19 ч составляла 450–500 лк. В
остальное время суток в аквариальном помещении
искусственное освещение отсутствовало. Кормили
рыб один раз в сутки после окончания опытов
кормом для аквариумных рыб Tropical Fish Flakes
(“Prodac”, Италия).

В экспериментах использовали две гидродина-
мические установки – двухканальный лоток для
определения реопреферендума и кольцевой ло-
ток с лимнозоной для оценки соотношения типов
реореакции. При исследовании поведения рыб в
потоке, в том числе их реореакции, скорости тече-
ния в установках должны быть нормированы в со-

ответствии с плавательными возможностями ис-
следуемых рыб. Для этого используется показатель
“критическая скорость течения для рыб” (Vk) (Pav-
lov et al., 2010), которая перед началом выполне-
ния работы была определена у 35 особей по стан-
дартной методике (Павлов, 1979) в гидродинами-
ческой трубе длиной 1 м и диаметром 22 мм. В
дальнейшем этих рыб в тестах не использовали.
При плавном увеличении скорости потока нахо-
дили такую скорость, при которой рыба перехо-
дила на бросковый режим плавания или её сразу
сносило потоком. Время такого определения со-
ставляло ~30 с. Средняя критическая скорость для
данио составила 0.35 ± 0.03 м/с. Скорости тече-
ния в обеих установках измеряли, используя гид-
рометрическую микровертушку (диаметр лопа-
сти 8 мм) с контроллером для связи с компьютером.
Температура воды и освещённость в эксперимен-
тальных установках были такими же, как в ак-
вариумах.

Реопреферендум рыб определяли в двухка-
нальной гидродинамической установке размера-
ми 100 × 20 см с двумя каналами шириной по 10 см
и длиной 35 см (рис. 1). Установку помещали в
гидродинамический лоток, в котором создавали
течение. Скорость течения в одном из каналов со-
ставляла 0.3 (0.11 м/с), 0.45 (0.16 ) или 0.8 Vk (0.28),
в другом канале течение отсутствовало (Pavlov et al.,
2001). В нижней по течению части установки рас-
полагался стартовый отсек, отгороженный по
всей ширине лотка заградительной решёткой. Дли-
на рабочей части лотка (от стартовой камеры до
каналов) составляла 50 см.

Одиночную рыбу помещали в стартовую каме-
ру установки и через 3 мин акклимации снимали
заградительную решётку (Pavlov et al., 2001). Экс-
перимент продолжали до первого захода рыбы в
один из каналов, но не более 5 мин от момента
подъёма заградительной решётки. Фиксировали
один из возможных результатов опыта: выбор ры-
бой канала с течением (положительный реопре-
ферендум), без течения (отрицательный реопре-
ферендум) или отказ от захода в каналы.

Рис. 1. Схема гидродинамической установки для определения реопреферендума рыб: 1 – канал с течением, 2 – канал
без течения, 3 – съёмная заградительная решётка, 4 – стартовый отсек. Здесь и на рис. 2: (→) – направление течения,
все линейные размеры приведены в см.
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Оценку соотношения типов реореакции про-
водили в кольцевом лотке с лимнозоной. Уста-
новка представляла собой кольцевой канал ши-
риной 15 см и внешним радиусом 60 см (рис. 2).
Длина канала по его центральной окружности ра-
диусом 52.5 см–3.3 м. Высота стенок 15 см, внут-
ренняя стенка выше 8 см сделана из капронового
сита (ячея 0.9 мм). Через это сито вода стекала из
рабочего канала в центральную ёмкость, откуда
помпа Atman AT-107 (“Chuangxing Electrical Ap-
pliances”, Китай) возвращала её в рабочий канал
установки. Высота слоя перелива составляла 2 см,
а глубина воды в канале – 10 см. Через каждые 40 см
на дно установки были нанесены линии шириной
1 см, обозначавшие границы секторов. Лимнозо-
на диаметром 30 см располагалась с внутренней
стороны канала. Влияние доступности лимнозо-
ны на соотношение типов реореакции оценивали
при разной ширине (19, 10, 3 и 1 см) входа/выхода
из лимнозоны в канал, которую регулировали,
используя задвижки.

В канале установки возникал поперечный гра-
диент скоростей течения с максимальной скоро-
стью у внешней стенки. Рабочую скорость тече-
ния рассчитывали как среднюю по 14 замерам на
глубинах 5 и 9 см в семи секторах, исключая сектор

водоподачи (№ 7), на расстоянии 1 см от внешней
стенки канала. Скорость и структуру потока в лим-
нозоне определяли, применяя видеосъёмку воды,
подкрашенной перманганатом калия. Для расчё-
та скорости течения фиксировали время прохож-
дения окрашенной водой полного круга по пери-
метру лимнозоны. При всех использованных в
установке скоростях течения наблюдали круговое
течение в лимнозоне с максимальной скоростью
у стенки: 0.016 (при рабочей скорости течения в
установке 0.3 Vk), 0.031 (при 0.45 Vk) и 0.045 м/с
(при 0.8 Vk).

Тесты проводили на единичных особях. Стар-
товым сектором служила лимнозона, которую пе-
ред помещением в неё опытной рыбы изолирова-
ли от канала сеткой. Время акклимации составля-
ло 20 мин, после чего сетку стартового сектора
убирали. Далее на протяжении 30 мин регистриро-
вали движение особи видеокамерой смартфона
Samsung Galaxy A10 SM-A105F (“Samsung Electron-
ics”, Вьетнам), расположенного над установкой.
При просмотре видеозаписей фиксировали направ-
ление и момент полного (всем телом) пересечения
рыбой границы между секторами. Перемещения
особи в пределах сектора не фиксировали.

Рис. 2. Схема гидродинамической установки “кольцевой лоток с лимнозоной”: а – вид сверху, б – разрез А–А, П –
помпа, Л – лимнозона, 1–8 – секторы установки, (…) – границы секторов и лимнозоны, (‒ ‒ ‒) – часть стенки, выпол-
ненная из капронового сита, ( ) – заполненная водой часть установки.
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Общая схема экспериментов. У каждой опыт-
ной рыбы вначале определяли реопреферендум и
затем сразу – соотношение типов реореакции.
Опыты по определению этих показателей проводи-
ли при трёх скоростях течения (0.3, 0.45 и 0.8 Vk).
При каждой скорости течения тестировали раз-
ных особей. Ширина входа в лимнозону кольце-
вой установки в этих опытах была 19 см. Для вы-
яснения влияния ширины входа в лимнозону на
реореакцию тесты выполняли на других особях при
скорости течения 0.45 Vk при четырёх вариантах
ширины входа – 19, 10, 3 и 1 см. Объём материала по
разным задачам исследования представлен в табл. 1.

По результатам экспериментов в кольцевом лот-
ке рассчитывали следующие показатели.

1) Время (с) от начала опыта до первого выхода
рыбы из лимнозоны.

2) Соотношение типов реореакции – соотно-
шение экспериментальных оценок частот прояв-
ления типов реореакции (Pavlov et al., 2010). В
кольцевых лотках эту частоту определяли по доле
времени проявления реореакции определённого
типа от длительности опыта (Павлов и др., 2020а).
Расчёт проводили в два этапа.

На первом этапе определяли граничное время,
которое необходимо для расчёта КТР, ПТР и ОТР
(Павлов и др., 2020а). Граничное время (tg) – это
оценка максимальной продолжительности про-
хода особью без остановок сектора кольцевого
лотка. Его вычисляли отдельно для движения по те-
чению и против него. Величину tg определяли по
диаграмме частоты встречаемости времени, прове-
дённого особью в секторе. Для этого классовый ин-
тервал увеличивали от 0.5 с до тех пор, пока часто-
та первого класса не станет больше в семь или бо-
лее раз (экспертная оценка), чем второго класса.
Если особь покидала сектор после истечения гра-
ничного времени, мы считали, что она проявляла
реореакцию компенсаторного типа в течение ре-

ального времени пребывания в секторе минус ве-
личина граничного времени.

На втором этапе вычисляли частоту проявле-
ния реореакции (Р) разных типов относительно
длительности опыта по формулам: РПТР = (kutg +
+ ∑tu + ∑tr/2)/T, РОТР = (kdtg + ∑td + ∑tr/2)/T, РКТР =
= ∑(t – tg)/T, РФТР = ∑tz/T, где T – длительность
опыта, с; tg – граничное время, с; tu – время пре-
бывания рыбы в секторе длительностью <tg при
сквозном проходе сектора против течения, с; td –
время пребывания в секторе длительностью <tg
при сквозном проходе сектора по течению, с; tr –
время пребывания в секторе длительностью <tg
при развороте (вход и выход через одну границу
сектора), с; t – время пребывания в секторе дли-
тельностью >tg, с; ku – число переходов в верхний
по течению сектор после проявления КТР; kd –
число переходов в нижний по течению сектор по-
сле проявления КТР; tz – время пребывания в
лимнозоне, с.

3) Для расчёта показателей пути рыб точкой
старта была граница между первым и вторым сек-
торами. Общий путь (S) – произведение числа
пройденных секторов на длину сектора – 0.275 м
(длина центральной дуги сектора). Кроме того,
аналогично рассчитывали длину пути по течению
(Sd) и против него (Su). Передвижение рыб внутри
секторов и в лимнозоне не учитывали.

4) Перемещение особи – разность пути против
течения и по течению.

5) Для сравнимости с результатами других ис-
следований рассчитывали индекс перемещения
(Id) как частное от деления перемещения на общий
путь: Id = (Su – Sd)/S. Величина индекса изменяется
от +1 при движении рыбы только против течения,
до −1 при движении рыбы только по течению.

Таблица 1. Условия проведения и число опытов

Примечание. Здесь и в табл. 2, 3: Vk – критическая скорость течения (0.35 м/с).

Предмет 
исследования Установка. Показатель Скорость течения, 

Vk
Ширина входа в 
лимнозону, см

Число 
индивидуальных 

опытов

Влияние скорости 
течения

Двухканальный лоток. 
Реопреферендум

0.30 22
0.45 29
0.80 22

Кольцевой лоток. Соот-
ношение типов реореак-
ции

0.30 19 22
0.45 19 22
0.80 19 22

Влияние ширины 
входа в лимнозону

Кольцевой лоток. Соот-
ношение типов реореак-
ции

0.45 10 22
0.45 3 23
0.45 1 20
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6) Частоту смены типов реореакции рассчиты-
вали как частное от деления числа изменений типа
реореакции на время опыта в минутах. Чем меньше
этот показатель, тем в среднем стабильнее у рыбы
проявление реореакции исследованных типов.

7) Длительность движения рыб по разным участ-
кам кругового канала определяли по видеозаписям.
Оценивали время движения рыб у внутренней и
внешней стенок (на расстоянии не более 1.5 см от
стенки), а также в остальной (центральной) части
канала. Показатель рассчитывали в процентах
общего времени опыта.

Статистический анализ данных проводили с
использованием пакета программ STATISTICA 10.0
(StatSoft, Inc., США). Обработку материала выпол-
няли с применением критерия Стьюдента для долей
по доле рыб с положительным или отрицательным
реопреферендумом и по средним частотам типов
реореакции (Лакин, 1973), H-критерия Краске-
ла–Уоллиса, U-критерия Манна−Уитни и од-
новыборочного t-критерия Стьюдента по инди-
видуальным значениям показателей у каждой осо-
би. Множественную проверку гипотез проводили,
учитывая поправки Бонферрони или Холма (Kut-
ner et al., 2005) в зависимости от числа сравнивае-
мых субвыборок.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Влияние скорости потока

В двухканальном лотке при скорости течения
0.3 Vk доля рыб, проявляющих положительный
реопреферендум, была максимальна, а отрица-
тельный – минимальна (рис. 3). Это указывает на
привлекательность для данио малых скоростей
течения. При скорости течения 0.45 Vk данио рав-
новероятно выбирали каналы с течением и без
него. Отказ от выбора зафиксирован всего у од-
ной из 29 особей. При скорости 0.8 Vk данио избе-
гали потока – доля рыб с отрицательным реопре-
ферендумом была максимальна и превышала до-
лю рыб с положительным значением данного
показателя. Также максимальна была и доля рыб,
отказавшихся от выбора.

Визуальные наблюдения в течение 7–10 мин
после окончания опыта показали, что рыбы мог-
ли неоднократно заходить в каждый из каналов,

возвращаться в стартовую зону и вновь выбирать
один из каналов. Большинство рыб не задержива-
лись надолго ни в одном из каналов. Также в тече-
ние опыта некоторые рыбы проявляли реореакцию
компенсаторного типа – стояли у стенок установки
или в середине лотка на границе потока. После
окончания опыта такие рыбы могли выбрать один
из каналов или продолжать указанное поведение.

В кольцевой установке длительность движения
рыб по центру или у стенок кругового канала за-
висела от скорости потока: чем больше его ско-
рость, тем дольше (p = 0.02, критерий Стьюдента
для долей) рыбы находились у внутренней стенки
канала и меньше у внешней (табл. 2). При движе-
нии вниз по течению рыбы были ориентированы
головой как против течения, так и по нему.

Время первого выхода из лимнозоны зависело
от скорости течения в установке. При скоростях
течения 0.3 и 0.45 Vk оно не превышало 1 мин и
статистически не различалось (скорректирован-

Рис. 3. Реопреферендум Danio rerio при разных скоро-
стях течения: ( ) – положительный (доля рыб, вы-
бравших канал с течением), ( ) – отрицательный
(доля рыб, выбравших канал без течения), ( ) – отказ
(доля рыб, не выбравших ни один канал за 5 мин опы-
та), Vk – критическая скорость течения (0.35 м/с). При
скорости течения 0.30 и 0.80 Vk различия числа рыб с
положительным и отрицательным реопреференду-
мом достоверны (р < 0.05, критерий Стьюдента для
долей). При скорости 0.45 Vk различия недостоверны
(р < 0.43).
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Таблица 2. Средняя длительность движения Danio rerio по центру и у стенок канала кольцевой установки, % вре-
мени опыта (30 мин)

Участки движения рыб
в круговом канале

Скорость течения, Vk

0.30 0.45 0.80

У внутренней стенки 33.3 ± 7.0 54.1 ± 3.8 75.0 ± 0
У внешней стенки 42.1 ± 7.9 40.6 ± 4.9 25.0 ± 0
По центру канала 24.6 ± 3.5 5.3 ± 1.4 0
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ный р = 0.34, U-критерий Манна–Уитни). При
скорости течения 0.8 Vk рыбы достоверно дольше
задерживались в лимнозоне (скорректированный
p < 0.001) (табл. 3).

На скорости течения 0.45 Vk динамические ти-
пы реореакции преобладали по частоте проявле-
ния (0.66 в сумме) преимущественно за счёт ПТР.
При скоростях течения 0.3 и 0.8 Vk была больше
частота проявления рыбами реореакции статиче-
ских типов – соответственно 0.66 и 0.73. При
скорости течения 0.3 Vk преобладал КТР, а при
0.8 Vk – ФТР (табл. 3). Индекс перемещения у

данио оказался сходным (р = 0.62, U-критерий
Манна–Уитни) на скорости течения 0.3 и 0.45 Vk и
достоверно меньше на 0.8 Vk (скорректирован-
ный р < 2 × 10−6). Частота смены типов реореак-
ции была максимальна при скорости 0.45 Vk и до-
стоверно отличалась от таковой при других скоро-
стях течения (p < 0.05, Н-критерий Краскела–
Уоллиса).

Сравнение соотношения типов реореакции у
рыб с положительным и отрицательным реопре-
ферендумом (рис. 4) провели при скорости тече-
ния 0.45 Vk. Эта скорость течения не являлась для
данио ни привлекательной, ни избегаемой – при
ней рыбы равновероятно проявляли положитель-
ный и отрицательный реопреферендум.

Оказалось, что соотношение типов реореакции
не различается у рыб с положительным и с отрица-
тельным реопреферендумом (р > 0.53 для всех типов
реореакции, U-критерий Манна–Уитни).

Влияние лимнозоны и её доступности
Исследование проведено при рабочей скоро-

сти течения в установке 0.45 Vk. В лимнозоне
структура и скорость течения различались в зави-
симости от ширины входа в неё (рис. 5). При ма-
лой ширине входа циркуляционное течение захва-
тывало лишь часть объёма лимнозоны. Минималь-
ная скорость течения была при ширине входа 3 см и
наблюдалась по всей глубине, но только до полови-
ны периметра, а при ширине входа 1 см скорость
была несколько выше, но её фиксировали только
у поверхности.

В начале каждого опыта при любой ширине
входа рыба выходила из лимнозоны в кольцевой ка-

Таблица 3. Показатели реореакции Danio rerio при разных скоростях течения в кольцевом лотке с лимнозоной
(M ± m)

Примечание. Частота проявления реореакции всех типов достоверно (p < 0.03, Н-критерий Краскела–Уоллиса) зависела от
скорости течения в установке. Во всех случаях индекс перемещения достоверно отличался от нуля (одновыборочный t-кри-
терий Стьюдента, p < 0.05). Здесь и в табл. 4: Типы реореакции: ПТР – положительный, ОТР – отрицательный, КТР – ком-
пенсаторный, ФТР – факультативный; M ± m – среднее значение и его ошибка.

Показатель
Скорость течения, Vk

0.30 0.45 0.80

Время первого выхода из лимнозоны, с 58 ± 18 37 ± 11 328 ± 87
Число повторных заходов в лимнозону за опыт 5.55 ± 1.11 5.50 ± 0.76 3.09 ± 0.51
Частота проявления реореакции динамических типов:

– ПТР 0.27 ± 0.05 0.53 ± 0.04 0.17 ± 0.03
– ОТР 0.07 ± 0.03 0.13 ± 0.02 0.10 ± 0.02

Частота проявления реореакции статических типов:
– КТР 0.51 ± 0.06 0.24 ± 0.03 0.24 ± 0.04
– ФТР 0.15 ± 0.03 0.10 ± 0.02 0.49 ± 0.08

Индекс перемещения 0.36 ± 0.08 0.29 ± 0.07 −0.23 ± −0.05

Частота смены типов реореакции, мин−1 2.40 ± 0.46 4.09 ± 0.43 2.50 ± 0.41

Рис. 4. Частота проявления реореакции разного типа
у Danio rerio с положительным ( ) и отрицательным
( ) реопреферендумом. Типы реореакции: ПТР –
положительный, ОТР – отрицательный, КТР – ком-
пенсаторный, ФТР – факультативный. ( ) – ошибка
средней.
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нал. Зависимость времени первого выхода из лим-
нозоны от ширины входа не линейная. Доля рыб,
не заходивших повторно в лимнозону, была об-
ратно пропорциональна ширине (табл. 4). Эта до-
ля при ширине входа 1 см достоверно (скорректи-
рованный р < 7.5 × 10−5, критерий Стьюдента для
долей) отличалась от таковых при остальных ве-
личинах ширины входа.

При максимальной ширине входа (19 см) сум-
марная частота динамических типов реореакции
преобладала над частотой статических (0.66 про-
тив 0.34) (табл. 4). При всех остальных вариантах
ширины входа преобладали статические типы. При
уменьшении ширины входа в лимнозону снижалась
частота ПТР и увеличивалась частота КТР. Частота
смены типов реореакции и количество повтор-
ных заходов в лимнозону сокращалась при умень-
шении ширины входа.

ОБСУЖДЕНИЕ
Перемещение рыб в водотоках определяется

двумя комплексами поведения по отношению к
течению – миграционным и резидентным. При
миграционном поведении рыбы покидают один
участок обитания и перемещаются в другой, то есть
совершают миграции или кочёвки (локальные пе-
ремещения) (Lucas, Baras, 2008). При резидентном
поведении рыбы перемещаются в пределах одно-
го участка обитания.

Реореакция рыб, взятых из природных водоё-
мов, в гидродинамической установке отражает эти
два комплекса поведения (Pavlov et al., 2010; Павлов
и др., 2013, 2019; Звездин, 2016). Для различения ми-
грационного и резидентного поведения в экспери-

ментах мы предлагаем формальный критерий, ко-
торый позволяет оценить, какое поведение рыбы
проявляли в опыте.

Этот критерий основан на наблюдениях и ре-
зультатах экспериментов с дикими рыбами. У рыб,
совершающих в природе контранатантные или де-
натантные миграции, или кочёвки, в гидродинами-
ческой установке преобладает частота одного из
динамических типов реореакции – ПТР или ОТР.
Преобладание частоты статических типов (КТР и
ФТР) соответствует резидентному поведению, при
котором рыбы сохраняют свое местообитание.
При этом индекс перемещения, который отража-
ет вектор перемещения рыб, должен быть больше
нуля при контранатантном перемещении, мень-

Рис. 5. Скорость течения по периметру лимнозоны в
зависимости от ширины входа в неё. Круговое тече-
ние наблюдалось: 1 – во всей лимнозоне от поверхно-
сти до дна, 2 – от поверхности до дна, но только в ча-
сти (половине) периметра, 3 – во всей лимнозоне, но
только в поверхностных слоях воды.
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Таблица 4. Показатели реореакции Danio rerio в кольцевом лотке при разной ширине входа в лимнозону (M ± m)

Примечание. Во всех случаях индекс перемещения достоверно отличался от нуля (одновыборочный t-критерий Стьюдента,
p < 0.05). Частота проявления реореакции всех типов достоверно (p  0.001, Н-критерий Краскела–Уоллиса) зависела от ши-
рины входа в лимнозону. Частота смены типов реореакции и число повторных заходов в лимнозону достоверно (скорректи-
рованный p < 0.03, U-критерий Манна–Уитни) сокращается при уменьшении ширины входа.

Показатель
Ширина входа в лимнозону, см

19 10 3 1

Время первого выхода из лимнозоны, с 37 ± 11.1 239 ± 57.0 203 ± 73.0 64 ± 21.0
Число повторных заходов в лимнозону за опыт 5.5 ± 0.76 3.5 ± 0.60 1.7 ± 0.52 0.1 ± 0.07
Частота проявления реореакции динамических типов:

– ПТР 0.53 ± 0.04 0.21 ± 0.05 0.20 ± 0.04 0.22 ± 0.05
– ОТР 0.13 ± 0.02 0.09 ± 0.02 0.04 ± 0.06 0.04 ± 0.01

Частота проявления реореакции статических типов:
– КТР 0.24 ± 0.03 0.41 ± 0.07 0.55 ± 0.06 0.68 ± 0.05
– ФТР 0.10 ± 0.02 0.29 ± 0.06 0.21 ± 0.06 0.06 ± 0.02

Индекс перемещения 0.59 ± 0.05 0.22 ± 0.10 0.52 ± 0.06 0.59 ± 0.06

Частота смены типов реореакции, мин−1 4.09 ± 0.43 2.34 ± 0.22 1.62 ± 0.24 0.91 ± 0.14
Доля рыб, не зашедших повторно в лимнозону, % 9 18 35 90

!
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ше нуля при денатантном и равен нулю при рези-
дентном поведении. Следовательно, в кольцевом
лотке с лимнозоной признаки миграционного
поведения рыб могут быть выражены следующим
образом: 1. (РПТР + РОТР) > (РКТР + РФТР); 2. Id ≠ 0.

Рассмотрим наши результаты с учётом это
критерия.

Скорость 0.3 Vk (0.11 м/с) наиболее привлека-
тельна для данио, поскольку при этой скорости в
двухканальной установке рыбы чаще всего выби-
рают канал с течением, а в кольцевой установке
большую часть времени проводят в потоке, про-
являя КТР. На этой скорости течения у данио
преобладают статические типы реореакции (сум-
марная частота 0.66, табл. 3); согласно предло-
женному критерию, первое условие не выполняет-
ся, следовательно, при этой скорости течения рыбы
сохраняют местоположение в потоке. В природе да-
нио встречаются в слабо текучих или стоячих водо-
ёмах, низовьях ручьёв, каналах, канавах, прудах
и рисовых чеках (Rahman, 1989; Talwar, Jhin-
gran, 1991; McClure et al., 2006). Привлекатель-
ность течения в таких водоёмах связана, скорее
всего, с питанием рыб. Данио питаются в основ-
ном зоопланктоном и упавшими в воду мелкими
насекомыми. Известно, что питание рыб зоопланк-
тоном в слабом потоке более эффективно, чем в
стоячей воде (Михеев, Пакульская, 1988; Lupan-
din et al., 2003, 2004).

При скорости течения 0.45 Vk (0.16 м/с) у да-
нио реопреферендум не выражен – в двухканаль-
ной установке они равновероятно выбирают ка-
налы с течением и без него. Соотношение типов
реореакции не различается у рыб, проявивших
положительный и отрицательный реопреферен-
дум. Поскольку выполняются оба условия крите-
рия (суммарная частота (0.66) реореакции динами-
ческих типов больше, чем статических, и индекс пе-
ремещения не равен нулю), следовательно, при
скорости 0.45 Vk поведение рыб было характерно
для особей, мигрирующих против течения.

При скорости течения 0.8 Vk (0.28 м/с) в двух-
канальной установке реопреферендум у данио от-
рицательный, а преобладающий тип реореакции –
ФТР (уход в лимнозону). В природе данио также
избегают потоки с большими скоростями, хотя
эти рыбы встречаются и в районах с сильным те-
чением (возле порогов и водопадов). Но в этих ме-
стах данио держатся в более спокойных зонах – в
прибрежье рядом с растительностью (Hora, 1930;
Catalog …, 1998). На скорости 0.8 Vk у данио преоб-
ладают статические типы реореакции (в сумме
0.73). По предложенному критерию эти особи
сохраняли своё место нахождения, т. е. данио
сохраняли местообитание как при 0.8 Vk, так и
при 0.3 Vk, однако в первом случае за счёт увели-
чения частоты ФТР, а во втором – КТР. Сравне-
ние использованных показателей реореакции ука-
зывает, что методика определения реопреференду-
ма позволяет оценить только предпочитаемые и
избегаемые скорости потока.

Ранее было установлено, что личинки плотвы
Rutilus rutilus в период покатной миграции делят-
ся на две группировки – мигрантов и резидентов
(Pavlov et al., 2001). Реопреферендум личинок
адекватно отражал предпочтение потока или его
избегание как у мигрантов, так и у резидентов в
пределах суточного “окна миграции”. Покатная
миграция личинок плотвы проходит в сумеречно-
ночное время. При освещённости 1 лк и меньше
мигранты проявляли положительный реопрефе-
рендум – выходили в русловой поток для мигра-
ции. Резиденты демонстрировали отрицательный
реопреферендум, благодаря которому они уходи-
ли в участки прибрежья без течения и не мигри-
ровали. При утреннем повышении освещённости
реопреферендум мигрантов становился отрица-
тельным, они прекращали миграцию и уходили
из потока в зоны без течения. Резиденты, напро-
тив, проявляли положительный реопреферендум
и выходили для питания на течение у границы рус-
лового потока и прибрежья. Определение реопре-
ферендума позволило понять поведенческий меха-
низм пространственного перераспределения рези-
дентов и покатных мигрантов личинок плотвы в
течение суток, которое обеспечивало их участие
или неучастие в миграции. С другой стороны, по
реопреферендуму невозможно различить рези-
дентов, питающихся на границе потока, и кон-
транатантных мигрантов. В светлое время суток
такие мигранты так же, как и резиденты, прояв-
ляют положительный реопреферендум. Однако,
войдя в поток, первые мигрируют, проявляя ре-
ореакцию положительного типа, а резиденты пи-
таются, оставаясь на месте (проявление КТР). То
есть по реопреферендуму можно судить только о
переходах рыб из прибрежья в поток или обратно.
Тогда как по соотношению типов реореакции мож-
но судить и о таких переходах, и о поведении рыб в
потоке. Поэтому реопреферендум менее полно,
чем соотношение типов реореакции, характе-
ризует последнюю.

Репрезентативность используемых методов
можно оценить по количеству выборов, сделан-
ных рыбой в потоке воды. При определении ре-
опреферендума учитывали только единственный
(первый) выбор рыбой варианта поведения. При
проведении опытов по определению соотношения
типов реореакции рыба могла многократно прояв-
лять разные типы реореакции (Pavlov et al., 2010;
Павлов и др., 2020а), т.е. она могла неоднократно
выбирать разные варианты поведения в потоке во-
ды. В среднем за время эксперимента рыба могла
1231 раза переключаться на разные типы реореак-
ции, т.е. в опытах по определению соотношения
типов реореакции число выборов рыбой вариантов
поведения более чем в 100 раз превышало таковое в
экспериментах по определению реопреферендума.
Следовательно, соотношение типов реореакции

1 При скорости течения 0.45 Vk частота смены типов реоре-
акции равнялась 4.09 мин−1 (табл. 3), длительность опыта
составляла 30 мин, следовательно: 4.09 × 30 = 123.
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более точно, чем реопреферендум, отражало ре-
ореакцию рыб.

В нашей предыдущей работе мы показали, что
для оценки соотношения типов реореакции у раз-
ных видов рыб необходимо использовать ско-
рости течений, которые лежат в диапазоне 0.2–
0.7 Vk (Pavlov et al., 2010). Эти значения мы по-
лучили в опытах на рыбах, тестируемых в уста-
новках типа “Рыбоход”. В настоящей работе ско-
рость течения, которое рыба избегает, составляла
0.8 Vk. Это значение выходило за пределы рекомен-
дованных выше диапазонов, и при такой скорости
течения рыба сохраняла своё местоположение. Та-
кое же поведение рыб мы наблюдали при скоро-
сти течения 0.3 Vk, что близко к нижней границе
рекомендованных скоростей. Можно предполо-
жить, что для рыбы, тестируемой в установках типа
“кольцевой лоток с лимнозоной”, диапазон допу-
стимых скоростей течения ýже, чем это было из-
вестно ранее, и скорости течения, предпочитае-
мые рыбами, в этот диапазон не входят.

Ранее мы исследовали влияние наличия лим-
нозоны на соотношение типов реореакции у да-
нио с использованием нескольких гидродинами-
ческих установок – “Рыбоход” и кольцевых лот-
ков с лимнозоной и без неё (Павлов и др., 2020б).
Наличие у рыб возможности проявлять реореак-
цию факультативного типа существенно снижало
частоту динамических типов реореакции и повы-
шало статических типов. В установках без лимно-
зоны данио демонстрировали миграционное пове-
дение, а при наличии лимнозоны – резидентное. В
данной работе мы впервые изучили влияние степе-
ни доступности лимнозоны на проявление рыбами
реореакции всех четырёх типов. При использо-
ванных размерах входа/выхода (19, 10, 3 и 1 см)
все особи выходили из лимнозоны в начале опы-
та. При этом минимальное время на первый вы-
ход затратили рыбы при максимальной и мини-
мальной ширине выхода (соответственно 37 и 64 с).
Вероятно, это связано с тем, что гидравлические
условия в лимнозоне при ширине выхода 1 см
обеспечивали привлечение рыб к нему за счёт вы-
раженного вертикального градиента скоростей:
наибольшие скорости в лимнозоне были отмечены
в верхних слоях. Уменьшение ширины входа в лим-
нозону существенно снижает возможность прояв-
ления реореакции факультативного типа – количе-
ство повторных заходов в лимнозону уменьшается
прямо пропорционально ширине входа. При шири-
не входа 1 см число заходов сокращается в 55 раз по
сравнению с максимальной шириной (19 см).

При небольшой (1 см) ширине входа в лимно-
зону рыбы преимущественно проявляют КТР у
внутренней стенки кольцевого канала. При этом
у них заметно сокращается время проявления ре-
ореакции положительного типа, вероятно, из-за от-
сутствия отдыха в лимнозоне. В результате умень-
шения возможности проявления реореакции фа-

культативного типа поведение данио кардинально
изменяется – вместо миграционного поведения
наблюдается резидентное. Эти результаты хоро-
шо согласуются с ранее полученными данными.
Как полное отсутствие лимнозоны (Павлов и др.,
2020а), так и снижение её доступности вызывают
изменение исходного поведения рыб (миграци-
онного или резидентного) на противоположное.
Полученные результаты имеют важное методиче-
ское значение: для корректного применения ме-
тодики оценки соотношения типов реореакции
необходимо использовать лимнозону с шириной
входа не менее 19 см.

В качестве модельного объекта данио использу-
ют в широком круге исследований. При этом часто
применяют поведенческие тесты, в том числе с ис-
пользованием показателей, отражающих локомо-
торные возможности рыб. Однако поведение рыб
в потоке прежде всего определяется физиологи-
ческим состоянием и выбором типа реореакции,
которые быстро изменяются при изменении усло-
вий содержания рыб. Определение соотношения
типов реореакции успешно использовано для
оценки влияния ряда факторов (голод, рацион,
гормональные и химические воздействия) на ми-
грационное поведение рыб (Павлов Д. и др., 2010а,
2016, 2018, 2020б, 2020в; Пономарева, 2014; Павлов Е.
и др., 2016). Было показано, что у рыб возникнове-
ние миграционного поведения может быть обу-
словлено неблагоприятными внешними условия-
ми различной природы. Это позволяет использо-
вать данную методику для выявления отношения
особей к условиям обитания. Если условия вос-
принимаются особью как неблагоприятные, она
стремится покинуть данное место.

В целом рассмотренные в данной работе мето-
дики могут дать новые возможности для быстрой
диагностики изменений состояния рыб, находя-
щихся под экспериментальным воздействием. Для
оценки соотношения типов реореакции целесооб-
разно использовать скорости течения ~ 0.5 Vk.

ВЫВОДЫ

1. Показатели реореакции данио – реопрефе-
рендум и соотношение типов реореакции – зави-
сят от скорости течения. При скоростях течения
0.3 Vk реопреферендум рыб был положительным,
при скорости 0.8 Vk – отрицательным. При этом со-
отношение типов реореакции на этих скоростях
было характерным для резидентных рыб. При ско-
рости течения 0.45 Vk у исследованных рыб ре-
опреферендум не был выражен. На этой скоро-
сти соотношение типов реореакции изменя-
лось, и у рыб отмечали поведение, характерное
для особей, мигрирующих против течения.

2. Снижение доступности лимнозоны (при
уменьшении ширины входа в неё), необходимой
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для проявления реореакции факультативного ти-
па в кольцевом лотке, снижает прежде всего чис-
ло возвращений рыб в неё и резко изменяет соотно-
шение типов реореакции рыб. При максимальной
ширине входа в лимнозону (19 см) соотношение
типов реореакции данио отражает поведение, ха-
рактерное для мигрирующих особей, при всех
остальных вариантах ширины входа – для рези-
дентных особей.

3. Реопреферендум рыб является менее пол-
ной и менее точной оценкой реореакции по срав-
нению с соотношением типов реореакции.
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Изучена генерация звуков у половозрелых мраморных гурами Trichopodus trichopterus при реагирова-
нии на агар-агаровые гранулы, содержащие классические вкусовые вещества и аминокислоты. Зву-
ки (щелчки) возникают нерегулярно (лишь в 14.6% всех опытов), но зарегистрированы они со всеми
типами гранул. Среднее число звуков варьирует от 1.5–4.0 для гранул с пролином, норвалином,
треонином и хлоридом натрия до 8.0–9.5 для гранул с глутамином, аргинином, лимонной кислотой.
Звуки следуют непрерывно или сериями с короткими интервалами, максимальное число звуков в
опыте – 31. В ответ на одни и те же типы гранул звуки у мраморного гурами возникают реже, а мак-
симальное число издаваемых звуков (щелчков) почти в два раза меньше, чем у исследованного ра-
нее жемчужного гурами. Возникновение и число звуков не связано с вкусовой привлекательностью
гранул, но тесно коррелирует с касаниями – быстрыми прикосновениями или короткими удержа-
ниями гранулы губами, наблюдавшимися в 35.9% опытов. Среднее число касаний в опытах с разны-
ми тестируемыми веществами – 3.0–8.6, максимальное – >20. Спорадичность и тесная корреляция
возникновения звуков с проявлением рыбами двигательных действий при реагировании на гранулы
предполагает отсутствие у генерируемых звуков сигнальной функции.

Ключевые слова: звуки, звукогенерация, хеморецепция, вкус, вкусовые предпочтения, пищевое по-
ведение.
DOI: 10.31857/S0042875222050101

Способность рыб производить звуки хорошо
известна. У многих рыб звуки выполняют важные
коммуникативные функции и входят в число обяза-
тельных элементов ритуального поведения, прояв-
ляемого при размножении, охране территории
и внутригрупповых контактах, в том числе при
конкуренции за пищу (Amorim, Hawkins, 2000;
Amorim et al., 2004; Kasumyan, 2009). При пита-
нии рыбы производят и неспециализированные
звуки, возникающие при схватывании и внутриро-
товой обработке кормовых объектов (Colson et al.,
1998; Lagardère, Mallekh, 2000). Такие непреднаме-
ренные звуки питающихся рыб также могут иметь
сигнальное значение и привлекать партнёров по
группе или стае в места, благоприятные для от-
корма (Касумян, Павлов, 2018).

К числу рыб, звукогенерация у которых дав-
но известна и хорошо изучена, относятся различ-
ные гурами (Osphronemidae). Издаваемые ими зву-
ки (croaking sounds) слышны невооружённым ухом
и напоминают короткие щелчки. Возникают щелч-
ки при быстрых движениях грудных плавников и
генерируются благодаря особенностям морфоло-
гии скелета и мышц плавников. Звуки издаются в

основном при конфликтах и сигнализируют, как
полагают, о потенциальных возможностях сопер-
ников (Daugherty, Marshall, 1976; Ladich et al., 1992;
Henglmüller, Ladich, 1999). Звуковая сигнализа-
ция выявлена у гурами и при нересте (Ladich, 2007).
Звуки способны издавать особи обоих полов, но у
самцов они более сильные и продолжительные и
отличаются по частотным параметрам (Liesch, La-
dich, 2020).

Недавно характерные щелчки были зарегистри-
рованы у жемчужного Trichopodus leerii и мраморно-
го T. trichopterus гурами при реагировании на ис-
кусственные пищевые объекты – агар-агаровые
гранулы, использовавшиеся для оценки вкусовых
предпочтений этих рыб (Виноградская и др., 2017;
Михайлова, Касумян, 2021). Было обнаружено,
что у жемчужного гурами генерация звуков кор-
релирует с числом схватываний гранул, но не свя-
зана со вкусовой привлекательностью содержа-
щихся в них веществ (Виноградская и др., 2017).
Последнее может быть обусловлено ограничен-
ным числом использованных веществ. Цель на-
стоящей статьи – оценить связь между генераци-
ей звуков мраморным гурами и вкусовой привле-
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кательностью гранул с использованием широкого
спектра химических веществ, а также пищевым
поведением, проявляемым рыбами при реагиро-
вании на гранулы разного вкусового качества.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Для анализа использованы новые сведения о

поведении и звукогенерации, полученные ранее в
ходе исследования вкусовых предпочтений мра-
морного гурами и не вошедшие в предыдущую
публикацию (Михайлова, Касумян, 2021). Экспе-
рименты проведены на 16 половозрелых особях
TL 75–95 мм, рассаженных поодиночке в изоли-
рованные аквариумы (объём 10 л, температура во-
ды 26°С). Рыб кормили личинками Chironomidae
ежедневно до насыщения. В каждом опыте в ак-
вариум вносили гранулу из 2%-ного агар-агарового
геля (“Reanal”, Венгрия), содержащую одно из
вкусовых веществ (таблица). Использовали также
гранулы с водным экстрактом личинок Chirono-
midae (175 г/л) и контрольные гранулы, содержащие
только краситель Ponceau 4R (5 мкM), присутство-
вавший также во всех других гранулах. Цилин-
дрические гранулы имели длину 4 мм и диаметр
2 мм. Детальное изложение методики приведе-
но ранее (Михайлова, Касумян, 2021). В ходе
каждого опыта регистрировали число схватываний
гранулы, продолжительность её удержания во рту
рыбой при первом схватывании и в течение всего
опыта, потребление или отвергание гранулы к кон-
цу опыта. Дополнительно визуально подсчитывали
число совершаемых рыбой касаний гранулы –
быстрых прикосновений или коротких удержаний
гранулы губами, обычно предшествующих первому

схватыванию. При удержании губами гранула оста-
ётся снаружи в отличие от схватываний, когда вся
гранула оказывается внутри ротовой полости ры-
бы. Одновременно подсчитывали число произво-
димых рыбой звуков (щелчков). Если рыба хотя
бы один раз не схватывала поданную гранулу, то
такие случаи опытом не считали. Общее число
опытов – 2592. Статистический анализ выполнен
с применением U-критерия Манна–Уитни и ран-
гового коэффициента корреляции Спирмена (rs).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Характерные щелчки, издаваемые мраморным
гурами, хорошо слышны даже на удалении в не-
сколько метров от аквариума с рыбой. Они воз-
никают при питании рыб личинками Chironomi-
dae и в опытах при реагировании на гранулы. В
ответ на внесение гранулы звуки возникают нере-
гулярно – лишь в 14.6% всех опытов (рис. 1), но
зарегистрированы они со всеми типами гранул.
Доля опытов с генерацией звуков варьирует от 2–
5% для гранул с глутаминовой кислотой, проли-
ном, лизином, норвалином; до >20–30% для гра-
нул с хлоридами натрия и кальция, сахарозой,
лимонной кислотой, аргинином, фенилалани-
ном (таблица). Возникновение звуков не связано
со вкусовой привлекательностью гранул (рис. 2),
что полностью подтверждает вывод, сделанный
ранее для жемчужного гурами на примере срав-
нительно небольшого набора вкусовых веществ
(Виноградская и др., 2017).

Касания. Число опытов с генерацией звуков тес-
но коррелирует с числом опытов, в которых наблю-
дались касания, совершаемые рыбами обычно по-
сле приближения и короткого броска к грануле.
Касания могут происходить также за счёт при-
носящего потока воды, создаваемого рыбой при
расширении ротовой полости. Касания наблюда-
ются в опытах со всеми типами гранул, но в сред-
нем их тем меньше, чем выше процент потребле-
ния гранул (рис. 2).

Доля опытов с касаниями составляет 35.9% всех
выполненных исследований, из них в 13% зареги-
стрированы звуки, а в 22.9% звуки отсутствовали
(рис. 1). Рыбы в отдельных случаях совершали
>20 касаний в опыте, но среднее их число варьиру-
ет от 3.0 до 8.6 для гранул с разными веществами
(таблица) и не связано с потреблением (рис. 3).
Таким образом, несмотря на отсутствие связи меж-
ду вкусовой привлекательностью гранул и возник-
новением звуков, вкусовые свойства гранул могут
влиять на звукогенерацию опосредованно, сни-
жая вероятность касаний гранулы. Это влияние,
по-видимому, слабое, поскольку в опытах с ге-
нерацией звуков, завершившихся потреблени-
ем или отверганием гранулы, число звуков не
различается (таблица).

Рис. 1. Доля опытов (%) с генерацией звуков без каса-
ний ( ) и с касаниями ( ) гранулы; и без генерации
звуков без касаний (h) и с касаниями ( ), выполнен-
ных на мраморном гурами Trichopodus trichopterus.
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Известно, что на губах у гурами имеются вку-
совые почки (Scharrer et al., 1947). Прикосновения
или кратковременное удержание гранулы позволя-
ют гурами получать предварительную информа-
цию о её вкусовых качествах. Такие действия ещё
более характерны для рыб-бентофагов и рыб, пи-
тающихся в сумеречное и ночное время (Atema,
1980; Døving, Selset, 1980; Kasumyan, 1999; Касу-
мян, Сидоров, 2010; Касумян и др., 2016). Наруж-
ные вкусовые почки у них могут быть не только
на губах, но и на усах, голове, плавниках и других
участках тела (Kapoor et al., 1975; Devitsina, 2005).
Предварительная информация о сенсорных каче-
ствах пищи повышает эффективность питания рыб,
у которых зрительная оценка объектов питания за-
труднена или невозможна. Гурами питаются пре-
имущественно планктоном, схватывая своих жертв
поштучно (Rainboth, 1996; Graham, 1997; Talde et al.,
2004; Webb et al., 2007; Froese, Pauly, 2021). Не-
смотря на особенности предпочитаемых биотопов
(водные заросли), выбор жертвы и ориентация на
неё у гурами должны происходить под зритель-
ным контролем. Возможно, поэтому касания или
удержания гранул губами наблюдаются у них ме-
нее чем в половине опытов (35.9%). Получение
предварительной информации о вкусовых каче-
ствах пищи для гурами имеет, по-видимому, вто-
ростепенное (факультативное) значение.

Звуки. Среднее число звуков (щелчков) в опы-
тах, в которых они регистрируются, варьирует для
разных типов гранул от 1.5–4.0 (пролин, норва-
лин, треонин, хлорид натрия) до 8.0–9.5 (глута-
мин, аргинин, лимонная кислота, контрольные
гранулы). Звуки следуют непрерывно или серия-
ми с короткими интервалами, максимальное число
звуков в опыте – 31. Среднее число звуков зависит
от числа совершаемых рыбой касаний столь же
сильно, как и доля опытов с генерацией звуков от
потребления гранул, но не зависит от вкусовой при-
влекательности гранул, числа схватываний гранул
и продолжительности удержания гранулы после
первого схватывания и суммарно в течение всего
опыта (рис. 3). Если для корреляционного анали-
за учитывать не все опыты, а только те, в которых
происходили касания и/или генерировались зву-
ки, корреляция между средним числом звуков и
средним числом касаний гранул с разными веще-
ствами ещё более тесная – rs = 0.858 (p < 0.001).

Связь возникновения звуков и их числа с чис-
лом касаний, но не с числом схватываний грану-
лы довольно неожиданная. Схватывания, в отли-
чие от касаний, требуют более сильных машущих
движений грудными плавниками – действий, при-
водящих к генерации щелчков у гурами. Схватыва-
ния (хотя бы одно) происходили во всех опытах, но
звуки отмечены лишь в 14.6% случаев, тогда как
из всех опытов с касаниями звуки возникали в
36% случаев. Касания не отмечены лишь в 1.6%
всех опытов, или в 11% от всех опытов с генера-

цией звуков (рис. 1). В плечевом поясе гурами две
из идущих к лучам грудного плавника мышц ги-
пертрофированно развиты. В начале движения
плавника вперёд крупные выступы в основании
лучей препятствуют смещению сухожилий этих
мышц. Но при продолжении движения натяну-
тые сухожилия срываются с выступов, что и при-
водит к возникновению характерного щелчка, со-
стоящего из одного или двух последовательных
звуковых импульсов (Daugherty, Marshall, 1976;
Henglmüller, Ladich, 1999). Возможно, что для со-
вершения таких двигательных актов, как касания
и схватывания, рыбы располагают грудные плав-
ники по-разному или движение плавников имеет
разный размах и разную траекторию. Нельзя ис-
ключать и того, что схватывания гурами осуществ-
ляют не только или не столько за счёт грудных
плавников, но и благодаря хвостовому плавнику.
Участие этих движителей в схватывании может ва-
рьировать от опыта к опыту в зависимости от рас-
стояния от рыбы до гранулы и их взаимного поло-
жения. Все эти особенности хоть и усложняют по-
нимание причин, но все же не влияют на главный
вывод о связи между возникновением звуков и
касаниями гранулы, характерными для поведе-
ния мраморного гурами.

В отличие от мраморного у жемчужного гура-
ми генерация звуков коррелирует с числом схва-
тываний гранул (Виноградская и др., 2017). Это
может быть объяснено тем, что в опытах с жем-
чужным гурами схватывания и касания подсчи-
тывали не раздельно, как в данной работе, а сов-
местно. Касания у мраморного гурами хорошо за-
метны, возможно, из-за более крупных размеров

Рис. 2. Коэффициент корреляции Спирмена между
параметрами вкусового ответа на гранулы с тестируе-
мыми веществами у мраморного гурами Trichopodus
trichopterus: звуки – доля опытов с генерацией звуков,
касания – доля опытов с касаниями гранулы, потреб-
ление – доля потреблённых гранул; отличия досто-
верны при * p < 0.05, *** p < 0.001.

Потребление Касания

Звуки

0.781***–0.2
95

–0.402*
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опытных рыб, и раздельный подсчёт числа каса-
ний и числа схватываний гранулы в опыте не вы-
зывал каких-либо затруднений.

Гурами относятся к социальным рыбам. В пери-
од размножения им присуща территориальность и
агрессивность, вне этого периода – внутригруппо-
вая иерархия, обостряющаяся при появлении но-
вых особей или при конкуренции за пищу (Forse-
lius, 1957; Hollis, 1999; Webb et al., 2007). Звуковую
сигнализацию гурами используют при формиро-
вании доминантно-соподчинённых отношений в
группе и при нересте (Ladich et al., 1992; Ladich,
2007). Звуки, возникающие при реагировании гу-
рами на гранулы, вряд ли можно считать сигналь-
ными. Аргументов в пользу такого предположения
может быть несколько. Во-первых, звукогенерация
при скармливании гурами гранул или натуральной
пищи (личинки Chironomidae) происходит редко –
примерно в одном случае из семи (для гранул). Во-
вторых, тесная корреляция между возникновением
звуков и определённым типом двигательных дей-
ствий (касаниями гранулы) также указывает на то,
что звуки, скорее всего, сопутствуют пищевому по-
ведению гурами и поэтому не могут быть отнесе-
ны к специализированным, т.е. имеющим сиг-

нальное предназначение. Ещё одним доводом в
пользу этого предположения может быть высо-
кая степень связи между потреблением гранул во
всех опытах и в опытах с генерацией звуков – 0.94
(p < 0.001) (рис. 4). Такая тесная связь свидетель-
ствует, что звуки не могут быть сигналами о наме-
рениях рыб потребить пищу или отказаться от
неё. Однако следует учитывать, что в наших опытах
рыбы находились в изолированных аквариумах и
взаимодействия между опытными рыбами были не-
возможны. Вероятно, при наличии условий для
зрительной или иной коммуникации звукогене-
рация происходила бы чаще. Окончательный от-
вет дадут эксперименты на рыбах, имеющих воз-
можность сенсорных контактов друг с другом.

Таким образом, наше исследование подтвер-
дило, что звукогенерация, наблюдаемая у гурами
при питании, не зависит от вкусовых качеств пи-
щевых объектов. Она характерна для обоих ис-
следованных видов – для мраморного и исследо-
ванного ранее жемчужного гурами (Виноград-
ская и др., 2017). Спорадичность возникновения
звуков и их корреляция с проявлением рыбами од-
ного из элементов пищевого поведения предпола-
гает отсутствие у этих звуков сигнальной функции.

Рис. 3. Коэффициент корреляции Спирмена между параметрами вкусового ответа на гранулы с тестируемыми веще-
ствами у мраморного гурами Trichopodus trichopterus: число звуков – среднее число звуков, число касаний – среднее
число касаний гранулы, число схватываний – среднее число схватываний гранулы, удержание первое – средняя про-
должительность удержания гранулы после первого схватывания, удержание суммарное – средняя продолжительность
удержания гранулы в течение всего опыта; ост. обозначения см. на рис. 2.
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Несмотря на то что оба вида гурами близки по об-
разу жизни, предпочитаемым биотопам, поведе-
нию и питанию (Forselius, 1957; Roberts, 1989; Gra-
ham, 1997; Talde et al., 2004; Zahid, 2008; Pranata et al.,
2016), а эксперименты выполнены в идентичных
условиях, звукогенерация у мраморного и жемчуж-
ного гурами различается. В ответ на одни и те же ти-
пы гранул звуки у жемчужного гурами возникают
чаще, а максимальное число издаваемых звуков
(щелчков) почти в два раза больше, чем у мрамор-
ного гурами. Известно, что у рыб с ростом изме-
няются частотно-амплитудные характеристики
звуков (Kasumyan, 2008), поэтому интенсивность
звукогенерации мраморного и жемчужного гура-
ми скорее всего не обусловлена разными разме-
рами опытных рыб, а отражает видовые различия
между ними.
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ВЛИЯНИЕ АНТАГОНИСТА КАППА-ОПИОИДНЫХ 
РЕЦЕПТОРОВ 5'-ГУАНИДИНОНАЛТРИНДОЛА ВО ВРЕМЯ 

РЕАКЦИИ НА РЕПРОДУКТИВНЫЙ СТРЕСС У МОЗАМБИКСКОЙ 
ТИЛЯПИИ OREOCHROMIS MOSSAMBICUS (CICHLIDAE)#
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Изучено влияние 5'-гуанидиноналтриндола, антагониста каппа-опиоидного рецептора, на созрева-
ние яичников у мозамбикской тиляпии Oreochromis mossambicus. Установлено, что 5'-гуанидинонал-
триндол несколько замедляет созревание: число рыб с гонадами V стадии зрелости снижается по
сравнению с таковым у интактных особей. Показано, что увеличение стресса тиляпий в условиях
аквакультуры приводит к замедлению их созревания. Введение 5'-гуанидиноналтриндола рыбам,
подверженным стрессу, отчасти нормализует созревание их яичников и, кроме того, стабилизирует
концентрацию лютеинизирующего гормона в дистальной зоне гипофиза.

Ключевые слова: опиоидный рецептор, 5'-гуанидиноналтриндол, опиоидные пептиды, динорфин,
стресс, яичник, лютеинизирующий гормон.
DOI: 10.31857/S0042875222050344

# Полностью статья опубликована в английской версии журнала.

УДК 597.08



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ, 2022, том 62, № 5, с. 654–663

654

ЖИРНОКИСЛОТНЫЙ ПРОФИЛЬ МЫШЦ МОЛОДИ LEPTOCLINUS 
MACULATUS (STICHAEIDAE) ИЗ ЗАЛИВОВ КОНГСФЬОРД 

И РИПФЬОРД, АРХИПЕЛАГ ШПИЦБЕРГЕН
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Исследован жирнокислотный состав общих липидов и их отдельных классов (фосфолипидов и три-
ацилглицеринов) в мышцах молоди лептоклина пятнистого Leptoclinus maculatus на разных стадиях
развития из заливов Конгсфьорд и Рипфьорд акватории архипелага Шпицберген в летний период.
У молоди лептоклина из Конгсфьорда, в отличие от молоди из Рипфьорда, с возрастом повышается
содержание жирных кислот 20:1n-9 и 22:1n-11, являющихся биомаркерными для веслоногих рако-
образных рода Calanus. На переходной с пелагического к придонному образу жизни и придонной
стадиях развития у молоди из Конгсфьорда уровень жирных кислот 18:1n-9, 18:1n-7 и 16:1n-7 сни-
жается или остаётся неизменным, а у рыб из Рипфьорда, напротив, возрастает. Доминирование
этих мононенасыщенных жирных кислот в составе триацилглицеринов подтверждает их пищевое
происхождение, а их уровень отражает различия в кормовой базе рыб из исследованных заливов.
Более высокое содержание полиненасыщенных жирных кислот в фосфолипидах молоди лептокли-
на из Рипфьорда может указывать на адаптивные изменения в биомембранах мышц в ответ на более
низкую температуру воды.

Ключевые слова: лептоклин пятнистый Leptoclinus maculatus, постэмбриональное развитие, молодь,
жирные кислоты, Арктика.
DOI: 10.31857/S0042875222050162

Водные организмы арктических экосистем, в
том числе рыбы, обитают в условиях постоянного
воздействия комплекса специфических факторов
среды (низкие значения температуры; экстре-
мальные смены режима освещённости, связан-
ные с чередованием полярного дня и ночи; измене-
ние ледового покрова и др.), в связи с чем имеют ряд
метаболических адаптивных особенностей для оби-
тания в северных широтах (Falk-Petersen et al., 1986,
1990; Lee et al., 2006; Berge et al., 2015; Мурзина,
2019). Лептоклин пятнистый Leptoclinus maculatus
(Stichaeidae) (Fries, 1838) широко распространён в
Баренцевом и Норвежском морях, в акватории
арх. Шпицберген и встречается далеко к северу от
него (Нельсон, 2009; Mecklenburg et al., 2011). Это
экологически важный представитель арктическо-
бореальной ихтиофауны, который имеет высокие

адаптивные возможности к росту и развитию в
условиях Арктики, в первую очередь, за счёт
энергетических запасов в форме липидов и их
жирнокислотных компонентов (Мурзина, 2010;
Пеккоева и др., 2017; Murzina et al., 2020; Pekkoeva
et al., 2020). Липиды как незаменимые источники
энергии, неотъемлемые структурные молекулы, а
также биологически активные вещества особен-
но важны для успешного развития молоди рыб в
условиях низкой температуры воды в высоких
широтах (Кауфман, 2015; Мурзина, 2010, 2019). У
молоди лептоклина пятнистого липиды локали-
зованы в форме отдельных капель между мышеч-
ными волокнами и в значительных количествах
сосредоточены в специальном органе – липид-
ном мешке (до 92% сухой массы мешка) (Falk-Pe-
tersen et al., 1986; Мурзина, 2010; Пеккоева,

УДК 577.115.3.591.351.597.556.33
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20188). Такое тканеспецифическое аккумулиро-
вание липидов у лептоклина (в отличие от других
видов арктических рыб), по-видимому, обеспе-
чивает длительный период развития (до 5 лет)
его молоди с последовательным прохождением
стадий развития от L1 до L5 (согласно класси-
фикации Мейер Оттесен с соавторами) и даль-
нейшим переходом к придонному образу жизни
половозрелых особей (Meyer Ottesen et al., 2011;
Пеккоева и др., 2017; Немова и др., 2018).

Адаптивные механизмы трансформации ве-
ществ и энергии в раннем онтогенезе гидробионтов
арктических экосистем практически не изучены.
Исследования в этой области важны для понима-
ния роли липидов и жирных кислот, в том числе
физиологически ценных полиненасыщенных и мо-
ноненасыщенных, поступающих в организм при
питании, в процессе развития рыб в специфических
условиях высоких широт. Ранее в наших исследо-
ваниях были получены данные о содержании жир-
ных кислот и их значении в постэмбриональном
развитии (стадии развития L1–L5) молоди лепто-
клина пятнистого из Конгсфьорда в полярную ночь
(Пеккоева и др., 2019; Pekkoeva et al., 2020).

Цель данной работы – изучить в сравнитель-
ном аспекте изменения жирнокислотного состава
общих липидов, а также состава структурных и за-
пасных липидных классов в мышцах молоди лепто-
клина пятнистого из арктическо-бореального зал.
Конгсфьорд и высокоарктического зал. Рипфьорд
акватории арх. Шпицберген в летний период.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран в августе 2018 г. в научной экс-
педиции на борту научно-исследовательского судна
“Helmer Hanssen” (Арктический университет Нор-
вегии) в рамках обучающего курса “AB320/820 –
Zooplankton in Svalbard waters” Университетского
центра на Шпицбергене. Отлов рыб проводили с
использованием пелагического и донного тралов в
акватории арх. Шпицберген, в заливах Конгсфьорд
(78°57′ с.ш. 11°56′ в.д) и Рипфьорд (80°17′ с.ш.
22°15′ в.д), относимых соответственно к аркти-
ческо-бореальному и арктическому доменам. За-
ливы различались температурой поверхностных
(Конгсфьорд – 4, Рипфьорд – 5.4°С) и глубинных
(Конгсфьорд – 1.5, Рипфьорд – 0–0.5°С) слоёв
воды. Солёность воды в заливах была одинакова и
составляла в среднем 34.7‰.

Молодь лептоклина разделяли на стадии раз-
вития (L1, L2, L3, L4, L5) на основе морфофизио-
логических характеристик – размерно-весовых
показателей, окраски и пигментации тела, наличия
и параметров липидного мешка согласно класси-
фикации Мейер Оттесен с соавторами (Meyer Ot-
tesen et al., 2011) и данных нашей предыдущей рабо-
ты (Пеккоева и др., 2017). На стадии развития L1

молодь пелагическая с прозрачным телом и раз-
вивающимся липидным мешком; на стадии L2 –
образ жизни пелагический, тело прозрачное с не-
сколькими меланофорами, липидный мешок раз-
вит, некрупный; L3 – молодь также ведёт пелаги-
ческий образ жизни, тело молочно-белого цвета с
меланофорами, липидный мешок более круп-
ный; L4 – молодь начинает переходить к придон-
ному образу жизни, тело светло-жёлтое c мелано-
форами, липидный мешок крупный; L5 – в боль-
шей степени ведёт придонный образ жизни (как
взрослые особи), липидный мешок в состоянии
резорбции (Meyer Ottesen et al., 2011; Пеккоева
и др., 2017). В нашей работе в соответствии с воз-
можностями сбора материала проводили анализ
молоди лептоклина из Конгсфьорда на стадиях
развития L1–L4 и Рипфьорда на стадиях L1–L5.
Анализировали жирнокислотный состав общих ли-
пидов (ОЛ) и их отдельных классов – структурных
фосфолипидов (ФЛ) и запасных триацилглицери-
нов (ТАГ) в мышечной ткани молоди (по 7 экз. на
каждой стадии развития в двух повторностях) из
соответствующих заливов. Детальное описание
процесса анализа представлено нами ранее (Во-
ронин и др., 2021).

Экстракцию ОЛ из материала проводили по
методу Фолча (Folch et al., 1957) смесью хлоро-
форм–метанол (2 : 1 по объёму) с помощью рота-
ционного испарителя Hei-VAP Advantage МL/G3
(“Heidolph”, Германия). Индивидуальные клас-
сы липидов ФЛ и ТАГ выделяли на специальных
пластинах HPTLC Silicagel 60 F254 Premium Purity
(“Merck”, Германия) с использованием комплекса
оборудования для высокоэффективной тонкослой-
ной хроматографии CAMAG (“CAMAG”, Швей-
цария), включающего полуавтоматический ап-
пликатор Linomat 5 для нанесения проб на пласти-
ну, автоматическую камеру ADC 2 для разделения
общих липидов на классы, дериватизатор Derivat-
izer для автоматического опрыскивания пластин,
нагреватель TLC Plate Heater 3 для проявления пя-
тен липидных классов, спектроденситометр Camag
TLC Scanner для сканирования пятен и проведения
расчётно-измерительных процедур. Определение
профиля жирных кислот (ЖК) проводили мето-
дом газожидкостной хроматографии на хромато-
графе “Хроматэк – Кристалл-5000.2” (Россия) с
капиллярными колонками Zebron FFAP. В каче-
стве внутреннего стандарта использовали бегено-
вую ЖК (22 : 0) (“Sigma Aldrich”, США). Для анали-
за применяли метиловые эфиры ОЛ, ФЛ и ТАГ, ко-
торые получали с использованием кислотного
катализатора (ацетилхлорид) (Цыганов, 1971). Об-
работку хроматограмм проводили с применением
компьютерной программы “Хроматек Аналитик”
(ЗАО “Хроматек” Россия).

Статистическая обработка данных проведена в
открытой программируемой среде R (R Core Team,
2021). Достоверность различий данных определяли
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с использованием непараметрического критерия
Уилкоксона−Манна−Уитни (Кабаков, 2014). Раз-
личия между значениями жирнокислотных пока-
зателей считали достоверными при p ≤ 0.05. Био-
химический анализ выполнен на базе лаборатории
экологической биохимии Института биологии Ка-
рельского научного центра РАН (КарНЦ РАН) с
использованием оборудования Центра коллек-
тивного пользования Федерального исследова-
тельского центра КарНЦ РАН.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Жирные кислоты общих липидов

В жирнокислотном профиле лептоклина пят-
нистого можно выделить ряд преобладающих в
количественном отношении ЖК. Среди насы-
щенных ЖК (НЖК) доминируют 14:0, 16:0, 18:0 и
20:0; в группе мононенасыщенных ЖК (МНЖК) –
16:1n-7, 18:1n-7, 18:1n-9, 20:1n-9 и 22:1(n-11; среди
полиненасыщенных ЖК (ПНЖК) – 18:4n-3,
20:5n-3, 22:5-3 и 22:6n-3. В мышцах лептоклина

на ранних стадиях постэмбрионального развития
по количественному содержанию преобладают
ПНЖК, при этом у молоди из Конгсфьорда на
стадиях развития L1–L2 их уровень составляет до
43% суммы ЖК, а из Рипфьорда на стадиях L1–
L3 – до 47%. У рыб старшего возраста как из
Конгсфьорда, так и из Рипфьорда начинают до-
минировать МНЖК – соответственно до 49 и
45% (рис. 1).

Достоверное повышение содержания МНЖК
в мышцах лептоклина из Конгсфьорда в процессе
развития происходит за счёт 20:1n-9 (с 8 до 20%),
22:1n-11 (с 5 до 13%) и 16:1n-7 (с 3 до 4%). При
этом содержание олеиновой ЖК (18:1n-9) досто-
верно понижается с 11 (на стадиях развития L1 и
L2) до 6% (L3 и L4). Другие идентифицированные
МНЖК составляют не более 2% для каждой ЖК.
У рыб из Рипфьорда, наоборот, содержание
18:1n-9 повышается с 8 до 11% суммы ЖК от ста-
дии развития L1 к L5 (p ≤ 0.05). Достоверный рост
содержания МНЖК у молоди от стадии L3 к L5
происходит также за счёт 16:1n-7 (с 5 до 11%) и

Рис. 1. Содержание групп жирных кислот общих липидов в мышцах молоди лептоклина пятнистого Leptoclinus macu-
latus на разных стадиях развития (L1–L5) из заливов Конгсфьорд (а) и Рипфьорд (б) акватории арх. Шпицберген в ав-
густе 2018 г.: НЖК, МНЖК, ПНЖК – насыщенные, мононенасыщенные, полиненасыщенные жирные кислоты;
(│) – пределы варьирования показателя (25–75% данных заключены в прямоугольники), (─) – медиана, (d) – выбросы.
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18:1n-7 (с 2 до 5%). Значимых изменений содер-
жания 20:1n-9 (7–10%) и 22:1n-11 (3–8%) у моло-
ди из Рипфьорда не выявлено.

Понижение содержания ПНЖК в процессе раз-
вития молоди лептоклина в двух исследованных
фьордах происходит за счёт доминирующих на
всех стадиях развития ЖК семейства n-3, в част-
ности 20:5n-3 – эйкозапентаеновой кислоты
(ЭПК) и 22:6n-3 – докозагексаеновой кислоты
(ДГК). У молоди из Конгсфьорда установлено по-
нижение содержания ЭПК и ДГК соответственно с
11 до 8% и с 20 до 9%, а у рыб из Рипфьорда – с 14
до 10% и с 21 до 8% (p ≤ 0.05). Содержание других
незаменимых жирных кислот – 18:2n-6, 18:3n-3 и
физиологически значимой 20:4n-6 – составляет
для каждой не более 2% и не имеет значительных
вариаций по стадиям развития лептоклина. У мо-
лоди лептоклина на стадиях развития L1 и L2 вы-
явлен наиболее высокий показатель соотноше-
ния ПНЖК n-3/n-6 в мышцах (до 12 у рыб из
Конгсфьорда и до 16 – из Рипфьорда).

У рыб из Конгсфьорда отмечено снижение со-
держания НЖК в процессе развития (28.4 и 25.7%
суммы ЖК соответственно на стадиях L1 и L2 и
18.4 и 17.9% – на стадиях L3 и L4) в основном за
счёт пальмитиновой ЖК (16:0) (с 17 до 10% суммы
ЖК) (p ≤ 0.05). У особей из Рипфьорда содержа-
ние НЖК в мышцах также достоверно выше у
рыб на стадиях развития L1 и L2 (26% суммы
ЖК), чем у молоди на других стадиях (22–24%) за
счёт понижения содержания ЖК 16:0 с 16 до 13%.

Жирные кислоты фосфолипидов 
и триацилглицеринов

Установлено, что НЖК и ПНЖК доминируют
в составе ФЛ, а МНЖК – в ТАГ молоди лепто-

клина пятнистого на всех исследованных стадиях
развития, за исключением рыб на стадии L1, ко-
торые отличаются наиболее высоким содержани-
ем НЖК (в основном за счёт 16:0). При этом в
процессе дальнейшего развития начиная со ста-
дии L2 содержание НЖК снижается, а содержа-
ние ПНЖК возрастает в ФЛ, а МНЖК – в ТАГ.
Среди ПНЖК в мышцах молоди преобладают
ЖК семейства n-3 за счёт ДГК и ЭПК. Содержа-
ние этих кислот выше в ФЛ, чем в ТАГ, на всех
стадиях развития (таблица).

Профиль ЖК ТАГ мышц лептоклина из иссле-
дованных фьордов имеет значимые различия по
МНЖК. Содержание в ТАГ ЖК 20:1n-9 и 22:1n-11
у рыб на стадии развития L1 из Рипфьорда (соот-
ветственно 10 и 8% суммы ЖК) выше, чем у рыб
из Конгсфьорда (5 и 3%) (таблица). В процессе
развития лептоклина из Конгсфьорда содержа-
ние этих ЖК значительно повышается со стадии
развития L2 к стадии L4 (соответственно до 25 и
19%), а у рыб из Рипфьорда тренд на повышение
этих кислот не выявлен (рис. 2). При этом содер-
жание других ЖК (18:1n-9, 18:1n-7, 16:1n-7) более
высокое у молоди лептоклина из Рипфьорда, осо-
бенно на стадиях развития L4 и L5. Показатель
соотношения 22:1n-11/20:1n-9 в ТАГ у рыб из
Конгсфьорда и Рипфьорда на стадиях L1–L3 со-
ставляет соответственно 0.6 и 0.8. При этом у мо-
лоди из Рипфьорда на стадиях L4 и L5 он выше – 1.1.

В мышцах лептоклина из обоих исследован-
ных заливов среди НЖК в ФЛ и ТАГ преобладают
16:0 и 20:0. Содержание НЖК более высокое в со-
ставе ФЛ по сравнению с ТАГ, при этом оно выше в
мышцах молоди из Конгсфьорда, чем из Рипфьор-
да. В ФЛ мышц молоди из Рипфьорда отмечено
более высокое содержание ПНЖК (таблица). Со-
держание физиологически ценных ДГК и ЭПК в

Рис. 2. Содержание доминирующих в составе триацилглицеринов мононенасыщенных жирных кислот в мышцах мо-
лоди лептоклина пятнистого Leptoclinus maculatus на разных стадиях развития из заливов Конгсфьорд (а) и Рипфьорд
(б) акватории арх. Шпицберген в августе 2018 г. Кислота: ( ) – 16:1n-7, ( ) – 18:1n-9, ( ) – 18:1n-7,
( ) – 20:1n-9, ( ) – 22:1n-11. ( ) – ошибка среднего арифметического.
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ФЛ на стадии развития L1 более чем в два раза вы-
ше у рыб из Рипфьорда, чем из Конгсфьорда.

ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты исследования показали пониже-

ние содержания НЖК и ПНЖК и повышение
МНЖК в процессе роста и развития молоди
L. maculatus в Конгсфьорде и Рипфьорде в летний
период. Сходная тенденция в динамике ЖК ОЛ
была ранее выявлена для молоди лептоклина из
Конгсфьорда, выловленной в зимний период (Пек-
коева и др., 2019), что позволяет выделить онтогене-
тические закономерности изменения данных групп
ЖК в раннем развитии лептоклина в акватории
арх. Шпицберген. Установленное высокое содер-
жание НЖК и ПНЖК в составе ФЛ подтверждает
их важное значение на ранних стадиях развития
молоди лептоклина как структурных молекул в
составе биомембран. ПНЖК участвуют в регуля-
ции биофизических свойств – обеспечивают их
морфологическую стабильность и способствуют
повышению текучести, тем самым поддерживают
работу мембраносвязанных белков и их комплек-
сов, обеспечивая их транспортную и рецептор-
ную активность при понижении температуры окру-
жающей среды. В то же время НЖК наряду с холе-
стерином, наоборот, способствуют повышению
микровязкости биомембран (Sargent et al., 1995,
2002; Tocher, 2003). Более высокий уровень ПНЖК
в ФЛ у молоди лептоклина из Рипфьорда может
указывать на адаптивные изменения в биомем-
бранах мышц в ответ на более низкие значения
температуры. ПНЖК необходимы для развития
нервной и зрительной систем, пигментации мо-
лодого организма, могут выступать в качестве ис-
точника метаболической энергии в раннем онтоге-
незе рыб (Шатуновский, 1980; Sargent et al., 2002;
Tocher, 2003; Parrish, 2009; Antonny et al., 2015).
Определение спектра ЖК липидов и динамики их
содержания у молоди рыб представляется важ-
ным для понимания их роли в метаболических
процессах в ходе роста и развития организма
(Мурзина и др., 2009; Мурзина, 2010; Немова и др.,
2015).

Высокое содержание ПНЖК семейства n-3 в
мышцах молоди лептоклина за счёт ДГК и ЭПК
является отличительной эколого-биохимической
характеристикой морских холодноводных рыб, к
которым относится и исследуемый вид. Выявлен-
ное более высокое содержание ПНЖК семейства в
ФЛ, чем в ТАГ, на всех стадиях развития лептокли-
на в исследованных фьордах указывает на специ-
фичность жирнокислотного состава классов липи-
дов согласно выполняемой ими функции в опре-
делённых условиях среды. При этом следует
отметить более высокий показатель соотношения
суммарных ПНЖК n-3/n-6 (до 12 у лептоклина из
Конгсфьорда и до 16 – из Рипфьорда) по сравне-

нию с другими видами морских рыб, например из
Тихого океана, у которых он варьирует от 5 до 8
(Murillo et al., 2014).

Повышение содержания МНЖК у молоди леп-
токлина на поздних стадиях развития (L3 и L4) свя-
зано с накоплением в процессе питания рыб запас-
ных липидов (ТАГ) (Немова и др., 2021), в которые,
как правило, включаются эти ЖК и могут быть ис-
пользованы в качестве источников энергии (Sar-
gent et al., 1995; Lloret et al., 2014). Следует отме-
тить, что изменение в составе ЖК (доминирование
МНЖК) у лептоклина пятнистого из Конгсфьорда
происходит со стадии развития L3, тогда как у
рыб из Рипфьорда – только со стадии L4. Разли-
чия в сравнительно более медленном накоплении
запасных липидов (Немова и др., 2021) и их жир-
нокислотных компонентов (показано в этой ра-
боте) у молоди лептоклина изученных стадий раз-
вития из Рипфьорда могут быть связаны с вероят-
ной ограниченной доступностью их кормовых
объектов (зоопланктона), присутствие и обилие
которых зависят от влияния водных масс, ледового
покрова, периодов вегетации фитопланктона и раз-
вития зоопланктона в этом высокоарктическом за-
ливе. Конгсфьорд, являясь модельным фьордом
для проведения многих биологических исследова-
ний, находится под влиянием как арктических вод-
ных масс и пресных вод его ледников, так и тёплых
солёных атлантических вод (Cottier, 2005). В то вре-
мя как высокоарктический Рипфьорд подверга-
ется сильному влиянию холодных и пресных арк-
тических вод, и потому может быть покрыт льдом
до восьми месяцев в году (Wang et al., 2013).

Сравнительный анализ содержания отдельных
МНЖК у молоди лептоклина из Рипфьорда и
Конгсфьорда позволил выявить некоторые тро-
фоэкологические взаимоотношения вида со сре-
дой обитания. В мышцах рыб из Конгсфьорда в
летний период показано значительное повыше-
ние 20:1n-9, 22:1n-11 со стадии развития L2 к ста-
дии L5. Сходный тренд был отмечен для молоди в
зимний период (Pekkoeva et al., 2020). Также уста-
новлено, что 20:1n-9 и 22:1n-11 включаются в ос-
новном в структуру ТАГ, как и другие, имеющие
пищевое происхождение ЖК. Известно, что по-
ступающие с кормом МНЖК преобладают в ТАГ
у морских рыб (Thunnus spp., Salmo spp.), занимая
позиции sn-1 и sn-3 (Zhang et al., 2018). Получен-
ные нами данные указывают на питание лепто-
клина веслоногими ракообразными (Copepoda)
рода Calanus, которые способны синтезировать
20:1n-9 и 22:1n-11 de novo (Kattner, Hagen, 1995;
Lee et al., 2006; Graeve et al., 2008). По данным от-
чёта зоопланктонологов (Arctic Marine Zooplank-
ton, 2018), работавших параллельно в научном
рейсе, в точках сбора проб в Конгсфьорде и Рип-
фьорде одними из массовых среди веслоногих ра-
кообразных рода Calanus были арктический C. gla-
cialis и атлантический C. finmarchicus. Глубоковод-
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ный вид C. hyperboreus встречался в небольших
количествах.

В мышцах молоди лептоклина из Рипфьорда в
отличие от рыб из Конгсфьорда в процессе роста
и развития в составе ТАГ не происходит значи-
тельного повышения содержания 20:1n-9 и 22:1n-
11 и, кроме того, показано более высокое содер-
жание других кислот – 18:1n-9, 18:1n-7 и 16:1n-7
(особенно у молоди на стадиях развития L4 и L5).
Следует отметить, что показатель соотношения
22:1n-11/20:1n-9 в ТАГ изменяется в процессе ро-
ста и развития молоди из Рипфьорда. На стадиях
L1–L3 он составляет 0.6–0.8, а на L4 и L5 – 1.1.
Значения соотношения этих кислот у представи-
телей рода Calanus различаются следующим обра-
зом: C. finmarchicus (<1) < C. glacialis (≤1) < C. hy-
perboreus (>1) (Scott et al., 2002). Полученные нами
данные могут указывать на присутствие копепод
C. hyperboreus в питании придонной молоди леп-
токлина в Рипфьорде в отличие от молоди в
Конгсфьорде, у которой вышеуказанное соотно-
шение не превышало 0.8. Повышение содержа-
ния ЖК 22:1n-11 и 20:1n-9 в процессе развития
только у молоди лептоклина из Конгсфьорда мо-
жет свидетельствовать о возможной избирательно-
сти в отношении объектов питания (Copepoda), их
доступностью и обилием в этом заливе в отличие от
Рипфьорда. Идентификация корма рыбами обычно
происходит по особым химическим или визуаль-
ным раздражителям. Некоторые метаболиты – сво-
бодные аминокислоты, нуклеотиды, нуклеозиды и
основания аммония, выделяемые организмами, яв-
ляющимися добычей молодых морских и пресно-
водных рыб, – считаются мощными индукторами
их пищевого поведения (Kolkovski, 2008).

Более высокое содержание жирных кислот
18:1n-9, 18:1n-7 и 16:1n-7 у молоди лептоклина из
Рипфьорда, особенно на переходной (L4) и при-
донной (L5) стадиях развития, может быть связа-
но с их дополнительным поступлением при пита-
нии. Так, ЖК 18:1n-9 может синтезироваться в
организме рыб, но значимые её количества также
поступают и с кормовыми объектами, в том числе
с зоопланктоном (Tocher, 2003; Dalsgaard et al.,
2003). Наряду с веслоногими ракообразными ро-
да Calanus массовыми в точках сбора проб в лет-
ний период также были веслоногие ракообразные
Oithona similis (Oithonidae). Эти мелкие ракооб-
разные из акватории арх. Шпицберген в течение
всего года характеризуются высоким содержани-
ем кислоты 18:1n-9 (Lischka, Hagen, 2007). Взрос-
лые особи лептоклина пятнистого, ведущие при-
донный образ жизни, имеют высокое содержание
МНЖК 18:1n-9, 18:1n-7 и 16:1n-7 (Мурзина, 2010)
за счёт питания преимущественно мелкими рако-
образными и полихетами, характеризующимися
высоким количеством этих кислот, которые по-
ступают с планктоном и бактериями при питании
(Dalsgaard et al., 2003). Для морских полихет хо-

лодных вод, например Pectinaria gouldii, показано
повышенное содержание ЖК 16:1n-7, поступаю-
щей по пищевой цепи от диатомовых водорослей
(Copeman, Parrish, 2003). Высокое содержание
16:1n-7 обнаружено у ледовых диатомовых водо-
рослей Nitzschia frigida в Конгсфьорде (McMahon
et al., 2006). Соответственно ЖК 18:1n-9, 16:1n-7 и
18:1n-7 могут поступать дополнительно в орга-
низм молоди лептоклина в Рипфьорде по пище-
вой цепи с зоопланктоном или в составе бактери-
альной массы. Можно также предположить, что
уже на стадиях развития L4 и L5 молодь лепто-
клина из Рипфьорда (как и взрослые особи) начи-
нает питаться полихетами, с которыми поступают
указанные ЖК.

Таким образом, полученные данные по содер-
жанию ЖК ОЛ, а также структурных ФЛ и запас-
ных ТАГ на разных стадиях развития молоди леп-
токлина пятнистого позволили выявить динами-
ку содержания ЖК в раннем постэмбриональном
развитии вида в летний период, а также устано-
вить специфические особенности жирнокислот-
ного профиля молоди из Конгсфьорда и Рип-
фьорда в зависимости от условий окружающей
среды (температуры и, в особенности, кормовой
базы). У молоди лептоклина из Рипфьорда по
сравнению с рыбами из Конгсфьорда в процессе
роста и развития не повышается содержание жир-
ных кислот 20:1n-9 и 22:1n-11, биомаркерных для
калянусов. Также у молоди из Рипфьорда на ста-
диях развития L4 и L5 отмечено более высокое
содержание других кислот – 18:1n-9, 18:1n-7 и
16:1n-7. Полученные данные указывают на разли-
чия в питании молоди лептоклина в исследован-
ных заливах и отражают трофоэкологические вза-
имоотношения вида со средой обитания.
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Исследована активность ключевых ферментов энергетического и углеводного обмена (цитохром с
оксидазы, лактатдегидрогеназы, глюкозо-6-фосфатдегидрогеназы, альдолазы) у молоди трёхиглой
колюшки Gasterosteus aculeatus из разных биотопов Белого моря (губа Сельдяная, пролив Сухая Сал-
ма и лагуна Колюшковая). Установлено, что особи колюшки из разных биотопов различаются глав-
ным образом по уровню анаэробного обмена и степени использования углеводов в процессах гли-
колиза и биосинтеза в органах. Полученные результаты указывают на адаптивные механизмы пере-
стройки метаболических путей энергетического обмена в зависимости от условий обитания в
разных биотопах (температура, кормовая база).

Ключевые слова: трёхиглая колюшка Gasterosteus aculeatus, молодь, ферменты энергетического обме-
на, биотопы Кандалакшского залива Белого моря.
DOI: 10.31857/S0042875222040063

Одним из важнейших доминирующих видов
промежуточного уровня трофической цепи Бело-
го моря является колюшка трёхиглая Gasterosteus
aculeatus Linnaeus, 1758, которая способна успешно
адаптироваться к новым условиям при смене мест
обитания в ходе нерестовых миграций из открытого
моря в прибрежные биотопы, различающиеся
гидрологическими и трофоэкологическими усло-
виями (Hendry et al., 2013; Доргам и др., 2018). Наи-
более привлекательными для нереста колюшки яв-
ляются мелководные биотопы с густыми зарослями
растительности и хорошо закрытые от волнового
воздействия (Доргам и др., 2018). К таким биотопам
в Кандалакшском заливе Белого моря относятся
губа Сельдяная и лагуна Колюшковая, производи-
тели занимают их в первую очередь, а численность
молоди в этих местах сравнительно высокая – 20–
40 экз/м2 (Rybkina et al., 2017). Однако типичными и
многочисленными в районе исследования (Канда-
лакшский залив) являются более открытые и ме-
нее прогреваемые биотопы с разреженной расти-
тельностью, такие как пролив Сухая Салма (Дор-
гам и др., 2018).

Известно, что условия обитания, в которых про-
ходит развитие икры и мальков, влияют на уровень
обменных процессов в организме, определяющих
процессы роста и развития рыб, что в дальнейшем
приводит к формированию физиолого-биохимиче-

ской и размерной разнокачественности в популя-
ции (Дгебуадзе, 2001; Озернюк, 2011). Одним из
важнейших биохимических факторов, определя-
ющих функциональную активность клеток в про-
цессе роста и развития рыб и в адаптациях метабо-
лизма, является уровень энергетического обмена
(Озернюк, 1985). На основании изменений актив-
ности ключевых ферментов энергетического и уг-
леводного обмена можно сделать вывод о некото-
рых метаболических особенностях организма рыб,
способствующих их росту и формированию адапта-
ционного потенциала жизнедеятельности в кон-
кретных условиях водной среды (Чурова и др., 2011;
Мещерякова и др., 2013). Ранее мы установили не-
которые вариации в активности ферментов энерге-
тического обмена в органах взрослых особей ко-
люшки, приходящей на нерест в разные биотопы
Белого моря. Эти вариации, вероятнее всего, бы-
ли связаны с различиями в кормовой базе и солё-
ностном режиме (Чурова и др., 2018). Есть данные,
указывающие на различия по показателям липид-
ного и белкового обмена у мальков колюшки из
разных биотопов Белого моря (Мурзина и др., 2017;
Lajus et al., 2020). Исследование показателей энер-
гетического обмена у колюшки на ранних стадиях
развития дополнит имеющиеся данные по биохи-
мическому статусу молоди и роли метаболических
превращений в формировании физиолого-биохи-
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мической разнокачественности, стратегии широ-
кого расселения и в выживании этих видов в не-
однородной среде Белого моря.

Цель работы – изучить активность ферментов
энергетического и углеводного обмена (цитохром с
оксидазы, лактатдегидрогеназы, глюкозо-6-фос-
фатдегидрогеназы и альдолазы) в органах моло-
ди трёхиглой колюшки из разных биотопов Кан-
далакшского залива Белого моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран в Кандалакшском заливе Бе-
лого моря в трёх районах нереста трёхиглой колюш-
ки: губе Сельдяная, лагуне Колюшковая, про-
ливе Сухая Салма (табл. 1). Молодь колюшки
отлавливали на нерестилищах 31.07 и 18.08.2017 г.
закидным неводом длиной 7.5 м и высотой 1.5 м в
пределах 30 м от береговой линии. Образцы замо-
раживали в жидком азоте и в нём хранили до на-
чала анализа. Общая длина (TL) и масса исследо-
ванных особей представлены в табл. 2.

Активность ферментов энергетического и угле-
водного обмена, учитывая маленькие размеры осо-
бей, определяли во всем организме молоди (без хво-
стового плавника). Активность цитохром c оксида-
зы (ЦО, КФ 1.9.3.1) определяли по методу Смита
(Smith, 1955), измеряя увеличение количества
окисленного цитохрома c. Общую активность
лактатдегидрогеназы (ЛДГ, 1.1.1.27) и глюкозо-
6-фосфатдегидрогеназы (Г6ФДГ, 1.1.1.49) опре-
деляли, измеряя количества восстановленных
никотинамидадениндинуклеотида и никотина-
мидадениндинуклеотидфосфата (НАДФН) по
общепринятым методикам (Кочетов, 1980). Ак-
тивность альдолазы (КФ 4.1.2.13) определяли по
методике Бека в модификации Ананьева и Обухо-
вой (Колб, Камышников, 1976). Активность фер-
ментов выражали в мкмоль/мин/г белка. Кон-
центрацию белка определяли методом Брэд-
форда (Bradford, 1976). Исследования выполнены
на оборудовании Центра коллективного поль-
зования Федерального исследовательского центра
КарНЦ РАН.

Таблица 1. Характеристика районов отлова трёхиглых колюшек Gasterosteus aculeatus (по: Rybkina et al., 2016;
Доргам и др., 2018; Lajus et al., 2020)

Параметр Губа Сельдяная Лагуна Колюшковая Пролив Сухая Салма

Координаты 66°33′81′′ с.ш. 33°62′25′′ в.д. 66°31′33′′ с.ш. 33°64′60′′ в.д. 66°31′17′′ с.ш. 33°64′74′′ в.д.
Температура
воды, °С:
31.07.2017 г. 13 15 13
18.08.2017 г. 14 15 14
Общая характери-
стика

Треугольная губа с широким 
входом и мелководной верши-
ной. Максимальная глубина 
около 3 м

Площадь поверхности – 
0.064 км2. Соединена с морем 
только в полную воду. Мак-
симальная глубина до 4 м, 
средняя глубина 1.5 м

Типичный для района 
исследований прибрежный 
биотоп с уклоном дна 6–
8 см/м

Солёностный 
режим

Распреснение практически 
отсутствует

Слабое распреснение за счёт 
изоляции и атмосферных 
осадков

Среднее распреснение 
(влияние стока р. Кереть)

Водная раститель-
ность

Фукоиды на литорали, очень 
густая зостера Zostéra marína на 
большей части акватории. Био-
масса зостеры до 1 кг/м2 сухого 
вещества и проективное покры-
тие до 100%

Нитчатые водоросли и в рай-
оне пролива – зостера (био-
масса до 100 г/м2 сухого 
вещества и проективное 
покрытие 0–30%)

Фукоиды на литорали, 
глубже – разреженная 
зостера (1–3 побега на м2 и 
биомасса до 3 г/м2 сухого 
вещества)

Зоопланктон Сообщество с характерными для 
поверхности Белого моря фор-
мами

Сильно обеднённый видо-
вой состав с преобладанием 
Acartia longiremis

Сообщество с характер-
ными для поверхности 
Белого моря формами

Объекты питания 
молоди колюшки

Доминирование копепод Temora 
longicornis и Microsetella norvegica, 
инфузория Helicostomella subu-
lata. Oligochaeta и Orthocladiinae

Преимущественное домини-
рование копеподы Acartia lon-
giremis. Oligochaeta и 
Orthocladiinae

Нет данных
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Статистический анализ результатов проводи-
ли с применением критерия Краскела–Уоллиса и
последующим сравнением выборок с использо-
ванием критерия Манна–Уитни. Различия счи-
тали достоверными при р < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ активности ферментов энергетическо-
го и углеводного обмена позволяет оценить важ-
нейшие процессы образования энергии – аэроб-
ного синтеза аденозинтрифосфата (АТФ) (ЦО)
(Goolish, Adelman, 1987), анаэробного гликолиза
(ЛДГ) (Gauthier et al., 2008), а также участие угле-
водов в процессах образования энергии и синтезе
различных промежуточных соединений (альдо-
лаза, Г6ФДГ) (Tian et al., 1998; Johansen, Overturf,
2006). Особи из всех трёх местообитаний, пой-
манные в июле, по уровню активности ЦО и аль-
долазы между собой не различались (рисунок, а, б),
что указывает на отсутствие между ними разли-
чий по уровню аэробного обмена и степени ис-
пользования углеводов в этот период. При этом
обнаружена достоверно более высокая актив-
ность ЛДГ у особей из прол. Сухая Салма по сравне-
нию с молодью из лаг. Колюшковая (рисунок, в).
Активность ЛДГ является индикатором анаэроб-
ного обмена (гликолиза) в мышцах, глюконеоге-
неза в печени, показателем баланса между аэроб-
ным и анаэробным метаболизмом (Somero, Chil-
dress, 1980). Учитывая наличие положительной
корреляции активности данного фермента с раз-
мерами особей (табл. 3), полученный результат
можно объяснить участием этого фермента в
анаэробном гликолизе, который является главным
процессом энергообеспечения белых мышц при
интенсивных сокращениях (рывковых движениях)
(Goolish, 1991; Davies, Moyes, 2007; Чурова и др.,
2011). Можно также предположить, что более вы-
сокая активность ЛДГ у особей из пролива по срав-
нению с молодью из лагуны связана прежде всего с

размерами рыб: особи из пролива крупнее по длине
и массе (табл. 2) и, как следствие, энергозатраты в
виде АТФ на интенсивную плавательную актив-
ность у них выше. Нельзя исключать и связь вы-
сокой активности ЛДГ с подвижностью особей,
которая может быть различной в зависимости от
условий обитания в биотопах (растительность, на-
личие хищников) (Демчук и др., 2018; Доргам и др.,
2018). Ранее было показано, что уровень активно-
сти ЛДГ отражает степень физической активно-
сти рыб и особенности их плавания (Drazen, Sei-
bel, 2007). Прол. Сухая Салма характеризуется раз-
реженными зарослями зоостеры Zostéra marína и
фукоидов, в то время как лаг. Колюшковая и губа
Сельдяная отличаются густой растительностью (за-
росли нитчатки и зоостеры в лагуне и заросли
зоостеры в губе), предоставляющей благоприятные
кормовые условия и укрытия для молоди (Доргам
и др., 2018). Кроме того, в лаг. Колюшковая практи-
чески отсутствуют хищники (Демчук и др., 2018).
Учитывая эти характеристики биотопов, можно
предположить, что особи из прол. Сухая Салма по
сравнению с особями из лагуны более подвижны
в процессе избегания хищников и конкуренции
за укрытия.

Молодь колюшки из губы Сельдяная отлича-
лась от особей других биотопов более высокой ак-
тивностью Г6ФДГ в тканях (рисунок, г). Г6ФДГ яв-
ляется ключевым ферментом пентозо-фосфатного
пути, в котором происходит образование пентоз и
генерируется восстановитель в форме НАДФН,
использующийся в реакциях биосинтеза жир-
ных кислот, стероидных гормонов, холестери-
на, сфинголипидов (Tian et al., 1998). Посколь-
ку уровень аэробного и анаэробного обмена у
особей между биотопами не различался, высокая
активность Г6ФДГ может указывать на повыше-
ние степени использования углеводов в процес-
сах биосинтеза у молоди из губы Сельдяная. Эти
данные, а также сравнительно маленькие разме-
ры особей (TL 1.333 ± 0.015 см) из данного биото-

Таблица 2. Длина (TL) и масса молоди трёхиглой колюшки Gasterosteus aculeatus из разных биотопов Белого моря
(в каждой выборке 10 экз.)

Примечание. Над чертой – пределы варьирования показателя, под чертой – среднее значение и его ошибка; различия досто-
верны при p < 0.05: * по сравнению с особями из губы Сельдяная в день отбора проб, ** по сравнению с особями из прол. Су-
хая Салма в день отбора проб.

Лагуна Колюшковая Губа Сельдяная Пролив Сухая Салма

TL, см Масса, г TL, см Масса, г TL, см Масса, г

31.07.2017 г.

18.08.2017 г.

1.520–1.880
1.619 0.069**±

0.046–0.091
0.061 0.005*±

1.290–1.360
1.333 0.015±

0.018–0.031
0.023 0.005±

1.680–1.960
1.818 0.032*±

0.047–0.107
0.072 0.007*±

1.810–2.120
2.003 0.033±

0.067–0.125
0.098 0.006±

1.790–2.220
2.015 0.052±

0.052–0.114
0.087 0.007±



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 62  № 5  2022

АКТИВНОСТЬ ФЕРМЕНТОВ ЭНЕРГЕТИЧЕСКОГО И УГЛЕВОДНОГО ОБМЕНА 667

па (табл. 2) позволяют предположить, что обнару-
женные различия могут быть связаны с особенно-
стями питания особей на данной стадии развития в
исследуемых биотопах. Так, было показано (Dem-
chuk et al., 2015), что у мальков колюшки при до-
стижении размеров тела 15 мм происходит пере-
ключение с одних объектов питания на другие. Ка-
чественный состав пищи также может влиять на
различия в процессах биосинтеза, в частности ли-
погенеза (Мурзина и др., 2017).

Различия по размерам молоди колюшки между
биотопами в июле (табл. 2) связаны, скорее всего, со
сроками нереста производителей и вылупления
молоди: более высокая температура в лагуне мог-
ла привести к раннему нересту и к более быстро-

му развитию молоди (Lajus et al., 2020). В августе
выборки из лагуны и губы Сельдяная практически
однородны, это может быть следствием того, что
более крупные особи, достигшие порогового ми-
грационного размера 20–24 мм, покинули при-
брежные районы (Lajus et al., 2020). Этим, скорее
всего, объясняется и малое количество колюшки
в прол. Сухая Салма в августе (Lajus et al., 2020).

Различия в уровне энергетического обмена у
особей, развивающихся в биотопах лаг. Колюшко-
вая и губа Сельдяная, в августе были очевидны:
уровни активностей ферментов ЦО, ЛДГ и альдо-
лазы были достоверно выше у молоди из лаг. Ко-
люшковая (рисунок, а, б, г). Результаты свидетель-
ствуют о сравнительно высоком уровне энергетиче-

Таблица 3. Коэффициент корреляции значений активности лактатдегидрогеназы с массой и длиной молоди
трёхиглой колюшки Gasterosteus aculeatus

Примечание. * Значения коэффициента корреляции достоверны (p < 0.05).

Место сбора проб Параметр 31.07.2017 г. 18.08.2017 г.

Лагуна Колюшковая
Масса 0.47* 0.62*
Длина 0.11 0.51*

Губа Сельдяная
Масса 0.59* 0.65*
Длина 0.57* 0.65*

Пролив Сухая Салма
Масса 0.62*
Длина 0.65*

Рис. 1. Относительная активность ферментов мальков колюшки Gasterosteus aculeatus из разных биотопов Белого моря:
а – цитохром c оксидаза, б – лактатдегидрогеназа, в – глюкозо-6-фосфатдегидрогеназа, г – альдолаза; ( ) – 31.07.2017 г.,
( ) – 18.08.2017 г., (I) – стандартная ошибка. Различия достоверны при p < 0.05: * между особями из разных биотопов
в сравнении с особями из лагуны Колюшковая, ** между особями из разных биотопов в сравнении с особями из губы
Сельдяная, *** по сравнению с особями, пойманными 31.07.2017 г.
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ского обмена у молоди в условиях повышенных
температур в лагуне (табл. 1). Можно полагать, что
у мальков колюшки из лагуны преобладает исполь-
зование углеводов в энергетическом обмене, что в
свою очередь может быть связано с различиями ко-
личественного и качественного состава кормовой
базы. Лагуна отличается от других биотопов более
бедным видовым составом пищевых объектов с
преобладанием Acartia longiremis, а в губе Сельдяная
питание более разнообразное, при этом основными
объектами являются Temora longicornis и Microsetella
norvegica (Rybkina et al., 2016; Доргам и др., 2018).
Различия в кормовой базе и температурных усло-
виях способствуют вариациям липидного состава
тканей рыб из разных биотопов (Мурзина и др.,
2017). Так, у молоди из губы Сельдяная обнаруже-
но более высокое содержание запасных липидов
(триацилглицеролов) и соответственно показателей
отношений запасных липидов к структурным, что
обеспечивает создание энергетических резервов в
форме триацилглицеролов. Таким образом, соглас-
но вышеуказанным данным и нашим результатам
особи из разных местообитаний могут различать-
ся по соотношению энергетических субстратов, ис-
пользуемых в аэробном и анаэробном обмене.

Ранее полученные результаты исследования ак-
тивности ферментов у взрослых особей колюшки в
нерестовый период указывают на различия актив-
ности альдолазы, которая ниже у особей из лагу-
ны по сравнению с другими биотопами, что сви-
детельствует о снижении степени использования
углеводов в энергетическом обмене (Чурова и др.,
2018). Характер изменчивости активности альдо-
лазы как у молоди, так и у взрослых особей из ла-
гуны по сравнению с другими биотопами, вероят-
но, связан с особенностями кормовой базы на раз-
ных стадиях развития.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Условия обитания на нерестилищах, различа-

ющихся солёностью, температурой, кормовой ба-
зой и другими факторами, определяют различия в
сроках вылупления молоди, темпах эмбрионально-
го и личиночного развития рыб, что может быть од-
ной из причин формирования неоднородной по
размерам и физиолого-биохимическим характери-
стикам популяции колюшки. Об этом свидетель-
ствуют обнаруженные у молоди колюшки из раз-
ных биотопов Белого моря, отобранной в разные
летние месяцы, различия в активности фермен-
тов энергетического и углеводного обмена. Эти
различия позволяют оценить процессы образова-
ния энергии с участием аэробного синтеза АТФ,
анаэробного гликолиза и уровень использования
углеводов на путях образования энергии, а также
при синтезе различных промежуточных соедине-
ний. Результаты, полученные для мальков в июле,
указывают на адаптивные механизмы энергетиче-

ского обмена к условиям обитания у разных по раз-
мерам особей. В августе при сравнении одинаковых
по размерным характеристикам особей различия в
уровне аэробного и анаэробного обмена, интенсив-
ности использования углеводов были обусловлены,
по-видимому, главным образом температурой и
составом кормовой базы. Результаты проведён-
ных исследований наряду с данными по липид-
ному статусу молоди колюшки из разных биото-
пов (Мурзина и др., 2017) позволяют сделать за-
ключение о том, что условия, складывающиеся
в разных биотопах (нерестилищах) Белого мо-
ря, обусловливают различия в энергетическом об-
мене трёхиглых колюшек, что в конечном счёте
направлено на их адаптацию к существенным за-
тратам энергии на обеспечение процессов мигра-
ции, смены кормовой базы, созревания половых
продуктов.
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Приведены сведения о морфологии и распространении Dunckerocampus pessuliferus (Syngnathidae),
Satyrichthys rieffeli (Peristediidae) и Canthigaster inframacula (Tetraodontidae). D. pessuliferus ранее не был
известен в Южно-Китайском море. S. rieffeli впервые указывается для ихтиофауны Вьетнама. Уточ-
нены пределы морфологической изменчивости описываемых видов.
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В 2005–2012 гг. на базе Приморского отделе-
ния Российско-вьетнамского тропического и тех-
нологического центра (г. Нячанг) были выполне-
ны траловые съёмки в прибрежье юга Централь-
ного Вьетнама от зал. Ванфонг до зал. Фантьет и в
акватории о-вов Фукуи и Кондао, а также у о. Фуку-
ок (крайний юг Вьетнама). Одновременно с прове-
дением тралений были изучены уловы местного
промысла на рыбных рынках городов Нячанг,
Фантьет, Муйнэ, Кана и на прилегающих остро-
вах. В собранной обширной коллекции прибреж-
ных морских рыб, обработка которой до сих пор
далека от завершения, оказалось значительное
число видов, ранее не отмеченных в фауне страны
(Nguyen, 1999). Известно, что биоразнообразие
прибрежных морских рыб Вьетнама остаётся в зна-
чительной степени недооценённым – для ихтиофа-
уны страны документировано менее половины ви-
дов, известных в фауне Южно-Китайского моря
(Прокофьев, 2021), при этом ряд определений нуж-
дается в проверке. Настоящее сообщение продол-
жает серию публикаций, посвящённых уточне-
нию видового разнообразия морской ихтиофа-
уны Вьетнама.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Рыб отлавливали донным креветочным тралом

кустарного производства шириной раскрытия 6 м
и близнецовыми тралами сходной конструкции с
шириной раскрытия до 20 м с бортов местных де-
ревянных траулеров. Полный список станций был
опубликован ранее (Прокофьев, 2016). В этом спис-

ке оказались пропущены сведения о трале № 3 от
10.12.2005 г. (12°09′05″–12°07′04″ с.ш. 109°14′58″–
109°16′04″ в.д., глубина 12.8–18.8 м, время трале-
ния 11:15–12:20). Часть материала была получена
с рынков. Рифовых рыб добывали собственными
силами (сачками и удочкой) и выбирали из уло-
вов местного промысла. Рыб фиксировали на ме-
сте 6–8%-ным раствором формальдегида, после
доставки в Москву в Институт океанологии (ИО)
РАН переводили в 70–75%-ный этанол для посто-
янного хранения. Методика изучения соответство-
вала общепринятой (Hubbs, Lagler, 1958; Miller,
1967; Dawson, 1985; Randall et al., 2008; Kawai, 2013).
Терминология поясков и гребней у Syngnathidae
описана ранее (Dawson, 1985). “Соединённым Р”
именуется часть плавника, образованная соединён-
ными перепонкой лучами; помимо них в плавнике
имеются утолщённые свободные (не связанные пе-
репонкой) лучи. В плавниковых формулах соеди-
нённые и свободные лучи Р подсчитаны раздель-
но. В тексте использованы следующие сокраще-
ния: D, A, P, V, C – соответственно спинной,
анальный, грудные, брюшные и хвостовой плав-
ники; sp.br и r.br – число жаберных тычинок в на-
ружном ряду на первой дуге и лучей жаберной пе-
репонки; aD, aD1, aD2, aA, aV, an–A – соответствен-
но предорсальное, первое и второе предорсальное,
преанальное, превентральное расстояния и проме-
жуток между анусом и началом А; ao и hr – длина
и максимальная высота рыла; D–A – расстояние
между началами D и А; H и w – максимальная вы-
сота и ширина тела; hD1, hD2 и hA – соответствен-
но высота наибольшего колючего и мягкого луча

УДК 597.5

КРАТКИЕ
СООБЩЕНИЯ
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D и наибольшего луча А; io и ir – ширина костного
межглазничного и интеррострального промежут-
ка; lb1 и lb2 – длина первого и последнего верхне-
челюстного усика; lbr – высота жаберного отвер-
стия; lc и wc – длина и максимальная ширина го-
ловы; lcp и h – длина и минимальная высота
хвостового стебля; lD, lD1, lD2 и lA – длина осно-
вания D, колючей и мягкой части D и основания
А; lmx и lmd – длина верхней и нижней челюсти;
lP, lPf1 и lPf2 – соответственно длина соединён-
ного Р, верхнего и нижнего свободного луча Р; lV
и lC – длина V и C; lpop – длина преоперкулярного
шипа; lro – длина рострального отростка; oo – го-
ризонтальный диаметр глаза; SL и TL – стандарт-
ная и абсолютная длина тела; wptt – расстояние
между вершинами посттемпоральных шипов.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Dunckerocampus pessuliferus Fowler, 1938

(рис. 1)
М а т е р и а л. 1 экз. SL 60 мм, Вьетнам, остро-

ва в зал. Нячанг, пойман при погружении с аква-

лангом, получен от сотрудников беспозвоночно-
го сектора Российско-вьетнамского тропическо-
го центра без точной этикетки.

О п и с а н и е (рис. 1а). D 30, A 4, P 20, C 9. По-
ясков 18 + 21, из них субдорсальных 2.75 + 4.5;
верхний туловищный гребень оканчивается на чет-
вёртом хвостовом пояске, верхний хвостовой – на
16-м туловищном. Рыло укладывается 1.6 раза в
длине головы, его высота – 6.8 раза в его длине.
Срединный рыльный гребень низкий, протяжён-
ный, оканчивается на вертикали переднего края
зрачка, его край мелко зазубренный. Латераль-
ный рыльный гребень соединяется с вентраль-
ным костным краем орбиты. Супраорбитальный
гребень расположен между шестой и десятой по-
перечными полосами на голове. Супраоперку-
лярный гребень слабый и короткий, расположен
перед 11-й поперечной полоской. Оперкулярный
гребень сильный, в основании изогнут вверх, сза-
ди почти достигает края жаберной крышки. Вниз
от него отходят радиально расходящиеся гребеш-
ки, несущие мелкие шипики и соединяющиеся
друг с другом поперечными гребешками, форми-

Рис. 1. Dunckerocampus pessuliferus SL 60 мм: а – общий вид, б – голова и препекторальная область. Гребни: lrc, mrc –
соответственно латеральный и медиальный рыльные, opc – оперкулярный; pps, ppi – соответственно верхний и ниж-
ний препекторальные, soc – супраорбитальный, suo – супраоперкулярный. Масштаб: 2 мм.

mrc

lrc
soc opc

suo pps

ppi

(а)

(б)
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руя ячеистую структуру (рис. 1б). В заглазничной
части головы (от уровня оперкулярного сустава и
10-й поперечной полоски) проходит медиальный
гребень, оканчивающийся на втором туловищ-
ном пояске. Обе половины пояска плечевого пояса
вентрально сросшиеся, впереди оканчиваются тре-
угольной притуплённой вершиной. Два препекто-
ральных гребня. Второй туловищный поясок в
полтора раза длиннее первого (пояска плечевого
пояса) и третьего. Латеральный туловищный гре-
бень соединяется с нижним хвостовым. Все греб-
ни на поясках оканчиваются острыми приподняты-
ми шипами, в основании которых располагается
обособленный дополнительный шип меньшего
размера, продолжающийся вперёд по ходу гребня в
виде узкого шельфа.

И з м е р е н и я, в % SL: lc 22.9, ao 14.2, hr 2.1, oo
3.3, io 1.7, H 2.9, aD 55.0, aA 50.4, D–A 4.6, lD 10.8,
lP 2.5, lC 8.3.

О к р а с к а фиксированного экземпляра свет-
лая, желтоватая, с 71 узкой сплошной тёмно-корич-
невой поперечной полоской от рыла до основа-
ния С (рис. 1а). Седьмая полоска проходит по пе-
реднему краю орбиты, десятая является первой в
заглазничной части головы, 13-я пересекает зад-
ний край жаберной крышки, 39-я проходит по
первому хвостовому пояску. Большая часть попе-
речных полос, за исключением шести из них на
туловищных и передних хвостовых поясках, охва-
тывает поясок сплошным кольцом. Дистальный
конец С затемнён (за счёт сгущённой точечной

меланофорной пигментации), остальные плав-
ники не окрашены.

З а м е ч а н и я. Вьетнамский экземпляр отли-
чается от ранее описанных рыб большим числом
поясков – 18 + 21 против 17 + 20 (Dawson, 1985;
Winterbottom, 1987; Allen, Kuiter, 2004). Это разли-
чие вполне укладывается в рамки индивидуаль-
ной изменчивости, известной для других видов
рода (Dawson, 1985).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид долгое время был
известен только по голотипу SL 120 мм, пойман-
ному в 1908 г. у о-вов Сулу (Филиппины) (Fowler,
1938; Dawson, 1985). Позже он был переописан по
двум экземплярам SL 120 и 124 мм, собранным близ
о-ва Себу (Winterbottom, 1987). Кюйтер (Kuiter,
1998) указывает ареал вида от Филиппин до Запад-
ной Австралии и приводит фотографию экзем-
пляра TL ~ 120 мм от о-ва Бали (Индонезия). В
водах Южно-Китайского моря и в ихтиофауне
Вьетнама вид отмечен впервые.

Satyrichthys rieffeli (Kaup, 1859)
(рис. 2)

М а т е р и а л. 1 экз. SL 80 мм, Вьетнам, г. Ня-
чанг, рыбный рынок Бе, креветочный трал, глу-
бина до 100 м, 24.05–19.06.2005 г., сборщик
А.М. Прокофьев.

О п и с а н и е. D VII + 16, A 17, P 13 + 2, V I + 5,
C 5 + 5 (ветвистые), sp.br 5 + 1 + 18 (длинные и
тонкие), r.br 7. Дорсальных щитков 26, дорсолате-

Рис. 2. Satyrichthys rieffeli SL 80 мм, общий вид: а –сбоку, б – снизу.

(а)

(б)
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ральных 33, с 23-го по 30-й несут направленные
вперёд отростки в основании главного шипа; вен-
тролатеральных щитков 21, вентральных 24 (по
два перед анусом и между анусом и началом А).
Покровные кости и гребни головы в мелких ост-
рых бугорках и шипиках. Ростральные отростки
длинные, узкие, параллельные друг другу. Ма-
ленький непарный носовой шип по средней ли-
нии рыла перед лобным скатом, с каждой сторо-
ны небольшой посторбитальный шип и сильный,
довольно длинный (равняется диаметру глаза), изо-
гнутый назад посттемпоральный шип. Оперкуляр-
ный шип с выступом в основании оканчивается не-
много впереди вершины преоперкулярного шипа.
Преоперкулярный шип сильный, умеренно длин-
ный, немного не достигает вершиной середины
длины соединённого Р. Симфиз нижней челюсти
не достигает симфиза верхней, обе челюсти без
зубов. По две пары верхне- и нижнечелюстных
усиков; наружный верхнечелюстной усик с допол-
нительными ответвлениями по верхнему и нижне-
му краю, из них первое верхнее длиннее остальных
(соизмеримо с длиной внутреннего усика) и отхо-
дит на одном уровне с основанием усика. Дополни-
тельные ответвления наружной пары верхнечелюст-
ных усиков не связаны перепонкой с основным
стволом. Ложножабра мала, состоит из 13 элементов.
Крупная щель позади четвёртой жаберной дуги. Вер-
шина соединённого Р заходит за начало А, конец
верхнего (наибольшего) свободного луча Р не захо-
дит за анус, вершина V достигает начала А.

И з м е р е н и я. В % SL: lc 48.8, wc 28.8, H 15.0,
w 12.5, h 2.5, lcp 11.3, aD1 41.3, aD2 57.5, aA 57.5, aV
36.3, an–A 2.5, hD1 10.0, hD2 13.8, hA 8.8, lD1 10.0,
lD2 26.3, lA 26.3, lP 18.8, lPf1 16.3, lPf2 13.8, lV 20.0,
lC 13.8, lro 12.5. В % lc: ao 33.4, lro 25.6, lpop 20.5, ir
15.4, oo 12.8, io 15.4, wc 59.0, lmx 20.5, lmd 23.1, lb1
7.7, lb2 35.9, wptt 28.2.

О к р а с к а фиксированного экземпляра свет-
лая, щитки желтоватые, голая кожа чисто-белая;
верх и бока головы и туловища, колючая и мягкая
части D и весь Р испещрены чёрными пятнышка-
ми, крапинами и пестринами, частично сливаю-
щимися продольно в дистальной половине Р; ди-
стальный конец С затемнён; V и А не окрашены.
При жизни основной фон окраски рыбы был зе-
леновато-жёлтый, что отличает этот экземпляр от
имеющихся в литературе указаний на краснова-
тый общий тон окраски живых рыб этого вида
(Kamohara, 1952). Ротожаберная полость светлая.
Усики не пигментированы.

З а м е ч а н и я. У изученного экземпляра на-
считывается чуть больше щитков вентрального ря-
да, чем указано для ранее описанных предста-
вителей вида (24 против 20–23) (Kawai, 2013.
Tabl. 3). Зеленовато-жёлтый, вместо краснова-
того, тон окраски, возможно, связан с его юве-

нильной природой. Вид достигает максимальной
SL 330 мм (Kamohara, 1952).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид был известен из
вод Японии, Кореи и Китая на юг до Южно-Китай-
ского моря (где указывался от побережья о-ва Бор-
нео (Саравак) и от юга о-ва Тайвань), а также от
южного берега о-ва Ява, из Арафурского моря и вод
Австралии (Дерби) (Kamohara, 1952; Линдберг,
Красюкова, 1975; Kawai, 2013). В ихтиофауне
Вьетнама ранее отмечен не был (Nguyen, 1999;
Kawai, 2013).

Canthigaster inframacula Allen et Randall, 1977
(рис. 3)

М а т е р и а л. 2 экз.: SL 58 мм, Вьетнам,
зал. Ван Фонг, 12°3′–12°30′ с.ш. 109°30′ в.д., глубина
97–119 м, трал № 6, 01.06.2007 г.; SL 52 мм, зал. Ня-
чанг, 12°09′–12°06′ с.ш. 109°23′ в.д., глубина 77–80 м,
станция 3, 26.11.2005 г. Сборщик А.М. Прокофьев.

О п и с а н и е1. D 10 (9), A 9, P 16, C 4 + 5 (глав-
ные). Тело сжато с боков, его высота между нача-
лом D и А содержится 3.1 раза в SL, максимальная
ширина – 1.6 (1.7) раза в высоте тела. Хвостовой
стебель укладывается 6.1 (6.5) раза в SL, его наи-
меньшая высота – 0.95 (0.88) раза в длине стебля.
Голова содержится 2.8 (2.6) раза в SL. Рыло длин-
ное, коническое, его верхний профиль слегка во-
гнутый, длина укладывается 5.7 (5.2) раза в SL и
1.9 (2.0) раза в длине головы. Ноздря одна, поро-
видная, с немного утолщёнными краями. Глаз в
10.6 (9.5) раза меньше SL и в 3.8 (3.6) раза меньше
длины головы. Межглазничный промежуток во-
гнут, его ширина содержится 5.8 (7.4) раза в SL и
2.1 (2.9) раза в длине головы. Рот конечный, ма-
ленький, в каждой челюсти по две зубные пла-
стинки. Верхнечелюстные зубные пластинки пол-
ностью видны снаружи; нижнечелюстные – более
мелкие, открыты на половину своей длины у экзем-
пляра SL 58 мм и совсем не видны у экземпляра
SL 52 мм. Губы мясистые, папильчатые. Жабер-
ное отверстие мало, вертикальное или косое, его
нижний конец находится на уровне девятого
(седьмого) луча Р; верхний конец несёт треуголь-
ный мясистый вырост (плохо развит у большего
экземпляра), оканчивается на уровне верхнего
края основания Р. Длина жаберного отверстия
23.2 (34.7) раза содержится в SL и 8.4 (13.3) раза –
в длине головы.

Лучи D и А, кроме самого переднего, ветвящи-
еся. Расстояние от вершины рыла до начала D и А
соответственно в 1.5 (1.4) и в 1.3 раза меньше SL,
длина оснований D и А укладывается 11.6 (13.9) и
15.5 (13.9) раза в SL. Третий (четвёртый) луч D
наибольший, 7.3 (6.9) раза содержится в SL; чет-

1 Первыми приведены счётные и пластические признаки
экз. SL 58 мм, за ними в скобках – отличающиеся призна-
ки экз. SL 52 мм.



674

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 62  № 5  2022

ПРОКОФЬЕВ

вёртый и пятый (пятый и шестой) лучи А наи-
большие, укладываются 7.7 (6.9) раза в SL. Ди-
стальные края D и А закруглены. Самый верхний
луч Р укорочен, второй луч наибольший, 6.1 (6.5)
раза содержится в SL, дистальный край этого
плавника вогнут. C усечённый, 4.1 (3.7) раза укла-
дывается в SL; все его главные лучи, кроме самого
нижнего, ветвящиеся; краевых (procurrent) лучей
1 + 1, они сегментированы. Подвижная кожная
складка имеется посередине спины от затылка до
начала D. Кожа несёт многочисленные игольча-
тые шипики, направленные назад, наибольшие
из них ~0.5 мм в длину у экз. SL 58 мм. Кожа на
дорсальной и вентральной сторонах тела с тонки-
ми продольными гребешками, лучше выражен-
ными у более крупной рыбы.

И з м е р е н и я, в % SL: lc 35.7 (38.5), H 32.3
(32.3), w 20.2 (19.0), h 17.3 (17.5), lcp 16.4 (15.4), aD
66.7 (71.2), aA 76.9 (76.9), lP 16.4 (15.4), lC 24.4
(27.0), lD 8.6 (7.2), lA 6.5 (7.2), hD2 13.7 (14.5), hA
13.0 (14.5), ao 17.5 (19.2), oo 9.4 (10.5), io 17.2 (13.5),
lbr 4.3 (2.9).

О к р а с к а фиксированных экземпляров
(рис. 3) светлая, серовато-оливково-бурая свер-
ху, становящаяся желтовато-белой вентрально;
дорсальная поверхность головы окрашена интен-
сивнее туловища. Продольная коричнево-чёрная
полоса примерно вполовину диаметра глаза по
ширине протягивается от жаберного отверстия до
основания С. Шесть узких буроватых полосок ра-
диально расходятся от глаза у экз. SL 58 мм (не
выражены по нижнему и заднему краю глаза у
экз. SL 52 мм). Узкие неровные черновато-бурые
линии прослеживаются на дорсальной поверхно-
сти тела. Круглое коричнево-чёрное пятно, диа-
метр которого в 1.7 раза меньше глаза, имеется на
нижней боковой стороне тела между нижним краем
основания Р и началом А. Мелкие и редко располо-
женные буроватые пятнышки присутствуют на бо-
ках позади основания Р у более крупного экзем-
пляра. Все плавники не окрашены.

З а м е ч а н и я. Вьетнамский материал хорошо
согласуется с ранее опубликованными описания-
ми вида (Allen, Randall, 1977; Matsuura, Yoshino,

Рис. 3. Canthigaster inframacula, общий вид: а – SL 58 мм, б – SL 52 мм.

(а)

(б)
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1984; Matsuura, Nguyen, 2008) за исключением не-
сколько меньшего числа лучей в D, А (9–10 и 9 про-
тив 10–11) и Р (16 против 17–18). Рисунок тела, яв-
ляющийся основным признаком для идентифика-
ции видов рода Canthigaster (Williams et al., 2012),
идентичен таковому у ранее описанных рыб. Вид
достигает максимальной известной SL 110.6 мм
(Allen, Randall, 1977).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид, по-видимому,
широко распространён в тропической Индо-Паци-
фике, но известен по единичным находкам. Он был
описан по четырём экземплярам, пойманным у се-
верного берега о-ва Оаху (Гавайские о-ва) (Allen,
Randall, 1977), затем обнаружен в водах Южной
Японии (о. Торишима в группе о-вов Идзу) (Mat-
suura, Yoshino, 1984) и у атолла Джонстон (Chave,
Mundy, 1994; Mundy, 2005). В водах Вьетнама три
экземпляра ранее были обнаружены между 11° и
15° с.ш. (Matsuura, Nguyen, 2008). Наконец, этот
вид был отмечен среди рыб, погибших при извер-
жении подводного вулкана у о-ва Реюньон (за-
падная часть Индийского океана) (Durville et al.,
2009). C. inframacula является наиболее глубоко-
водным представителем рода – в водах Японии,
Гавайских о-вов и атолла Джонстон вид известен
с глубины 124–274 м, но у берегов Вьетнама он
населяет существенно меньшие глубины – 70–
140 м (в Индийском океане рыбы были собраны
мёртвыми с поверхности).

Новые находки свидетельствуют о том, что вид
широко распространён в прибрежье Вьетнама, но
встречается спорадически. Редкость находок C. in-
framacula, очевидно, объясняется его глубоководно-
стью и труднодоступностью для сбора, однако, по
крайней мере в водах Вьетнама, этот вид связан с
мягкими грунтами и попадает в траловые уловы.
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Приводятся данные о соотношении длины и массы тела для четырёх видов рыб (Garra cambodgiensis,
Glyptothorax zanaensis, Schistura nicholsi и Schizothorax lissolabiatus), отловленных в реке Ланьцан (верх-
ний Меконг), Китай. Значения параметров a и b в уравнении регрессии значительно различались и
составили соответственно: 0.0087 и 3.3978 для G. cambodgiensis, 0.0125 и 3.0995 для G. zanaensis, 0.0265
и 2.7596 для S. nicholsi и 0.0162 и 2.9736 для S. lissolabiatus. Коэффициент детерминации R2 для соот-
ношении длины и массы тела у всех четырёх видов рыб был выше 0.95. Новое значение максималь-
ной стандартной длины тела (38.47 см) зарегистрировано для S. lissolabiatus. Полученные результаты
являются важными для прогнозирования динамики популяций в будущем и сохранения этих рыб в
условиях быстрой деградации окружающей среды в реке Ланцанг.

Ключевые слова: местные рыбы, длина и масса тела, рост, верхний Меконг, международная река.
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