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СОСТАВ БАЙКАЛЬСКОГО ЭНДЕМИЧНОГО РОДА COTTOCOMEPHORUS 
(COTTIDAE: COTTOCOMEPHORINAE) С ДОПОЛНЕННЫМИ ВИДОВЫМИ 

ОПИСАНИЯМИ И УТОЧНЁННЫМИ ДИАГНОЗАМИ
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Сравнительно-морфологические исследования типовых и идентифицированных экземпляров че-
тырёх видов рода Cottocomephorus Pellegrin, 1900 подтвердили наличие морфологической дифферен-
циации между видами этого рода (C. grewingkii, C. alexandrae, C. comephoroides и C. inermis). Морфо-
логическое сходство видов реконструировано с использованием кладистического анализа. Иденти-
фицированы две главные клады, из которых базальное положение занимает клада C. grewingkii.
Другая клада включает три вида (C. alexandrae, C. comephoroides, C. inermis). Для идентификации ви-
дов сформирована таблица с наиболее значимыми диагностическими признаками.

Ключевые слова: подкаменщик, Cottocomephorus, C. grewingkii, C. alexandrae, C. comephoroides, С. iner-
mis, морфология, таксономия, озеро Байкал.
DOI: 10.31857/S0042875223010162, EDN: CZZZOY

Род Cottocomephorus Pellegrin, 1900 и виды, в не-
го входящие, являются эндемичными таксонами
системы оз. Байкал. В отличие от донных Cottoi-
dei рыбы этого рода ведут придонно-пелагиче-
ский образ жизни, чередуя плавание в придонных
слоях воды с пребыванием на грунте. Распростра-
нены они по акватории всего озера, но придержи-
ваются, как правило, подводного склона, до глу-
бин 350–500 м. Cottocomephorus являются важными
пищевыми объектами хищных рыб и байкальской
нерпы. Вид Cottocomephorus grewingkii (Dybowski,
1874) в течение 23 лет входил в состав промысло-
вых объектов, и его годовой вылов достигал 1850 т
(Сиделева, 2020).

Род Cottocomephorus с типовым видом C. mega-
lops описал Пеллегрин (Pellegrin, 1900) из р. Анга-
ра выше г. Иркутск. Ранее, в 1890 г., из этой же ре-
ки в районе Иркутска был описан вид Cottus iner-
mis Jakowlew, 1890, морфологически идентичный
C. megalops (Яковлев, 1890). В ноябре 1900 г. Берг
(1900) описал Cottus comephoroides из района Се-
ленгинского мелководья и бухты Песочная оз. Бай-
кал. Грацианов (1902) в фаунистической сводке
по байкальским подкаменщикам рассматривал
C. inermis в качестве вариетета вида Centridermich-
thys grewingkii (Dybowski, 1874). Чуть позже Берг
(1903) описал новый род Baicalocottus, в состав ко-
торого включил два вида – C. grewingkii и C. iner-
mis. Позже род Baicalocottus синонимизирован с

описанным ранее Пеллегрином родом Cottocome-
phorus. Берг (1903) опроверг таксономические из-
менения, сделанные Грациановым (1902): пере-
мещение видов C. grewingkii и C. inermis в род Cen-
tridermichthys, а также понижение ранга C. inermis
до уровня вариетета C. grewingkii. Пеллегрин (Pel-
legrin, 1906) включил в монотипический род Cot-
tocomephorus ещё один вид C. comephoroides, описан-
ный Бергом (1900) из оз. Байкал. Но Берг (Berg,
1907) ревизовал род Cottocomephorus, добавив вид
C. grewingkii. При этом два прежних вида (C. mega-
lops и C. comephoroides) он синонимизовал с Cotto-
comephorus grewingkii. В результате преобразова-
ний Берга род Cottocomephorus с видом C. grewingkii
вновь стал монотипическим. В 1908 г. опублико-
вана работа Дыбовского (Dybowski, 1908), в кото-
рой он внутри вида C. grewingkii выделил вариете-
ты: C. grewingki var. siemenkiewiczii и C. grewingki var.
comephoroides. Позднее выделение этих вариете-
тов было признано ошибочным и необоснован-
ным и доказано, что, по сути, они являются no-
men nudum (Берг, 1916; Талиев, 1955). Берг (1933)
в очерке, посвящённом байкальским коттоид-
ным рыбам, добавил признаки, отличающие род
Cottocomephorus от других байкальских родов. Од-
ним из таксономически важных признаков он ука-
зал наличие у представителей рода Cottocomephorus
на туловищных позвонках парапофизов, несущих
epipleuralia. В результате исследований предста-
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вителей рода Cottocomephorus, выполненных Све-
товидовым (1935), была восстановлена валидность
вида C. comephoroides. Показано, что этот вид по ря-
ду признаков (более длинному туловищному сен-
сорному каналу, большему диаметру глаза и мень-
шему числу жаберных тычинок на первой жабер-
ной дуге) достоверно отличается от C. grewingkii и
не может считаться его вариететом. В 1935 г. Та-
лиев описал новый подвид Cottocomephorus grewingki
alexandrae, являющийся, по его мнению, морфоло-
гически промежуточной формой между С. grewingkii
и С. comephoroides. Согласно представлениям Тали-
ева (1935), а затем и Берга (1949), состав рода Cot-
tocomephorus включал два вида и подвид (C. come-
phoroides, C. grewingkii и C. g. alexandrae). Однако ре-
визия рода Cottocomephorus на этом не закончилась,
так как Талиеву (1955) удалось найти в краеведче-
ском музее Иркутска типовой экземпляр C. iner-
mis, описанный Яковлевым в 1890 г. После прове-
дения сравнительно-морфологического анализа
C. inermis и C. comephoroides были объединены Та-
лиевым в один вид C. inermis. В 1982 г. при реви-
зии байкальских Cottoidei подвид C. g. alexandrae
был ошибочно признан синонимом C. grewingkii
(Сиделева, 1982). В 1998 г. C. g. alexandrae восста-
новлен в составe рода Cottocomephorus в статусе
подвида (Сиделева, 1998), позже таксономический
ранг C. g. alexandrae пересмотрен и повышен до
видового (Sideleva, 2001). В 2019 г. на основании
многомерного статистического анализа пласти-
ческих признаков C. alexandrae признан младшим
синонимом C. comephoroides (Bogdanov, 2019).

Получение новых данных по полному мито-
хондриальному геному видов C. grewingkii и C. in-
ermis подтвердило их видовую самостоятельность
в сочетании с их генетической близостью (Mugue
et al., 2021).

При изучении типовых экземпляров Cottoidei,
описанных Бергом (Sideleva, Zhidkov, 2021), ока-
залось, что синтипы C. comephoroides, хранящи-
еся в ихтиологической коллекции Зоологиче-
ского института РАН, отличаются от C. alexandrae
по ряду морфологических признаков. Этот факт
явился основанием для сравнительно-морфоло-
гического изучения типовых и идентифицирован-
ных Талиевым коллекционных экземпляров, что-
бы уточнить состав рода Cottocomephorus.

Цель статьи – переописание типовых экзем-
пляров видов рода Cottocomephorus, хранящихся в
Британском музее естественной истории (Лон-
дон) и ЗИН РАН (Санкт-Петербург), по единой
методике; составление новых (уточнённых) диа-
гнозов видов, которые помогут правильно иден-
тифицировать виды данного рода.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом послужили типовые экземпляры

видов рода Cottocomephorus, хранящиеся в ихтио-
логических коллекциях Зоологического институ-
та РАН (ZIN) и Британского музея естественной
истории (BMNH), а также образцы с определени-
ями Д.Н. Талиева и А.Н. Световидова.

Изученный материал
Cottocomephorus grewingkii: BMNH 1897.7.5.4 –

синтип Cottus (Cottocomephorus) grewingkii, оз. Бай-
кал, Zoology Accessions Register: Reptiles and Fishes
(Книга регистрации рептилий и рыб), 1893–1903 гг.
C. 158. (Поступление из коллекции Санкт-Петер-
бургского университета).

Н е т и п о в ы е  э к з е м п л я р ы: ZIN 33039 –
1 экз., оз. Байкал, южная часть Малого моря,
22.07.1933 г., коллектор Байкальская лимнологи-
ческая станция (БЛС), определение Талиева; ZIN
34312 – 1 экз., Южный Байкал, пос. Маритуй,
08.01.1927 г., коллектор БЛС, определение Талиева;
ZIN 33809 – 1 экз., оз. Байкал, улов против пос.
Большие Коты, глубина 120–200 м, грунт – песок
с илом и камнями, 21–22.09.1940 г., определение
Талиева; ZIN 34313 – 1 экз., оз. Байкал, глубина
29 м, 14.06.1929 г., коллектор Байкальская экс-
педиция, станция № 252/3, сбор № 71016, опре-
деление Талиева.

Cottocomephorus alexandrae: ZIN 33040 –
1 экз., Селенгинское мелководье, против дель-
ты р. Селенга, глубина 44–58 м, станция 5565,
30.09.1933 г., коллектор БЛС, определён Талие-
вым как C. grewingkii var. alexandrae; ZIN 33812 –
1 экз., против Селенги, лов в Байкале сетями, глу-
бина 60 саженей (110 м), 22.03.1907 г., коллектор
А. Еремин, определён Талиевым как C.g. var. alex-
andrae; ZIN 33816 – 2 экз., оз. Байкал, против Се-
ленги, глубина 60 саженей, 22.03.1907 г., коллек-
тор А. Еремин, определён Талиевым как C.g. var.
alexandrae; ZIN 34318 – 1 экз., оз. Байкал, у товар-
ной пристани, 06.06.1935 г.; ZIN 36608 – 1 экз.,
Северный Байкал, коллектор А.Я. Базикалова.

Cottocomephorus inermis: ZIN 6350 – неотип, са-
мец TL 203 мм, SL 179 мм, р. Ангара в г. Иркутск,
1855 г., коллектор Д. Маак.

Нетиповые экз емпляры: ZIN 33813 – 1 экз.,
оз. Байкал, против залива Провал, 05.06.1925 г.,
коллектор Талиев; ZIN 33814 – 1 экз., Чивыркуй-
ский залив, глубина 622 м, бурый ил, бимтрал,
станция 2508, сбор № 118, 09.09.1931 г., коллектор
БЛС; ZIN 34310 – 1 экз., Маритуй, сети, глубина
50 м, 25.01.1925 г.; ZIN 36839 – 1 экз., оз. Байкал,
Маритуй, 07.04.1929 г., коллектор БЛС; ZIN 42523 –
1 экз., оз. Байкал, 10.08.1929 г., коллектор БЛС.

Cottocomephorus comephoroides: BMNH
1905.12.4.18 – синтип Cottus comephoroides, оз. Бай-
кал, Книга регистрации рептилий и рыб, 1904–
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1925 гг. С. 7. (Поступление из Санкт-Петербург-
ского музея). Синтипы: ZIN 11531 – 7 экз. SL
93.0–119.6 мм, оз. Байкал, дельта р. Селенга, глу-
бина 255 м, 1898 г., коллектор Восточно-Сибир-
ское Императорское русское географическое об-
щество (ВСИРГО); ZIN 11532 – 9 экз. SL 94.7–
119.0 мм, оз. Байкал, дельта р. Селенга, глубина
255 м, 1898 г., коллектор ВСИРГО; ZIN 11533 –
17 экз. (juv., SL 48.4–63.2 мм), оз. Байкал, пос. Го-
лоустное, июнь 1898 г., коллекторы Д.Б. Шоста-
кович, В.К. Солдатов; ZIN 11534 – 3 экз. (juv., SL
51.4–59.6 мм); оз. Байкал, 1897 г., коллекторы
А.С. Боткин, С.П. Боткин; ZIN 11535, 4 экз.
(juv., SL 46.6–55.9 мм), оз. Байкал, пос. Песча-
ное, июнь 1898 г., коллекторы Д.Б. Шостако-
вич, В.К. Солдатов.

Н е т и п о в ы е  э к з е м п л я р ы: ZIN 22025 –
1 экз. оз. Байкал, устье Селенги, 05.01.1910 г., кол-
лектор А.Д. Вознесенский; ZIN 24503 – 1 экз., устье
Селенги, 05.01.1910 г., определение Световидова
1933 г.; ZIN 33815 – 1 экз., оз. Байкал, фабрика
Серебрякова, пос. Большие Коты, глубина 50 м,
сеть, 02.06.1916 г., коллектор Дорогостайский;
ZIN 34309 – 4 экз., оз. Байкал, против устья Се-
ленги, глубина 27 м, 23.09.1933 г., коллектор БЛС;
ZIN 34310 – 1 экз., Южный Байкал, Маритуй,
глубина 50 м, 25.01.1929 г., коллектор БЛС.

Морфометрические показатели получены с ис-
пользованием модифицированной методики Сиде-
левой с соавторами (Sideleva et al., 2015). Для изу-
чения осевого скелета и числа лучей в плавниках
использованы рентгенограммы, полученные в ла-
боратории ихтиологии ЗИН РАН.

Приняты следующие сокращения: SL – стан-
дартная длина тела; D1, D2, P, A, V, C – число лу-
чей соответственно в 1-м и 2-м спинных, грудном,
анальном, брюшном и хвостовом плавниках; vert. –
число позвонков. В обозначении каналов сейсмо-
сенсорной системы использована терминология
Неелова (1979): CSO – надглазничный канал, CIO –
подглазничный канал, СТ – темпоральный (за-
глазничный) канал, СLL – туловищный (лате-
ральный) канал, CMT – затылочная комиссура.

Для изучения морфологической близости ви-
дов рода Cottocomephorus использован кладистиче-
ский анализ. Таксонпризнаковая матрица проана-
лизирована с применением программы WinClada1,
версия 1.0000 (Nixon, 2002). Эвристический поиск
деревьев осуществляли методом TBR (1000 репли-
каций). Надёжность ветвей полученного дерева
оценивали путём расчёта бутстреп-поддержек
(10000 репликаций).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В настоящее время род Cottocomephorus при-

надлежит байкальскому эндемичному подсемей-
ству Cottocomephorinae широко распространён-
ного в пресных водах семейства Cottidae. К диа-
гностическим признакам этого рода следует
отнести: сжатые с боков голова и туловище, дли-
на головы меньше её ширины; длинные аналь-
ный (19–22 луча) и грудной плавники; большое
число (39–41) позвонков; уникальное строение
сейсмосенсорной системы, связанное с отсут-
ствием корональной комиссуры, а также с нали-
чием промежутка между предкрышечной и нижне-
челюстной частями предкрышечно-нижнечелюст-
ного сенсорного канала (СРМ). Из биологических
особенностей представителей рода следует отме-
тить сочетание донного и пелагического образа
жизни, образование крупных скоплений, осу-
ществление нерестовых миграций к местам размно-
жения, наличие пелагических личинок. Типовым
видом рода Cottocomephorus является C. grewingkii.

Cottocomephorus grewingkii 
(Dybowski, 1874) – желтокрылка

(рис. 1–4)
Cottus grewingkii: Dybowski, 1874. Р. 384 (Байкал).
Centridermichtys grewingki (sic): Sauvage, 1878.

Р. 146; Грацианов, 1902. С. 28.
Cottus grewingkii: Pellegrin, 1906. Р. 92.

1 http://www.cladistics.com

Рис. 1. Cottocomephorus grewingkii BMNH 1897.7.5.4, синтип (© The Trustees of the Natural History Museum, London). Мас-
штаб: 1 см.
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Cottocomephorus grewingkii: Берг, 1907. С. 454;
Талиев, 1955. С. 275; Sideleva, 2003. Р. 162.

Д и а г н о з. Спинные плавники расположены
близко друг к другу. На голове вблизи второй па-

ры ноздрей и в затылочной части имеются эпите-
лиальные бугорки; под грудными плавниками, бли-
же к основанию, имеются мелкие костные шипи-
ки; широкое межглазничное пространство, в
среднем в 1.2 раза больше диаметра глаза; на туло-
вище присутствуют пятна неправильной формы.

О с н о в н ы е  с ч ё т н ы е  п р и з н а к и: D1 8, D2
19–20, А 20–22, Р 18–19, V 1–4 (Dybowski, 1874,
первоописание).

Синтип BMNH 1897.7.5.4: D1 8, D2 18, A 21, C 36
(12 основных лучей, 24 дополнительных), vert. 40
(туловищных 12, хвостовых 28).

П е р е о п и с а н и е. Для переописания C. grewin-
gkii использованы фотография и рентгенограмма
синтипа BMNH 1897.7.5.4. и экземпляр ZIN 34313
с определением Талиева.

Туловище удлинённое, сжатое с боков. Кожа
голая; только под грудным плавником ниже туло-
вищного сенсорного канала имеются очень мел-
кие, едва заметные костные шипики. Хвостовой
стебель короткий, всего ~5% SL, его длина сопо-
ставима с высотой. Голова сжата с боков, её ши-
рина в 1.3 раза меньше длины. Это необычно для
коттоидных рыб, у них обычно ширина головы
превосходит длину. На голове, в области второй
пары ноздрей, имеются эпителиальные бугорки.
Челюсти разной длины, нижняя челюсть немного
выдаётся вперёд. Рот средних для Cottocomephorus

Рис. 2. Cottocomephorus grewingkii ZIN 34313, SL 92.9 мм.

Рис. 3. Осевой скелет Cottocomephorus grewingkii BMNH 1897.7.5.4, синтип.

Рис. 4. Топография сенсорных каналов и пор на голо-
ве и передней части тела у Cottocomephorus grewingkii
ZIN 34313. Каналы: CSO – надглазничный, CIO –
подглазничный, СТ – темпоральный (заглазнич-
ный), СРМ – предкрышечно-нижнечелюстной,
CLL – туловищный, СМT – затылочная комиссура.

СSO
CT

CMT CLL

CIO CPM
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размеров, угол рта оканчивается на вертикали се-
редины глаза. На обеих челюстях имеются круп-
ные клыковидные зубы, расположенные в два ря-
да. Зубы на челюстях и сошнике имеют сходные
размеры и форму. На сошнике они так же, как на
челюстях, образуют два ряда, при этом во внеш-
нем ряду зубы крупнее, чем во внутреннем. На
предкрышке три шипа, все они скрыты в коже;
верхний шип прямой, довольно короткий, на-
правлен назад; средний шип в два раза меньше
верхнего, направлен вперёд; третий шип редуци-
рован и имеет вид бугорка. Глаза не выпуклые,
средних для подкаменщиков размеров; диаметр
глаза содержится 4–5 раз в длине головы. Ме-
жглазничное пространство широкое, в среднем в
1.2 раза больше диаметра глаза. Передние ноздри
в виде коротких прямых непигментированных
трубочек, находятся в углублении кожи; задние
ноздри имеют вид пор с приподнятыми краями.
Жаберная щель широкая, её длина составляет по-
ловину длины головы. Межжаберный промежу-
ток узкий, в три раза меньше длины жаберной
щели. Жаберных тычинок на первой жаберной
дуге 16–19, тычинки без шипиков.

Спинные плавники расположены близко друг
к другу, первый спинной плавник невысокий,
длина его лучей в среднем в 1.2 раза меньше, чем
у второго спинного и анального плавников. Вто-
рой спинной плавник в 1.2 раза короче анального
плавника –это уникальный признак, характер-
ный для представителей рода Cottocomephorus,
обычно второй спинной плавник длиннее аналь-
ного. Анальный плавник длинный (>40% SL), со-
держит >20 лучей, начинается сразу за анальным
отверстием, на одной вертикали со вторым спин-
ным плавником, при этом простирается дальше
него. Грудной плавник по длине сопоставим с
анальным (~40% SL), оканчивается на вертикали
четвёртого–шестого луча второго спинного плав-
ника; грудной плавник имеет узкое основание, в
2.8 раза меньше его длины. Брюшной плавник ко-
роткий, далеко (85% длины V) не доходит до аналь-
ного отверстия. Хвостовой плавник имеет посере-
дине неглубокую выемку.

О с е в о й  с к е л е т. Всего позвонков 40, из них
12 туловищных и 28 хвостовых (рис. 3). Три по-
следних туловищных позвонка несут длинные
плевральные ребра. Птеригиофор D1 расположен
между остистыми отростками 2-го и 3-го туло-
вищных позвонков. Птеригиофор D2 – между 13-м
и 14-м хвостовыми позвонками. Между D1 и D2
присутствуют три свободных interneurale. Птери-
гиофор анального плавника так же, как и таковой
D2, входит между гемальными отростками 13-го и
14-го позвонков. Гипуральная пластинка до сере-
дины разделена узкой щелью на две симметрич-
ные части.

С е й с м о с е н с о р н а я  с и с т е м а состоит из
узких, частично автономных сенсорных кана-
лов (рис. 4). Надглазничный канал не имеет раз-
рывов, каналы левой и правой сторон не соедине-
ны между собой, так как коронарная комиссура
отсутствует. Подглазничный канал обычно со-
стоит из двух сегментов: передний длинный авто-
номный сегмент открывается наружу семью по-
рами, задний сегмент с одной стороны имеет пору,
другой стороной присоединён к темпоральному ка-
налу. Строение подглазничного канала подвер-
жено изменчивости, иногда он имеет дополни-
тельный разрыв, в этом случае он состоит из трёх
сегментов, каждый из которых содержит пять,
три и одну пору. Темпоральный канал соединён с
надглазничным, последним сегментом подглаз-
ничного и туловищным каналами, имеет три по-
ры. Темпоральные каналы левой и правой сторон
соединены между собой затылочной комиссурой,
прерванной посередине и имеющей четыре поры.
Предкрышечно-нижнечелюстной канал имеет
уникальное для байкальских коттид строение,
вследствие наличия разрыва в месте соединения
двух костей (articulare и praeoperculum), в которых
проходит канал. Обе части СРМ сходны по длине,
передняя нижнечелюстная часть канала имеет
шесть пор, задняя предкрышечная часть – пять
пор. На подбородке нижнечелюстные части кана-
ла не соединяются, каждая из них открывается
самостоятельной порой, т.е. на подбородке при-
сутствуют две поры. Туловищный канал располо-
жен выше медиальной линии тела, он короткий,
оканчивается на вертикали первого луча второго
спинного плавника и содержит 16 пор.

О к р а с к а. Голова и спина тёмно-зелёные, бо-
ковые стороны туловища светлые, жёлто-зелёно-
го (оливкового) цвета с коричневыми пятнами
неправильной формы. Наличие пятен в окраске
тела является признаком, характерным для при-
брежных донных коттоидных рыб. Плавники свет-
ло-оливковые. Первый спинной плавник окаймлён
более тёмной зеленовато-жёлтой полосой. В нере-
стовый период у самцов грудные плавники окра-
шиваются в яркий лимонно-жёлтый цвет, на внут-
ренней стороне лучей появляются эпителиальные
бугорки. Спина и голова приобретают тёмно-зелё-
ную, почти чёрную окраску. Окраска самок в нере-
стовый период не изменяется, эпителиальные бу-
горки на лучах грудных плавников не развиваются.

И з м е р е н и я, в % SL: антедорсальное рассто-
яние 51.7, антеанальное 49.4, наибольшая высота
тела 18.4, длина хвостового стебля 4.6, высота хво-
стового стебля 4.6, длина основания D1 21.3, дли-
на основания D2 32.2, длина основания А 40.2,
длина D1 10.3, длина D2 10.9, длина А 11.5, длина
Р 39.1, длина V 13.8, расстояние D1–D2 0, длина
головы 27.6, заглазничное расстояние 11.5, высота
головы у затылка 18.4, ширина головы 21.8, диа-
метр глаза 6.9, межглазничное пространство 6.9,
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длина верхней челюсти 13.6, длина жаберной ще-
ли 14.5, ширина межжаберного промежутка 10.4.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Встречается повсемест-
но в оз. Байкал и районе истока р. Ангара до пос.
Никола. Наиболее обилен в южной части озера.

Б и о л о г и я. Придонно-пелагический вид,
большую часть суток проводит сидя на дне и
только 30% времени плавает в придонных слоях
воды. В нагульный период распространён на глу-
бинах 20–350 м. Во время нереста мигрирует в ли-
тораль озера, где происходит откладка и прикреп-
ление икры на нижнюю сторону камней. Средние
длина и масса производителей: самки – 104 ± 0.5 мм
и 13.4 ± 0.2 г; самцы – 115.7 ± 0.5 мм и 21.1 ± 0.4 г;
плодовитость 1400–2200, в среднем 1850 ± 30 ик-
ринок; диаметр икры 1.60–1.85 мм (Сиделева и др.,
1990). Желтокрылка в отличие от других коттоид-
ных рыб оз. Байкал имеет три нерестовых генера-
ции, которые различаются размерами производи-
телей, глубинами и сроками нереста (март, май и
август). Генетические различия между генераци-
ями не выявлены (Скулин и др., 1995). Личинки
пелагические, обитают в поверхностных слоях
воды, вблизи берегов.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Основные
признаки, отличающие C. grewingkii от других ви-
дов рода Cottocomephorus, это пятнистая окраска те-
ла и близкое расположение спинных плавников.

Cottocomephorus inermis 
(Jakowlew, 1890) – длиннокрылка

(рис. 5, 6)
Cottus inermis: Яковлев, 1890. С. 52 (р. Ангара,

г. Иркутск).
Centridermichtys grewingki (sic) var. comephoroides:

Грацианов, 1902. С. 23.
Cottocomephorus comephoroides (non Berg, 1900):

Световидов, 1935. С. 55.
Cottocomephorus inermis: Талиев, 1955. С. 292;

Сиделева, 1982. С. 29.
Д и а г н о з. Глаза большие, межглазничное

пространство узкое, меньше диаметра глаза; все
плавники однотонные, не имеют поперечных по-
лос; межлучевые перегородки тонкие и прозрач-
ные; первый спинной плавник высокий, немного
выше второго спинного плавника; антедорсальное
расстояние короткое, потому что первый спинной

Рис. 5. Cottocomephorus inermis ZIN 42523, SL 148.8 мм.

Рис. 6. Cottocomephorus inermis ZIN 6350, SL 179 мм.
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плавник расположен близко к передней части те-
ла; в конце туловищного сенсорного канала при-
сутствует несколько автономных сегментов.

О с н о в н ы е  с ч ё т н ы е  п р и з н а к и: D1 9, D2
18, A 22, P 21, V 5 (Яковлев, 1890, первоописание).

Н е о т и п: D1 8, D2 18, A 23, С 33 (12 основных
лучей, 21 дополнительный), vert. 41 (туловищных –
13, хвостовых – 28), плевральных рёбер три пары.

П е р е о п и с а н и е. Для описания C. inermis ис-
пользован экземпляр ZIN 42523, поскольку нео-
тип ZIN 6350 находится в не очень хорошем со-
стоянии.

Тело удлинённое, сжатое с боков. Кожа голая,
костные шипики отсутствуют. Кожные выросты
на поверхности мозговой коробки отсутствуют.
Хвостовой стебель очень короткий, его длина
сходна с высотой и 15 раз содержится в SL – это
самый короткий хвостовой стебель у представи-
телей Cottocomephorus. Голова большая, помеща-
ется около трёх раз в SL, сужена с боков, её шири-
на в 2.0–2.5 раза меньше длины. Челюсти сход-
ной длины, верхняя челюсть более массивная
(13% SL). Зубы на челюстях крупные, клиновид-
ной формы, в центре нижней и верхней челюстей
зубы расположены в три–четыре ряда, по краям –
в два, наиболее крупные зубы находятся в наруж-
ном ряду обеих челюстей; на сошнике зубы круп-
нее, чем на челюстях, сидят густо и образуют два
правильных ряда. Рот средних размеров, угол рта
доходит до вертикали середины глаза. Глаза боль-
шие, продольный диаметр глаза содержится око-
ло четырёх раз в длине головы. Межглазничное
пространство узкое, в 1.5 раза меньше диаметра
глаза. На предкрышке три шипа: верхний шип
короткий, два других в виде бугорков, все шипы
скрыты в коже. Передние ноздри имеют вид ма-
леньких коротких трубочек; задние ноздри в виде
овальных пор. Жаберная щель большая, всего в
1.4 раза меньше длины головы; межжаберный
промежуток очень узкий (2.2% длины головы).
Жаберные тычинки (12 шт.) на первой жаберной
дуге сидят редко, сверху и боков покрыты мелки-
ми шипиками.

Все плавники у C. inermis однотонные, не име-
ют поперечных полос, межлучевые перегородки
тонкие и прозрачные. Спинные плавники разде-
лены узким (около 3% SL) промежутком. Первый
спинной плавник высокий, его наиболее длин-
ные лучи немного больше, чем во втором спин-
ном плавнике. Первый спинной плавник у C. in-
ermis расположен близко к передней части тела,
поэтому этот вид имеет самое короткое среди Cot-
tocomephorus антедорсальное расстояние (27% SL).
Во втором спинном плавнике самые длинные лу-
чи меньше, чем в D1 (12.8 против 14.2% SL).
Анальный плавник длинный, его основание
больше такового второго спинного плавника;
анальный плавник начинается за анальным от-

верстием и оканчивается на одной вертикали с
D2. Грудной плавник очень длинный, доходит до
вертикали девятого луча второго спинного плавни-
ка. Брюшной плавник короткий, далеко (83% дли-
ны V) не доходит до анального отверстия. Хвосто-
вой плавник имеет посередине глубокую выемку.

О с е в о й  с к е л е т. Всего у неотипа 41 позво-
нок, из них туловищных – 13, хвостовых – 28,
плевральных рёбер три пары. Между птеригио-
форами D1 и D2 имеются три свободных interneu-
ralia. Гипуральная пластинка только на конце
разделена короткой и узкой щелью.

С е й с м о с е н с о р н а я  с и с т е м а C. inermis
имеет строение, сходное с таковым у C. grewingkii.
Отличия состоят в наличии широкого расстоя-
ния между порами в месте разрыва в предкры-
шечно-нижнечелюстном канале, а также в на-
личии нескольких сегментов в конце туловищ-
ного канала. Туловищный канал короткий,
оканчивается на вертикали 2-го луча первого
спинного плавника и содержит семь пор, вме-
сте с сегментами 7 + 2 + 2 + 2 + 2 = 15 пор. Сег-
менты доходят до 6-го луча первого спинного
плавника.

И з м е р е н и я, в % SL: антедорсальное рассто-
яние 27.5, антеанальное 52.0, наибольшая высота
тела 15.6, длина хвостового стебля 3.6, высота хво-
стового стебля 3.4, длина основания D1 16.2, дли-
на основания D2 34.1, длина основания А 38.0,
длина D1 14.2, длина D2 12.8, длина А 11.2, длина
Р 42.0, длина V 16.2, расстояние D1–D2 2.8, длина
головы 30.7, заглазничное расстояние 8.9, высота
головы у затылка 15.5, ширина головы 15.6, диа-
метр глаза 7.8, межглазничное пространство 4.2,
длина верхней челюсти 13.4, длина жаберной ще-
ли 14.5, ширина межжаберного промежутка 3.7.

О к р а с к а C. inermis сходна с прибрежными
пелагическими видами рыб: тёмная спина, свет-
лые с лиловым оттенком бока. В нерестовый пе-
риод у самца появляется брачная окраска, кож-
ные покровы и плавники темнеют и становятся
почти чёрными с лёгким лиловым оттенком. На
нижней стороне грудных плавников у самцов по-
являются эпителиальные бугорки. Плавики од-
нотонные, поперечных полос не имеют.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Эндемик оз. Байкал,
обитает на глубинах 50–500 м, наиболее часто
встречается в северной части озера. До постройки
плотины Иркутской ГЭС в 1956 г. встречался в
р. Ангара в районе Иркутска (65 км от оз. Байкал). В
настоящее время ареал этого вида сократился, так
как в Иркутское водохранилище, которое прости-
рается от Байкала до Иркутска, C. inermis не захо-
дит, известен только в районе истока р. Ангара.

Б и о л о г и я. Ведёт придонно-пелагический
образ жизни, около половины времени суток
проводит на дне, другую половину плавает в слое
воды в нескольких метрах от дна. Максимальная
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длина тела 220 мм, средняя длина половозрелых
самцов 175–181 мм, самок – 140–167 мм (Коря-
ков, 1972). Нерест проходит в марте–апреле, подо
льдом на глубинах 30–40 м. Плодовитость 2500–
3500 икринок, диаметр икры 1.4–1.5 мм. Личинки
после вылупления имеют длину 11.2–13.5 мм и ве-
дут пелагический образ жизни.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Основным
признаком, по которому C. inermis отличается от
других видов рода Cottocomephorus, является от-
сутствие на грудных и других плавниках тёмных по-
перечных полос, а также комплекс характеристик,
включающих большие глаза, узкое межглазнич-
ное пространство, высокий D1, короткий хвосто-
вой стебель.

Cottocomephorus comephoroides (Berg, 1900) – 
длиннокрылая широколобка

(рис. 7, 8)
Cottus comephoroides: Берг, 1900. С. 338.
Cottocomephorus comephoroides: Pellegrin, 1906. Р. 91.
Cottocomephorus grewingki (sic, non Dybowski,

1874): Berg, 1907. Р. 61.

Cottocomephorus comephoroides: Световидов, 1935.
С. 55; Талиев, 1935. С. 65; Берг, 1949. С. 1174; Bog-
danov, 2019. С. 223.

Cottocomephorus inermis (non Yakovlev, 1890): Та-
лиев, 1955. С. 292; Сиделева, 1982. С. 29.

Д и а г н о з. Длинный и узкий хвостовой сте-
бель, его длина в 2.5 раза больше высоты; глаза
большие, диаметр глаза содержится примерно че-
тыре раза в длине головы; межглазничное про-
странство узкое, меньше диаметра глаза; рот сред-
них размеров, угол рта доходит до вертикали сере-
дины глаза; между спинными плавниками имеется
широкий (до 10% SL) промежуток; D1 короткий,
длина его основания в пределах 12% SL, первый
плавник высокий, по длине лучей сопоставим со
вторым спинным плавником; на грудных плавни-
ках имеются тёмные поперечные полосы.

О с н о в н ы е  с ч ё т н ы е  п р и з н а к и: D1 7–8,
D2 18, A 21, Р 19–21, V 5 (Берг, 1900, первоописа-
ние).

Синтип ZIN 11531: D1 7, D2 17, A 20, P 20, C 37
(14 основных лучей, 13 дополнительных), V 5, vert.
39 (12 туловищных, 27 хвостовых), плевральных
рёбер три пары.

Рис. 7. Cottocomephorus comephoroides BMNH 1905.12.4.18 (© The Trustees of the Natural History Museum, London). Мас-
штаб: 1 см.

Рис. 8. Cottocomephorus comephoroides ZIN 11531, SL 119.6 мм.
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Синтип BMNH 1905.12.4.18: D1 9, D2 18, A 21, C 35
(13 основных лучей, 12 дополнительных), vert. 41
(13 туловищных, 28 хвостовых), плевральных рё-
бер две пары.

П е р е о п и с а н и е. Тело удлинённое, сжатое с
боков; кожа голая, костные шипики отсутству-
ют или очень мелкие, едва заметные. Хвостовой
стебель хорошо выражен, его длина составляет
~10% SL, высота в 2.5 раза меньше длины. Голова
сужена с боков, её ширина в 1.8 раза меньше дли-
ны. В передней части головы имеется выступаю-
щий этмоидальный бугорок. Поверхность головы
гладкая, кожные выросты отсутствуют. Глаза боль-
шие (8% SL), овальной формы, диаметр глаза со-
ставляет 26% длины головы. Межглазничное про-
странство узкое, в 1.3 раза меньше диаметра глаза.
Рот большой (46% длины головы), угол рта захо-
дит за вертикаль середины глаза; челюсти разной
длины, нижняя челюсть немного выдаётся впе-
рёд; на середине верхней челюсти зубы образуют
четыре ряда, на её краях – два; на нижней челю-
сти, так же как на верхней, зубы в центральной
части зубной пластинки образуют четыре ряда, и
по два на краях; на сошнике зубы сходного разме-
ра и формы с таковыми на челюстях и образуют
два–три ряда. На praeoperculum верхние шипы
отсутствуют, два нижних шипа маленькие, на-
правлены в разные стороны. Передние ноздри
имеют вид коротких и широких трубочек, пиг-
ментированных у основания; задние ноздри в ви-
де небольших щелевидных пор. Жаберная щель
широкая, её длина составляет ~45% длины головы;
межжаберный промежуток очень узкий (<1% SL),
он в 17 раз меньше длины жаберной щели.

Спинные плавники разделены широким про-
межутком (~10% SL) – это самый широкий про-
межуток среди видов рода Cottocomephorus; пер-
вый спинной плавник короткий, длина его осно-
вания составляет всего 12.4% SL, что в 1.3–1.4
раза меньше, чем у C. inermis и C. alexandrae. Пер-
вый спинной плавник у C. comephoroides высокий,
длина его наиболее длинных лучей равна таковой
в D2. Второй спинной плавник длиннее анально-
го, у других видов рода Cottocomephorus длина ос-
нования D2 равна или меньше таковой анального.
Грудной плавник длинный (~37% SL), он доходит
до 8–9-го луча D2. Брюшной плавник самый корот-
кий (11% SL), до анального отверстия он не доходит
на расстояние, равное 84% длины V. Размеры груд-
ного и брюшного плавников у C. comephoroides
меньше, чем у других видов этого рода.

О с е в о й  с к е л е т C. comephoroides по своему
строению сходен с таковым C. grewingkii, отличия
в пределах внутривидовой изменчивости. У син-
типа ZIN 11531 общее число позвонков 39, из них
12 туловищных и 27 хвостовых, плевральных рё-
бер три пары. У синтипа BMNH 1905.12.4.18 в осе-
вом скелете 41 позвонок, из них 13 туловищных и

28 хвостовых, плевральных рёбер две пары. Меж-
ду птеригиофорами D1 и D2 имеются четыре и три
свободных interneurale.

С е й с м о с е н с о р н а я  с и с т е м а сходна с та-
ковой C. grewingkii. К видовым особенностям
строения системы у C. comephoroides можно отне-
сти: два длинных кожных канальца в конце пе-
реднего автономного сегмента подглазничного
канала; наличие дополнительной пятой поры в
нижнечелюстной части предкрышечно-нижне-
челюстного канала. Туловищный канал оканчи-
вается двумя–четырьмя автономными сегмента-
ми, основная часть канала достигает вертикали 5-
го луча первого спинного плавника, имеет десять
пор, вместе с сегментами 14 (10 + 2 + 2) пор.

И з м е р е н и я, в % SL: антедорсальное рассто-
яние 49.5, антеанальное расстояние 76.5, макси-
мальная высота тела 18.1, длина хвостового стебля
9.7, высота хвостового стебля 3.9, длина основа-
ния D1 12.4, длина основания D2 35.6, длина ос-
нования А 32.0, длина D1 11.2, длина D2 12.9, дли-
на А 13.0, длина Р 36.8, длина V 11.0, расстояние
между D1 и D2 9.6, длина головы 30.8, заглазнич-
ное расстояние 14.3, высота головы у затылка 17.1,
ширина головы 16.6, диаметр глаза 8.1, длина ры-
ла 9.0, межглазничное пространство 6.0, длина
верхней челюсти 14.2, длина межжаберного про-
межутка 0.8, длина жаберной щели 13.7.

О к р а с к а. Туловище и верхняя часть головы
тёмные, бока серебристые с лиловым оттенком.
Глаза большие, слегка выпуклые, синего цвета.
На грудных плавниках имеются хорошо выра-
женные поперечные тёмные полосы.

Б и о л о г и я этого вида слабо изучена. В доку-
ментальном фильме о Байкале (Режиссер Алек-
сандр Бирюк. “Вот плывет бычок…”. Москва:
Медиа-проект, 2007), съёмки которого проходи-
ли в августе в районе прол. Малое море, на глуби-
не 37.5 м обнаружено гнездо этого вида, охраняе-
мое самцом, что свидетельствует о времени нере-
ста C. comephoroides.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. C. comepho-
roides по окраске, размерам, наличию больших
глаз похож на C. inermis, от которого его легко от-
личить по присутствию на грудных плавниках
тёмных поперечных полос. Из других признаков
C. comephoroides отличает наличие широкого про-
межутка между спинными плавниками, длинного
хвостового стебля, узкого межжаберного проме-
жутка.

Cottocomephorus alexandrae Taliev, 
1935 – широколобка Александры

(рис. 9, 10)
Cottocomephorus grewingki alexandrae: Талиев,

1935. С. 59 (Южный Байкал, Маритуй).
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Cottocomephorus grewingki (sic, non Dybowski,
1874): Берг, 1949. С. 1173; Сиделева, 1982. С. 28;
Bogdanov, 2019. Р. 231.

Cottocomephorus alexandrae: Sideleva, 2001. Р. 58,
2003. Р. 164; Богуцкая, Насека, 2004. С. 192; Сиде-
лева, 2020. С. 61.

Д и а г н о з. Хвостовой стебель короткий и уз-
кий, его высота в 1.5 раза меньше длины; под
грудными плавниками и на боках туловища до
вертикали первого луча D2 имеются многочис-
ленные мелкие и острые костные шипики. Глаза
маленькие (5% SL), круглой формы, поперечный
диаметр глаза почти равен продольному; межглаз-
ничное пространство широкое, в 1.2 раза больше
продольного диаметра глаза. Первый спинной
плавник высокий, длина его лучей равна или боль-
ше таковой, чем у D2; между D1 и D2 имеется узкий
(2.5% SL) промежуток; на грудном плавнике при-
сутствует пять–шесть тёмных поперечных полос,
на всех других плавниках полосы отсутствуют.

О с н о в н ы е  с ч ё т н ы е  п р и з н а к и: D1 8–10
(в среднем 9), D2 17–19 (18), A 20–22 (21), P 18–21,
V 1–4 (Талиев, 1935, первоописание).

Экземпляр ZIN 33812: D1 8, D2 17, A 20; vert. 38
(13 туловищных, 25 хвостовых), плевральных рё-
бер две пары.

П е р е о п и с а н и е. Экземпляры Cottocomepho-
rus grewingkii var. alexandrae, указанные в перво-
описании (Талиев, 1935), не обнаружены. В ихтио-
логической коллекции ЗИН РАН хранятся образцы
с определениями Талиева (рис. 9), эти экземпляры
использованы для переописания C. alexandrae.

Тело удлинённое, суженное с боков. Хвосто-
вой стебель сравнительно короткий, его длина
составляет ~ 6% SL; высота стебля в 1.5 раза мень-
ше длины. Кожа на туловище тонкая, под груд-
ными плавниками и на боках туловища до верти-
кали первого луча D2 имеются многочисленные
мелкие и острые костные шипики. Голова боль-
шая (27–29% SL), сужена с боков, у половозрелых
самок её ширина в 1.8 раза меньше длины, у поло-
возрелых самцов – в 1.3 раза. В период нереста

Рис. 9. Cottocomephorus alexandrae ZIN 33812 и этикетка с определением Д.Н. Талиева. Масштаб: 1 см.

Рис. 10. Cottocomephorus alexandrae ZIN 33812, SL 123.6 мм.
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самцы значительно крупнее самок (средняя SL
142 против 124 мм). Рот небольшой, оканчивается
на вертикали передней трети глаза. Челюсти сход-
ной длины, зубы мелкие, конической формы,
одинаковые по форме и размерам, на нижней и
верхней челюстях образуют четыре неправильных
ряда; зубы на сошнике сходны с таковыми на че-
люстях и образуют два–три ряда, во внешнем ря-
ду зубы крупнее, чем во внутреннем. На предкрыш-
ке вооружение слабо развито, передний шип ма-
ленький, острый, направлен назад, остальные три
нижних шипа имеют вид едва заметных бугор-
ков, все шипы скрыты в коже. Глаза маленькие
(~5% SL), округлой формы, поперечный диаметр
глаза почти равен продольному, который содер-
жится пять раз в длине головы. Межглазничное
пространство широкое, в 1.2 раза больше про-
дольного диаметра глаза. Передние ноздри в виде
очень коротких прямых, непигментированных
трубочек; задние ноздри имеют вид пор. Жабер-
ная щель широкая, в 1.8 раза меньше длины головы;
межжаберный промежуток очень узкий (4.2% SL).
Жаберных тычинок на первой жаберной дуге 15,
они короткие, без шипиков и имеют округлую
вершину.

Все плавники, кроме грудных, не имеют попе-
речных полос. На грудном плавнике C. alexandrae
обычно присутствует пять–шесть тёмных попе-
речных полос. Спинные плавники разделены не-
большим промежутком, составляющим 2.5% SL.
Первый спинной плавник высокий у неполо-
возрелых самцов и самок, длина его лучей равна
или немного превышает таковую у второго спин-
ного плавника; у половозрелых самцов в брачный
сезон лучи в D1 в 1.3 раза короче, чем в D2. Второй
спинной плавник немного (на 2.5%) короче
анального и далеко (7.5% SL) не доходит до осно-
вания лучей хвостового плавника. Анальный
плавник начинается сразу за анальным отверсти-
ем, на одной вертикали с первым лучом второго
спинного плавника, а заканчивается дальше, чем
D2. В анальном плавнике лучи длиннее, чем в D2.
Грудной плавник округлой формы, длинный, до-
ходит до вертикали пятого–шестого луча второго
спинного плавника. В нерестовый период у сам-
цов грудной плавник больше, чем у самок, так как
самцы в период охраны кладок икры аэрируют
воду, взмахивая грудными плавниками. Брюш-
ной плавник короткий (11.6% SL), далеко не дохо-
дит до анального отверстия, расстояние от конца V
до анального отверстия превышает длину лучей
плавника. Хвостовой плавник имеет посередине
глубокую выемку.

О с е в о й  с к е л е т. Общее число позвонков
38–40: 13 туловищных, 25–27 хвостовых. Плев-
ральных рёбер две–три пары. Между D1 и D2 на-
ходятся три свободных interneuralia. Гипуральная
пластинка на 2/3 разделена длинной, хорошо за-
метной щелью. Этот признак варьирующий, щель

может быть едва заметной или доходить до середи-
ны пластинки.

С е й с м о с е н с о р н а я  с и с т е м а C. alexandrae
устроена по типу, характерному для других пред-
ставителей рода Cottocomephorus. К видовым осо-
бенностям строения системы следует отнести на-
личие сравнительно крупных, хорошо различимых
на коже головы пор; присутствие двух разрывов в
подглазничном канале; короткий туловищный
канал, имеющий в конце два–три сегмента, основ-
ная часть канала имеет восемь–десять пор и дохо-
дит до вертикали 3–5-го луча D1, вместе с сегмента-
ми канал оканчивается на уровне предпоследнего
луча D1 и содержит 14 (8 + 2 + 2 + 2) пор.

И з м е р е н и я, в % SL: антедорсальное рассто-
яние 33.1, антеанальное расстояние 55.6, макси-
мальная высота тела 17.7, длина хвостового стебля
6.0, высота хвостового стебля 4.0, длина основа-
ния D1 17.7, длина основания D2 34.7, длина осно-
вания А 37.1, длина D1 9.7, длина D2 9.7, длина А
11.0, длина Р 35.5, длина V 11.6, расстояние между
D1 и D2 2.6, длина головы 26.6, заглазничное рас-
стояние 11.3, высота головы у затылка 16.9, шири-
на головы 14.5, диаметр глаза 5.2, межглазничное
пространство 6.2, длина верхней челюсти 13.2,
длина межжаберного промежутка 4.2, длина жа-
берной щели 12.0.

О к р а с к а. Спина и верхняя часть головы тём-
ные, без пятен; брюшная часть и бока перламут-
рово-серебристые. Плавники зеленовато-бурые,
обычно с тонкими межлучевыми перегородками;
у самок и молодых особей на грудных плавниках
слабые размытые поперечные полосы (не более
шести) буровато-фиолетового оттенка (Талиев,
1935). В период размножения верхняя часть тела у
самцов чернеет, окраска боков тела начинает от-
ливать розово-лиловыми оттенками. В грудных
плавниках межлучевые перегородки грубеют и на
внутренней стороне лучей грудного плавника появ-
ляются эпителиальные бугорки (Талиев, 1955). В
отличие от желтокрылки эти плавники не желте-
ют, а приобретают коричневатый оттенок. У са-
мок в период размножения бока тела также при-
обретают розово-лиловый оттенок.

Длина самцов до 170 мм, самок – до 160 мм; в
уловах обычно присутствуют особи длиной 120–
130 мм.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Встречается на всей ак-
ватории оз. Байкал, наиболее многочисленный в
южной части озера, в прол. Малое море и на Се-
ленгинском мелководье.

Б и о л о г и я Cottocomephorus alexandrae изучена
слабо, так как таксономический статус этой фор-
мы долгое время оставался спорным. Нерест про-
ходит в марте–апреле на глубинах 30–40 м. В на-
гульный период вид обитает на глубинах 20–400 м.
Пищу этого вида составляет мезозоопланктон
(55.5% массы), молодь Cottocomephorus (19.5%),
макропланктон (13.9%) и донные амфиподы
(11.1%) (Талиев, 1955).
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С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. По окраске
(тёмная спина и светлые бока) и размерам тела
C. alexandrae имеет сходство с C. inermis, по нали-
чию тёмных полос на грудных плавниках он по-
хож на C. comephoroides. Основными признаками,
по которым C. alexandrae отличается от других видов
рода Cottocomephorus, являются маленькие глаза и
широкий (больше диаметра глаза) межглазничный
промежуток, а также высокие первый спинной и
анальный плавники.

Кладистический анализ

Обнаруженное расхождение признаков у ти-
повых экземпляров видов рода Cottocomephorus

использовано для построения таксонпризнако-
вой матрицы (табл. 1).

В этой таблице представлены 14 информатив-
ных закодированных признаков каждого из четы-
рёх видов рода Cottocomephorus, а также вида Leo-
cottus kesslerii (Dybowski, 1874). L. kesslerii выбран в
качестве внешнего вида, он не входит в исследуе-
мую совокупность видов, но близок им филоге-
нетически (Kontula et al., 2003; Goto et al., 2015).
Этот вид ведёт донный образ жизни, при этом
имеет пелагические личинки. Состояние призна-
ков, которые присущи L. kesslerii, интерпретиру-
ется как примитивное (в таблице обозначены
“0”). При анализе таксонпризнаковой матрицы
все использованные признаки считали, как име-
ющие равный вес. В результате кладистического
анализа получено единственное наиболее парси-
мониальное дерево длиной 15 с индексами Ci 93,
Ri 85 (рис. 11). В полученной кладограмме типо-
вой вид рода Cottocomephorus grewingkii образует
самостоятельную кладу, не обладающую собствен-
ными апоморфиями. Три других вида обособляют-
ся от С. grewingkii четырьмя признаками: наличи-
ем промежутка между спинными плавниками,
высоким первым спинным плавиком (выше или
равен D2), окраской тела как у пелагических рыб
(тёмная спина и светлые бока), укороченным ту-
ловищным сенсорным каналом. Для C. alexandrae
эти признаки являются апоморфиями, а для “кро-
новых” видов C. comephoroides и C. inermis – сина-
поморфиями. У этих видов имеются собственные
апоморфии: большие глаза и узкое, меньше диа-
метра глаза, межглазничное пространство. При-
знак отсутствие каких-либо поперечных полос на
грудных плавниках и их однотонная окраска –
апоморфия C. inermis.

Таблица 1. Таксонпризнаковая матрица Cottoidei (байкальский вид Leocottus kessleri использован в качестве
аутгруппы)

Примечание. 1. Спинные плавники соприкасаются друг с другом – 0, между спинными плавниками есть промежуток – 1.
2. Первый спинной плавник низкий, ниже D2 – 0; первый спинной плавик высокий – 1. 3. Грудной плавник имеет попереч-
ные полосы – 0, грудной плавник не имеет полос – 1. 4. Глаза маленькие – 0, глаза большие – 1. 5. Межглазничное простран-
ство широкое, больше диаметра глаза – 0; межглазничное пространство узкое, меньше диаметра глаза – 1. 6. Каналы сейсмо-
сенсорной системы соединены в единую систему – 0, каналы сейсмосенсорной системы прерывистые и не соединены в еди-
ную систему – 1. 7. Окраска туловища пятнистая – 0, окраска тела без пятен (тёмная спина и светлые бока) – 1. 8. Грудной
плавник короткий – 0, грудной плавник длинный – 1. 9. Хвостовой плавник закруглённый – 0, хвостовой плавник с выемкой – 1.
10. Жаберных тычинок на первой жаберной дуге мало – 0, жаберных тычинок много – 1. 11. Межжаберный промежуток ши-
рокий – 0, межжаберный промежуток узкий – 1. 12. Голова сжата в дорсовентральном направлении – 0, голова сжата с боков – 1.
13. Анальный плавник короче второго спинного – 0, анальный плавник длиннее второго спинного – 1. 14. Туловищный сен-
сорный канал удлинённый – 0, туловищный сенсорный канал укороченный – 1.

Вид
Признак

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14

Leocottus kesslerii 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Cottocomephorus grewingkii 0 0 0 0 0 1 0 1 1 1 1 1 0 1
C. alexandrae 1 1 0 0 0 1 1 1 1 1 1 1 1 1
C. comephoroides 1 1 0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0
C. inermis 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

Рис. 11. Кладограмма видов рода Cottocomephorus
(единственное наиболее парсимониальное дерево,
L = 15, Ci = 93, Ri = 85) на основе таксонпризнаковой
матрицы данных. Байкальский вид Leocottus kessleri
использован в качестве аутгруппы.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведено сравнительно-морфологическое

изучение типовых экземпляров и коллекционных
образцов уникальной группы эндемичных котто-
идных рыб рода Cottocomephorus из оз. Байкал.
Эти рыбы в ходе адаптивной радиации перешли
от донного к придонно-пелагическому образу
жизни, что совершенно не характерно для котто-
идных рыб из других водоёмов. Изучение внеш-
них морфологических признаков, строения сей-
смосенсорной системы и осевого скелета выявили в
роде наличие морфологической дифференциации
четырёх ранее описанных Дыбовским, Яковле-
вым, Бергом и Талиевым форм, имеющих уровень
самостоятельных видов: Cottocomephorus grewingkii,
C. alexandrae, C. comephoroides и C. inermis.

Для идентификации видов составлена табл. 2,
которая содержит наиболее важные диагностиче-
ские признаки каждого из изученных видов рода
Cottocomephorus.

Таким образом, в роде Cottocomephorus иденти-
фицируются четыре близкородственных вида, ко-
торые образуют две клады; первая представлена
C. grewingkii, вторая группа образована тремя ви-
дами (C. alexandrae, C. comephoroides, C. inermis) с
паттернами пелагических форм. Вид C. grewingkii
занимает сестринское положение по отношению
к остальным трём видам рода Cottocomephorus.
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Короткий, основа-
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PETHIA CHAKPIENSIS (CYPRINIDAE) − НОВЫЙ ВИД КАРПОВЫХ РЫБ 
ИЗ БАССЕЙНА РЕКИ ЧИНДУИН-ИРАВАДИ, МАНИПУР, ИНДИЯ#
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Pethia chakpiensis sp. nov. описана из реки Чакпи бассейна Чиндуин-Иравади, Манипур, Индия. Этот
новый вид характеризуется следующими признаками: наличием неполной боковой линии с четырьмя–
семью прободёнными чешуями; 21–24 чешуями в боковых рядах; 15 преанальными чешуями; рядом
дополнительных чешуек, который начинается выше и за 5-м рядом чешуй боковой линии; отсут-
ствием плечевого пятна; пятном на хвостовом стебле на чешуйках 17-го и 18-го боковых рядов и
продольной полосой по бокам тела.

Ключевые слова: Cyprinidae, Pethia, новый вид, Чиндуин, Индия.
DOI: 10.31857/S0042875223010150, EDN: CZZAYA
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ДИФЕРЕНЦИАЦИЯ АРКТИЧЕСКОГО ГОЛЬЦА SALVELINUS ALPINUS 
COMPLEX (SALMONIDAE) В ОЗЁРАХ ЛАМА И КАПЧУК (ТАЙМЫР) 

ПО ДАННЫМ ГЕНЕТИЧЕСКОГО АНАЛИЗА, ВНЕШНЕЙ 
МОРФОЛОГИИ И ФОРМЕ ОТОЛИТОВ#
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В крупных озёрах Лама и Капчук (Норило-Пясинская водная система, Таймыр), соединённых ре-
кой, на основе анализа 17 микросателлитных локусов выявили пять основных форм арктического
гольца Salvelinus alpinus. Три из них представлены сестринскими парами, таким образом, идентифи-
цировали восемь репродуктивно изолированных форм. Неполовозрелые особи разных форм плохо
различаются по внешней морфологии. Для морфологической идентификации пяти основных форм
использовали многомерные анализы морфометрических параметров тела, индексов формы отоли-
тов и вейвлет-коэффициентов, описывающих контуры отолитов. Все использованные методы по-
казали, что пучеглазка значительно отличается от остальных форм. Взаимоотношения между че-
тырьмя другими формами различны в зависимости от использованного метода. Кроме этого разли-
чаются данные, полученные на основе анализа формы левых и правых отолитов. Линейный
дискриминантный анализ показал, что общая правильная джекнайф-классификация форм по мор-
фометрическим индексам составляет 55.9%, а по форме левых и правых отолитов, оценённой по-
средством вейвлет-преобразования, – 56.1 и 61.4%. Значительное морфологическое сходство между
формами может быть объяснено их параллельной эволюцией в условиях ограниченного числа до-
ступных трофических ниш.

Ключевые слова: арктический голец, Salvelinus alpinus, дифференциация, микросателлиты, морфоло-
гия, форма отолитов, озёра Лама и Капчук, Таймыр.
DOI: 10.31857/S0042875223010113, EDN: CZMZSP
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ИЗМЕНЧИВОСТЬ ДЕГЕНЕРАЦИИ ГЛАЗ ПЕЩЕРНОГО 
КАРПА SINOCYCLOCHEILUS BICORNUTUS (CYPRINIDAE) 
ИЗ ПРОВИНЦИИ ГУЙЧЖОУ, ЮГО-ЗАПАДНЫЙ КИТАЙ#
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Sinocyclocheilus bicornutus − пещерный вид карповых рыб, встречающихся в провинции Гуйчжоу,
Юго-Западный Китай. Характеризуется маленькими глазами, его близкие родственники также яв-
ляются малоглазыми и обитают исключительно в пещерах. На основе анализа 114 образцов, собран-
ных в 2015–2017 гг. в одной освещённой и двух тёмных пещерах на высоте около 1350 м, выявили
внутривидовую изменчивость дегенерации глаз рыб. В каждой пещере одновременно присутство-
вали особи трёх морфотипов: узкоглазые, с рудиментарными глазами и безглазые. Относительный
размер глаз в освещённой пещере тесно коррелировал со стандартной длиной SL, в то время как
корреляция между относительным размером глаз и SL в тёмных пещерах была слабо выражена, что
связано с увеличением доли сильно дегенеративных морфотипов глаз. Это означает, что в темноте
происходит задержка развития, которая сохраняется и на более взрослых стадиях равития. Измен-
чивые популяции S. bicornutus с редуцированным зрением представляют собой интересную модель
для анализа участия потенциальных эпигенетических механизмов в регрессивной эволюции пе-
щерных рыб.

Ключевые слова: пещерная рыба, регрессивная эволюция, фенотипическая изменчивость, эпигенетика.
DOI: 10.31857/S0042875223010204, EDN: DANIUX
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СЕЗОННОЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЕ И РАЗМЕРНЫЙ СОСТАВ 
ШИРОКОЛОБОГО ШЛЕМОНОСЦА GYMNOCANTHUS DETRISUS 

(COTTIDAE) У МАТЕРИКОВОГО ПОБЕРЕЖЬЯ 
РОССИЙСКИХ ВОД ЯПОНСКОГО МОРЯ
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Широколобый шлемоносец Gymnocanthus detrisus у материкового побережья российских вод Япон-
ского моря встречается на глубинах 17–595 м при температуре –1.1…+13.2°C. В тёплый период кон-
центрируется в средней и нижней частях шельфа, в основном при температуре 1.2–2.0°C, в холод-
ный – в нижней части шельфа и верхнем отделе материкового склона при 0.6–1.4°C. Северную ак-
ваторию (воды Татарского пролива) интенсивно использует лишь в тёплое время года. Основные
скопления образует на юге (зал. Петра Великого) и на участках центральной части района исследо-
ваний. Молодь более эвритермна, чем взрослые особи, и больше последних во все сезоны тяготеет
к шельфовой зоне, где температурный режим менее стабилен, чем на материковом склоне.

Ключевые слова: широколобый шлемоносец Gymnocanthus detrisus, распределение, плотность, темпе-
ратура, глубина, размеры, Японское море.
DOI: 10.31857/S0042875223010101, EDN: CZGAOM

Широколобый шлемоносец Gymnocanthus de-
trisus – широкобореальный приазиатский вид,
распространённый в Японском, Охотском и Бе-
ринговом морях, а также у тихоокеанского побере-
жья Камчатки, Курильских островов и о-ва Хок-
кайдо (Линдберг, Красюкова, 1987; Amaoka et al.,
1995; Новиков и др., 2002; Mecklenburg et al., 2002;
Федоров и др., 2003; Соколовский и др., 2007; Па-
рин и др., 2014). Он относится к массовым пред-
ставителям семейства рогатковых (Cottidae), яв-
ляясь перспективным объектом промысла (Токра-
нов, 1988, 2017; Борец, 1997; Токранов, Орлов, 2012;
Матвеев, Терентьев, 2016; Матвеев, Стокоз, 2019).
У материкового побережья российских вод Япон-
ского моря широколобый шлемоносец – один из
лидеров по величине запасов (Вдовин и др., 2004;
Калчугин и др., 2016).

Широколобый шлемоносец – зимненерестую-
щий вид (Токранов, 1981, 1988; Соколовский и др.,
2007). Личинки вылупляются весной, к июню дли-
на молоди при переходе от пелагической личи-
ночной к бентической мальковой стадии в Япон-
ском море составляет ~2 см (Соколовский, Соко-
ловская, 1997). Отдельные самцы созревают в

возрасте 3+ при длине ~18 см, основная масса
рыб обоих полов – в возрасте 4+ при длине >20 см
(Панченко, 2009, 2012).

Сведения о распределении широколобого шле-
моносца в Японском море остаются большей ча-
стью неполными и отрывочными. Подробные ис-
следования горизонтального и вертикального рас-
пределения вида проводили здесь лишь в летний
период в акватории Приморья, подразделяемой
на воды Южного (зал. Петра Великого) и Север-
ного (от м. Поворотный до м. Золотой) Приморья
(Панченко, 2009). Появившиеся к настоящему
времени данные по летнему сезону дают возмож-
ность не только дополнить и уточнить сведения
по двум указанным районам, но и рассмотреть рас-
пределение этого вида в северной области – у ма-
терикового побережья Татарского пролива. Имею-
щиеся же сведения по остальным сезонам позволя-
ют рассмотреть цикл перемещений широколобого
шлемоносца у материкового побережья россий-
ских вод Японского моря в течение года.

Цель работы – проанализировать закономер-
ности сезонного батиметрического и простран-

УДК 597.58.591.5
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ственного распределения широколобого шлемо-
носца на разных стадиях онтогенеза после пере-
хода к донному образу жизни у материкового
побережья российских вод Японского моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Работа основана на материале донных трало-
вых съёмок, проведённых ТИНРО в марте–янва-
ре 1983−2017 гг. Исследованиями охвачена прак-
тически вся акватория российских вод Японского
моря у материкового побережья: от устья р. Ту-
манная (42°18′ с.ш., 130°42′ в.д.) на юге до травер-
за м. Южный (51°41′ с.ш., 141°06′ в.д.) на севере
(рис. 1). Всего выполнено 9104 тралений (из них
4441 с измерением температуры придонного слоя

воды) донными тралами с мягким грунтропом
разных конструкций на глубинах 2−935 м со ско-
ростью 1.8–3.5 (в среднем 2.6) узла.

Для получения сравнимых результатов уловы
широколобого шлемоносца в каждом трале пере-
считывали на плотность по формуле: P = B/S, где
P – плотность (удельная численность), экз/км2;
B – улов, экз.; S – площадь траления, км2; коэф-
фициенты уловистости при пересчёте не вводили.
Частоту встречаемости определяли как отноше-
ние числа результативных тралений к их общему
числу в определенном батиметрическом интерва-
ле и выражали в процентах.

У рыб измеряли полную длину (TL), которая у
широколобого шлемоносца соответствует длине
тела по Смитту (FL). Размерный состав охаракте-

Рис. 1. Сезонное распределение широколобого шлемоносца Gymnocanthus detrisus по акватории у материкового побе-

режья российских вод Японского моря: а – зима, б – весна, в – лето, г – осень; ( ) – граница акватории кутовой части

Татарского пролива у материкового побережья.
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ризован по результатам промеров 72184 экз. При
анализе размерного состава в связи с его различи-
ями по участкам акватории было выделено в на-
правлении с юга на север четыре района: 1 – от
устья р. Туманная до м. Поворотный (зал. Петра
Великого), 2 – от м. Поворотный до м. Белкина,
3 – от м. Белкина до м. Золотой, 4 – от м. Золотой
до м. Южный (рис. 1). Зависимость массы рыб от
их длины проанализирована для конца апреля–
начала октября у 378 особей из районов 1, 2, 3 и
южной части 4-го.

При анализе сезонного распределения деле-
ние на гидрологические сезоны основывали на
классификации Зуенко (1994), согласно которой
зимний период включает январь–февраль, весен-
ний – март–апрель, летний – июнь–сентябрь,
осенний – ноябрь–декабрь; май является пере-
ходным месяцем между весенним и летним сезо-
нами, октябрь – между летним и осенним. Между
тем в марте широколобый шлемоносец, по на-
шим данным, остаётся ещё в местах зимовки, а в де-
кабре его распределение бывает сходным с осенним
лишь в начальный период. Это вполне законо-
мерно, так как в декабре деятельный слой Япон-
ского моря уже охлаждён до близких к зимним
месяцам значений, а максимальное его охлажде-
ние происходит, как правило, в феврале–марте
(Лучин, 2007). В итоге мы приняли следующую
хронологию сезонной ритмики распределения
широколобого шлемоносца: зима – II декада де-
кабря–март, весна – апрель–май, лето – июнь–
сентябрь, осень – октябрь–I декада декабря.

Анализ пространственного распределения про-
ведён для каждого сезона с использованием про-
граммного пакета Surfer. Число тралений (общее
и с измерением температуры придонного слоя во-
ды) в районе обитания широколобого шлемонос-
ца в разные сезоны по диапазонам глубин и число
изученных особей приведены в таблице.

РЕЗУЛЬТАТЫ
На юге материкового побережья российских

вод Японского моря, в зал. Петра Великого, ши-
роколобый шлемоносец распространён на пред-
почитаемых глубинах повсеместно, включая и
приграничные с Северной Кореей воды, при этом
уловы его здесь временами оказывались довольно
значительными (рис. 1).

В направлении на север, в кутовую часть Та-
тарского пролива, распространение широколо-
бого шлемоносца на глубинах обитания также
включало практически всю область вод у матери-
кового побережья (рис. 1), однако в полной мере
это касалось только летнего периода (рис. 1в).
Наименьший охват широколобым шлемоносцем
северного района прослеживался в зимний пери-
од (рис. 1а). В это время северная граница его рас-
пространения находилась ниже 50° с.ш., заметные
же уловы с продвижением в южном направлении
начали регистрировать только при приближении к
м. Золотой. В весенний (рис. 1б) и осенний (рис. 1г)
периоды распространение широколобого шлемо-
носца на север носило промежуточный между лет-

Число тралений – общее (N) и с измерением температуры придонного слоя воды (NT) – и число измеренных осо-
бей (n) широколобого шлемоносца Gymnocanthus detrisus у материкового побережья российских вод Японского
моря в разные сезоны 1983−2017 гг.

Глубины, 
м

Зима Весна Лето Осень

N NT n N NT n N NT n N NT n

<17 3 0 0 15 2 0 770 86 0 154 10 0
17–25 4 0 0 112 89 34 763 125 40 110 35 13
26–40 8 8 14 202 171 145 950 239 129 123 50 19
41–60 22 21 16 182 158 240 868 241 695 121 59 137
61–80 18 18 8 204 165 1807 884 339 12080 111 59 1542
81–100 26 24 8 145 124 2359 348 124 10972 68 39 1809
101–150 12 11 1 234 203 4385 317 165 9562 95 64 1782
151–200 15 14 29 141 107 3936 87 70 1838 82 59 796
201–250 22 19 693 179 154 6608 136 98 2324 83 57 986
251–300 25 23 798 87 67 1979 61 38 362 67 51 337
301–400 42 38 579 201 174 2395 115 87 34 93 69 255
401–500 33 32 133 156 138 206 85 67 0 70 55 37
501–600 25 24 16 126 111 43 52 50 0 41 30 3

>600 22 21 0 124 109 0 21 19 0 44 31 0
Всего 277 253 2295 2108 1772 24137 5457 1748 38036 1262 668 7716
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ним и зимним периодами характер. Соответствен-
но и концентрация его в используемой акватории у
материкового побережья Татарского пролива бы-
ла зимой гораздо меньшей, чем в остальные сезо-
ны, в особенности летом.

Южнее м. Золотой сезонные различия в рас-
пределении широколобого шлемоносца не были
столь выраженными, хотя площадь и локализа-
ция скоплений несколько изменялись (рис. 1).
Как правило, в течение всего года области повы-
шенных концентраций отмечали в районе м. Бел-
кина, между м. Поворотный и зал. Ольги, а также
в зал. Петра Великого.

Размерный состав широколобого шлемоносца
в уловах на различных участках акватории в тече-
ние года существенно не изменялся. В целом от-
мечены особи TL 4–39 см (рис. 2). Доля облавли-
ваемой молоди до достижения TL ~ 10 см во всех
районах была невысока. Относительное количество
в уловах более крупных неполовозрелых рыб, к ко-
торым, как отмечено выше, однозначно относятся
особи TL ≤ 18 см, с увеличением размеров постепен-
но повышалось, однако повсеместно оставалось
меньшим, чем более крупных среднеразмерных рыб.

Большее, чем на остальных участках аквато-
рии, относительное количество молоди широко-
лобого шлемоносца отмечено на юге (зал. Петра
Великого – район 1) и на севере (у материкового по-
бережья Татарского пролива выше м. Золотой –
район 4) (рис. 2). Основная же масса рыб на этих
двух участках в уловах была представлена средне-
размерными экземплярами TL от 18 до 25–27 см.

Однако у особей большего размера предпочтения
районов отличались. В южном районе 1 доля осо-
бей TL > 27 см по сравнению с северным районом 4
неуклонно возрастала в каждом последующем
размерном классе, и максимальный размер отме-
ченных рыб оказался гораздо большим – 39 про-
тив 33 см. В связи с указанным доля крупнораз-
мерных рыб (>27 см) в южном районе 1 превыси-
ла 22% общего числа промеренных особей, тогда
как в северном районе 4 составила лишь 9%. За
счёт большего числа крупных особей средний
размер широколобого шлемоносца на юге превы-
сил таковой на севере – 22.2 против 20.8 см.

На остальной акватории, между южным райо-
ном 1 и северным районом 4, по размерному со-
ставу рыб выделено два участка. На широкой пло-
щади от м. Поворотный до м. Белкина размерные
составы широколобого шлемоносца в уловах бы-
ли сходны между собой, что позволило объединить
этот участок в район 2. В районе м. Белкина – м. Зо-
лотой (район 3), т.е. на входе в воды Татарского
пролива у материкового побережья, произошло
заметное изменение размерного состава (рис. 2).
Основное различие состояло в соотношении круп-
норазмерных взрослых рыб. Максимальная дли-
на пойманных рыб в районе 2 составила 38 см, а
ярко выраженная модальная группа (10–12% на
сантиметровый класс) была представлена особями
TL 28–30 см. Севернее (в районе 3) особи TL > 36 см
не отмечены; модальная группа была менее выра-
жена (9–11% на сантиметровый класс) и пред-
ставлена особями меньшей длины – 25–28 см.

Рис. 2. Размерный состав широколобого шлемоносца Gymnocanthus detrisus в уловах из различных районов материко-
вого побережья российских вод Японского моря: ( ) – зал. Петра Великого (район 1), ( ) – от м. Поворотный до
м. Белкина (2), ( ) – от м. Белкина до м. Золотой (3), (···) – севернее м. Золотой (4).
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В результате в акватории района 2 средний раз-
мер широколобого шлемоносца в траловых уло-
вах оказался наибольшим – 26.3 см, тогда как в
районе 3 этот показатель составил 24.7 см.

Сходство размерного состава широколобого
шлемоносца, с одной стороны, в самых удалён-
ных друг от друга районах – южном (1) и север-
ном (4), а с другой – в расположенных между ни-
ми районах 2 и 3 определялось, прежде всего, со-
отношением вклада молоди. В районах 1 и 4 доля в
уловах однозначно неполовозрелых рыб TL ≤ 18 см
составила соответственно 25.0 и 23.8%, а в райо-
нах 2 и 3 – лишь 3.9 и 5.4%. Определённые зако-
номерности во всех районах прослеживаются и по
отношению к крупноразмерным взрослым особям.
Несмотря на поимку особи широколобого шлемо-
носца наибольшего размера в крайнем южном рай-
оне 1, доля здесь крупноразмерных рыб TL > 30 см
относительно всех особей TL > 20 см (взрослые и
впервые созревающие) оказалась 11.8%, что го-
раздо ниже, чем в соседнем районе 2 – 18.4%. В
крайнем северном районе 4 этот показатель со-
ставил 1.8%, что также меньше, чем в соседнем
районе 3 – 5.1%.

Минимальная глубина обитания широколобо-
го шлемоносца в исследованном районе состави-
ла 17 м, максимальная – 595 м (рис. 3).

В летний период особей этого вида ловили на
глубинах 17–330 м. Наибольшие плотность и ча-
стота встречаемости рыб летом зарегистрированы
в выделенных нами диапазонах глубин в пределах
81–200 м, несколько меньшие – на глубинах 201–
250 м (рис. 3в).

В осенний период минимальная глубина оби-
тания широколобого шлемоносца незначительно
увеличилась (рис. 3г), составив 20 м, однако как
удельная численность, так и частота встречаемо-
сти рыб на глубинах ≤80 м существенных измене-
ний не претерпели. В число лидеров по величине
плотности, как и летом, попали диапазоны 81–
100 и 101–150 м. Во входивших же в прошлом се-
зоне в число лидеров диапазонах 151–200 и 201–250
м удельная численность значительно снизилась.
Произошло это, видимо, в основном за счёт отхо-
да части рыб глубже: максимальная глубина обна-
ружения широколобого шлемоносца в осенний
период оказалась существенно больше, чем в лет-
ний, достигнув 575 м. Однако растекание осенью
летних скоплений проходило не только в сторону
глубоководной зоны. Об этом можно судить по
возрастанию частоты встречаемости на относитель-
но небольших глубинах: в диапазоне 61–80 м она
сравнялась с таковой на 81–100 м. Встречаемость
рыб на меньших глубинах также несколько повы-
силась.

Рис. 3. Средние значения плотности (h) и частота встречаемости (- -) широколобого шлемоносца Gymnocanthus detri-
sus по диапазонам глубин у материкового побережья российских вод Японского моря в разные сезоны: а – зима, б –
весна, в – лето, г – осень.
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В зимний период широколобый шлемоносец
встречен на глубинах 28–521 м. Концентрировал-
ся главным образом в верхнем отделе материко-
вого склона (201–300 м, и далее до 400 м), а также
в нижней части шельфа (151–200 м) (рис. 3а).

Минимальная глубина обнаружения широко-
лобого шлемоносца во время его весенних пере-
мещений от мест зимовки к местам летнего нагу-
ла составила 19 м, максимальная – 595 м (рис. 3б).
Область батиметрических предпочтений весной
находилась в промежуточном положении между
таковой зимой и летом. Наибольшие значения
плотности и частоты встречаемости в весенний
период отмечены между изобатами 150 и 250 м.
Далее по убыванию удельной численности следо-
вали прилегающие со стороны больших глубин
диапазоны 251–300 и 351–400 м, а по частоте встре-
чаемости – прилегающие со стороны меньших
глубин диапазоны 101–150 и 81–100 м.

В целом в исследованных районах на разных
глубинах верхней части шельфа температура при-
донного слоя воды в течение года варьировала от
отрицательных (–1.8°C) до высоких положитель-
ных (22.6°C) значений. На глубинах обитания ши-
роколобого шлемоносца (17–595 м) температура
изменялась в пределах –1.8 … +19.3°С.

Температурный диапазон обитания широко-
лобого шлемоносца (рис. 4) наиболее широк был
в месяцы, относящиеся к летнему гидрологиче-
скому режиму (рис. 4в). Минимальная темпера-
тура, при которой он в это время отмечен, оказа-
лась отрицательной (–0.2°C) в конце летнего се-
зона (в последних числах сентября) в кутовой
части Татарского пролива. Южнее м. Золотой
(в акватории Приморья) отрицательные значе-
ния температуры летом не зарегистрированы, и
минимальная температура, при которой отме-
чены представители вида, составила 0.7°C. Макси-
мальная температура обитания вида в районе ис-
следований составила 13.2°C. Удельная числен-
ность и частота встречаемости рыб летом были
значительными при температуре 1.01–3.00°C с пи-
ковыми значениями при 1.21–2.00°C.

По сравнению с летним сезоном в осенний
(рис. 4г) и весенний (рис. 4б) температурный диапа-
зон обитания широколобого шлемоносца сузился.
При этом предпочитаемый температурный фон
весной и осенью оставался близок к летнему. В
осенний период наибольшие плотность и (в осо-
бенности) частота встречаемости были характер-
ны для 1.01–3.00°C (рис. 4г). В весенний период
наиболее высокие плотность и частота встречае-
мости приходились на температуру соответствен-
но 0.81–2.20 и 1.01–2.20°C (рис. 4б).

Рис. 4. Средние значения плотности ( ) и частота встречаемости (- -) широколобого шлемоносца Gymnocanthus de-
trisus в зависимости от температуры придонного слоя воды у материкового побережья российских вод Японского моря
в разные сезоны: а – зима, б – весна, в – лето, г – осень.
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В наиболее холодный зимний период широко-
лобый шлемоносец встречался в самом узком
температурном диапазоне: –1.1…+1.8°C (рис. 4а),
а наибольшие его плотность и частота встречае-
мости были приурочены к температурному фону
0.61–1.40°C.

Несмотря на то что во все сезоны широколо-
бый шлемоносец встречался в водах с отрица-
тельной температурой (рис. 4), его высокие уловы
при минусовых значениях не отмечены.

Анализ распределения различных размерных
групп широколобого шлемоносца по глубинам
обитания (рис. 5) показал, что крупноразмерные
рыбы во все сезоны избегали крайних как близ-
ких к минимальным, так и близких к максималь-
ным глубин обитания. Прослеживаемая во все се-
зоны тенденция возрастания средних размеров рыб
с повышением глубины была обусловлена в основ-
ном обитанием большей части молоди на относи-
тельно небольших глубинах, в наибольшей степе-
ни подверженных сезонным изменениям темпе-
ратуры. В связи с этим закономерно, что в летний
период встреченные при наиболее высокой для
вида температуре особи широколобого шлемо-
носца имели TL ≤ 18 см, т.е. однозначно были не-

половозрелыми, а в зимний период такие рыбы
отмечены при наиболее низкой для вида темпера-
туре. Между тем и среди молоди с ростом во все се-
зоны прослеживается тенденция расширения глу-
бин обитания. В зимний период особи TL 16–18 см,
т.е. приближающиеся к размерам созревания ры-
бы, отмечены до 260 м (рис. 5а), в весенний – до
327 м (рис. 5б), в летний – до 202 м (рис. 5в), в осен-
ний – до 236 м (рис. 5г). С уменьшением глубин ми-
нимальный размер рыб уменьшался, что наглядно
демонстрируют данные за весну, лето и осень.

Выведенная нами в целом для района исследо-
ваний аллометрическая зависимость массы (W, г)
широколобого шлемоносца от его длины (TL,
см), имела вид: W = 0.0068TL3.1614 (R2 = 0.9769).

ОБСУЖДЕНИЕ

Как показали наши исследования, в течение
года предпочтения широколобым шлемоносцем
различных участков акватории на большей части
района различаются слабо, за исключением се-
верного участка (рис. 1). Видимо, как и для боль-
шинства видов подвижных животных (Грант, 1980;
Яблоков, 1980), основной массе особей широко-

Рис. 5. Размерный состав широколобого шлемоносца Gymnocanthus detrisus в уловах донного трала по диапазонам глу-
бин у материкового побережья российских вод Японского моря в разные сезоны: а – зима, б – весна, в – лето, г –
осень; (-) – среднее значение, (│) – пределы варьирования показателя.
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лобого шлемоносца присуща невысокая актив-
ность перемещений. В пользу этого свидетельствует
и стабильный в течение года размерный состав рыб
в уловах на различных участках акватории.

Наиболее выраженные сезонные перемеще-
ния широколобого шлемоносца по акватории ха-
рактерны для вод у материкового побережья Та-
тарского пролива выше м. Золотой. В холодный
период года этому району он предпочтений не от-
даёт, тогда как во время летнего нагула интенсив-
но использует его широкий шельф. Определяется
это особенностями режима вод. В северной части
Татарского пролива по окончании тёплого пери-
ода формируется подповерхностный слой вод с
пониженной температурой и солёностью. Низкая
солёность в кутовой части пролива обусловлена
интенсивностью материкового стока по большей
части р. Амур. Указанный подповерхностный слой
вод опускается за счёт зимней конвекции в придон-
ные области и образует холодный подстилающий
слой. Вдоль материкового побережья он распро-
страняется далеко на юг. Влияние северного ре-
жима вод постепенно ослабевает у м. Золотой, а с
продвижением далее на юг, у м. Белкина, в целом
прекращается (Зуенко, 2008). Можно резюмиро-
вать, что зимой широколобый шлемоносец избе-
гает распреснённых охлаждённых вод у матери-
кового побережья Татарского пролива, в период
же ослабления весной неблагоприятного режима
начинает продвижение на север прибрежной (к ма-
терику) акватории. Осенью идёт обратный процесс.
Не исключено, что в осенний период рыбы пере-
мещаются не только вдоль материкового побере-
жья в направлении на юг, но и к более близкой
акватории – расположенным по другой стороне
пролива водам Западного Сахалина.

Говоря о пространственном распределении рыб,
нельзя не отметить, что зал. Петра Великого счи-
тается южной границей распространения широ-
колобого шлемоносца (Линдберг, Красюкова, 1987;
Федоров и др., 2003; Парин и др., 2014). Это подра-
зумевает уменьшение количества обитающих здесь
рыб с продвижением в сторону северокорейской
границы. Однако наши исследования выявили, что
снижения концентрации его скоплений в южных
районах не происходит (рис. 1). Мы предполагаем
поэтому, что широколобый шлемоносец должен
встречаться и в приграничных с Россией водах
южнее зал. Петра Великого.

Малое количество молоди в уловах до дости-
жения рыбами определённых размеров (рис. 2)
обусловлено низкой уловистостью их донным тра-
лом (Вдовин, 2000). Снижение численности рыб в
правой части кривой размерного состава является
объективной закономерностью, которая в основ-
ном определяется естественной смертностью рыб
с возрастом (Никольский, 1974; Рикер, 1979).

Несмотря на повсеместно низкую уловистость
тралом молоди, по её доле можно судить о пред-
почтении различных районов. Предпочтение мо-
лодью и некрупными взрослыми особями широ-
колобого шлемоносца южного и северного райо-
нов (1 и 4) (рис. 2) обусловлено наличием в них
гораздо более широкой, чем в центральной обла-
сти, шельфовой зоны. Можно предположить, что
эти краевые районы являются центрами воспро-
изводства, а производители (в наибольшей степе-
ни их крупноразмерные представители) предпо-
читают смещаться из района 1 в северном направ-
лении, а из района 4 – в южном.

Незначительная разница максимальных раз-
меров широколобого шлемоносца в зал. Петра Ве-
ликого (39 см) и на прилегающем участке от м. По-
воротный до м. Белкина (38 см) может быть обу-
словлена случайностью выборки, так как особи
этих предельных размерных классов – самая не-
многочисленная группа. Тенденция же уменьше-
ния доли крупных рыб в направлении к северу
прибрежной (к материку) акватории Татарского
пролива и снижения там их предельного размера
до 33 см явно не случайна. Можно констатиро-
вать, что наиболее крупноразмерные особи ши-
роколобого шлемоносца избегают у материково-
го побережья охлаждённых распреснённых вод
северной части акватории Японского моря.

Несмотря на снижение в исследуемом районе
размеров широколобого шлемоносца с продви-
жением вдоль материкового побережья на север,
вглубь акватории Татарского пролива, это не яв-
ляется общей для ареала вида тенденцией сниже-
ния размеров в северном направлении, а обуслов-
лено местными особенностями гидрологии. В
северной части ареала максимальные размеры
широколобого шлемоносца, напротив, больше,
чем в относящемся к южной части Японском мо-
ре. Так, у западного побережья Камчатки обита-
ют его особи TL до 45 см (Матвеев, Терентьев,
2016), а в тихоокеанских водах северных Куриль-
ских о-вов и Юго-Восточной Камчатки – до 48 см
(Токранов, Орлов, 2012; Токранов, 2017). В Япон-
ском же море, как указывалось нами ранее (Пан-
ченко и др., 2016) и подтверждено нынешним ис-
следованием, – до 39 см. Вместе с тем упитан-
ность рыб этого вида в южной части ареала, по
имеющимся данным, бóльшая. Исходя из выве-
денной нами и представленной выше аллометри-
ческой зависимости массы широколобого шле-
моносца от его длины, в Японском море при TL
39 см его масса составляет 729 г. На севере же аре-
ала, у Восточной Камчатки и северных Курил, ана-
логичная формула имеет вид: W = 0.0028TL3.3838

(R2 = 0.9024) (Токранов, Орлов, 2012), исходя из
которой при TL 39 см масса широколобого шле-
моносца составляет лишь 678 г. По представлен-
ным зависимостям и в меньших размерных клас-
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сах в Японском море масса рыб выше, чем у побе-
режья Камчатки и Курильских островов.

Говоря о глубинах обитания широколобого шле-
моносца у российского материкового побережья
Японского моря, следует заметить, что данные на-
стоящего исследования уточнили представленные
ранее сведения, полученные на части этой аквато-
рии (воды Приморья) в летний период (Панченко,
2009). По нынешним уточнённым данным, мак-
симальная глубина его обитания в летний период
составляет 330 м, тогда как по данным предыду-
щего исследования – 411 м. Анализ пределов глу-
бин обитания донных рыб (Панченко и др., 2016)
выявил, что данные по глубине обитания 411 м
нельзя считать вполне достоверными, так как не
исключена вероятность нахождения в том улове
отдельных рыб из предыдущего траления, прове-
дённого на меньших глубинах. По зимовальному
же периоду уточнена минимальная глубина оби-
тания. Ранее сообщалось, что в исследуемом рай-
оне в это время широколобый шлемоносец встре-
чается на 5 м мельче – от 23 м (Панченко и др.,
2016). Однако указанная поимка была зафикси-
рована в начале декабря в южной области района,
когда гидрологические характеристики верхней ча-
сти шельфа больше соответствуют осеннему сезо-
ну, чем зимнему.

В зимний период максимальная глубина обна-
ружения широколобого шлемоносца составила
521 м, тогда как в осенний – 575 м, а в весенний –
595 м. Меньшая, чем в смежные сезоны, отмечен-
ная зимой глубина поимки широколобого шле-
моносца может быть обусловлена гораздо мень-
шим объёмом данных по зимнему периоду на глу-
бинах более 500 м, чем в осенний и в особенности
весенний периоды (таблица). Вероятно, нижняя
граница распространения широколобого шлемо-
носца при осенней откочёвке на зимовку в сторо-
ну материкового склона, при начале весенних пе-
ремещений в сторону берега и в период зимовки
близка. Судя по максимальной в эти сезоны глу-
бине поимки, она составляет не менее 595 м.

Концентрация широколобого шлемоносца в
тёплый период года в средней и нижней частях
шельфа обусловлена летним нагулом. Для исследо-
ванного района повышение интенсивности пита-
ния представителей семейства Cottidae в летний
период наглядно продемонстрировано, в частно-
сти, у обитающих на близких глубинах рыб рода
Triglops (Пущина и др., 2021). Севернее вод Япон-
ского моря, у побережья Камчатки и Северных
Курил, широколобый шлемоносец летом нагулива-
ется на сходных с нашим районом глубинах (Токра-
нов, Орлов, 2012; Матвеев, Стокоз, 2019). Прохо-
дящее к холодному периоду смещение широколо-
бого шлемоносца большей частью в более глубокие
слои обусловлены отходом к местам нереста и зи-
мовки. Глубины нереста широколобого шлемо-

носца в водах Японского моря достоверно неиз-
вестны. В прикамчатских водах он нерестится зи-
мой в нижней части шельфа (Токранов, 1981,
1988). Возможно, и в нашем районе довольно вы-
сокие в диапазоне 151–200 м плотность и частота
встречаемости широколобого шлемоносца зимой
связаны с подходом на нерестилища. Зимоваль-
ные же скопления, судя по наибольшим значени-
ям плотности и частоты встречаемости, форми-
руются в верхнем отделе материкового склона. В
северокурильских и прикамчатских водах этот
вид смещается в массе на зимовку на сходные глу-
бины (Токранов, Орлов, 2012).

По сравнению с летним периодом, когда тем-
пература обитания широколобого шлемоносца ва-
рьирует от –0.2 до +13.2°C, в весенний и осенний
периоды сужение температурного диапазона про-
исходит за счёт сезонного охлаждения вод в верхней
части шельфа. Между тем в эти три периода предпо-
читаемый температурный диапазон остаётся сход-
ным – около 1–2°C. Видимо, такая температура яв-
ляется для вида оптимальной. Хотя в летний период
общего прогрева вод значительные уловы зареги-
стрированы и при несколько бóльших значениях,
но в водах, прогретых до температуры >3°C, пред-
ставители вида встречаются лишь эпизодически.

Снижение в холодный период года значений
предпочитаемого широколобым шлемоносцем
диапазона температуры до 0.61–1.40°C определя-
ется гидрологическим фоном верхней части мате-
рикового склона, где вид концентрируется во
время зимовки, а понижение температуры обита-
ния до –1.1…+1.8°C – общим охлаждением вод.
Заметим, что в отличие от исследуемого района в
северной части ареала, характеризующейся более
суровыми температурными условиями, широко-
лобый шлемоносец в течение года отдает предпо-
чтение не только слабоположительному, но и от-
рицательному температурному фону: до –0.7°C
(Токранов, Орлов, 2012) и ниже (Борец, 1997).

Данные по размерному составу широколобого
шлемоносца в течение года на различных глуби-
нах свидетельствуют, что его молодь придержива-
ется вод верхней и средней частей шельфа, где
наиболее выражены в сезонном аспекте перепады
значений температуры, являясь таким образом наи-
более эвритермной размерно-возрастной группой.
В зимний период самые мелкоразмерные особи
были встречены на минимальных и близких к
ним для вида в это время глубинах. Однако в диа-
пазонах 61–80 и 101–150 м экземпляры с размера-
ми, однозначно соответствующими неполовозре-
лым рыбам, не встречены, хотя таких особей от-
мечали вплоть до 251–300 м. Отсутствие их на
указанных глубинах, видимо, связано с малым объ-
ёмом выборки по этому сезону (таблица). Предпо-
чтение молодью этого вида меньших, чем у взрос-
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лых рыб, глубин отмечено и на других участках
ареала (Токранов, Орлов, 2012).

Для многих видов рыб северной части Япон-
ского моря замечено, что по мере старения усили-
вается их стремление к увеличению глубин обита-
ния, которые характеризуются стабильным гидро-
логическим режимом с узким температурным
диапазоном (Вдовин, Зуенко, 1997). Таким обра-
зом, у многих донных рыб с увеличением возраста
снижается эвритермность. Проявляющееся с воз-
растом стремление пойкилотермных животных в
биотопы с относительно невысокой и стабильной
температурой способствует замедлению и стабили-
зации в их организме обменных процессов, что
приводит к увеличению продолжительности жизни
(Бретт, Гроувс, 1983; Радзинская и др., 1987; Шмидт-
Ниельсен, 1987; Вдовин, Четырбоцкий, 2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Широколобый шлемоносец Gymnocanthus de-

trisus у материкового побережья Японского моря
встречается на глубинах 17–330 м летом и 28–595 м
зимой. Концентрируется в тёплый период года в
основном в средней и нижней частях шельфа, в
холодный – в нижней части шельфа и верхнем от-
деле материкового склона.

Температурный диапазон обитания варьирует
летом от –0.2 до +13.2°C, зимой – от –1.1 до
+1.8°C. За исключением зимы предпочитаемый
температурный диапазон сходен – около 1–2°C.
Зимой он несколько меньший за счёт концентра-
ции рыб в верхнем отделе материкового склона
при соответствующем температурном фоне.

Основные скопления образует на юге (в зал. Пет-
ра Великого) и на участках центральной области
района исследований. Северную акваторию (часть
Татарского пролива у материкового побережья) ин-
тенсивно использует лишь в тёплое время года, что
обусловлено её бóльшим, по сравнению с осталь-
ной акваторией, распреснением и охлаждением.

Взрослые крупноразмерные особи широко-
лобого шлемоносца избегают охлаждённых
распреснённых вод северной части акватории
Японского моря у материкового побережья.

Молодь во все сезоны больше, чем взрослые
рыбы, тяготеет к шельфовой зоне, являясь более
эвритермной, чем взрослые особи. С возрастом
широколобый шлемоносец становится более сте-
нотермным.
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Впервые представлены данные о распределении и размерном составе малоголового ликода Lycodes
pectoralis в северо-восточной части Охотского моря в период гидрологического лета. Наиболее плот-
ные его скопления находятся на материковом склоне Камчатки между 52° и 56° с.ш. и в западной
части впадины ТИНРО – на локальном участке в районе 56°–57° с.ш. Диапазон вертикального рас-
пространения L. pectoralis охватывает глубины 199–653 м, а температурный, при котором встречает-
ся данный вид, составляет 0–2.3°С. Высокие встречаемость, средняя плотность и биомасса этого
вида характерны для глубин 301–400 и 401–500 м при температуре придонных вод 1.0–2.0°С. На ос-
новании критического анализа сведений литературы и приуроченности L. pectoralis к преимуще-
ственному обитанию в водах уникальной охотоморской промежуточной водной массы высказыва-
ется предположение о том, что этот вид является эндемиком Охотского моря.

Ключевые слова: Lycodes pectoralis, Zoarcidae, распределение, размерный состав, северо-восточная
часть Охотского моря.
DOI: 10.31857/S0042875223010095, EDN: DBGOLV

В настоящее время известно об обитании в се-
веро-восточной части Охотского моря 14 видов
бельдюговых (Zoarcidae) рода Lycodes: L. albolinea-
tus, L. bathybius, L. cf. brevicauda, L. brunneofascia-
tus, L. concolor, L. brashnikovi, L. jenseni, L. macro-
chir, L. microlepidotus, L. cf. microporus, L. pectoralis,
L. raridens, L. semenovi и L. soldatovi (Шмидт, 1950;
Toyoshima, 1985; Шейко, Фёдоров, 2000; Фёдоров
и др., 2003; Назаркин, 2010; Balushkin et al., 2011;
Парин и др., 2014). Информации о распределении
и биологии большинства видов крайне мало. Наи-
более полно изучены аспекты жизненного цикла
ликода Солдатова L. soldatovi, который характеризу-
ется высокой биомассой и численностью среди
бельдюговых в данном регионе и относится к
промысловым рыбам (Баланов и др., 2004; Бада-
ев, Баланов, 2006; Бадаев, 2013, 2018). О распреде-
лении других видов ликодов в этом районе прак-
тически ничего неизвестно. Имеется единствен-
ная публикация (Курбанов, 2019), посвящённая
ликоду Бражникова L. brashnikovi – доминанту сре-
ди Zoarcidae в элиторальном ихтиоцене западно-
камчатского шельфа.

В верхней батиали указанного района малого-
ловый ликод L. pectoralis является обычным видом

в траловых уловах и относится к массовым рыбам
рода Lycodes (Шейко, Фёдоров, 2000; Фёдоров и др.,
2003; Савин, 2012; Парин и др., 2014). Однако све-
дения о его экологии и биологии крайне скудны
(Шунтов, 1965; Долганов, Савельев, 2013; Saveliev,
Metelyov, 2021).

Цель работы – описать пространственное рас-
пределение и размерный состав L. pectoralis в се-
веро-восточной части Охотского моря в период
гидрологического лета (июль–сентябрь), а также на
основании комплекса данных оценить его ареал.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом послужили данные 14 донных тра-

ловых съёмок, выполненных в северо-восточной
части Охотского моря в 1998–2017 гг. В анализ
включены траления, которые соответствовали сле-
дующим критериям:

проведены в период гидрологического лета
(июль–сентябрь) (Лучин и др., 1998);

выполнены на глубинах ≥100 м, так как мало-
головый ликод не отмечен на глубине мельче 100 м
(Toyoshima, 1985; Шейко, Фёдоров, 2000; Фёдо-
ров и др., 2003; Парин и др., 2014);

УДК 597.556.331.7.591.5
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выполнены между м. Лопатка и м. Омгон
(50°51′–58°00′ с.ш.) в пределах исследованного
района (рис. 1).

Всего было проанализировано 930 тралений
(рис. 1, табл. 1). Учётные работы выполняли раз-
ными модификациями донного трала. Средняя
скорость во время тралений составляла 3 узла.
Разбор уловов на каждой съёмке выполняли по
общепринятой методике (Борец, 1997).

Встречаемость ликода определяли как выражен-
ное в процентах отношение числа тралений, в уло-
вах которых он отмечен, к их общему числу. Карту
пространственного распределения уловов строили
с использованием программы ArcView GIS 3.3.

Плотность распределения вида по глубинам рас-
считывали по методу площадей Аксютиной (1968) с
некоторыми дополнениями (Волвенко, 1998, 1999).

Биомассу оценивали при помощи Геоинформа-
ционной системы КартМастер (Бизиков и др.,
2007). Для всех съёмок к рассматриваемому виду
был принят коэффициент уловистости 0.3 (Бо-
рец, 1997). Среднюю массу рыб по районам трале-
ний рассчитывали как отношение суммарной мас-
сы особей к их общему числу, отмеченному в уло-
вах. Абсолютную длину (TL) тела рыб измеряли
от кончика рыла до конца лучей хвостового плав-
ника с точностью до 1 мм. Всего было промерено
911 экз. L. pectoralis.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В северо-восточной части Охотского моря в
июле–сентябре L. pectoralis был довольно обычен
на материковом склоне Камчатки и в западной

Рис. 1. Схема траловых станций ( ), выполненных в северо-восточной части Охотского моря в июле–сентябре 1998–
2017 гг. Здесь и на рис. 2: (------) – изобаты.
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части впадины ТИНРО. Однако на значительной
площади района исследований (50°51′–54°00′ с.ш. и
150°30′–153°00′ в.д.) вид в уловах отмечен не был
(рис. 2).

Основные скопления L. pectoralis образовывал на
ограниченной акватории, преимущественно между
52° и 56° с.ш., где плотность его распределения
достигала 9072 экз/км2 (1088.6 кг/км2) (рис. 2).
Наибольшие плотностные характеристики заре-
гистрированы на юго-восточном склоне впадины
ТИНРО, продолжающем его жёлобе Лебедя и
прилегающих участках. Севернее 56° с.ш. значи-
тельные скопления L. pectoralis обнаружены не бы-
ли, за исключением верхней батиали, расположен-
ной в западной части впадины ТИНРО. В целом по
району исследований средний показатель плотно-
сти распределения ликода составил ~ 1277 экз/км2

(132.8 кг/км2).
В северо-восточной части Охотского моря L. pec-

toralis был отмечен в диапазоне глубин 199–653 м.
Мельче 200 м был зарегистрирован лишь 1 экз. С
увеличением глубины вплоть до 300–400 м встре-
чаемость ликода в уловах возрастала (табл. 2). В
этом диапазоне была зафиксирована и наиболь-
шая биомасса вида (9584.3 т). На всех глубинах
динамика изменения количественных характери-
стик (средние показатели уловов, плотность)
практически соответствовала таковой для часто-
ты встречаемости. Значительная плотность (бо-

лее 1000 экз/км2) также была отмечена и для диа-
пазона 401–500 м. Глубже 600 м отмечено сниже-
ние плотностных значений как по численности,
так и по биомассе (табл. 2).

В исследованном районе L. pectoralis был пред-
ставлен особями TL 12–39 (в среднем 31.0) см
(рис. 3). Наиболее многочисленны были рыбы TL
30–35 см (62.7%). С увеличением глубины доля
крупных рыб TL > 30 см в уловах возрастала и в
диапазоне 301–600 м составила >50% (табл. 3).
Молодь L. pectoralis (TL < 15 см) встречалась на
глубинах 201–600 м, была довольно редка и мало-
численна. Средняя длина тела исследованного
вида на различных глубинах была относительно
стабильна, за исключением диапазона 201–300 м,
где она составила 25.1 см (табл. 3). Глубже 600 м
число встреченных и в особенности промеренных
рыб было мало, что не позволяет объективно оце-
нить реальный размерный состав особей L. pecto-
ralis, обитающих на этих глубинах.

В период наших исследований L. pectoralis от-
мечен в уловах при температуре придонных вод
0–2.3°С. Высокие показатели плотности вида бы-
ли характерны для температурного диапазона
1.6–2.0°С практически на всех участках тралений
до 55° с.ш. Кроме этого значительные плотност-
ные характеристики были зарегистрированы при
1.0–1.2°С в районе свала глубин на юго-восточ-

Таблица 1. Список донных траловых съёмок, выполненных в северо-восточной части Охотского моря, матери-
алы которых использованы в работе

Примечание. СРТМ-К – средний рыболовный морозильный траулер-кормовик, НИС – научно-исследовательское судно,
N – общее число тралений. Здесь и в табл. 5: NR – число результативных тралений (в уловах которых отмечен ликод); здесь и
в табл. 3, 6: n – число промеренных рыб; здесь и в табл. 4: NT – число тралений с измерением температуры придонного слоя
воды, где обнаружен ликод.

Судно Год Месяцы Диапазон 
глубин, м

Число тралений и промеренных рыб

N NR/n NT

СРТМ-К “Шурша” 1998 VII–VIII 100–500 65 11/0
То же 1999 VII–VIII 100–300 47 4/12
СРТМ-К “Пограничник Петров” 2000 VII–IX 100–815 81 34/0 33
СРТМ-К “Панкара” 2003 IX 100–840 61 1/0
НИС “Профессор Пробатов” 2005 VII–VIII 100–570 62 18/0 14
НИС “Профессор Кизеветтер” 2009 VII–VIII 100–367 55 2/3
То же 2010 VII–IX 100–981 180 54/689 54
НИС “ТИНРО” 2011 VII–VIII 100–429 55 14/15 14
То же 2012 IX 100–970 134 11/5 11
НИС “Профессор Пробатов” 2013 VII–VIII 102–570 33 1/0 1
НИС “ТИНРО” 2014 VII 100–579 49 3/4 3
НИС “Профессор Кизеветтер” 2015 VII 100–538 24 3/0
НИС “ТИНРО” 2016 VII 119–270 22 1/1 1
То же 2017 VII–VIII 100–406 62 12/182 12
Всего 930 169/911 143
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Рис. 2. Пространственное распределение малоголового ликода Lycodes pectoralis в северо-восточной части Охотского
моря в период гидрологического лета 1998–2017 гг.: ВТ – впадина ТИНРО, ЖЛ – жёлоб Лебедя.
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Рис. 3. Размерный состав малоголового ликода Lycodes pectoralis (М = 30.9 см, n = 911 экз.) в северо-восточной части
Охотского моря в период гидрологического лета 1998–2017 гг.
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ном и западном (56°–57° с.ш.) склонах впадины
ТИНРО (табл. 4).

Выявлены различия средней массы тела L. pec-
toralis по участкам траловых работ (табл. 5). У особей
из южного района исследований (51°–55° с.ш.) она
была существенно выше (>100 г), чем из северно-
го (55°–58° с.ш.).

Зафиксирована смена доминирующих размер-
ных групп с увеличением температуры придон-
ных вод (табл. 6). Так, значительное число особей

TL 15–25 см было обнаружено при температуре
≤1.4°С. Молодь TL < 15 см не была отмечена при
значениях >2°С. Наиболее крупные рыбы (>35 см),
наоборот, в большей степени придерживались
участков с температурой ≥1.8–2.0°С.

ОБСУЖДЕНИЕ
В Охотском море L. pectoralis отмечен вдоль се-

веро-западного побережья и в прикамчатских во-
дах, у Восточного Сахалина, включая зал. Анива,

Таблица 2. Батиметрическое распределение малоголового ликода Lycodes pectoralis в северо-восточной части
Охотского моря в период гидрологического лета 1998–2017 гг.

Глубины, 
м

Частота 
встречаемости, %

Средний улов Средняя плотность
Биомасса, т Число 

траленийэкз/ч траления кг/ч траления экз/км2 кг/км2

<200 0.3 2 0.7 75 26.2 60.3 372
201–300 20.7 24 2.3 798 76.4 1176.7 208
301–400 55.2 48 5.1 1801 191.7 9584.3 96
401–500 44.4 40 4.4 1444 164.8 2500.6 81
501–600 37.2 29 2.7 1057 99.3 3099.3 86

>600 4.6 17 0.8 643 31.3 728.3 87

Таблица 3. Распределение размерных групп малоголового ликода Lycodes pectoralis по глубинам в северо-восточ-
ной части Охотского моря в период гидрологического лета 1998–2017 гг., %

Примечание. no – общее число пойманных особей, “–” – нет данных. Здесь и в табл. 6: M – среднее значение.

Глубины, м
Длина (TL), см

n, экз no, экз
<15 15–20 21–25 26–30 31–35 >35 M

<200 – – – – – – – – 1
201–300 1.9 23.6 24.8 26.1 19.3 4.3 25.1 161 470
301–400 0.6 1.0 2.6 16.9 61.2 17.7 32.6 479 1236
401–500 – 3.3 7.3 21.2 57.6 10.6 31.1 151 700
501–600 1.7 0.8 5.1 11.9 68.6 11.9 32.0 118 470

>600 – – 50.0 – 50.0 – 29.0 2 35

Таблица 4. Средняя плотность распределения (экз/км2) малоголового ликода Lycodes pectoralis при разной температу-
ре придонного слоя воды в северо-восточной части Охотского моря в период гидрологического лета 1998–2017 гг.

Температура, 
°С

Район тралений, с.ш.

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

<1.0 442 184 379 345 138
1.0–1.2 378 3042 5354
1.2–1.4 89 45 263 506 125 205
1.4–1.6 1012 767 602 335 365
1.6–1.8 427 2045 2378 1325 979 445
1.8–2.0 1384 1424 3482 2530 1961

>2.0 67 677 925 817
NT 11 24 32 44 17 12 3
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а также на банке Китами-Ямато у о. Хоккайдо
(Toyoshima, 1985; Баланов, 2000; Фёдоров и др.,
2003; Anderson, Fedorov, 2004; Долганов, Саве-
льев, 2013; Савельев и др., 2014). Кроме этого вид
фигурирует в списке ихтиофауны тихоокеанских
вод северных Курильских о-вов (Фёдоров, 2000;
Шейко, Фёдоров, 2000; Парин и др., 2014), одна-
ко в ходе многолетних исследований, проводи-
мых в этой акватории, L. pectoralis не был обнару-
жен (Дудник, Долганов, 1992; Орлов, 1998, 2010;
Savin et al., 2019). В частности, в обширной ихтио-
логической коллекции музея Зоологического ин-
ститута (ЗИН РАН, Санкт-Петербург) отсутству-
ет какой-либо материал по исследуемому виду из
района Северных Курил (Balushkin et al., 2011).

Вертикальное распространение L. pectoralis в
исследованной акватории (и по всему морю в це-
лом) тесно связано с термическими условиями
среды обитания и структурой водных масс Охот-
ского моря. По данным Морошкина (1966), в диа-
пазоне от 100–150 до 400–700 м залегает уникаль-
ная для данного моря промежуточная водная мас-
са, температура которой варьирует от 1.0 до 2.0°С.
Наши материалы показывают, что вертикальный
диапазон обитания L. pectoralis полностью укла-
дывается в указанные пределы и по температуре,

и по глубине. Приуроченность вида преимуще-
ственно к охотоморской промежуточной водной
массе и отсутствие достоверных сведений о поим-
ках L. pectoralis за пределами Охотского моря
(Долганов, Савельев, 2013; Савельев и др., 2014;
Savin et al., 2019) позволяет предполагать, что он
является эндемиком данного района.

В ходе анализа распределения уловов L. pecto-
ralis было установлено, что в июле–сентябре он
распространён не на всём протяжении верхней
батиали Западной Камчатки, а образует скопле-
ния только между 52° и 56° с.ш. (рис. 2). Практи-
чески полное отсутствие вида севернее этого
участка можно объяснить особенностями гид-
рологического режима. По данным Фигуркина
(2002), в тёплый период года в районе впадины
ТИНРО формируется антициклоническая цир-
куляция вод. По её восточной периферии прохо-
дит перенос холодных подповерхностных вод в
сторону западнокамчатского шельфа. После зимы
на северо-восточной стороне впадины ТИНРО со-
храняется южный поток компенсационного тече-
ния, которое характеризуется отрицательными
значениями температуры. Отсутствие L. pectoralis
в районах с отрицательной температурой придон-
ных вод было показано (Saveliev, Metelyov, 2021) и
для северо-западной части Охотского моря, на
значительной площади которой бóльшую часть
года располагается “ядро холода” с изотермой до
−1.7°С (Фигуркин, 2011).

L. pectoralis является мезобентальным видом,
населяющим преимущественно верхнюю часть
материкового склона, реже – нижний край шель-
фа на глубинах 143–517 м (Toyoshima, 1985; Шейко,
Фёдоров, 2000; Фёдоров и др., 2003; Парин и др.,
2014). Однако по результатам траловых съёмок,
выполненных в северо-восточной части Охотско-
го моря, показано, что этот вид может населять и
бόльшие глубины (до 653 м), что несколько меня-
ет существующее представление о нижней границе
его вертикального распространения. По сведениям
Баланова (2000), L. pectoralis в водах Юго-Восточно-
го Сахалина отмечался в диапазоне 600–800 м, где
частота его встречаемости изменялась от 7.7 до

Таблица 5. Масса малоголового ликода Lycodes pectora-
lis в уловах по различным участкам северо-восточной
части Охотского моря в период гидрологического лета
1998–2017 гг.

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

Район тралений, с.ш. Масса, г NR

51°–52° 107.2 (20.0–145.0) 11
52°–53° 122.0 (10.4–170.0) 30
53°–54° 113.5 (4.0–190.0) 40
54°–55° 110.2 (4.0–200.0) 50
55°–56° 64.9 (10.0–135.7) 17
56°–57° 58.7 (16.7–100.6) 17
57°–58° 72.2 (20.0–130.0) 4

Таблица 6. Распределение размерных групп малоголового ликода Lycodes pectoralis по значениям температуры при-
донного слоя воды в северо-восточной части Охотского моря в период гидрологического лета 1998–2017 гг., %

Температура, 
°С

Длина (TL), см
n, экз.

<15 15–20 21–25 26–30 31–35 >35 M

<1.0 3.4 62.1 13.8 13.8 3.5 3.4 19.9 29
1.0–1.2 11.2 41.3 38.8 8.7 25.3 80
1.2–1.4 11.1 27.8 11.1 27.8 16.7 5.5 23.8 18
1.4–1.6 4.4 32.6 56.5 6.5 31.1 46
1.6–1.8 3.1 12.3 7.7 30.8 38.4 7.7 28.6 65
1.8–2.0 0.2 0.8 2.9 14.3 64.2 17.6 32.8 544

>2.0 1.8 7.0 14.0 65.8 11.4 31.9 114
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8.3%. Однако максимальную глубину обитания
вида автор не указывает.

Ранее было показано (Шунтов, 1965), что в Охот-
ском море в целом (без привязки к конкретному
району) значительные уловы L. pectoralis зареги-
стрированы на глубинах 350–400 и 450–500 м. Ре-
зультаты наших исследований в северо-восточ-
ной части моря практически совпадают с этими
данными. Высокие показатели частоты встречае-
мости, средней плотности и биомассы нами отме-
чены в диапазонах 301–400 и 401–500 м (табл. 2).

Среди близкородственных видов подрода Fur-
cimanus в настоящее время L. pectoralis остаётся
самым мелководным, имея наименьший диапа-
зон вертикального распространения (табл. 7). Од-
нако предпочитаемые L. pectoralis глубины в севе-
ро-восточной части Охотского моря сходны с тако-
выми для других видов, таких как берингийский
L. beringi и двупёрый L. diapterus ликоды. Напри-
мер, L. beringi в северо-западной части Берингова
моря летом чаще отмечается на глубинах 300–600 м,
с максимальными значениями плотности в диа-
пазоне 300–400 м и частоты встречаемости –
400–500 м (Антоненко и др., 2012).

В целом разница диапазонов вертикального рас-
пространения ликодов подрода Furcimanus, по на-
шему мнению, в большей степени вызвана раз-
личными гидрологическими характеристиками
районов обитания и температурными предпочте-
ниями каждого из видов. Вероятно, ярко выра-
женная приуроченность к промежуточной вод-
ной массе Охотского моря препятствует расши-
рению нижних границ обитания L. pectoralis.

 L. pectoralis считается относительно мелким
видом, максимальная длина которого, согласно ли-
тературным данным (Борец, 2000; Долганов, Саве-
льев, 2013), не превышает 35–37 см. Полученные
результаты указывают на то, что этот вид может
достигать несколько бóльших размеров (до 39
см), что в настоящий момент делает его самым
крупным представителем подрода Furcimanus.
Для сравнения: максимальные размеры
L. beringi и L. nakamurae не превышают 37 (Антонен-

ко и др., 2012; Долганов, Савельев, 2013), а L. diapte-
rus – 34 см (Stevenson, Sheiko, 2009).

В ходе наших исследований обнаружена смена
преобладающих размерных групп L. pectoralis с
увеличением глубины. В диапазоне 200–300 м до-
минировали среднеразмерные особи TL 15–30 см, а
на больших глубинах преобладали рыбы TL > 30 см
(табл. 3). Кроме того, мы отметили различия сред-
ней массы L. pectoralis между участками траловых
работ. Мелкие особи (<80–100 г) зарегистрирова-
ны в уловах преимущественно севернее 55° с.ш. в
районе впадины ТИНРО и прилегающих участ-
ках (табл. 5). Исходя из этих данных, возможно
предположить, что L. pectoralis может совершать ми-
грации как поперёк (в широтном направлении), что
показано для L. nakamurae (Савельев и др., 2014), так
и вдоль материкового склона – в меридиональном
направлении. В то же время является ли район
впадины ТИНРО постоянным местом обитания
молоди L. pectoralis (а возможно, и преимуществен-
ного нереста), пока остаётся неизвестным из-за от-
сутствия данных за другие сезоны.
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Впервые приведена сравнительная характеристика роста сига Coregonus lavaretus уральских прито-
ков р. Печора, представленного, по-видимому, жилой формой. Темп роста сига в изученных реках
значительно различается, что свидетельствует в пользу предположения о существовании в печор-
ской речной системе локальных группировок, приуроченных к разным участкам этого речного бас-
сейна. В реках Илыч, Косью и верховьях р. Печора (Северный Урал) расчисленные длины тела и по-
казатели скорости линейного роста существенно не различаются. Близкие темпы роста отмечены у
сига из равнинных притоков р. Печора (низовья рек Косью и Уса). В реках Приполярного Урала из-
менчивость показателей роста сига существенно выше. Удельная скорость роста сига в период, предше-
ствующий половому созреванию, положительно коррелирует с биомассой бентоса в водотоке (ρs = 0.57
по Спирмену, p = 0.04), тогда как зависимость от климатических условий менее существенна.

Ключевые слова: речные экосистемы, обыкновенный сиг, линейно-весовой рост, биомасса бентоса,
уральские притоки р. Печора.
DOI: 10.31857/S0042875223010022, EDN: CYTDLR

Рост животных как сложный процесс увели-
чения размеров тела представляет собой результат
взаимодействия организма со всем комплексом
факторов среды обитания. У многих видов рыб уве-
личение размеров тела не прекращается при до-
стижении половой зрелости, а продолжается на
протяжении всего периода индивидуального разви-
тия, замедляясь по мере приближения к предель-
ным размерам (Мина, Клевезаль, 1976; Яржомбек,
2011). При этом изменчивость роста может влиять
на вариации параметров жизненной стратегии рыб
и во многих случаях связана с формообразованием
(Дгебуадзе, 2001). Всё это позволяет рассматривать
характер роста в качестве одного из важных индика-
торов состояния популяций рыб, использовать его
при оценке продуктивности водоёма (Никольский,
1974; Дгебуадзе, 2010; Яржомбек, 2011), учитывать
при разработке мер, направленных на охрану и ра-
циональное использование рыбных ресурсов.

Особый интерес представляют исследования
процесса роста рыб, обитающих в водоёмах Евро-
пейского Севера в суровых климатических услови-
ях (низкие температуры и короткий вегетацион-
ный период) и экстремальных условиях горных и
полугорных водотоков с их выраженной вертикаль-
ной зональностью и низкой кормностью. Именно
таким параметрам соответствуют уральские прито-

ки крупнейшей североевропейской р. Печора, во-
досборы которых занимают обширную область за-
падных склонов Северного, Приполярного и По-
лярного Урала.

Одним из наиболее широко распространённых
видов рыб европейского северо-востока России яв-
ляется обыкновенный сиг Coregonus lavaretus (Lin-
naeus, 1758). В России ареал этого циркумполяр-
ного вида, распространённого от Северной Атлан-
тики до Аляски и Канады, включает в себя водоёмы
бассейна Северного Ледовитого океана, от Ба-
ренцева и Белого морей до Чукотки (Решетников,
1980; Атлас …, 2002). В бассейне р. Печора сиг
обитает практически повсеместно от устья до верх-
него течения реки и её притоков (вплоть до полу-
горных и горных участков), встречается во многих
озёрах и придаточных водоёмах (Сидоров, 1974;
Соловкина, 1975; Сидоров, Решетников, 2014; По-
номарев, 2017).

Печорский сиг относится к малотычинковой
форме: число жаберных тычинок у рыб в разных
частях бассейна не превышает 30 (17–30) (Сидо-
ров, Решетников, 2014). Сообщение о том, что в
оз. Косминское и верхнем течении р. Косма (бас-
сейн р. Цильма, крупного левого притока нижне-
го течения р. Печора) может обитать среднеты-
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чинковая форма сига (Рафиков, 2019) требует до-
полнительной проверки.

Рост сига на севере России исследован крайне
неравномерно. Более подробно он изучен в водо-
ёмах Карелии (Первозванский, 1986; Дятлов, 2002;
Савосин и др., 2016; Стерлигова и др., 2016; Иль-
маст и др., 2018), Кольского полуострова (Решет-
ников, 1980; Моисеенко, 2002; Зубова и др., 2016)
и запада Сибири (Следь и др., 1990; Экология …,
2006; Попов, 2007; Мельниченко, Богданов, 2014).
В то же время имеется лишь весьма ограниченная
информация о росте печорского полупроходного
сига (Протопопов, 1983; Козьмин, 2016), сига-пы-
жьяна в водоёмах Большеземельской тундры (Си-
доров, 1974) и ряде притоков р. Печора (Кучина,
1962; Соловкина, 1962; Туманов и др., 2013; Сидо-
ров, Решетников, 2014). Совершенно неизучен-
ными в этом отношении остаются группировки
сига, обитающие в полугорных и горных водото-
ках, приуроченных к Уральскому хребту. Предмет
настоящего исследования – особенности роста
этого широко распространённого вида в условиях
преимущественно низких температур и коротко-
го вегетационного периода водотоков, принадле-
жащих к одному речному бассейну, но располо-
женных при этом в разных природно-климатиче-
ских зонах Урала.

Цель работы – исследовать групповую измен-
чивость роста сига, населяющего печорские при-
токи западных склонов Северного, Приполярно-
го и Полярного Урала.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран в период открытой воды с
1985 по 2016 гг. на уральских притоках р. Печора
1–3-го порядков: Унья, верховья Печоры, Илыч,
Щугор, Малый Паток, Большой Паток, Вангыр,
Косью, Кожим, Большая Сыня (рис. 1).

Для сравнения также использовали данные по
росту сига из горных озёр бассейнов рек Большая
и Малая Уса. Отлов сига проводили в большин-
стве случаев ставными жаберными сетями с ячеёй
20–40 мм. Кроме того, в ряде случаев (реки Ко-
сью и Вангыр) использовали тягловые неводы
длиной от 30 до 90 м с ячеёй 40 мм. Всего в ходе
работы изучили рост 778 экз. сига из разных водо-
ёмов западного макросклона Урала (табл. 1).

Биологический анализ проводили на свеже-
пойманном материале по стандартной методике
(Правдин, 1966; Сидоров, Решетников, 2014). Мас-
су тела рыб определяли с точностью до 1 г, длину те-
ла по Смитту (FL) – с точностью до 1 мм. Чешую
для определения возраста отбирали из первого–
второго чешуйного ряда над боковой линией, под
спинным плавником. Определение возраста и из-
мерения чешуи осуществляли с применением би-
нокуляра (увеличение 2 × 8). Ретроспективный
анализ роста рыб выполняли методом обратного
расчисления по формуле прямой пропорциональ-
ности Леа (Чугунова, 1959; Дгебуадзе, 2001). За
годовое кольцо принимали внешнюю границу зо-
ны выклинивающихся склеритов (Решетников,

Таблица 1. Характеристика водоёмов, период исследований и число изученных особей сига Coregonus lavaretus

Примечание. *Для озёр указаны реки, к бассейну которых относятся эти озёра.

Водоём (участок) Порядок водотока по отношению 
к р. Печора и водоём, в который он впадает*

Период 
исследований, гг. Число рыб, экз.

Северный Урал
Р. Унья 1-й, р. Печора Сентябрь 2013 12
Р. Печора (верхнее течение) 0-й, Баренцево море 2003–2012 25
Р. Илыч 1-й, р. Печора 2014–2015 50

Приполярный Урал
Р. Малый Паток 2-й, р. Щугор 2001–2007 46
Р. Большой Паток То же 1999–2016 17
Р. Щугор 1-й, р. Печора 1985–1989 157
Р. Вангыр 3-й, р. Косью Июль 1993 12
Р. Кожим То же 1993–1995 59

Полярный Урал
Оз. Проточное р. Малая Уса (приток р. Уса) Август 1999 70
Оз. Кузьты р. Большая Уса (приток р. Уса) Август 2006 35

Печорская низменность
Р. Косью (нижнее течение) 2-й, р. Уса 1993–1995 106
Р. Большая Сыня То же Июль 2002 34
Р. Уса (среднее течение) 1-й, р. Печора 1995–1997 155
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Рис. 1. Карта-схема бассейна р. Печора. Места сбора материала (d) и водоёмы (здесь и на рис. 2, 3): 1 – р. Унья, 2 –
р. Печора (верхнее течение), 3 – р. Илыч, 4 – р. Малый Паток, 5 – р. Большой Паток, 6 – р. Щугор, 7 – р. Вангыр, 8 –
р. Кожим, 9 – р. Косью, 10 – р. Большая Сыня, 11 – оз. Проточное, 12 – оз. Кузьты, 13 – р. Уса (среднее течение).
Масштаб: 40 км.
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1980; Дгебуадзе, Чернова, 2009). С целью сниже-
ния погрешностей при определении возраста и
оценки роста все измерения проводил один опе-
ратор. Для каждой особи рассчитывали удельные
скорости линейного роста по формуле Шмаль-
гаузена–Броди, для некоторых выборок (длин-
ный возрастной ряд и большой объём выборки)

определяли параметры уравнения роста Берта-
ланфи (Мина, Клевезаль, 1976; Дгебуадзе, 2001).

РЕЗУЛЬТАТЫ

В наших сборах сиг представлен особями деся-
ти возрастных групп – 1+–10+ (табл. 2). Возраст-
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ная структура и максимальные размеры отловлен-
ных рыб в разных водоёмах значительно различа-
ются. Наибольшие размеры и возраст характерны
для выборок сига, собранных на труднодоступных
участках горных и полугорных рек Северного Урала
(реки Илыч, Большой Паток и Щугор), в р. Уса и
нижнем течении её притока – р. Большая Сыня.
Однако в большинстве случаев доля таких особей
невелика, а в уловах преобладают рыбы возраста
3+–5+, FL 250–300 мм и массой 200–300 г.

Размеры одновозрастных особей в разных во-
доёмах варьируют в широких пределах: различия
средней длины тела – от 10 (в группе 3+) до 40%
(в группе 7+), массы тела – от 90 до 260% (табл. 2).
Сбор материала в разные годы и периоды годового
цикла, а также различающаяся возрастная структу-
ра уловов осложняют методически строгое сопо-
ставление размерно-весовых характеристик сига
исследованных водоёмов Урала. Тем не менее, в
возрасте 4+–5+, когда у сига в уральских притоках
р. Печора отмечаются первые случаи полового со-
зревания, самые крупные размеры имели особи, от-
ловленные в оз. Проточное (бассейн р. Малая Уса)
и в русле среднего течения р. Уса. Рыбы из рек
Малый Паток, Вангыр, Большая Сыня и оз. Кузь-
ты (бассейн р. Большая Уса) характеризуются,
как правило, меньшими (p < 0.05) средними зна-
чениями длины и массы тела по сравнению с ры-
бами из других водоёмов. Начиная с возраста 5+
замедляется рост сига и в р. Кожим. Эта тенден-
ция, хотя и не столь чётко, прослеживается и в
старших возрастных группах. Наибольшими раз-
мерно-весовыми показателями обладают рыбы в
реках Илыч, Щугор, Косью и Уса.

Для более детального сравнительного изуче-
ния роста сига проведены обратные расчисления
длин тела. Данный подход позволяет не только
восстановить размеры рыбы в предыдущие годы,
но и снизить ошибку, связанную с различиями
приростов текущего года при сравнении материа-
лов, собранных в разное время (Чугунова, 1959).

Судя по результатам обратных расчислений,
сиг из разных уральских водотоков различается и
по характеру (форма кривой), и по скорости ли-
нейного роста (угол наклона кривой). В течение
первых трёх–четырёх лет жизни кривая роста си-
га носит практически прямолинейный характер.
Далее, по мере увеличения возраста, в большин-
стве водоёмов рост рыб постепенно замедляется.
При этом снижение удельной скорости роста в
различных водоёмах происходит с разной интен-
сивностью (табл. 3), что отражается на форме
кривых, описывающих изменение средних длин
тела (рис. 2). В итоге если средние расчисленные
длины сига первого года жизни из разных водоё-
мов могут различаться на 30 мм (57–87 мм), то в
возрасте четырёх лет эта разница составляет около
100 мм (195–296 мм), а к концу восьмого года разли-

чие расчисленных длин может достигать 150 мм. За-
медленный рост характерен для рыб, отловлен-
ных в реках Малый Паток и Кожим. При этом за-
медление роста в первом водотоке отмечено со
второго года жизни, в р. Кожим – с шестого.

В других изученных реках сиг растёт заметно
быстрее. Сходным темп роста сига может быть в
водотоках разных ландшафтных комплексов Ура-
ла: реках Илыч, Печора, Щугор и Большой Паток
(водотоки Северного Урала), р. Вангыр (Припо-
лярный Урал), р. Уса и нижнем течении р. Косью
(Печорская низменность). Максимально быстрый
линейный рост отмечен у сига р. Малая Уса, нагу-
ливавшегося в оз. Проточное (Полярный Урал).

Использование показателя удельной скорости
роста позволяет сравнить темп увеличения длины
тела рыб на разных этапах жизни. В период, пред-
шествующий половому созреванию (со второго
по четвёртый годы жизни), наибольшей скоро-
стью роста характеризуется сиг из бассейна р. Ма-
лая Уса. Минимальные значения этого показате-
ля отмечены у рыб из р. Малый Паток и оз. Кузьты.
В остальных исследованных водотоках показатели
средней удельной скорости роста принимают про-
межуточные значения. Отметим, что удельная ско-
рость роста одновозрастных половозрелых рыб (на
5–8-м годах жизни) в разных водоёмах существен-
но не различается (табл. 3).

Групповой линейный рост сига в выборках,
включающих в себя особей старших возрастных
групп, хорошо описывается уравнением роста Бер-
таланфи (R2 = 0.87–0.92). Результаты расчётов,
выполненных на основе данной модели, демон-
стрируют замедленный рост сига, обитающего в
реках Малый Паток, Кожим и Большая Сыня
(рис. 3). Рассчитанная асимптотическая предель-
ная длина тела (L∞) сига в этих водотоках (соот-
ветственно 432, 392 и 365 мм) значительно (в 1.2–
1.9 раза) ниже, чем в других реках (537–692 мм).
При этом скорость достижения предельной дли-
ны (константа K в уравнении Берталанфи) у рыб из
рек Кожим (K = 0.234) и Большая Сыня (K = 0.254)
заметно выше, чем у сига из других уральских
притоков р. Печора (0.103–0.181). Сиг р. Малый
Паток при относительно небольшой L∞ характери-
зуется низкой скоростью достижения дефинитив-
ного размера (K = 0.147). Отметим, что в перечис-
ленных водотоках, а также р. Илыч (L∞ = 537 мм)
значения асимптотической длины тела отлича-
ются от максимальных зарегистрированных раз-
меров рыб не более чем в 1.2 раза. В реках Щугор,
Косью, Уса и верхнем течении р. Печора макси-
мальные размеры отловленных рыб (табл. 2) в
1.4–2.0 раза ниже, чем рассчитанные значения L∞
(соответственно 572, 692, 637 и 672 мм).



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 63  № 1  2023

РОСТ СИГА COREGONUS LAVARETUS (SALMONIDAE: COREGONINAE) 43
Та

бл
иц

а 
2.

Д
ли

на
 и

 м
ас

са
 р

аз
но

во
зр

ас
тн

ы
х 

ос
об

ей
 с

иг
а 

C
or

eg
on

us
 la

va
re

tu
s в

 у
ра

ль
ск

их
 в

од
от

ок
ах

 и
 о

зё
ра

х 
ба

сс
ей

на
 р

. П
еч

ор
а

В
од

оё
м

В
оз

ра
ст

, л
ет

1+
2+

3+
4+

5+
6+

7+
8+

9+
10

+

Д
ли

на
 (F

L
),

 м
м

Р.
 У

нь
я

–
–

–
–

–
–

–

Р.
 П

еч
ор

а 
(в

ер
х-

не
е 

те
че

ни
е)

–
–

–
–

–
–

Р.
 И

лы
ч

–
–

Р.
 М

ал
ы

й 
П

ат
ок

–
–

–
–

Р.
 Б

ол
ьш

ой
 П

ат
ок

–
–

–
–

–

Р.
 Щ

уг
ор

–
–

Р.
 В

ан
гы

р
–

–
–

–
–

–

Р.
 К

ож
им

–
–

–

Р.
 К

ос
ью

–
–

–

Р.
 Б

ол
ьш

ая
 С

ы
ня

–
–

–
–

–
–

Р.
 У

са
–

О
з.

 П
ро

то
чн

ое
–

–
–

–
–

–
–

О
з.

 К
уз

ьт
ы

–
–

–
–

–

(
)

23
0–

25
9

23
8

4
(

)
23

2–
31

0
26

7
7

()29
5 1

(
)

19
4–

25
5

23
1

6
(

)
23

9–
28

0
25

7
7

(
)

±
26

9–
32

1
29

2
7

10
(

)
28

1–
34

0
31

1
2

(
)

23
0–

25
9

24
7

6
(

)
±

23
6–

32
6

26
7

6
21

(
)

28
0–

30
8

29
8

8
()37

6 1
()41

0 1
(

)
38

5–
45

9
42

2
2

()48
8 1

()25
9 1

(
)

±
26

9–
33

5
29

5
7

13
(

)
28

2–
38

4
31

5
9

(
)

±
28

5–
35

0
31

6
6

11
(

)
29

1–
35

0
31

9
9

(
)

31
1–

35
6

32
7

3

(
)

21
3–

28
8

26
7

4
(

)
±

27
2–

35
3

30
3

7
10

()34
2 1

()32
3 1

()45
1 1

()20
4 1

(
)

±
18

3–
24

8
21

2
2

41
(

)
±

19
2–

30
9

25
3

3
54

(
)

±
25

8–
36

2
30

5
4

41
(

)
±

27
5–

34
0

32
4

5
13

(
)

34
2–

36
8

35
5

4
(

)
36

2–
37

2
36

7
2

()40
8 1

(
)

23
9–

26
6

24
9

4
(

)
25

3–
28

1
26

8
5

(
)

29
1–

29
3

29
2

2
()38

4 1

(
)

±
18

3–
22

9
20

2
3

17
(

)
±

19
3–

26
4

23
7

5
17

(
)

25
5–

31
8

28
9

7
(

)
±

26
2–

33
0

30
0

5
14

()30
3 1

()33
5 1

(
)

35
2–

37
7

36
5

2

(
)

19
9–

22
2

21
4

5
(

)
±

21
9–

31
6

25
7

7
17

(
)

±
23

7–
35

8
28

1
5

31
(

)
±

25
8–

37
8

32
2

7
26

(
)

±
30

8–
41

2
35

7
6

17
(

)
37

0–
41

5
39

2
8

(
)

35
9–

42
9

39
4

2

(
)

21
8–

22
4

22
1

2
(

)
±

19
0–

27
3

23
7

4
20

(
)

21
5–

25
9

23
4

8
(

)
27

5–
32

3
30

1
4

(
)

±
12

4–
21

7
15

7
8

13
(

)
±

16
9–

28
6

21
8

5
47

(
)

±
21

0–
31

1
27

1
5

27
(

)
±

27
0–

38
5

31
8

8
13

(
)

±
31

2–
37

8
34

0
4

24
(

)
±

31
8–

37
2

34
7

4
16

(
)

±
33

3–
40

8
37

1
7

11
(

)
38

2–
42

4
40

1
3

()39
6 1

(
)

18
1–

21
5

20
0

9
(

)
±

24
9–

31
0

26
8

3
22

(
)

±
30

1–
38

8
32

8
2

39

(
)

±
10

5–
15

1
11

6
4

12
(

)
20

0–
21

7
20

6
3

(
)

22
0–

28
4

24
0

6
(

)
22

7–
30

0
26

8
8

(
)

23
8–

32
9

28
5

6



44

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 63  № 1  2023

БОЗНАК, ПОНОМАРЕВ

П
ри

м
еч

ан
ие

. Н
ад

 ч
ер

то
й 

–
 п

ре
де

лы
 в

ар
ьи

ро
ва

ни
я 

по
ка

за
те

ля
, п

од
 ч

ер
то

й 
–

 с
ре

дн
ее

 зн
ач

ен
ие

 и
 е

го
 о

ш
иб

ка
 (з

на
че

ни
я 

ош
иб

ки
 п

ри
ве

де
ны

 п
ри

 о
бъ

ём
е 

вы
бо

рк
и 

≥1
0 

эк
з.

);
в 

ск
об

ка
х 

–
 ч

ис
ло

 р
ы

б.
 З

де
сь

 и
 в

 т
аб

л.
 3

: “
–

” 
–

 н
ет

 д
ан

ны
х.

М
ас

са
, г

Р.
 У

нь
я

–
–

–
–

–
–

–

Р.
 П

еч
ор

а
–

–
–

–
–

–

Р.
 И

лы
ч

–
–

Р.
 М

. П
ат

ок
–

–
–

–

Р.
 Б

. П
ат

ок
–

–
–

–
–

Р.
 Щ

уг
ор

–
–

Р.
 В

ан
гы

р
–

–
–

–
–

–

Р.
 К

ож
им

–
–

–

Р.
 К

ос
ью

–
–

–

Р.
 Б

ол
ьш

ая
 С

ы
ня

–
–

–
–

–
–

Р.
 У

са
–

О
з.

 П
ро

то
чн

ое
–

–
–

–
–

–
–

О
з.

 К
уз

ьт
ы

–
–

–
–

–

В
од

оё
м

В
оз

ра
ст

, л
ет

1+
2+

3+
4+

5+
6+

7+
8+

9+
10

+

(
)

11
9–

16
9

13
6

4
(

)
10

8–
29

3
20

3
7

()28
3 1

(
)

63
–

18
0

12
9

6
(

)
13

7–
22

1
17

6
7

(
)

±
20

7–
40

7
27

2
23

10
(

)
23

2–
38

2
30

7
2

(
)

11
3–

17
2

14
7

6
(

)
±

12
8–

44
9

20
7

20
21

(
)

25
0–

31
2

92
8

(
)

±
29

1–
65

1
43

9
39

10
()53

5 1
()76

7 1
(

)
60

2–
10

85
84

4
2

()15
96 1

()18
6 1

(
)

±
21

3–
42

4
30

7
21

13
(

)
25

8–
76

6
36

9
9

(
)

±
22

8–
45

5
33

7
22

11
(

)
25

5–
43

5
35

0
9

(
)

31
4–

50
1

38
6

3

(
)

97
–

24
8

20
4

4
(

)
±

23
2–

40
0

30
8

16
10

()47
1 1

()45
3 1

()12
05 1

()81 1
(

)
±

60
–

15
5

10
5

4
41

(
)

±
82

–
36

2
17

6
7

54
(

)
±

17
9–

57
0

32
0

14
40

(
)

±
24

7–
49

4
39

1
20

12
(

)
38

4
–

67
5

51
7

3
()62

0 1
()85

0 1

(
)

14
9–

22
6

17
7

4
(

)
20

8–
27

3
23

7
5

(
)

28
3–

29
3

28
8

2
()84

5 1

±
70

–
16

0
10

0
6(

17
)

(
)

±
90

–
26

0
16

2
12

17
(

)
22

0–
33

0
28

1
7

(
)

±
23

0–
52

0
33

8
23

14
()35

0 1
()41

0 1
(

)
52

0–
94

0
73

0
2

(
)

51
–

13
0

10
0

5
(

)
±

10
0–

37
0

20
2

20
17

(
)

±
14

2–
50

0
26

9
18

31
±

19
1–

71
0

44
6

28
(2

6)
(

)
±

39
0–

11
00

67
4

50
17

(
)

70
0–

10
70

88
9

8
(

)
63

0–
11

00
86

5
2

(
)

11
2–

12
5

11
9

2
(

)
±

75
–

23
0

14
3

8
20

(
)

97
–

20
5

13
9

8
(

)
23

6–
45

7
33

0
4

(
)

±17
–

12
4

43
10

12
±

40
–

30
0

12
5

9(
46

)
(

)
±

10
1–

39
1

26
5

18
26

(
)

±
22

5–
73

0
41

2
36

13
(

)
±

30
5–

78
0

47
1

26
24

(
)

±
38

6–
58

0
47

7
16

16
(

)
±

43
5–

10
10

70
5

59
11

(
)

80
2–

10
20

90
4

3
()72

0 1

(
)

67
–

12
3

93
9

(
)

±
18

3–
30

2
23

5
7

18
(

)
±

37
7–

56
8

46
3

11
27

(
)

±11
–

31
15

2
12

(
)

74
–

90
81

3
(

)
96

–
26

5
14

4
6

(
)

11
6–

26
0

20
7

8
(

)
13

1–
45

5
27

0
6

Та
бл

иц
а 

2.
 О

ко
нч

ан
ие



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 63  № 1  2023

РОСТ СИГА COREGONUS LAVARETUS (SALMONIDAE: COREGONINAE) 45

ОБСУЖДЕНИЕ

Темп роста сига, обитающего в разных водото-
ках Урала, существенно различается. В реках Илыч,
Косью и русле верховьев р. Печора (Северный Урал)
расчисленные длины тела и показатели скоро-
сти линейного роста сига весьма сходны (табл. 3,

рис. 2). Близкие темпы роста отмечены у сига из
разных равнинных притоков р. Печора (реки Ко-
сью и Уса). В то же время в реках Приполярного
Урала изменчивость показателей роста сига су-
щественно выше. Здесь различия по темпу роста
отмечены не только при сравнении рыб из водото-

Таблица 3. Удельная скорость роста сига Coregonus lavaretus в разных уральских водотоках и озёрах бассейна р. Печора

Водоём
Возраст, годы Со 2-го 

по 4-й годы жизни2 3 4 5 6 7 8 9 10

Р. Унья 0.73 0.45 0.28 – – – – – – 0.47
Р. Печора (верхнее течение) 0.65 0.44 0.32 0.24 – – – – – 0.46
Р. Илыч 0.82 0.39 0.25 0.19 0.18 0.11 0.09 0.07 – 0.47
Р. Малый Паток 0.47 0.34 0.25 0.18 0.16 0.13 0.11 0.08 – 0.35
Р. Щугор 0.63 0.40 0.29 0.18 0.17 0.10 0.09 – – 0.43
Р. Большой Паток 0.79 0.42 0.27 0.18 0.17 0.14 – – – 0.50
Р. Вангыр 0.58 0.41 0.26 0.20 0.11 0.07 0.08 – – 0.39
Р. Большая Сыня 0.57 0.32 0.24 0.20 – – – – – 0.36
Р. Кожим 0.63 0.42 0.27 0.21 0.15 0.10 0.07 0.07 0.07 0.41
Р. Косью 0.60 0.39 0.27 0.21 0.17 0.14 0.12 – – 0.40
Оз. Кузьты 0.45 0.31 0.28 0.15 – – – – – 0.34
Оз. Проточное 0.77 0.60 0.37 – – – – – – 0.53
Р. Уса 0.62 0.40 0.29 0.20 0.17 0.13 0.08 0.09 – 0.43

Рис. 2. Линейный рост сига Coregonus lavaretus в разных уральских притоках и озёрах бассейна р. Печора (расчисленные
длины); ( ) – ошибка среднего значения.
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ков, впадающих в разные притоки Печоры 1-го по-
рядка, но и при сопоставлении роста сига, отлов-
ленного в притоках 2-го порядка одной реки. Так,
в реках Щугор и Большой Паток сиг растёт значи-
тельно быстрее, чем в р. Малый Паток. В р. Ко-
жим (приток р. Косью) сиг начиная с пятого года
жизни заметно отстаёт по размерам от одновоз-
растных рыб из рек Косью и Вангыр. Ещё сильнее
такая неоднородность проявляется в водоёмах По-
лярного Урала. Сиг р. Малая Уса, нагуливавшийся
в оз. Проточное, по удельной скорости роста опе-
режает рыб из оз. Кузьты в 1.3–1.9 раза (табл. 3).
При этом близкая скорость роста может быть у
сига, обитающего в водоёмах, относящихся к раз-
ным ландшафтным комплексам Урала.

Известно, что скорость роста рыб может зави-
сеть от географического положения водоёма и
климатических условий (Мина, Клевезаль, 1976;
Решетников, 1980; Дгебуадзе, 2001), состояния кор-
мовой базы и степени эвтрофирования (Thomas,
Eckmann, 2007; Lorenz et al., 2019), уровня промыс-
ловой нагрузки и плотности популяции (Healey,
1980; Mayr, 2001; Nusslé et al., 2008) или любой ком-
бинации этих факторов (Heino et al., 2008). Наши
материалы позволяют проследить тенденцию к
ускорению роста сига в водоёмах Урала по мере уве-
личения обилия бентосных организмов, составля-
ющих основу питания этого вида рыб в бассейне
р. Печора (Шубина, 2006; Сидоров, Решетников,
2014; Боровской, Новоселов, 2020). Между био-
массой бентоса (табл. 4) и средней скоростью роста

сига в период, предшествующий половому созрева-
нию, отмечена значимая положительная корреля-
ция (по Спирмену: ρs = 0.57, p = 0.04). Интересно,
что у европейского хариуса, другого представите-
ля лососеобразных, подобная корреляция не об-
наружена (Пономарев, Захаров, 2021). По-види-
мому, это связано с большей по сравнению с сигом
эврифагией хариуса (помимо донных животных в
питании встречаются наземные беспозвоночные,
воздушные насекомые, рыба и даже мелкие млеко-
питающие), что снижает его зависимость от про-
дуктивности бентоса (Пономарев и др., 2000; Сидо-
ров, Решетников, 2014).

Корреляции между удельной скоростью роста и
географическим положением водоёма (ρs = −0.22,
p = 0.14), а также удельной скоростью роста и дли-
тельностью бесснежного периода, определяюще-
го продолжительность периода нагула (ρs = 0.31;
p = 0.31), статистически не значимы.

Полученные результаты демонстрируют спо-
собность печорского сига к быстрому линейному
и весовому росту при высокой обеспеченности
пищей даже в суровых климатических условиях.
Так, озёрно-речной сиг р. Малая Уса, нагуливав-
шийся в мелководном, богатом бентосом оз. Про-
точное (длительность залегания снежного покро-
ва здесь более 250 сут в году, среднегодовая тем-
пература воздуха −5.8°С) в возрасте 4+ по длине
тела превосходил рыб из других водоёмов евро-
пейского северо-востока России (Сидоров, Решет-

Рис. 3. Кривые линейного роста сига Coregonus lavaretus в разных уральских притоках и озёрах бассейна р. Печора, постро-
енные на основе модели Берталанфи.
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ников, 2014). Особи из этой группировки уступали
по массе тела лишь полупроходному сигу из ниж-
него течения р. Печора (Остроумов, 1953) и ры-
бам из р. Колва (Кучина, 1962). Интересно, что
при игнорировании этих данных корреляция между
удельной скоростью роста и продолжительностью
вегетационного периода становится достоверной
(ρs = 0.67; p = 0.02).

Таким образом, кормовая база водоёмов, по-
видимому, является основным фактором, опре-
деляющим рост сига в уральских водоёмах, а вли-
яние климатических условий менее значимо.

В целом неоднородность роста сига в разных
притоках одной и той же реки вполне ожидаема.
Известно, что сиг в бассейне р. Печора помимо
проходной формы может быть представлен ком-
плексом речных и пойменно-речных группиро-
вок (Сидоров, Решетников, 2014), адаптирован-
ных к локальным условиям обитания. Так, в бас-
сейне р. Уса сиг формирует самостоятельное стадо,
нагул которого помимо нижнего течения этой реки
проходит и на приусинском участке р. Печора (Со-
ловкина, 1962; Кучина, 1962). Помимо этой груп-
пировки Протопопов (1983) на основании анали-
за морфологических особенностей выделял ещё
минимум три группы полупроходного сига (нере-
стящегося в реках Сула, Ижма и Пижма). О неод-
нородности печорского сига-пыжьяна свидетель-
ствует и значительная генетическая дифференци-
ация между выборкой сига из верховьев р. Печора
(район устья р. Унья) и рыбами из среднего и
нижнего течений этой реки (Сендек и др., 2016).

Во всех исследованных нами водотоках сиг
встречается и вне периода нереста (май–июль),
т.е. использует эти реки не только для нереста, но

и для нагула. Кроме того, расстояние от устья р. Пе-
чора до пунктов сбора материала (900–1500 км)
превышает длину нерестовой миграции полупро-
ходной формы сига – 400–800 км (Козьмин, 2016).
Следовательно, обитающий здесь сиг относится к
жилой форме и совершает лишь локальные пере-
мещения в пределах речной (или озёрно-речной)
системы, что способствует формированию отно-
сительно обособленных группировок, приуро-
ченных к отдельным участкам русла и притокам
речного бассейна.

Интенсивная эксплуатация бассейна р. Печо-
ра и сопредельных арктических территорий в ка-
честве сырьевой базы России сопровождается су-
щественным ухудшением состояния рыбных ре-
сурсов в целом и сигового комплекса в частности
(Захаров и др., 2008; Сидоров, Решетников, 2014).
В этой ситуации особую актуальность приобрета-
ют мероприятия, направленные на сохранение и
восстановление печорских популяций сига. При их
разработке необходимо учитывать данные, свиде-
тельствующие о разнокачественности группиро-
вок сига, приуроченных к различным водотокам
печорской речной системы. Кроме того, получен-
ная нами информация может послужить основой
при определении донорских популяций для ис-
кусственного воспроизводства и товарного выра-
щивания сига в бассейне р. Печора.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате наших исследований существен-

но расширена информация о росте сига бассейна
р. Печора. Основным фактором, определяющим
скорость роста, является биомасса бентоса, тогда
как влияние климатических условий менее суще-

Таблица 4. Продолжительность бесснежного периода (по: http://climate-ural.psu.ru) и биомасса бентоса в разных
уральских водотоках и озёрах бассейна р. Печора

Водоём Длительность 
бесснежного периода, сут

Биомасса 
бентоса, г/м2 Источник информации

Р. Унья 167 6.8 Шубина, 2006
Р. Печора (верхнее течение) 166 5.4 То же
Р. Илыч 166 6.5 “–”
Р. Малый Паток 146 6.7 Лоскутова, 2004
Р. Большой Паток 148 8.4 Пономарев, Лоскутова, 2002
Р. Щугор 156 3.8 Шубина, 2006
Р. Вангыр 146 6.5 Пономарев, Лоскутова, 2020
Р. Кожим 115 4.3 Шубина, 2006
Р. Косью 154 5.3 О.А. Лоскутова, личное сообщение
Р. Большая Сыня 151 6.2 Шубина, 2006
Р. Уса 154 0.05–11.8 Зверева, 1962
Оз. Проточное 112 9.3 О.А. Лоскутова, личное сообщение
Оз. Кузьты 115 2.5 Лоскутова, 2007
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ственно. Темп роста сига в разных уральских во-
дотоках значительно различается, что свидетель-
ствует в пользу предположения о существовании
на данной территории локальных группировок,
приуроченных к разным участкам речного бас-
сейна. Сиг, обитающий в речных системах запад-
ных склонов Урала, по-видимому, представлен жи-
лой формой. Полученные результаты свидетель-
ствуют о необходимости дальнейших, прежде всего
популяционно-генетических, исследований пе-
чорского сига и механизмов адаптации этого вида
рыб к условиям обитания как в пределах одного
крупного речного бассейна, так и на обширных тер-
риториях европейского северо-востока России.
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Представлены результаты ретроспективного изучения линейного роста горбуши Oncorhynchus gor-
buscha по промерам чешуи рыб, вернувшихся для нереста на юго-восточное побережье о-ва Сахалин
в 2005–2020 гг. Характеристики роста (прирост длины за время формирования одного склерита, ва-
риабельность и асимметричность размерного состава по мере роста) сопоставлены с выживаемо-
стью соответствующих поколений. Сопряжённость в изменениях показателей роста рыб с выжива-
емостью соответствующих поколений наблюдается только в течение раннего морского периода
жизни. Установлено, что изменения в расчисленном размерном составе у выживших рыб в какой-
то мере аналогичны таковым, которые прослеживаются у поколений в процессе становления их числен-
ности. Такой феномен увеличивает долю неопределённости в оценках размерно-селективной смертно-
сти при сопоставлении расчисленных по чешуе длин сеголеток с фактически наблюдёнными.

Ключевые слова: горбуша, чешуя, межсклеритные расстояния, темп роста, размерный состав, выжи-
ваемость поколений.
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В рыбопромысловых исследованиях издавна
считалось, что изучение роста рыб способствует
предвидению изменений их численности в попу-
ляциях (Дементьева, 1976). В настоящее время
возрос интерес к изучению роста тихоокеанских
лососей вследствие появления гипотезы “крити-
ческого размера и периода”, в соответствие с ко-
торой достижение определенного размера в течение
летнего нагула обеспечивает лучшие шансы на вы-
живание во время зимовки (Beamish, Mahnken,
2001; Howard et al., 2016; Neville, Beamish, 2018).
Стали широко обсуждаться оценки размерно-се-
лективной смертности на основе натурных наблю-
дений размеров сеголеток и их длины, рассчитан-
ной по измерениям чешуи выживших рыб (Beam-
ish et al., 2004; Yasumiishi et al., 2016; Beacham et al.,
2017, 2018; Farley et al., 2018). При этом показано,
что изучение роста лососей по регистрирующим
структурам даёт вполне адекватные результаты
вследствие согласованности между изменениями
длины тела и радиуса чешуи или диаметра отоли-
та, причём более точные оценки получаются при
использовании межсклеритных расстояний че-
шуи, а не суточных приростов отолитов (Courtney
et al., 2000; Walker, Sutton, 2016). Вопросы, связан-
ные с пониманием процесса формирования чис-

ленности тихоокеанских лососей, весьма актуаль-
ны для горбуши Oncorhynchus gorbuscha, учитывая
большую изменчивость не только величины её
уловов, но и межсклеритных расстояний, ха-
рактеризующих рост рыб разных поколений (Каев
и др., 2022).

Результаты предварительного исследования по-
казали, что выживаемость поколений в морской
период жизни в большой мере может быть обу-
словлена ростом рыб только в течение нагула мо-
лоди у побережья (Каев, 2021). Однако эти дан-
ные получены с использованием ряда допущений
при расчёте темпов роста, вследствие чего для
снижения риска появления неверных результатов
анализ был проведён на основе изучения только
самок. Учитывая характер полученных результатов,
свидетельствующих о возможных ошибках оценок
размерно-селективной смертности у лососей, на-
ше исследование проведено уже на более высо-
ком уровне, позволяющем исключить принятые
ранее допуски при расчётах темпа роста. Цель
данного исследования – установить особенности
линейного роста горбуши у поколений с высокой
и низкой выживаемостью рыб в течение морского
периода жизни.

УДК 597.553.2.591.134.3
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Объектом исследования послужила горбуша
юго-восточного побережья о-ва Сахалин. Для
оценки выживаемости поколений в течение мор-
ского периода жизни использовали процентное
отношение численности взрослых рыб в возвра-
тах к численности молоди, скатившейся с нере-
стилищ рек и выпущенной с лососёвых рыбовод-
ных заводов (коэффициент возврата – КВ). Возврат
каждого поколения представлен рыбами, вылов-
ленными при промысле, и особями, зашедшими
в реки для нереста. Количество выловленных рыб
определяли по биомассе уловов (промысловая ста-
тистика Сахалино-Курильского территориального
управления Росрыболовства – СКТУ) и средней
массе особей (результаты биологических анализов).
Количественный учёт производителей на нерести-
лищах вели в основном сотрудники Сахалинско-
го филиала Главного бассейнового управления по
рыболовству и сохранению водных биологиче-
ских ресурсов (далее – Сахрыбвод) методом визу-
ального подсчёта рыб при пеших обходах ряда рек
(Шевляков и др., 2013). Количественный учёт по-
катной молоди осуществляли сотрудники Сахры-
бвода и СахНИРО ежегодно в двух-трёх подкон-
трольных реках на побережье методом выбороч-
ных обловов (Воловик, 1967). Расчёт численности
производителей в реках побережья проведён по
средневзвешенной плотности их скоплений на об-
следованных нерестилищах, дикой молоди – по так
называемому индексу ската, отражающему отно-
шение числа покатников, учтённых в подконтроль-
ных реках, к установленному ранее числу произво-
дителей, зашедших в эти водоёмы (Kaev, Irvine,
2016). Данные по выпускам заводской молоди со-
ответствуют статистике СКТУ.

Образцы чешуи собраны в 2005–2020 гг. по
стандартной методике (McLellan, 1987) у рыб, пой-
манных закидными неводами или сетями в нижней
части рек и ставными неводами в прилегающем
морском прибрежье в ходе ежегодного монито-
ринга биологических показателей горбуши, про-
водимого на локальном участке побережья (Каев
и др., 2022). Всего изучено 2946 образцов чешуи из
44 проб (ежегодно от 2 до 6, в среднем 2.75 пробы).
Особенности изучения чешуи (измерения меж-
склеритных расстояний, первичная обработка по-
лученных данных и их соответствие нормальному
распределению, нормирование по числу склери-
тов) представлены ранее (Каев, 2015а; Каев и др.,
2022). Расчёт абсолютных приростов проведён тра-
диционно по формуле, отражающей пропорции
между измеренными расстояниями на чешуе и
соответствующими значениями длины тела с вве-
дением очевидной поправки, учитывающей дли-
ну тела мальков при закладке чешуи (Ли, 1926).
Одна из попыток совершенствования таких рас-
чётов связана с введением в формулу ещё одного

уточнения – размера чешуйной пластинки в на-
чале её формирования при соответствующей дли-
не мальков (Morita et al., 2005). На наш взгляд, это
не приводит к существенному уточнению результа-
та, учитывая ничтожно малый размер данной пла-
стинки по отношению к радиусу чешуи у взрослых
рыб. К тому же оно мало значимо ещё и по той при-
чине, что измерения чешуи мальков и выживших
взрослых рыб осуществляются у разных особей.

При отсутствии фактических наблюдений длина
тела рыб в момент формирования чешуи может
быть рассчитана по уравнению регрессии между
установленными ранее изменениями длины маль-
ков и диаметра чешуйных пластинок (Хрусталева,
Леман, 2007). Использование такого подхода не
привело к положительному результату, несмотря
на высокую достоверность связи между этими па-
раметрами у молоди горбуши, выращиваемой в
садках в морской воде на юго-восточном побере-
жье Сахалина в 1977 г. (R2 = 0.99, n = 142 – по: Ка-
ев, 2003) и отловленной в морском прибрежье о-
ва Итуруп (R2 = 0.96, n = 178, сборы 1984 и 1985 гг. –
по: Каев, 2003). Рассчитанная длина мальков при
начале формирования чешуи (соответственно 5.51
и 5.24 см) явно превосходила реальную, так как
при длине от 6.3 до 7.0 см на чешуе уже заверша-
ется формирование центральной чешуйной пла-
стинки (ЦЧП). Равным образом рассчитанные по
чешуе взрослых рыб их длины при сформирован-
ной ЦЧП (1-й склерит) примерно в 1.5 раза превы-
шали реальные. В обоих случаях завышение резуль-
татов явилось следствием того, что промеры чешуи
у молоди осуществляли по направлению наиболь-
шего радиуса ЦЧП, которое не совпадает с на-
правлением наибольшего радиуса чешуи у взрос-
лых рыб (рис. 1). В связи с этим длина молоди при
начале формирования чешуи принята равной 3.5 см
(Иванков, 1968). Фактически это длина только что
скатившихся из рек смолтов с незначительной из-
менчивостью её индивидуальных и годовых значе-
ний. Так, по нашим наблюдениям в р. Рыбацкая
(о. Итуруп), средняя длина покатников горбуши в
1981–1984 гг. составляла 3.26 см с наименьшим зна-
чением в 1984 г. (M = 3.23, SD = 0.107, n = 971) и наи-
большим – в 1982 г. (M = 3.30, SD = 0.114, n = 1159).

Другой проблемой является то, что измерения
расстояний до каждого из склеритов вели не от
центра чешуи, а начиная с первого склерита, так
как ЦЧП у многих рыб на завершающем этапе не-
рестовой миграции подвержена разной степени
деформации, приводящей к увеличению её ради-
уса (Каев, 2015а). Поэтому радиус ЦЧП рассчитан
пропорционально изменениям смежных межскле-
ритных расстояний, отражавших реально сложив-
шиеся условия роста мальков. По измерениям че-
шуи вышеуказанной молоди горбуши на о-ве Иту-
руп в 1984 и 1985 гг. соотношение между радиусом
ЦЧП и расстоянием между первым и третьим скле-
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ритами составило в среднем 1.78 и, что важно, не-
значительно изменялось у разных мальков (SD =
= 0.054, n = 120). Так как эти измерения были осу-
ществлены по направлению наибольшего радиуса
ЦЧП, использование данного соотношения при
ретроспективном изучении роста также вело к за-
вышению длины мальков. Поэтому по результатам
подбора (соответствие расчётной и наблюдённой
длин при одном склерите на чешуе) радиус ЦЧП по
направлению измерения чешуи у взрослых рыб
принят равным расстоянию между первым и тре-
тьим склеритами, умноженному на 1.135.

При попарном сравнении прироста длины рыб
за время формирования соответствующих склери-
тов оценивали различия между его средними зна-
чениями, достоверность которых установлена по
критерию Фишера (F). Статистическая обработка
материалов проведена в программе Microsoft Of-
fice Excel. В тексте использованы следующие обо-
значения: M – среднее значение, SD – стандартное
отклонение, CV – коэффициент вариации, As – ко-
эффициент асимметрии, lim – пределы варьирова-
ния показателя, r – коэффициент корреляции Пир-
сона, R2 – величина значения аппроксимации,
p – уровень значимости нуль-гипотезы, n – объём
выборки, FL – длина по Смитту.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Поколения горбуши ранжированы на группы с
низкими, средними и высокими значениями КВ. В
основу ранжирования положили следующий прин-
цип: среднюю группу составят поколения со зна-
чениями КВ в диапазоне ±0.5 SD от его среднего
значения (M = 7.61%, SD = 5.417, n = 16). В соот-
ветствии с этим в группу с низкой выживаемостью
вошли поколения со значениями КВ < 4.85%, а в
группу с высокой выживаемостью – со значения-
ми КВ ≥ 10.32% (табл. 1). Выживаемость (%) по-
колений нечётных (M = 6.84, SD = 5.417, lim 0.87–
15.09, n = 8) и чётных (M = 8.39, SD = 6.008, lim
1.78–18.02, n = 8) лет нереста не сильно различа-
лась по средним значениям (F = 0.31, p > 0.05) и
амплитуде варьирования, что позволило рассмат-
ривать их в едином массиве данных для увеличения
объёма выборок. Значение КВ поколения возврата
в 2014 г. несколько завышено за счёт появления в
уловах рыб курильского происхождения (Каев, Жи-
вотовский, 2016). Поэтому рост рыб этого поко-
ления изучен только в трёх пробах, собранных в
первой половине августа, то есть до появления до-
полнительного пика промысловых уловов, соот-
ветствующего по срокам периоду наиболее мас-
совых уловов горбуши на о-ве Итуруп, а значение
КВ этого поколения не использовали при выяв-
лении корреляционных связей.

Рис. 1. Схема измерений чешуи горбуши Oncorhynchus gorbuscha (по: Каев, 2015б): S – расстояние от 1-го склерита до края
чешуйной пластинки, Sn – расстояние от 1-го до n-ного склерита (в данном случае до внешнего края первой годовой
зоны роста).

S

Sn
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Между приростами длины за время формиро-
вания соответствующих склеритов у рыб разных
поколений в большинстве случаев отмечены стати-
стически достоверные различия. Так, из 4320 срав-
ниваемых пар значений в 342 парах значения
критерия Фишера (M = 5.29, lim 3.90–6.75) пре-
высили первый (p < 0.05), в 371 парах (M = 8.90,
lim 6.70–11.10) – второй (p < 0.01) и в 2581 парах
(M = 63.4, lim 11.0–625.6) – третий уровень (p <
< 0.001) статистической значимости, что свиде-
тельствует о существенных различиях в росте рыб
разных поколений. Наиболее значимые расхожде-
ния отмечены при формировании на чешуе склери-
тов с порядковыми номерами от 12-го до 15-го
(средние значения F 60.7–76.8) и от 27-го до 29-го

(F 49.8–56.4), то есть при наибольших приростах
длины при нагуле сеголеток в центрально-южной
части Охотского моря и при миграции после зи-
мовки в океане в направлении к району своего
нереста (рис. 2).

Особое внимание обратим на ранний морской
период жизни, который по ряду признаков явля-
ется определяющим в становлении численности
поколений (Parker, 1968; Wertheimer et al., 2010;
Kaev, Irvine, 2016; Orsi et al., 2016). Среднее значение
критерия F, характеризующее различия в приростах
длины молоди разных поколений при формирова-
нии в это время первых шести склеритов (F = 43.2,
lim 34.6–48.2 для разных порядковых номеров)
также было выше значения, отражающего сред-

Таблица 1. Выживаемость горбуши Oncorhynchus gorbuscha в течение морского периода жизни с ранжированием
поколений по низкому, среднему и высокому уровню её значений

Примечание. lim – пределы варьирования показателя. Здесь и в табл. 2: M – среднее значение.

Градация выживаемости Год возврата поколения
Коэффициент возврата, %

M lim

Низкая 2015, 2017, 2019 1.57 0.87–2.36
2008, 2016, 2018, 2020 2.64 1.72–4.20

Средняя 2005, 2007 7.09 6.53–7.65
2012 8.77 8.77–8.77

Высокая 2009, 2011, 2013 11.94 10.32–15.09
2006, 2010, 2014 15.00 12.09–18.02

Рис. 2. Приросты длины за время формирования соответствующих склеритов у горбуши Oncorhynchus gorbuscha поко-
лений с высокой (– – –), средней ( ) и низкой (―) выживаемостью в течение морского периода жизни (данные по
длине при одном склерите представлены в табл. 2).
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ний уровень различий между приростами для всех
порядковых номеров склеритов (F = 39.4). Поколе-
ние с самым быстрым ростом молоди в прибреж-
ных морских водах (возврат в 2013 г.) относилось
к группе поколений с высокой выживаемостью, а
поколение с самым медленным ростом (возврат в
2020 г.) – к группе поколений с низкой выживае-
мостью. При этом выживаемость первого поколе-
ния не была рекордно высокой, а выживаемость
второго – рекордно низкой. Выживаемость изу-
ченных поколений положительно коррелировала
с суммарным приростом длины молоди за время
формирования первых четырёх склеритов, одна-
ко связь была статистически недостоверной (r =
= 0.39, p > 0.05).

Вместе с тем привлекают внимание особенно-
сти размерного состава ювенильных рыб в про-
цессе их роста, выраженные в вариабельности
(CV) и конфигурации (As) полученных распреде-
лений по длине на момент формирования соот-
ветствующих склеритов. В табл. 2 сопоставлены
распределения рыб по длине при одном (услов-
ное начало роста в прибрежье), семи (после его
завершения), 16 (завершение периода быстрого
роста сеголеток в Охотском море) и 25 (заверше-
ние зимовки) склеритах. Для всех рассматривае-
мых групп рыб характерны одинаковые измене-
ния вариабельности размерного состава: сначала
она увеличивается за время обитания в морских
прибрежных водах (особенно у поколений с низ-
ким уровнем выживания), а затем проявляется чёт-
ко выраженная тенденция снижения её значений.
Причём в расчёте на один формируемый склерит
темп этого снижения замедляется по мере роста.
Так, снижение значений вариабельности размер-
ного состава рыб в расчёте на один склерит в пе-
риоды их формирования с 7-го по 16-й и с 16-го
по 25-й в группе поколений с высокой выживае-
мостью составило соответственно 0.11 и 0.04%,
почти такое же снижение отмечено в группе со
средней выживаемостью – 0.11 и 0.05%, а в группе
с низкой выживаемостью – 0.17 и 0.09%. По асим-
метричности распределений длины тела нет та-
кой хорошо выраженной тенденции изменения её
значений между группами с разным уровнем выжи-
ваемости поколений, как при сопоставлении CV.
Однако обращает на себя внимание большая раз-
ница между значениями As внутри групп при сопо-
ставлении смежных значений по мере роста рыб. В
среднем наибольшая разница этих значений харак-
терна для группы поколений с низким уровнем
выживаемости, особенно выраженная за время
нагула молоди в прибрежных морских водах.

Учитывая такие особенности, рассмотрим, как
изменялось частотное распределение длины мо-
лоди при одном и семи склеритах на чешуе в груп-
пах с низким и высоким уровнем выживаемости,
то есть не только в группах-антиподах, но и с наи-

большим представительством изученных поколе-
ний. Непосредственное сопоставление размерных
составов молоди проблематично, учитывая суще-
ственную разницу по длине тела в начале и при за-
вершении нагула в прибрежье моря. Поэтому все
вариационные ряды по длине тела молоди при од-
ном и семи склеритах на чешуе совмещены по сред-
ним значениям длины. Частотные распределения в
сторону меньших и больших значений построены
исходя из размеров классовых промежутков, опре-
делённых для каждого размерного ряда при его под-
разделении на 10 классов. Полученные частотные
распределения сгруппированы в соответствии с
низким и высоким уровнем выживаемости (рис. 3).
При сопоставлении классов со сравнительно вы-
сокой долей в выборке (>5%, так как при малых
объёмах выше вероятность случайных отклонений)
хорошо заметно увеличение к завершению нагула в
прибрежье долей более крупных рыб в группе поко-
лений с низким уровнем выживаемости, в то время
как в группе поколений с высоким уровнем выжи-
ваемости этот процесс едва заметен, что хорошо ил-
люстрируется значениями критерия Колмогоро-
ва−Смирнова (Плохинский, 1970) при сопоставле-
нии полученных рядов (0.197 против 0.091).

С таким изменением размерного состава сего-
леток хорошо согласуются изменения асиммет-
ричности распределения длин по мере прироста
числа склеритов (рис. 4). За время обитания в при-
брежных морских водах (1–6-й склериты) у поколе-
ний с низким уровнем выживаемости сильно сни-
жалась положительная асимметрия размерного
состава молоди, в то время как у поколений с вы-
сокой выживаемостью этот процесс был выражен
слабее. После откочёвки в центральную часть Охот-
ского моря у сеголеток зарегистрировано неболь-
шое увеличение положительной асимметрии рас-
пределения длин, что могло быть связано с увели-
чением доли особей с наиболее быстрым ростом.
Во время зимовки и последующего нагула разви-
тие этого процесса заметно замедлялось. В про-
цессе роста в открытых морских водах отмечено
небольшое попеременное доминирование по аб-
солютным приростам длины рыб между поколе-
ниями с высокой и низкой выживаемостью. При
формировании первых склеритов быстро увели-
чивалась вариабельность размерного состава, за-
тем следовало её плавное снижение со сравни-
тельной стабилизацией значений на одном уров-
не, начиная с перехода в районы зимовки. При
этом у сеголеток из группы поколений с низкой
выживаемостью вариабельность по длине тела в
первое лето роста была значительно выше.

ОБСУЖДЕНИЕ
Данные по скорости роста горбуши в ранний

морской период жизни и значений КВ соответ-
ствующих поколений в целом соответствуют точ-
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ке зрения о более высокой выживаемости в среднем
быстрорастущих организмов (Cross et al., 2008;
Beamish, Neville, 2021). Судя по размерам молоди и
её выживаемости у разных популяций горбуши в се-
верной части зал. Аляска, предполагается, что это
может быть связано со снижением потерь от воз-
действия хищников после откочёвки более круп-
ных особей в открытые морские воды (Malick et al.,
2011). Однако значение корреляции между при-
ростом мальков в прибрежных морских водах и
выживаемостью соответствующих поколений не
достигает уровня статистической значимости. По-
видимому, это связано не только с коротким ря-
дом наблюдений. Существенные коррективы в
рассматриваемую зависимость могут вносить, на-
пример, активность и размерный состав хищных
рыб. Поэтому фрагменты кривых, характеризую-
щих приросты молоди в прибрежных морских во-
дах, у поколений с высокой выживаемостью хотя
в целом и показывают более высокий рост этой
группы поколений, тем не менее часть их располо-
жена вперемежку с соответствующими фрагмента-
ми поколений с низкой выживаемостью (рис. 2).

Таким образом, скорость роста молоди сама по
себе не всегда позволяет однозначно трактовать
её как фактор, обеспечивающий разную выжива-
емость изученных поколений.

Важными характеристиками состояния попу-
ляции рыб являются также показатели их размер-
ного разнообразия, характеризуемого вариабель-
ностью и асимметричностью распределения длин
(Поляков, 1975; Дгебуадзе, 2001). Уменьшение ва-
риабельности размерного состава молоди по мере
её роста в морских водах объясняется более высо-
кой смертностью мелких особей в ювенильной по-
пуляции (Beacham et al., 2018). С этим вполне мож-
но согласиться, но с определёнными оговорками.
Так, по наблюдениям на о-ве Итуруп, у молоди
горбуши и кеты O. keta после ската из рек сначала
резко увеличивается разнообразие по длине тела.
Этот процесс развивается не только по причине
начинающегося быстрого и индивидуально раз-
ного их роста с переходом на внешнее питание.
Свою долю в него вносит продолжительность по-
катной миграции (до двух месяцев), в результате
которой к уже подросшим малькам в морском при-

Таблица 2. Средняя длина (FL), вариабельность (CV) и асимметричность (As) размерного состава горбуши Onco-
rhynchus gorbuscha при одном, семи, 16 и 25 склеритах на её чешуе у поколений с высокой, средней и низкой вы-
живаемостью в течение морского периода жизни

Год 
возврата

FL, см CV, % As Число образцов 
чешуи1 7 16 25 1 7 16 25 1 7 16 25

Высокая выживаемость
2009 6.14 12.78 24.41 34.51 5.01 6.78 6.27 5.75 0.64 0.30 0.72 0.84 81
2011 6.02 12.42 22.43 31.77 6.16 7.61 7.27 6.76 0.82 0.92 0.87 0.83 214
2013 6.35 13.40 24.88 34.62 5.42 7.00 6.22 6.00 0.32 0.16 0.23 0.60 202
2006 6.00 12.31 23.02 32.29 5.56 6.72 6.17 5.50 0.16 –0.08 0.56 0.71 142
2010 6.07 12.44 23.86 32.83 5.43 6.74 4.93 4.62 0.73 0.58 0.45 0.72 144
2014 5.83 11.85 22.91 32.44 6.25 8.04 6.30 6.15 0.20 0.43 0.47 0.70 227

M 6.07 12.53 23.59 33.08 5.64 7.15 6.19 5.80 0.48 0.39 0.55 0.73
Средняя выживаемость

2005 6.03 12.07 22.66 31.37 6.08 8.49 6.91 6.17 0.28 0.15 0.11 0.15 137
2007 5.86 11.75 22.36 31.70 6.16 8.52 8.14 7.56 0.47 0.47 0.35 0.26 117
2012 6.01 12.09 21.75 30.92 5.67 7.26 6.28 6.15 –0.07 –0.19 –0.04 0.59 149

M 5.97 11.97 22.26 31.33 5.97 8.09 7.11 6.63 0.23 0.14 0.14 0.33
Низкая выживаемость

2015 5.93 12.54 23.32 33.77 6.22 8.07 6.76 5.80 0.42 –0.03 0.00 0.18 165
2017 6.15 12.88 25.19 35.00 7.49 8.63 6.65 5.99 0.39 –0.03 –0.24 –0.12 186
2019 6.16 12.79 24.54 34.48 5.67 7.51 7.15 6.44 0.54 0.07 0.27 0.60 189
2008 6.00 12.28 23.24 32.89 7.37 10.76 7.50 6.69 0.24 0.14 0.45 0.49 121
2016 5.69 11.77 22.65 31.59 6.45 8.53 6.64 5.86 0.26 0.00 0.19 0.38 475
2018 5.98 12.05 22.33 31.44 6.56 7.86 6.31 5.49 0.61 –0.11 0.08 0.54 215
2020 5.94 11.48 22.29 32.07 5.52 6.79 6.21 5.02 –0.16 0.03 0.11 0.38 182

M 5.98 12.26 23.36 33.04 6.47 8.31 6.75 5.90 0.33 0.01 0.12 0.35
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брежье добавляется новые покатники (Каев, 2003).
В итоге даже у расчисленных по измерениям чешуи
длин мальков постепенному снижению вариабель-
ности предшествует её увеличение (рис. 4). Заме-
тим, что в данном случае снижение выявлено среди
выживших особей, то есть этот процесс является
отражением не только избирательного воздей-
ствия хищников. Можно полагать, что после от-
кочёвки в открытые морские воды с их богатыми
кормовыми ресурсами (Шунтов, 2001; Дулепова,
2002) большое значение в формировании размер-
ного состава сеголеток начинает приобретать в
среднем более быстрый рост особей в совокупно-
сти при сравнении с темпом расхождения их ин-
дивидуальных приростов.

Измеренная длина молоди при том или ином
числе склеритов, как правило, меньше рассчи-
танной по измерениям чешуи взрослых рыб, что
используется для оценки размерно-селективной
смертности (Moss et al., 2005; Cross et al., 2009;
Claiborne et al., 2011). Однако такой эффект может
быть связан с тем, что часть крупной молоди не
облавливается при сборе проб, что приводит к пе-
реоценке воздействия вышеуказанной смертно-
сти (Beacham et al., 2018). К примеру, по такой же
причине происходила недооценка размерной не-
однородности молоди горбуши в сравнении с мо-
лодью кеты в заливах о-ва Итуруп, так как под-
росшая молодь горбуши раньше откочёвывала в
открытые морские воды (Каев, 2003). Показанная
на примере расчисленных длин тенденция сни-
жения доли мелких особей в размерных распреде-

лениях при одном и семи склеритах на чешуе
(рис. 3), более выраженная у поколений с низкой
выживаемостью, соответствует критериям размер-
но-селективной смертности. Этот эффект повы-
шает уровень неопределённости при оценках та-
кой смертности, так как он выявлен среди вы-
живших рыб, на что особо обращаем внимание. В
свою очередь о более высоком уровне элимина-
ции мелких особей в сообществе молоди свиде-
тельствуют изменения асимметрии её размерного
состава от положительной к нейтральной, также
особенно выраженные у поколений с низкой вы-
живаемостью (рис. 4). Такое изменение отражает
смещение модальных групп в распределениях с
мелких на средние размерные классы, что прихо-
дилось наблюдать при изучении размерного со-
става молоди кеты при неблагоприятных услови-
ях её нагула в заливах о-ва Итуруп (Каев, 2003).

Полученное сочетание данных по темпу ро-
ста и изменчивости распределений длины поз-
воляет считать, что в ранний морской период
жизни размерно-селективная смертность мо-
жет оказывать существенное влияние на вели-
чину итоговой выживаемости поколений горбуши в
морских водах. Гипотеза о том, что замедленный
рост мальков в прибрежье и сеголеток в открытых
морских водах существенно сказывается на выжи-
ваемости поколений во время зимовки (Beamish,
Mahnken, 2001), остаётся дискуссионной не только
в отношении разных видов тихоокеанских лососей
(Beacham et al., 2017, 2018; Farley et al., 2018), но и
горбуши рассматриваемого района. Несмотря на

Рис. 3. Размерный состав горбуши Oncorhynchus gorbuscha при одном (h) и семи (j) склеритах на чешуе в среднем для
поколений с высокой (а) и низкой (б) выживаемостью в течение морского периода жизни.
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почти трёхкратные колебания биомассы крупных
фракций зоопланктона в разные годы в районах
нагула сеголеток тихоокеанских лососей (Волков,
2008), отрицательные последствия на обеспечен-
ность их пищей не установлены. Если временами
и возникал некоторый дефицит пищи, то он мог
сказываться на темпе роста лососей и их распреде-
лении, но каких-либо достоверных фактов жёстко-
го лимитирования их численности пищевым фак-
тором никто до сих пор не получил (Волков, 2016;
Шунтов и др., 2017, 2019). Вполне можно согла-
ситься с мнением, что в отношении выросших и

физиологически полноценных сеголеток вряд ли
правомерно судить об их жизнестойкости только
по темпу роста (Шунтов, Иванов, 2021). Также
чревато абсолютизировать роль других факторов,
например температуры воды, часто используемой
при объяснениях изменений численности рыб.
Так, в отношении горбуши восточного побережья
Сахалина показано, что снижение её численно-
сти во многом обусловлено неблагоприятными
условиями обитания молоди в эстуарно-прибреж-
ный период жизни, важным индикатором которых
являются аномалии температуры морской по-

Рис. 4. Приросты длины (а) горбуши Oncorhynchus gorbuscha за время формирования соответствующих склеритов и из-
менения вариабельности (б) и асимметричности (в) распределения длин в среднем для поколений с высокой (– – –)
и низкой (—) выживаемостью в течение морского периода жизни (жирные линии – М, тонкие – M ± SD).

–25

100

75

25

0

50

1 6 11 16 21 26 3631

4

10

8

6

8

17

14

11

Порядковый номер склерита

П
ри

ро
ст

 д
ли

ны
 (F

L
),

 м
м

К
оэ

ф
ф

иц
ие

т 
ва

ри
ац

ии
 (C

V)
, %

К
оэ

ф
ф

иц
ие

т 
ас

им
м

ет
ри

и 
(A

s),
 %

(а)

(б)

(в)



58

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 63  № 1  2023

КАЕВ и др.

верхности (Шатилина и др., 2018). Однако для
выявления этой связи использованы данные по
биомассе годовых уловов, в то время как траекто-
рия изменений численности рыб в возвратах мо-
жет существенно отличаться вследствие 1.5-крат-
ной амплитуды вариабельности средней массы рыб
в разные годы. Снижение общей величины возврата
некоторых поколений определяется ещё до ската
молоди из рек в результате, например, размыва
грунта нерестилищ при мощных осенних павод-
ках (Каев, 2018). К тому же восточносахалинская
горбуша представлена четырьмя стадами, изме-
нения численности рыб в которых не всегда син-
хронны (Каев, 2012).

Результаты непосредственного изучения ти-
хоокеанских лососей в 2009 г. в районах их зи-
мовки свидетельствовали о сравнительно не-
большой смертности от воздействия хищных рыб
(Старовойтов и др., 2010). Анализ многолетних
данных по численности и питанию сеголеток гор-
буши в летне-осенние месяцы в морских водах и
годовиков в океанских водах в зимне-весенние
месяцы показал, что неоднократно высказываемые
точки зрения о структурных изменениях и сниже-
ниях биомассы в сообществах зоопланктона, ве-
дущих к ухудшению состояния окружающей сре-
ды и питания лососей, являются сомнительными.
К примеру, соотношение биомасс зоопланктона
и нектона было очень низким в 2006 и 2014 гг., од-
нако накормленность сеголеток оставалась на сред-
нем и высоком уровнях, а состав пищи был пред-
ставлен организмами, имеющими обычно пер-
востепенное значение в рационе. В 2008 г. при
огромной численности молоди горбуши появле-
ние в её рационе второстепенных объектов пита-
ния в сочетании с небольшими размерами сеголе-
ток и более ранними сроками начала их миграции
к районам зимовки позволяло полагать о сравни-
тельно неблагоприятных условиях нагула. Тем не
менее это не отразилось негативно на результатах
зимовки, судя по тому, что данное поколение обес-
печило в итоге высокий возврат (Найденко и др.,
2020). К этому можно добавить, что снижение ро-
стовых показателей горбуши в зимний период не
может быть квалифицировано только как резуль-
тат прямого воздействия среды. В данном случае
правомерно говорить также и о наступлении оче-
редного этапа развития организмов, связанного с
переходом к половому созреванию, что и объяс-
няет близкий характер замедления роста у рыб в
процессе зимовки как в холодных водах Охотско-
го моря и течения Ойя-Сио, так и в более тёплых
водах южных районов Субарктического фронта
(Швыдкий, Вдовин, 1999).

Таким заключениям вполне соответствуют ре-
зультаты ретроспективного изучения роста гор-
буши. Только в течение раннего морского перио-
да жизни обнаружены существенные расхожде-
ния в изменениях асимметричности размерного

состава молоди, по которым можно судить о более
высокой элиминации мелких особей в поколениях
с низким уровнем выживаемости по сравнению с
поколениями с высокой выживаемостью. Тенден-
ции дальнейших изменений этого показателя, как и
вариабельности размерного состава рыб при их
обитании в открытых морских и океанских водах,
не говорят о воздействии на них каких-то мощ-
ных летальных факторов, приводящих к замет-
ным изменениям размерного состава за счёт убы-
ли какой-то части особей (рис. 4). О том, что из-
менения роста горбуши в этот период не имеют
существенного значения для выживаемости, сви-
детельствуют два поколения с аномально низкой
скоростью роста сеголеток в открытых водах Охот-
ского моря (рис. 2). Одно из них (2011 г. возврата)
входило в группу с высоким, а другое (2012 г. воз-
врата) – со средним уровнем выживаемости в те-
чение морского периода жизни. Появление таких
поколений даёт веские основания полагать, что
величина смертности при зимовке, связанная с
размером рыб, не является определяющей в фор-
мировании конечной численности поколений гор-
буши, что вполне согласуется с результатами реаль-
ных наблюдений за состоянием дальневосточных
стад горбуши в зимний период (Найденко, Тем-
ных, 2016; Найденко и др., 2021).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты ретроспективного изучения роста
горбуши у поколений с разным уровнем выжива-
емости в морских водах показывают, что его осо-
бенности, по которым можно судить о высоком
уровне элиминации рыб, проявляются только в
течение раннего морского периода жизни. Уста-
новлено, что изменения в расчисленном размер-
ном составе у выживших рыб в какой-то мере
аналогичны таковым, которые прослеживаются у
всей совокупности особей в поколениях в про-
цессе становления их численности. Такой фено-
мен увеличивает долю неопределённости в оценках
размерно-селективной смертности при сопоставле-
нии расчисленных по чешуе длин сеголеток с фак-
тически наблюдёнными.
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Пересмотрены итоги предыдущих исследований популяционной структуры нерки Oncorhynchus nerka
Западной Камчатки на основе анализа изменчивости 45 локусов однонуклеотидного полиморфиз-
ма с привлечением как собственных (семь выборок из водоёмов западного побережья п-ова Кам-
чатка), так и полученных другими исследователями (семь выборок из бассейна оз. Курильское и од-
на из бассейна р. Большая – р. Быстрая) данных. Все материалы заново проанализированы для
уточнения сложившихся представлений о происхождении и формировании популяций нерки за-
паднокамчатского комплекса, а также реконструкции исторических и современных демографиче-
ских и генетических процессов, в них протекающих. По результатам тестов на генетическую диф-
ференциацию, анализа главных компонент и дискриминантного анализа главных компонент вы-
борки озёрной нерки из рек Озерная (воспроизводство в бассейне оз. Курильское) и Плотникова
(преимущественно покатники из оз. Начикинское) в наибольшей степени отличались от остальных
выборок, представленных в основном речной неркой. Результаты анализа главных компонент и то-
пология филогенетической сети для выборок из бассейна оз. Курильское выявили их подразделён-
ность в соответствии со сроками заполнения нерестилищ и с географической изменчивостью сро-
ков нереста нерки в бассейне озера.

Ключевые слова: нерка Oncorhynchus nerka, популяционная структура, однонуклеотидный полимор-
физм, генетическая дифференциация, Западная Камчатка.
DOI: 10.31857/S0042875223010083, EDN: CZBVGN

Нерка Oncorhynchus nerka среди других пред-
ставителей тихоокеанских лососей отличается
наиболее высокой экологической пластичностью
и широким адаптивным полиморфизмом. Эти чер-
ты во многом способствуют успешному освоению
ею обширного спектра экологических ниш в прес-
новодных нагульно-выростных водоёмах (проход-
ная, остаточная и жилая формы; формы, исполь-
зующие речные, ручьевые, ключевые, озёрные не-
рестилища и нагуливающиеся как в реке, так и в
озере; а также озёрные формы, молодь которых
различается по спектру питания). Помимо этого
нерка характеризуется исключительно сильным в
ряду родственных видов хомингом (инстинктом
возврата к местам рождения) и, соответственно,
временной устойчивостью локальных стад. Эти
биологические особенности в значительной мере
препятствуют потоку генов между популяциями
и способствуют поддержанию чрезвычайно слож-
ной популяционной организации, которая у это-
го вида имеет свойства древовидной иерархиче-
ски организованной системы. Изолированные

географические популяции отдельных рек (попу-
ляционные системы, или метапопуляции) чаще
всего подразделены на сезонные расы, которые в
свою очередь − на субпопуляции и/или группы
субпопуляций разных участков бассейна. Струк-
тура ветвится вплоть до малых панмиктических
группировок, воспроизводящихся на отдельных
нерестилищах (элементарные популяции). Кро-
ме темпоральных и географических внутривидо-
вых единиц, у нерки выделяют экологические
группы: экологические (генеративные) формы и
экотипы (Смирнов, 1975; Иванков, 1985; Иван-
ков, Иванкова, 2013). Первые в зависимости от
степени привязанности нереста и пресноводного
нагула молоди к бассейнам озёр подразделяются
на озёрную (лимнофильную) и речную (реофиль-
ную) формы, которые в свою очередь вследствие
биотопической специализации делятся на экоти-
пы. Речная форма может размножаться как на клю-
чевых нерестилищах (ключи, “чаши”, лимнокре-
ны), так и на русловых − ручьевой и речной эко-
типы. Озёрная нерка, как правило, представлена
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двумя экотипами − озёрным (нерестится на лито-
рали) и ручьевым (ключевые нерестилища в ру-
чьях, впадающих в озеро). В водоёмах, где сезон-
ные расы у нерки хорошо выражены, они различа-
ются не только сроками хода, но и местами нереста
(эколого-темпоральные расы: ранняя нерка нере-
стится, как правило, в реках и ручьях, поздняя − на
литорали озёр).

Юго-Западная Камчатка является одним из важ-
нейших районов воспроизводства нерки в Азии.
Наиболее многочисленная популяция данного вида
воспроизводится в оз. Курильское (бассейн р. Озер-
ная). В 2009–2018 гг. (период современной высо-
кой численности) стадо р. Озерная обеспечивало
в среднем 86.7% всего вылова нерки по западному
побережью Камчатки ежегодно. Средняя же доля
нерки стада р. Озерная в уловах вида по Камчатке
в целом в эти годы равнялась 70.6% (Дубынин, Тра-
вин, 2020). Наряду с озерновской популяцией су-
щественную долю в общем запасе этого вида в ре-
гионе составляют так называемые второстепенные
стада со средней численностью поколений, среди
них наибольшее значение имеют популяции, насе-
ляющие достаточно крупные речные бассейны,
расположенные к северу от р. Озерная – реки Опа-
ла, Большая, Большая Воровская (Погодаев, 2013).

Не все из перечисленных популяций в равной
мере хорошо изучены не только в контексте вы-
явления их генетического своеобразия и структу-
ры локальных стад, но и с точки зрения общих
представлений об их экологических и биологиче-
ских особенностях. Более или менее подробные
сведения в литературе имеются о нерке двух круп-
нейших стад региона – оз. Курильское и бассейна
р. Большая. Нерка р. Озерная имеет две сезонные
расы, но численность ранней, как и в других во-
доёмах Западной Камчатки, относительно низка
(по сравнению с поздней) (Бугаев, 1995). Весен-
няя нерка воспроизводится преимущественно на
речных нерестилищах, расположенных в систе-
мах небольших рек и ручьёв, впадающих в нагуль-
ный водоём (оз. Курильское), летняя – на литорали
озера, однако жёстких различий по местам размно-
жения у нерки обеих рас нет (Крохин, 1960; Коно-
валов, 1980; Бугаев, 1995). По срокам нереста в бас-
сейне оз. Курильское предложено выделять ранний
(июль–середина августа), средний (середина ав-
густа–конец сентября) и поздний (начало октяб-
ря и позже) периоды (Селифонова, 1978). При та-
ком делении нерест в реках северной части озера
принято считать ранним, в реках восточной части
озера – ранним и средним, а на нерестилищах
южной и западной частей – средним по срокам.
Самый поздний нерест (с конца сентября по фев-
раль) отмечается в небольших ключах в бассейне
р. Средний Хакыцин, впадающей в оз. Куриль-
ское с юга, и оз. Этамынк (Егорова, 1970). Позд-
нее в оз. Курильское на основе различий генети-
ческих и биологических показателей были выде-

лены три сезонно-экологические формы нерки:
ранняя речная, поздняя речная и поздняя лито-
ральная (Варнавская, 1988; Бугаев, 1995). По ре-
зультатам анализа полиморфизма микросателлит-
ных локусов ДНК выявлено генетическое своеоб-
разие ранней речной формы, воспроизводящейся
в крупных притоках оз. Курильское (реки Киру-
шутк, Выченкия, Этамынк и Гаврюшка) (Пиль-
ганчук, Варнавская, 2010; Пильганчук и др., 2012;
Пильганчук и др., 2014).

Стадо нерки р. Большая представлено двумя
сезонными расами (ранней и поздней), поздняя в
свою очередь − двумя экологическими формами:
озёрной (главным образом, популяциями оз. На-
чикинское и в значительно меньшей степени оз.
Сокоч; оба озера расположены в верхнем течении
р. Плотникова) и речной, отдельные субпопуля-
ции которой воспроизводятся в крупных прито-
ках – в реках Быстрая, Плотникова, Карымчина,
Банная и других (Крохин, Крогиус, 1937; Семко,
1954; Бугаев и др., 2002б; Остроумов, 2007; Запоро-
жец и др., 2013). Вся ранняя нерка р. Большая −
озёрная и её воспроизводство практически полно-
стью сосредоточено в акватории оз. Начикинское
(Запорожец и др., 2020).

В целом для Западной Камчатки характерно,
что многие речные бассейны не имеют в водосбо-
ре достаточно крупных глубоких озёр, подходя-
щих для воспроизводства лимнофильной нерки,
и заселены преимущественно речной формой.
В литературе имеются весьма обрывочные сведе-
ния о сезонно-экологической и популяционной
подразделённости второстепенных стад нерки это-
го района. Согласно наблюдениям, проведённым
сотрудниками КамчатНИРО в 1970-х гг., сообщает-
ся о нересте поздней нерки в небольшом оз. Опа-
линское в бассейне руч. Озёрный (приток р. Опа-
ла), а также о локализации нерестилищ нерки на
литорали и в притоках озёр Воровское, Безымян-
ное (верховье р. Левая Воровская) и Каповое (вер-
ховье р. Средняя Воровская) в бассейне р. Боль-
шая Воровская (Остроумов, 2007). В р. Большая
Воровская на раннюю сезонную форму прихо-
дится в среднем 13.3% нерки, на позднюю –
86.7% (Бугаев, 1995), при этом, судя по возрастно-
му составу нерки обеих рас бассейна этой реки
(на долю рыб, нагуливающихся в пресной воде в
течение первых двух лет жизни приходится ~ 27%,
в то время как доля рыб, задерживающихся в реке
лишь на год, составляет до 67%), воспроизводство
и/или нагул значительной части популяции р.
Большая Воровская так или иначе связаны с озёр-
ными экотопами (Бугаев и др., 2002а).

В последние годы появилась информация об из-
менении численности, сроков хода и заполнения
нерестилищ, пространственного распределения и
характера преднерестовой миграционной активно-
сти отдельных локальных субпопуляций и эколого-
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темпоральных группировок в бассейне оз. Куриль-
ское, наиболее вероятно, под влиянием нера-
ционального ведения и селективности промыс-
ла (https://kronoki.ru/ru/news/newswire/426.html,
https://kronoki.ru/ru/news/newswire/428.html,
https://kronoki.ru/ru/news/newswire/2895.html).
В этом ключе мы считаем важным рассмотреть не
только уже имеющиеся данные по однонуклео-
тидному полиморфизму (SNP) в популяциях нер-
ки Западной Камчатки, но и дополнить их от-
крытыми данными по идентичному набору ло-
кусов для ряда выборок из бассейна оз. Курильское
(Habicht et al., 2010). Несмотря на то что ранее мы
уже предпринимали попытку охарактеризовать
генетическую дифференциацию западнокамчат-
ской нерки (Хрусталева и др., 2014), в настоящей
работе мы попытались переосмыслить получен-
ные ранее результаты, чтобы внести некоторую
ясность в вопросы происхождения, формирова-
ния, оценки вклада исторических и современных
демографических и генетических процессов в
структуру как отдельных популяций данного ре-
гиона, так и всего биокомплекса в целом.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Собственный материал собран в 2003–2008 гг.

в реках Западной Камчатки (табл. 1, рис. 1). Отлов
производителей нерки проводили речным закид-
ным неводом на расстоянии 3–15 км от устья во
время пика хода поздней (летней) нерки. Молодь
отлавливали в верховье р. Плотникова, в 10 км от
оз. Начикинское, мальковым неводом в период
массового ската, а также в нижнем течении р. Быст-
рая в месте её впадения в основное русло р. Боль-
шая, в 10 км от пос. Карымай.

В работе проанализированы собственные дан-
ные (Хрусталева и др., 2014) по полиморфизму
45 локусов SNP, три из которых (One_CO1,
One_Cytb_17, One_Cytb_26) локализованы в мито-
хондриальном геноме, остальные – преимуще-
ственно в ядерных генах, диспергированных по-
вторах и EST-последовательностях (Smith et al.,
2005; Elfstrom et al., 2006; Habicht et al., 2010). Лишь
42 локуса из 45 были полиморфны во всех выбор-
ках. Локусы MHC2_190v2 и MHC2_251v2 были
объединены в один MHC2 с четырьмя аллельны-
ми вариантами – гаплотипами. Митохондриаль-
ные SNP также объединили в один локус mtDNA,
причём из возможных восьми гаплотипических
вариантов в проанализированных выборках об-
наружено лишь три – CGG, TGA и CAG, первые
два из которых были массовыми, а третий – ми-
норный, обнаруженный в выборках из рек Боль-
шая и Озерная.

В работе также использованы открытые дан-
ные Хабичта с соавторами (Habicht et al., 2010;
http://www.tandfonline.com/doi/suppl/10.1577/T09-
149.1?scroll=top) по частотам аллелей тех же локу-

сов SNP в выборках нерки Юго-Западной Кам-
чатки (таблица).

Вероятностные тесты на генную и генотипиче-
скую дифференциацию и парные сравнения выбо-
рок по частотам аллелей/генотипов осуществляли
в программе GENEPOP 3.4 (Raymond, Rousset,
1995). Вычисление хордовых генетических дистан-
ций Кавалли−Сфорца и построение деревьев ме-
тодом Neighbors Joining (NJ) осуществляли в про-
граммах Populations 1.2.30 и Phylip 3.695, а также в
R-пакете Rphylip (Felsenstein, 2013). По получен-
ным бутстреп-оценкам (1000 итераций) и матри-
це дистанций строили филогенетическую сеть с
помощью алгоритма Neighbor-Net (NN) в R паке-
те phangorn (Schliep, 2011). Анализ главных ком-
понент (PCA) проводили с помощью R-библио-
тек factoextra (https://rpkgs.datanovia.com/facto-
extra/index.html) и FactoMineR (Lê et al., 2008),
дискриминантный анализ главных компонент
(DAPC) выполняли с использованием R-пакета
adegenet 1.3-1 (Jombart, Ahmed, 2011). Структуру
популяции оценивали de novo, предварительно
определив количество кластеров в объединённом
массиве данных с помощью итеративного анали-
за k-средних. Оптимальное число кластеров (K),
или генетических групп, зачастую определяется
как число K с наименьшими значениями байе-
совского критерия (BIC) среди найденных кла-
стеров, однако мы руководствовались правилом
“каменистой осыпи” (выбирали на кривой зави-
симости BIC от числа K точку, после прохожде-
ния которой заметно снижается средняя скорость
изменения функции). Для наших данных число
кластеров было принято равным двум для полно-
го набора локусов и трём после исключения локу-
са mtDNA. Затем в процедуре DAPC использовали
оптимальное количество групп, определённое вы-
шеописанным способом, и 30 первых выделен-
ных главных компонент. Далее графически визу-
ализировали вероятности отнесения каждого ге-
нотипа к тому или иному кластеру.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Между выборками нерки из водоёмов юго-за-

падного побережья Камчатки прослеживалась зна-
чимая гетерогенность аллельных и генотипиче-
ских частот, определённая суммарно по всем ло-
кусам и по 14 SNP из 40 проанализированных в
работе (p < 0.0013 после введения поправки на
множественные сравнения), в то время как по
остальным 26 SNP тесты на гетерогенность не бы-
ли значимы. При парных сравнениях не обнару-
жено гетерогенности по частотам аллелей и геноти-
пов между выборками производителей из устьев
рек Большая, Большая Воровская и Опала. В по-
пуляции нерки бассейна р. Большая достоверных
различий не выявлено между производителями,
выловленными в устье реки в 2003 и 2004 гг., а
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Рис. 1. Карта-схема района сбора материала. Выборки нерки Oncorhynchus nerka ( ): 1 – р. Большая Воровская (устье);
2, 3 – р. Большая (устье); 4 – р. Быстрая (точное место отлова неизвестно); 5 – р. Быстрая, нижнее течение, 10 км от
пос. Карымай; 6 – р. Плотникова, верхнее течение, 10 км от оз. Начикинское; 7 – р. Опала (устье), 8 – р. Озерная
(устье), 9 – р. Этамынк, 10 – бух. Хакыцин, 11 – р. Кирушутк, 12 – бух. Гаврюшка, 13 – бух. Оладочная, 14 –
бух. Северная Дальняя, 15 – р. Выченкия.
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Таблица 1. Характеристика исследованных выборок нерки Oncorhynchus nerka Западной Камчатки

№ Место вылова Обозначение 
выборки

Число 
рыб, экз. Дата вылова Описание выборки Источник 

информации

Бассейн р. Большая Воровская

1 Р. Большая Воровская 
(устье)

KV 51 17–27.07.2007 Смешанная выборка из 
устья реки

Хрусталева и др., 
2014

Бассейн р. Большая

2 Р. Большая (устье) KB-03 91 23–30.07.2003 Смешанная выборка из 
устья реки (поздняя 
нерка)

То же

3 Там же KB-04 90 11.08.2004,
20.08.2004

То же »

4 Р. Быстрая KBb-98 56 16.08.1998 Нет данных Habicht et al., 
2010

5 Р. Быстрая, нижнее 
течение, 10 км от 
пос. Карымай

KBb-04
(KBb)

33 20.07.2004,
12.08.2004

Покатная молодь Хрусталева и др., 
2014

6 Р. Плотникова, верх-
нее течение, 10 км от 
оз. Начикинское

KBp 39 09.08.2004,
12.08.2004

То же То же

р. Опала

7 Р. Опала (устье) KOp 50 17–30.07.2008 Смешанная выборка из 
устья реки

»

Бассейн оз. Курильское (р. Озерная)

8 Р. Озерная (устье) KO 90 04.08.2003,
05.08.2003,
07.08.2003

Смешанная выборка из 
устья реки (рунный ход)

Хрусталева и др., 
2014

9 Р. Этамынк KOet 127 12.08.2002,
21.08.1990,
28.09.1990

Смешанная выборка: 
речные среднего и лито-
ральные позднего хода

Habicht et al., 
2010

10 Бух. Хакыцин KOhak 50 31.08.2002 Литоральные средних 
сроков нереста

То же

11 Р. Кирушутк KOkir 49 31.07.2000 Речные раннего хода »

12 Бух. Гаврюшка KOgav 50 25.08.2002 Литоральные средних 
сроков нереста

»

13 Бух. Оладочная KOol 50 08.10.2000 Литоральные, позднене-
рестующие

»

14 Бух. Северная Дальняя KOsev 50 26.08.2002 Литоральные средних 
сроков нереста

»

15 Р. Выченкия KOvych 96 28.07.2000 Речные раннего хода »
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также между ними и молодью из нижнего течения
р. Быстрая. Значимо отличались от остальных вы-
борки производителей р. Озерная и молоди из
верховья р. Плотникова.

Расщеплённая филогенетическая сеть (рис. 2)
для западнокамчатских популяций нерки отражает
заметную дифференциацию выборок из устья
р. Озерная и молоди из р. Плотникова (бассейн
р. Большая). Наибольший вес имеет расщепле-
ние между парой выборок преимущественно ре-
офильной нерки из рек Быстрая и Опала и осталь-
ными выборками (рис. 2а).

По результатам ординации выборок в простран-
стве первых двух главных компонент (рис. 3а), вы-
борки речной нерки из рек Большая, Опала, Боль-
шая Воровская и Быстрая сформировали общий
кластер, от которого равноудалены выборки озёр-
ной нерки из оз. Курильское (бассейн р. Озерная) и
молоди из верховья р. Плотникова (преимуще-
ственно представленной покатниками из оз. На-
чикинское). При добавлении выборок из бассей-
на оз. Курильское (Habicht et al., 2010) общая кар-
тина кластеризации принципиально не меняется,
а выборки нерки оз. Курильское обособляются в две
лежащих рядом группы: в центре первой сгруппи-
рованы выборки из притоков (р. Этамынк, р. Ки-

рушутк, р. Выченкия), их окружают литоральные
выборки из южной части озера (бух. Гаврюшка и
бух. Хакыцин); вторая сформирована двумя лито-
ральными выборками из северной и восточной
частей озера (бух. Северная Дальняя и бух. Ола-
дочная) и смешанной выборкой из устья р. Озер-
ная (рис. 3б). Взаиморасположение выборок из
разных частей бассейна оз. Курильское на рас-
щеплённой сети также свидетельствует о близо-
сти двух речных выборок нерки раннего нереста
из рек Кирушутк и Выченкия (рис. 2б). В общую
с ними кладу попала выборка средних сроков нере-
ста из группировки, воспроизводящейся в бух. Ха-
кыцин на литоральном нерестилище, располо-
женном относительно недалеко (на расстоянии
1.4 км) от устья р. Кирушутк. Нерка наиболее позд-
них сроков нереста (9 октября) из бух. Оладочная
в наибольшей степени дистанцирована от осталь-
ных. Если ограничиться рассмотрением только
расположения выборок из бассейна оз. Куриль-
ское на плоскости двух первых главных компо-
нент (рис. 4), то можно заметить, что вдоль пер-
вой оси, определяющей около трети генетической
изменчивости данных, выборки расположились в
порядке изменения сроков нереста: от группиро-
вок, нерестящихся позже всех (в октябре) на ли-
торали бух. Оладочная, до речных ранненерестя-

Рис. 2. Филогенетические сети, построенные по хордовым дистанциям методом Neighbor-Net для выборок нерки On-
corhynchus nerka из разных водоёмов Западной Камчатки (а) и с различных нерестилищ бассейна оз. Курильское (б).
Численные значения в узлах – индексы бутстрепа (приведены значения ≥30). Выборки: KV – р. Большая Воровская
(устье); KB-03, KB-04 – р. Большая (устье); KBb – р. Быстрая, нижнее течение, 10 км от пос. Карымай; KBp –
р. Плотникова, верхнее течение, 10 км от оз. Начикинское; KOp – р. Опала (устье), KO – р. Озерная (устье), KOet –
р. Этамынк, KOhak – бух. Хакыцин, KOkir – р. Кирушутк, KOgav – бух. Гаврюшка, KOol – бух. Оладочная, KOsev –
бух. Северная Дальняя, KOvych – р. Выченкия.
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щихся (в июле) популяций из притоков озера,
среднее положение занимают группировки с про-
межуточными сроками нереста. В то же время по
второй компоненте прослеживается связь с геогра-
фическим делением популяций на две группы: рыб,
воспроизводство которых сосредоточено на нере-
стилищах, локализованных вдоль северного и во-
сточного побережий, и юго-западную группировку.

Для классификации особей и выявления гене-
тической подразделённости нерки юго-западного

побережья Камчатки был проведён анализ DAPC
(рис. 5). При включении в анализ всех полиморф-
ных локусов оптимальное число кластеров опре-
делено как K = 2 (рис. 5а, 5в). Однако един-
ственным локусом, вклад которого был значим
при таком делении на кластеры, оказался mtDNA.
Подразделённость особей на две группы проис-
ходит главным образом вследствие существова-
ния двух филогенетических линий митохондри-
альной ДНК (мтДНК) нерки на азиатской части

Рис. 3. Ординация выборок нерки Oncorhynchus nerka из разных водоёмов Западной Камчатки (а) и с различных нере-
стилищ бассейна оз. Курильское (б) в пространстве двух первых главных компонент (ГК). Выборки ( ): KBb-98 –
р. Быстрая (точное место отлова неизвестно); KBb-04 – р. Быстрая, нижнее течение, 10 км от пос. Карымай, осталь-
ные см. на рис. 2. (d) – центроиды групп; эллипсы – 95%-е доверительные интервалы для групп.
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Рис. 4. Расположение выборок нерки Oncorhynchus nerka бассейна оз. Курильское в пространстве двух первых главных
компонент (ГК). Тип выборки: (d) – с озёрного нерестилища, (m) – с речного нерестилища, (j) – смешанная; обозна-
чения выборок см. на рис. 2.
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ареала в связи с особенностями её палеорасселе-
ния и формирования здесь зоны вторичного кон-
такта. Причём на Западной Камчатке централь-
ные гаплотипы обеих линий более или менее
равномерно распределены во всех популяциях
(Khrustaleva, 2016). После исключения локуса
mtDNA было выделено три кластера (рис. 5б), при
этом все речные выборки оказались смешанны-
ми, а лимнофильная нерка из озёр Курильское и
Начикинское была представлена преимуществен-
но вторым и третьим кластерами (рис. 5г).

ОБСУЖДЕНИЕ

По результатам анализа полиморфизма 45 ло-
кусов SNP в выборках, собранных на речных и
литоральных нерестилищах оз. Курильское, мож-
но заключить, что нерка этого стада подразделя-
ется на две более или менее обособленные груп-
пировки – юго-западную и северо-восточную.
Структура кластеров на диаграммах PCA и топо-
логия филогенетической сети коррелируют с дан-

ными по времени заполнения нерестилищ и гео-
графической изменчивостью сроков нереста в
бассейне озера. Так, первые производители начи-
нают строить гнёзда в северной части озера и в р.
Выченкия (нерест в этих районах проходит с кон-
ца июля по конец ноября), несколько позже, в се-
редине августа, начинается нерест в южной части
озера и в р. Этамынк (и продолжается здесь до
конца января) (Егорова, 1968). Таким образом,
нерку, нерестящуюся на литорали озера, также
условно можно разделить на более раннюю и бо-
лее позднюю – первая приступает к нересту в
конце июля, вторая почти на три недели позже
(Егорова, 1968; Пильганчук, Варнавская, 2010;
Пильганчук и др., 2010). По другим данным (Се-
лифонова, 1978), нерка начала хода распределяет-
ся по всем нерестилищам. Производители сере-
дины хода заполняют нерестилища южной и за-
падной частей озера – все озёрные, а также исток
р. Озерная. Рыбы конца хода нерестятся в реках
южной и западной частей озера и на восточных и
южных участках озёрной литорали. При этом на

Рис. 5. Разделение групп особей нерки Oncorhynchus nerka в пространстве первой дискриминантной функции по всем
39 локусам (а) и ординация кластеров, выделенных методом k-средних, в пространстве двух первых дискриминантных
функций (б) по 38 локусам (за исключением mtDNA) с применением дискриминантного анализа главных компонент
DAPC; в, г – гистограммы, отражающие вероятности отнесения особей к выделенным кластерам (P): (j) – 1, ( ) – 2,
( ) – 3. Обозначения выборок см. на рис. 2.
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одних и тех же нерестилищах может нереститься
нерка разных периодов хода, равно как произво-
дители одного периода хода могут распределяться
по нерестилищам разных типов, массовый нерест
на которых начинается не одновременно и дли-
тельность его различна.

Первая главная компонента в факторном ана-
лизе оказалась удовлетворительно ассоциирована
со сроками нереста нерки в бассейне оз. Куриль-
ское и имела наибольшую нагрузку по локусам
U503-170, U504-141, MHC, Prl2, GPH-414. Необ-
ходимо отметить, что большинство из перечис-
ленных локусов были кандидатами на действие
направленного отбора в популяциях нерки как
азиатского, так и североамериканского побере-
жий Тихого океана (Ackerman et al., 2011; Gomez-
Uchida et al., 2011; Хрусталева и др., 2017). Таким
образом, вероятно, различия по срокам нереста в
основном обусловлены селективными процесса-
ми, в то время как географическая подразделён-
ность нерки в бассейне оз. Курильское объясня-
ется факторами, связанными с ограничением пото-
ка генов между группировками, так как основной
вклад во вторую компоненту внесли потенциаль-
но селективно нейтральные локусы или находя-
щиеся под балансирующим отбором в ряде ло-
кальностей − VIM-569, zP3b, MARCKS-241 (Хру-
сталева и др., 2014).

По полученным нами данным можно сделать
предварительный вывод о том, что различные сро-
ки нереста нерки на отдельных северных и южных
литоральных нерестилищах, а также в притоках
озера связаны с подразделённостью данного ста-
да на более или менее крупные темпоральные, эко-
логические и/или географические группировки.
Очевидно, что этот вопрос требует дальнейшей
более детальной проработки.

По результатам генетической кластеризации с
помощью анализа DAPC можно предположить,
что выборки, которые собраны в нижнем течении
рек Западной Камчатки, расположенных север-
нее р. Озерная, представлены смесью особей, от-
несённых к разным кластерам или, вероятно, раз-
ным симпатрически или аллопатрически изоли-
рованным популяциям. В то же время генотипы
особей озёрной формы (из оз. Курильское и оз.
Начикинское), по-видимому, произошли в ре-
зультате смешения двух предковых (или, что ме-
нее вероятно, ныне живущих) популяций, иденти-
фицированных нами как кластеры 2 и 3 (рис. 5).
Среди проанализированных выделяется также
выборка молоди из р. Быстрая, которая практиче-
ски полностью состоит из особей, отнесённых к
первому кластеру. Так как в бассейне р. Быстрая
нет крупных озёр, подходящих для воспроизвод-
ства и нагула молоди этого вида, всю нерку реки
Быстрая можно отнести к реофильной форме (в
бассейне р. Дукук, притоке р. Быстрая, есть неболь-

шое ледниковое оз. Крохтин, однако вся нерка дан-
ного водоёма нерестится исключительно в прито-
ках, на литорали озера подходящих для неё нере-
стилищ нет). Вполне вероятно, что такое деление
на кластеры соответствует двум жизненным стра-
тегиям нерки: экологической диверсификации на
две генеративные формы – лимнофильную и ре-
офильную, различающиеся, в частности, не только
типами нерестовых биотопов, но и плодовитостью,
продолжительностью пресноводного периода жиз-
ни и спектром питания молоди (Смирнов, 1975).

Выявленный как в настоящей работе, так и в
предыдущих наших исследованиях (Хрусталева
и др., 2014, 2017) низкий уровень дифференциа-
ции западнокамчатских популяций нерки наибо-
лее вероятно объясняется общностью их проис-
хождения. Согласно распространённым представ-
лениям, большинство популяций азиатской нерки
по историческим меркам относительно молодые, и
их возраст не превышает 10–12 тыс. лет (Череш-
нев, 1998; Брыков и др., 2005), так как её совре-
менный ареал в значительной степени совпадает с
предполагаемой областью последнего Висконсин-
ского оледенения (максимум ~26.5−19.0 тыс. лет
назад, дегляциация ~ 16.90−12.68 тыс. лет назад) в
Северной Пацифике (Брайцева, Евтеева, 1968;
Брайцева и др., 1968; Величко, Фаустова, 1989).
Ранее по результатам анализа изменчивости кон-
трольного региона мтДНК мы установили, что
вся азиатская часть ареала нерки является зо-
ной вторичного контакта, возникшей в резуль-
тате взрывной экспансии данного вида в период
Голоценовой трансгрессии и колонизации боль-
шинства водоёмов п-ова Камчатка двумя генети-
ческими линиями нерки, имевшими разное про-
исхождение (т.е. выходцами из разных рефугиумов,
существовавших, вероятно, в районе Берингии
и/или на Американском или Евразийском конти-
ненте) (Khrustaleva et al., 2020). По мнению Вар-
навской (2006), крупные региональные комплек-
сы нерки совпадают с центрами расселения вида, а
в районах высокой численности могут располагать-
ся так называемые популяционные ядра – предко-
вые популяции, давшие начало всем остальным
популяциям в регионе. Автор предполагала нали-
чие таких центров в бассейнах рек Большая и Озер-
ная. Действительно, в течение верхнечетвертичных
ледниковых максимумов значительная часть Запад-
нокамчатской низменности была занята льдом
(Брайцева, Евтеева, 1968; Гросвальд, 2009), не по-
крывались ледниками лишь верхние участки не-
которых рек Центрально- Камчатской депрессии
(р. Быстрая, бассейн р. Большая) и южной части
Западно-Камчатской низменности (р. Плотникова,
бассейн р. Большая) (Брайцева, Евтеева, 1968), где
могли сохраниться “реликтовые” популяции нер-
ки, существовавшие на этой территории с долед-
никовой эпохи. Такие популяции при достаточ-
ной численности и тенденции к стреингу потен-
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циально могли стать центрами расселения вида в
Голоцене. Так, отличия ранней нерки из оз. Начи-
кинское (верховье р. Плотникова, бассейн р. Боль-
шая) от речных и нерестящихся позднее лито-
ральных популяций данной озёрно-речной си-
стемы были выявлены по результатам анализа
полиморфизма аллозимных локусов, в связи с
чем сформулирована гипотеза о её более древнем
происхождении, связанном с горными рефугиума-
ми на территории Камчатки (Varnavskaya et al.,
1994). Ранняя нерка оз. Начикинское также зна-
чимо отличалась по частотам семи микросателлит-
ных локусов от поздней нерки, воспроизводящейся
в том же озере и от речных популяций р. Боль-
шая (личное сообщение О.А. Пильганчук, Кам-
чатНИРО). Основываясь на этих данных, можно
высказать предположение о её особом статусе.
Однако весьма маловероятно, что эта форма мог-
ла внести ощутимый вклад в формирование попу-
ляционного комплекса Юго-Западной Камчатки,
так как существенно отличалась не только от дру-
гих современных популяций бассейна р. Боль-
шая, но и от нерки оз. Курильское (р. Озерная) по
частотам тех же локусов (Пильганчук и др., 2016).
Наша выборка покатников из оз. Начикинское
(KBp) также может содержать долю представите-
лей ранней сезонной расы, воспроизводящейся в
этом озере, так как скат молоди обеих рас прохо-
дит одновременно, в связи с этим, вероятно, вы-
являются её генетическое своеобразие и отличия
от остальных выборок из бассейна р. Большая и
из оз. Курильское.

Оз. Курильское в бассейне р. Озерная, где вос-
производится крупнейшее в Азии стадо нерки, гео-
логически более молодое; образование озёрной
котловины и формирование его современного ре-
льефа шло в позднеплейстоценовую эпоху в ре-
зультате активной тектонической деятельности –
вулканического взрыва и опускания части озёр-
ной впадины (Бугаев и др., 2009). Таким образом,
наиболее вероятным сценарием послеледниково-
го расселения вида на этой территории могла
быть колонизация озёрно-речных систем юго-за-
пада полуострова адвентивными популяциями и
последующее формирование высокочисленно-
го стада р. Озерная вследствие сложившихся бла-
гоприятных условий для размножения и нагула
молоди в бассейне оз. Курильское. Это подтвержда-
ется результатами анализа DAPC, согласно кото-
рым все популяции данного комплекса, наиболее
вероятно, имели “гибридное” происхождение, т.е.
сформировались в результате генетического сме-
шения как минимум двух предковых генофондов.

Кроме того, генетическое единообразие нерки
Юго-Западной Камчатки может объясняться уме-
ренным потоком генов между соседними речны-
ми бассейнами. В пользу данного предположения
выступает тот факт, что все расположенные се-
вернее устья р. Озерная речные бассейны не име-

ют в системе притоков крупных озёр, подходящих
для размножения, и населены преимущественно
реофильной неркой. Последняя характеризуется
более высоким генетическим разнообразием, ко-
торое, вероятно, поддерживается за счёт её боль-
шей миграционной активности и более низкого
хоминга (Beacham et al., 2006).

Обращает на себя внимание относительно бо-
лее высокая степень дивергенции между нер-
кой р. Озерная и другими воспроизводящимися в
данном районе, в том числе и в непосредствен-
ном соседстве с ней, речными популяциями. Всю
нерку этой озёрно-речной системы можно отне-
сти к озёрной форме, а экотипическое многооб-
разие и экологические особенности данной попу-
ляции, связанные с длительным пресноводным
нагулом молоди в озере и особенностями мигра-
ции в море и эстуарного периода, с высокой до-
лей вероятности дают почву для возникновения
специфических локальных адаптаций и, соответ-
ственно, генетических отличий нерки р. Озерная от
нерки других рек Западной и Юго-Западной Кам-
чатки. Вероятно, данная популяция сохраняет свои
генетические особенности благодаря высокой чис-
ленности, так как при высокой эффективной чис-
ленности дрейфом и потоков генов из соседних
речных бассейнов можно практически прене-
бречь, при этом основные миграционные потоки
направлены из р. Озерная в соседние речные бас-
сейны, а не наоборот, что в свою очередь приво-
дит к выравниванию генных частот в данных по-
пуляциях. Таким образом, общность происхож-
дения, наличие хоть и незначительного, но
устойчивого потока генов, географическая бли-
зость, сходство абиотических условий раннемор-
ского нагула и климатических факторов в пресно-
водном периоде и прочее дают нам все основания
приобщить популяции нерки юго-запада Камчатки
к одному региональному комплексу (биокомплек-
су), способному реагировать как единая буферная
система на внешние воздействия. Разнообразие
жизненных стратегий, экотипическое многооб-
разие и широкий спектр локальных адаптаций в по-
пуляциях отдельных озёрно-речных систем обеспе-
чивают его долгосрочную стабильность. Тем не ме-
нее рациональный промысел должен быть нацелен
на устойчивую эксплуатацию таких систем, в том
числе на сохранение разнообразия и поддержа-
ние численности каждого структурного компонен-
та биокомплекса, так как снижение эффективной
численности отдельных популяций, сезонно-эко-
логических рас, форм или отдельных экотипов мо-
жет привести к тому, что эффекты генетического
дрейфа смогут перевесить эффекты отбора, что
приведёт к элиминации отдельных компонентов,
снижению разнообразия и неустойчивости систе-
мы в целом.

В качестве заключения хотелось бы кратко оста-
новиться на принципиально новых выводах, сфор-
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мулированных в настоящей статье по сравнению
с уже опубликованными ранее данными по из-
менчивости тех же локусов SNP в популяциях За-
падной Камчатки (Хрусталева и др., 2014). Имею-
щиеся на текущий момент сведения из источников
литературы, открытые данные других исследовате-
лей, а также полученные нами ранее результаты
анализа вариабельности мтДНК и однонуклео-
тидного полиморфизма ядерной ДНК позволили
нам обосновать ряд гипотез о происхождении по-
пуляций западнокамчатского комплекса из об-
щих предковых генофондов в процессе колониза-
ции неркой восточноохотоморского побережья
Камчатки после отступления ледника и отсутствия
крупных центров расселения вида в данном реги-
оне; выдвинуть предположение о возможных при-
чинах отличий ранней нерки оз. Начикинское от
остальных популяций бассейна р. Большая и со-
седних с ним озёрно-речных систем; рассмотреть
особенности нейтральных демографических и се-
лективных процессов, потенциально возможных в
современном биокомплексе Юго-Западной Кам-
чатки; продемонстрировать подразделённость вы-
борок с разных нерестилищ оз. Курильское в со-
ответствии с географической и сезонной измен-
чивостью сроков нереста нерки в бассейне озера;
и, наконец, выявить локусы SNP, ответственные
за дифференциацию нерестовых группировок
нерки оз. Курильское.
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Впервые изучено распространение опасной паразитической нематоды Anguillicoloides crassus в попу-
ляциях европейского угря Anguilla anguilla из четырёх различных прибрежных экосистем в течение
12 лет. Во всех исследованных районах отмечен рост распространенности паразита с течением вре-
мени. Если среди угрей, обитающих в солоноватых водах (лагуна Меллах), оказались инфицирован-
ными только 4.8% особей, то в других водоёмах были заражены более трети рыб. Паразитическая
нематода обнаружена у рыб всех возрастов и особей обоих полов, однако среди неполовозрелых рыб
и самцов заражённые экземпляры встречались реже. При оценке индекса дегенерации плаватель-
ного пузыря обнаружено его повреждение более чем у половины особей, пойманных в пресной во-
де, в то время как в солоноватой воде наблюдалась противоположная ситуация. Зафиксированы значи-
тельные отличия в возрасте, длине, массе и состоянии инфицированных и неинфицированных рыб.
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Наиболее специфичной чертой биологии размножения пинагора Cyclopterus lumpus является охрана
и забота о кладке оплодотворённой икры. Для раскрытия процессов охраны потомства самцом пи-
нагора выполнена количественная оценка распределения элементов его поведения по времени в
изменяющихся условиях среды. Выделены четыре типа поведения самца: забота о кладке, оборони-
тельное поведение, локомоция и отдых. Оборонительное поведение наиболее изменчиво и зависит
от характеристик агрессора. Показано, что влияние внешних условий на родительское поведение
отражается не в изменении отдельных действий, а во времени, потраченном на заботу. В благопри-
ятных условиях действия самца по уходу за кладкой икры образуют повторяющиеся циклы, суммар-
ная длительность которых может достигать 99% всего времени. В неблагоприятных (наличие силь-
ного течения и потенциальных хищников) – длительность циклов снижается до 55%. Описанное
влияние факторов среды на поведение пинагора формализовано в алгоритме поведения, который мо-
жет послужить для моделирования энергетических затрат самца пинагора в период заботы о потомстве.

Ключевые слова: пинагор Cyclopterus lumpus, родительское поведение, охрана кладок икры, аэрация
икры, оборонительные реакции, влияние условий среды, Баренцево море.
DOI: 10.31857/S0042875223010228, EDN: DBCFKE

Пинагор Cyclopterus lumpus (Cyclopteridae) –
бореально-арктический, нестайный вид, обитаю-
щий в морях Северной Атлантики, ведущий в на-
гульный период батипелагический образ жизни
(Андрияшев, 1954; Davenport, 1985). В период не-
реста пинагор образует скопления, что позволяет
вести его специализированный промысел.

Однако наиболее специфичной чертой биоло-
гии размножения пинагора является родительское
поведение – охрана кладки оплодотворённой икры,
определяющая высокую выживаемость молоди,
что, очевидно, выражается в стабильности попол-
нения его популяции (Eriksen et al., 2014). Сведения
о поведении самцов в этот важный период ограни-
чены (Житенев, 1970; Мочек, 1973; Goulet et al.,
1986; Goulet, Green, 1988; Русяев, Зуев, 2005);
обычно водолазы наблюдали пинагора in situ (на
месте), что могло повлиять на естественное пове-
дение рыбы.

Современные технические возможности позво-
ляют добиваться большей объективности на-

блюдений за поведением рыб (Kane et al., 2004;
Banerjee et al., 2021). Наиболее актуальное на-
правление исследований – поведение рыб в есте-
ственных условиях (Михеев и др., 2010; Mittelbach
et al., 2014; Будаев и др., 2015) – также требует и
высокого уровня детализации наблюдений.

Таким образом, недостаточная изученность
поведения взрослых особей пинагора определила
постановку цели исследования – описать роди-
тельское поведение самца этого вида в естествен-
ных условиях с использованием автономной ви-
деокамеры, не влияющей на поведение объекта.
Дополнительная задача – формализовать в виде
алгоритма родительское поведение пинагора.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследования проводили в июне–июле 2002 и
2003 гг. на двух участках Мурманского побере-
жья Баренцева моря: в проливе, соединяющем

УДК 597.556.3.591.5



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 63  № 1  2023

ВАРИАТИВНОСТЬ РОДИТЕЛЬСКОГО ПОВЕДЕНИЯ ПИНАГОРА 75

губу Кислая и губу Ура (69°37′30″ с.ш., 33°07′36″ в.д.),
и в районе о-ва Витте (68°07′54″ с.ш., 39°45′24″ в.д.).

Изучение поведения пинагора проводили спо-
собом непрерывной видеорегистрации с исполь-
зованием телеуправляемого подводного аппарата
ГНОМ (“Подводная робототехника”, Россия),
который неподвижно фиксировали на металли-
ческом шесте в 3 м от кладки икры, охраняемой
самцом пинагора. Подводное изображение пере-
давалось на монитор компьютера, установленно-
го на берегу. Запись поведения рыбы проводили в
различные периоды приливо-отливного цикла.
Представление о линейных размерах объектов на
дне позволило по движущимся относительно них
в воде частицам на видеозаписи определять ско-
рость течения. Суммарная длительность записи,
по которой описывали поведение рыбы, состави-
ла >9 ч. По этим материалам описаны все вариан-
ты оборонительного поведения, а также дана ха-
рактеристика поведения самца поминутно. Сум-
марная длительность оцифрованных данных
составила 3 ч 31 мин (таблица).

Основную часть наблюдений за поведением
самца пинагора вели в проливе, соединяющем
губы Кислая и Ура. Самец охранял кладку икры на
скальном участке, покрытом корковыми Lithotham-
nion sp. и частично бурыми (Saccharina latissima,
Laminaria digitata, Desmarestia aculeata) водоросля-
ми, где в приливном цикле скорости течения до-
стигают 0.5–1.0 м/с. У кладки икры наблюдали
постоянное перемещение рыб других видов – трес-
ки Gadus morhua и сайды Pollachius virens. В поле
зрения камеры регистрировали беспозвоночных
животных: брюхоногих моллюсков Buccinum sp.,
Neptunea despecta, Littorina sp., иглокожих Asterias
rubens, Crossaster papposus, Echinus esculentus, Stron-
gylocentrotus sp., декаподод Hyas araneus, Pagurus sp.,
Paralithodes camtschaticus.

Запись поведения рыбы, ухаживающей за клад-
кой у о-ва Витте, проводили в густых зарослях бу-
рых водорослей (в основном Saccharina latissima)
(таблица). Заметного течения (>0.2 м/с) здесь не
отмечали даже на пиках прилива и отлива. Потен-
циальные хищники были представлены только
некрупной прибрежной треской, которая появ-

лялась всего дважды за период наблюдения. Се-
зонный прогрев поверхностного слоя воды на во-
стоке Баренцева моря у о-ва Витте наступает не-
сколько позже, чем в губе Ура. Расстояние между
этими районами составляет >300 км, поэтому сред-
няя температура поверхности воды между этими
районами исследований в период наблюдений
отличалась на 2–3°C.

Таким образом, сравнительный анализ пове-
дения самца пинагора по видеозаписям опирался
на ярко выраженную контрастность условий, что
позволяло лучше выделить закономерности этого
процесса. Объектами наблюдения являлись три
самца (таблица). В поведении пинагора выделены
следующие типы: забота о кладке (аэрация), оборо-
на, отдых, локомоция. Продолжительность каждо-
го типа определяли по хронометражу видеозаписи.

Дополнительная информация о поведении сам-
цов пинагора была получена при визуальном на-
блюдении водолазов при подсчёте кладок в губе
Ара и в устье Кольского залива. В Кольском зали-
ве охраняемые самцом пинагора кладки распола-
гались на расстоянии 1.5 км от устья р. Тулома, на
камнях, обросших Balanus sp. В среднюю фазу при-
лива и отлива скорость течения в сложенном кам-
нями канале устьевого участка достигала 2 м/с. В
период отлива вода распреснялась вплоть до
пресной (в некоторые фазы отлива).

Оценку достоверности различий длительности
поведения рыбы в различных условиях проводи-
ли непараметрическим аналогом однофакторно-
го дисперсионного анализа (ANOVA) – критери-
ем Краскела–Уоллиса (Legendre, Legendre, 2012).

Достоверность различий длительности актив-
ности двух выборок проводили непараметриче-
ским аналогом t-теста Стьюдента – критерием
Манна–Уитни (Legendre, Legendre, 2012). Стати-
стический (R Core Team, 2020) и графический
(Wickham, 2009) анализы были реализованы в паке-
те RStudio и статистическом пакете Past (вер. 4.13)
(Hammer et al., 2001).

Для описания циклического поведения самца
была написана программа в среде R. Программ-
ный алгоритм был создан для считывания дли-
тельности непрерывных циклов вида аэрация–

Таблица 1. Информационные показатели и характеристики условий полученных материалов

Видеозапись, 
№

Особь, 
№

Длительность 
записи, мин

Период от оплодо-
творения икры, сут

Скорость 
течения, м/с Участок Дата 

записи

1 1 38.2 7–9 <0.2 Пролив губы Кислая 16.06.2002 г.
2 1 58.6 7–9 >0.4 То же То же
3 1 43.4 27–29 <0.2 » 06.07.2002 г.
4 2 43.5 4–7 <0.2 » 23.06.2003 г.
5 2 6.8 4–7 >0.4 » То же
6 3 37.4 2–10 <0.2 Район о-ва Витте 10.07.2002 г.
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локомоция–аэрация и их составных частей. С ис-
пользованием данной программы были выбраны
наиболее длительные непрерывные циклы пове-
дения и период заданного хронометража с наибо-
лее длительным периодом аэрации в циклах.

Последовательность обычных и повторяющихся
действий самца пинагора представили в виде цик-
лического алгоритма с использованием традици-
онного для этого анализа метода блок-схемы.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Кладка пинагора с развивающимися эмбрио-
нами во всех трёх случаях представляла собой вытя-
нутое “пятно”, что характерно для этого вида. Са-
мец постоянно перемещался туда-обратно вдоль
кладки, поочерёдно аэрируя изо рта “верхнюю” и
“нижнюю” части пятна (Приложение).

При приближении потенциальных хищников
самец пинагора переключал внимание на них, не
прекращая аэрацию. В периоды сильного течения
самца во время аэрации периодически сносило от
кладки на расстояние до 1 м. В таких случаях “вы-
дуваемая” пинагором на кладку вода приходилась
вне расположения икры. Такое поведение получи-
ло название “ошибочная аэрация, или смещённая
активность” (Дьюсбери, 1981).

Поведение пинагора по защите кладки от хищ-
ников было более вариабельным, чем при аэра-
ции, и зависело от размера хищника и типа угро-
зы (Приложение). Небольших хищников размером
<5 см (брюхоногие моллюски, раки отшельники,
иглокожие Buccinum sp., Littorina sp., A. rubens, Stron-
gylocentrotus sp., Pagurus sp.) пинагор уносил от
кладки. Среднеразмерных (беспозвоночные с
линейными размерами 5–15 см: Neptunea despecta,
C. papposus, A. rubens, Strongylocentrotus sp., E. escu-
lentus, H. araneus, Pagurus sp., P. camtschaticus – и
рыба G. morhua, P. virens и др.) атаковал на подходе и
принуждал к отступлению. Треску и сайду, которые
приближались непосредственно к кладке, атаковал
всегда, а проплывающих мимо кладки атаковал с
расстояния ~2 м. За несколько дней до выклева ик-
ры рыбу, проплывающую на некотором удалении
от кладки, самец пинагора часто игнорировал.

От крупных хищников и объектов (P. camtschati-
cus с размахом ног >20 см, водолазы) самец пря-
тался. Крабов иногда покусывал сзади, но нико-
гда не атаковал фронтально (Приложение).

В присутствии водолаза активность пинагора в
действиях по защите и уходу за кладкой икры зна-
чительно падала. Все перемещения он осуществлял
значительно ближе к поверхности грунта. Пинагор
постоянно “присаживался” у кладки на присос-
ку, что ранее отмечалось исследователями (Жите-
нев, 1970). В таких случаях он обращал меньше
внимания на проплывающих мимо рыб.

За весь период видеонаблюдений не было за-
фиксировано случаев питания пинагора. Собран-
ных им визуально отличимых на видеозаписи бес-
позвоночных (гастроподы и раки-отшельники)
уносил от кладки.

Суммарная длительность однотипных действий
на всех записях составила от 15 мин до 1.5 ч. Наи-
большее время занимали: аэрация (75.2 мин), ло-
комоция (68.7) и отдых (53.3). Минимальное вре-
мя занимали активные действия рыбы по обороне
кладки (13.6), так как длительность одной её ата-
ки редко превышала 10 с. Только продолжитель-
ность покоя у рыбы достоверно отличалась от
других типов её поведения (критерий Краскела–
Уоллиса: χ2 = 43.79, df = 3, p < 0.001).

Продолжительность и условия видеозаписей
существенно различались (таблица), поэтому пред-
варительно проверяли вероятность ошибки, ко-
торая связана с возможным влиянием отдельных
видеозаписей на различия в продолжительности
типов поведения. Анализ влияния ошибок пока-
зал, что различия в длительности действий не связа-
ны с отдельными видеозаписями (ANOVA: F = 1.94,
df = 5, Pr (>F) = 0.243).

Выраженное наличие гидродинамического фак-
тора (течение) на длительность аэрации кладки ры-
бой не влияет (критерий Манна–Уитни: W = 4636,
p = 0.129). Не обнаружено достоверных различий
в длительности аэрации, выполняемой самцом на
оба участка кладки (W = 5648, p = 0.744); в дли-
тельности аэрации в начале и в конце ухода за
кладкой (W = 4514, p = 0.543); в длительности
аэрации, проводимой двумя рыбами в начале пе-
риода ухода за кладкой в сходных условиях про-
лива губы Кислая (W = 2934, p = 0.356). Однако
достоверные отличия в длительности аэрации от-
мечены для рыб в кардинально различающихся
условиях – в проливе губы Кислая и у о-ва Витте
(W = 6064, p < 0.001).

Достоверно увеличилась длительность оши-
бочной аэрации (W = 5.5, p = 0.024) между началь-
ным и завершающим периодами охраны кладки.
При наличии выраженного течения достоверно
увеличилась длительность отдыха (W = 625.0,
p = 0.036) (рис. 1).

Средняя длительность локомоции рыбы не от-
личалась для различных местообитаний (W = 2153,
p = 0.075) и для условий с различным течением
(W = 4401, p = 0.066). С увеличением усталости
рыбы длительность локомоции достоверно уве-
личилась (W = 2788, p = 0.041).

Действия самца пинагора по уходу за кладкой
рассматривали как циклический процесс, преры-
вание которого происходит в момент появления
хищников или в период пауз, очевидно, необхо-
димых рыбе для отдыха. При наличии хищников
и отсутствии сильного течения (>0.5 м/с) общая
длительность циклов у рыбы составляла 44% все-
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го времени наблюдений (рис. 2а). При течении и
в присутствии потенциальных хищников также
достоверно увеличивалось время, затрачиваемое
рыбой на отдых (см. выше). В этом случае дли-
тельность циклов составляла только 29% всего
времени (рис. 2б). При отсутствии хищников и
течения циклы занимали до 98% всего времени, а
при наличии только хищников – 61% (рис. 2в, 2г).

К концу периода заботы о потомстве отмечен
даже некоторый рост (в процентном отношении)
продолжительности ухаживания самца за клад-
кой (рис. 2г) по сравнению с такими же условия-
ми – без течения в начале наблюдений (рис. 2а).

ОБСУЖДЕНИЕ
Для всех наблюдаемых рыб и участков мы от-

мечали аэрацию, производимую самцом только
ртом (“puffing” – по: Goulet et al., 1986). Это визу-
ально отличимое действие, признаком которого
является мощное дыхание в момент нахождения
рыбы над кладкой. Описанные в литературе спосо-
бы аэрации пинагором с помощью плавников (Мо-
чек, 1973; Goulet et al., 1986) мы не наблюдали.

Сосредоточенность пинагора на аэрации даже
при появлении хищников может быть объяснена
отсутствием у этой рыбы выраженного террито-
риального поведения. Территориальность пове-
дения животных, как правило, включает визуаль-
ный контроль пространства. Эта особенность хо-

рошо прослеживается, например, у охраняющего
икру бурого терпуга (Маркевич, 2011). Однако не-
рестилища пинагора в основном находятся в поя-
се бурых водорослей. При исследовании числен-
ности нерестующего пинагора в губе Ура (Русяев,
2011) бóльшую часть (~90%) кладок икры пинагора
обнаруживали в мощном поясе ламинарии. В таком
однородном пространстве визуальный контроль
ограничен десятками сантиметров. С этих позиций
дальнейший анализ поведения пинагора мы про-
водили как исключительно объектный, не про-
странственный.

Крупных хищников самец пинагора никогда
не атаковал фронтально. Он не всегда вступает в
схватку с крупным или опасным противником: ры-
ба может без сопротивления отступать при прибли-
жении водолаза (наши наблюдения) или когда
крупные особи P. camtschaticus разоряют кладку
(Mikkelsen, Pedersen, 2012). Наиболее выраженная
реакция рыбы в случаях крайней опасности, от-
меченная нами, – принятие угрожающей позы
над кладкой, как описано и у Житенева (1970). В
ряде случаев при приближении водолаза самец
пинагора ретировался. Однако в устьевой части р.
Кола (Кольский залив Баренцева моря) пинагор
дважды (в разные сезоны) нападал на водолазов,
пытаясь вытолкнуть от кладки, – упирался голо-
вой в маску (Русяев, Зуев, 2005).

Постоянное присутствие водолаза отчётливо
модифицирует поведение рыбы. Возможно, по-

Рис. 1. Длительность отдыха самца пинагора Cyclopterus lumpus в период ухода за кладкой икры в разных условиях:
(d) – отдельные случаи, (s) – выбросы, (│) – минимальное и максимальное значения; каждый бокс включает три го-
ризонтальные линии, которые обозначают 25, 50 (медиана) и 75% данных.
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этому активность самца, отмеченная в ряде ис-
следований, была невысокой (Житенев, 1970;
Goulet et al., 1986). Таким образом, наличие круп-
ного объекта рядом с кладкой могло естествен-
ным образом сократить длительность действий
по уходу, что отмечено и в работе канадских ис-
следователей (Goulet et al., 1986). По нашим на-
блюдениям, в присутствии водолазов рыба пыта-
лась быть ближе к грунту и менее активно реаги-
ровала на приближение хищников. Напротив, в
их отсутствие сайду и треску, приближающихся к
кладке, самец пинагора атаковал всегда, за ис-
ключением случая, когда он был истощён.

Другим объяснением наблюдаемых различий
поведения самца пинагора могут быть существен-
ные отклонения родительского поведения рыб раз-
личных частей ареала. Самцы пинагора, обитаю-
щие в Северо-Западной Атлантике, демонстрируют
дополнительные элементы поведения (Goulet et al.,
1986). Это может быть связано с более высоким
уровнем агрессивности при нахождении в усло-
виях с большим видовым разнообразием ихтио-
фауны и, соответственно, с более напряжёнными
межвидовыми отношениями. Так, в прибрежных
водах Ньюфаундленда зафиксировано 29 видов
ихтиофауны (Le Bris, Wroblewski, 2018), а при по-

Рис. 2. Бюджеты времени самца пинагора Cyclopterus lumpus в период ухода за кладкой икры в различных условиях: а –
без течения, б – с течением, в – без хищников и без течения; г – в конце периода ухода, без течения, %: ( ) – циклы,
(h) – аэрация–движение, ( ) – единичная аэрация, (j) – атаки, ( ) – отдых, ( ) – локомоция.
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дробных исследованиях на Мурмане – только 16
(Кудрявцева, 2019).

Наши видеозаписи свидетельствуют, что пи-
нагор в период заботы о кладке не питался. Отсут-
ствие питания самцом пинагора отмечает и Жи-
тенев (1970). Мочек (1973), напротив, в садке на-
блюдал питание беломорских самцов пинагора.
Наиболее предпочтительной видится гипотеза
о случайном, непостоянном характере питания
пинагора. Многолетние данные полевого ана-
лиза питания самцов, пойманных сетями на по-
бережье Мурмана (Русяев, Зырянов, 2021), пока-
зывают крайне незначительное наполнение желуд-
ков самцов. Незначительное или полное отсутствие
питания самца пинагора упрощает технический
анализ его поведения в период заботы о потом-
стве и одновременно высвечивает важность учёта
редукции энергетических ресурсов организма
этой рыбы при изучении поведения.

Ключевые элементы поведения самца пинаго-
ра по уходу за кладкой демонстрируют его высо-
кую устойчивость к различным внешним факто-
рам. Очевидно, адаптация к внешнему воздействию
для рыбы проявляется в отдельных действиях, в
стереотипах поведения, которые, скорее всего,
детерминированы наследственной программой
заботы о кладке.

Исходя из этих представлений, действия по
уходу за кладкой можно рассматривать как цик-
лический процесс. Прерывание цикла у пинагора
происходит в любой момент при появлении хищ-
ников или в период пауз, видимо, необходимых
рыбе для отдыха. В этом случае очевидно, что при
благоприятных внешних условиях больше време-
ни тратится на заботу о кладке, а при наличии от-
влекающих факторов время на этот процесс со-
кращается (рис. 2).

К концу периода заботы о потомстве наблюда-
ется утомление пинагора, выражающееся в уве-
личении доли ошибочной аэрации и периодиче-
ски наблюдаемых “обмороках” – когда измождён-
ная рыба “теряет сознание” и даже на несколько
секунд переворачивается кверху брюхом (Прило-
жение). Предположительно физиологическим ис-
тощением можно объяснить и рост (в %) продол-
жительности ухаживания за кладкой (рис. 2г) по
сравнению с такими же условиями – без течения
в начале наблюдений (рис. 2а). В таких случаях
рыбе не хватает сил на активную атаку приближа-
ющихся хищников и поэтому они просто игнори-
руются. Также можно предположить, что увеличе-
ние времени ухода самца за кладкой обусловлено
необходимостью стабилизации энергетических за-
трат в том числе через снижение стрессового воз-
действия (регуляции воздействия на централь-
ную нервную систему).

Максимальная длительность непрерывного
цикла аэрация–локомоция–аэрация–…–аэра-

ция составила >10 мин (646 с). При этом в любых
условиях (включая наблюдения в конце периода
охраны кладки или в периоды, когда имелось вы-
раженное течение) отмечены циклы длительно-
стью ≥500 с. Можно предположить, что устойчи-
вость таких циклов является доминирующим и
определяющим свойством поведения во время
ухода самца пинагора за кладкой.

Очевидно, для пинагора характерна высокая на-
следственная закреплённость (или устойчивость)
рефлексов ухода за икрой. Наследственная про-
грамма по ухаживанию за кладкой икры может
вступать в конфликт с инстинктом самосохране-
ния – пинагор периодически нападает на хищни-
ков значительно крупнее себя (Мочек, 1973; Ру-
сяев, Зуев, 2005). В случае серьёзной опасности
для кладки икры инстинкт самца может быть
жёстко детерминирован и не гибок: кроме атак на
опасных хищников в литературе описаны случаи,
когда пинагор “опрыскивает” водой кладку, об-
сохшую на малой воде (Есипов, 1937; Житенев,
1970; Davenport, 1985). Поэтому, следуя инстинк-
ту ухода за кладкой, рыбы достигают крайней сте-
пени измождения, преодолевают инстинкт само-
сохранения и даже периодически гибнут (Житенев,
1970; Русяев, Зырянов, 2021). Наши наблюдения за
самцами пинагора в различных условиях позво-
ляют предположить, что одной из причин частой
гибели самцов в нерестовый период может быть
их физиологическое истощение.

Резюмируя, можно утверждать о наличии че-
тырёх типов поведения пинагора в период заботы
о потомстве: непосредственно уход за кладкой
(аэрация), отдых, локомоция (эти два типа выде-
лены для работы во второстепенные действия) и
оборонительное поведение. Оборонительное по-
ведение характеризуется наибольшей вариатив-
ностью, так как зависит от характеристик агрес-
сора. Достоверные временные изменения пове-
дения в различных условиях мы отмечали только
для второстепенных действий. Длительность от-
дельных действий рыбы по уходу за кладкой от
внешних условий зависит очень слабо. Поэтому
наличие возмущающих факторов среды, не со-
здающих очевидной опасности для кладки икры,
изменяет длительность циклов поведения по за-
боте о кладке самца пинагора. Подобные измене-
ния под внешним влиянием отмечены ранее для
многих других животных (Непомнящих, 2012).

Результаты алгоритмизации поведения рыбы
могут быть использованы для моделирования био-
энергетического баланса особи в период ухода за
потомством. Не исключено, что значительную роль
в истощении самца пинагора играет фактор посто-
янного стресса. Формализация элементов и фак-
торов поведения позволит выполнить прогноз ис-
тощения энергетических ресурсов рыбы с учётом
влияния факторов среды, а также рассчитать мо-
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дель оптимального энергетического баланса меж-
ду эффективным уходом за кладкой и выживани-
ем голодающего самца.

ДОПОЛНИТЕЛЬНЫЕ МАТЕРИАЛЫ

Приложение доступно онлайн по адресу:
https://doi.org/10.31857/S0042875223010228.
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Приведены сведения о вкусовой привлекательности различных веществ (аминокислот, карбоновых
и некоторых органических кислот, классических вкусовых веществ) для восьми видов карповых
рыб (Cyprinidae) – леща Abramis brama, обыкновенного горчака Rhodeus sericeus amarus, верховки
Leucaspius delineatus, золотого карася Carassius carassius, уклеи Alburnus alburnus, ельца Leuciscus leu-
ciscus, голавля L. cephalus и суматранского барбуса Puntigrus tetrazona. Оценён уровень вкусовой чув-
ствительности рыб к некоторым веществам. С привлечением данных по другим видам семейства
выполнен сравнительный анализ, который показал высокое видовое своеобразие вкусовых спек-
тров карповых рыб. Не выявлена очевидная связь вкусовых предпочтений с образом жизни рыб, их
питанием и филогенетической близостью. Все карповые рыбы удерживают пищевые объекты во рту тем
дольше, чем выше их вкусовая привлекательность. Число манипуляций, совершаемых всеми рыбами с
пищевым объектом, различается у рыб разного образа жизни и принадлежащих к разным трофическим
категориям, но не коррелирует со вкусовыми свойствами объекта. При манипуляциях первое удер-
жание схваченного объекта во рту наиболее длительное, чем последующие. Удержания многократ-
но дольше, если в дальнейшем объект проглатывается, чем при отказе рыб от потребления. Большое
сходство поведения, проявляемое карповыми рыбами при оросенсорном тестировании пищи, ука-
зывает на консервативность пищевого поведения по сравнению со вкусовой рецепцией.

Ключевые слова: карповые рыбы, Cyprinidae, пищевое поведение, вкусовая рецепция, вкусовые
предпочтения, вкусовая привлекательность, аминокислоты.
DOI: 10.31857/S0042875223010071, EDN: DBWSTD

Карповые рыбы (Cyprinidae) – наиболее мно-
гочисленное по числу видов семейство не только
рыб, но и позвоночных животных – 3006 видов
(Nelson et al., 2016). Рыбы этого семейства состав-
ляют основу пресноводной ихтиофауны России и
всей бореальной области Евразии (B¤n¤rescu, Co-
ad, 1991; Атлас …, 2003). Большое разнообразие
карповых рыб по образу жизни делает их удобны-
ми модельными объектами для различного рода
сравнительных исследований, в том числе тех,
целью которых является оценка сходства и разли-
чий морфологии, питания, размножения, физио-
логии и поведения у близкородственных рыб,
включая развитие у них мозговых структур и сен-
сорных систем (Kotrschal et al., 1991; Lammens, Hoo-
genboezem, 1991; Wieser, 1991; Osse et al., 1997). Так,
на примере карповых рыб показано, что морфо-
логия органа обоняния, число и расположение обо-
нятельных складок, электронно-микроскопиче-
ская характеристика обонятельного эпителия по-
хожи у рыб близкой систематики (Yamamoto, Ueda,

1978). Консервативность обонятельной системы
подтверждается сходством формирования основ-
ных элементов органа обоняния в онтогенезе у
этих рыб (Пащенко, Касумян, 2017). У карпо-
вых и других видов рыб совпадает распределе-
ние и плотность одиночных хемосенсорных кле-
ток, осуществляющих, как полагают, хемосен-
сорные функции (Kotrschal, 1992).

Более разнообразна у карповых рыб макро-
морфология мозга и его отделов, что даёт возмож-
ность выделить несколько паттернов, объединя-
ющих близкие по этим признакам виды. В пределах
паттернов наблюдаются более мелкие видовые раз-
личия. Особенно заметны различия карповых
рыб по относительным размерам фациальной и
вагальной долей заднего мозга, в которые от наруж-
ных и внутриротовых вкусовых рецепторов посту-
пает информация о свойствах пищи (Kotrschal, Pal-
zenberger, 1992). Эти различия соответствуют дан-
ным по распределению, плотности и численности
вкусовых почек у карповых рыб разного образа

УДК 597.554.3.591.185.31.591.53
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жизни. Зоны, покрываемые наружными вкусовыми
почками, и плотность этих сенсорных структур на
единицу поверхности тем больше, чем в большей
мере рыбы тяготеют к бентосному питанию и к
обитанию у дна или на глубине (Gomahr et al.,
1992). Внешний вид и плотность вкусовых почек
различаются не только у разных видов, но и в раз-
ных местах тела рыб (Jakubowski, Whitear, 1990;
Devitsina, 2005).

Сравнительные исследования функциональных
свойств вкусовой системы карповых рыб отсутству-
ют. Имеются сведения о способности аминокислот
и некоторых других веществ вызывать электро-
физиологические ответы во вкусовых нервах у
карпа Cyprinus carpio, амурского чебачка Pseudo-
rasbora parva, полосатого данио Danio rerio (Kiyo-
hara et al., 1981; Marui et al., 1983; Oike et al., 2007).
У большего числа видов оценены вкусовые пред-
почтения – у карпа, плотвы Rutilus rutilus, кутума
R. frisii kutum, золотой рыбки Carassius auratus, зо-
лотого карася C. carassius, линя Tinca tinca, голья-
на Phoxinus phoxinus, белого амура Ctenopharyn-
godon idella (Appelbaum, 1980; Касумян, Морси,
1996, 1997; Касумян, Прокопова, 2001; Kasumyan,
Nikolaeva, 2002; Касумян, Марусов, 2003; Goli
et al., 2015; Olsén, Lundh, 2016). Выяснено, что
вкусовая привлекательность многих веществ у
этих рыб не совпадает. Различается пищевое по-
ведение, проявляемое рыбами при тестировании
искусственных пищевых объектов, которые со-
держат вещества разного вкусового качества. Од-
нако методы, использованные авторами для оце-
нок вкусовых предпочтений рыб, не совпадают, а
число изученных видов ограничивает возможности
сравнительного анализа. Цель нашей работы – вы-
яснить вкусовые предпочтения у нескольких ра-
нее не исследованных видов карповых рыб, разли-
чающихся питанием и другими особенностями
биологии, выполнить сравнительный анализ полу-
ченных результатов и данных предыдущих исследо-
ваний для поиска связей между вкусовыми предпо-
чтениями карповых рыб и их филогенетическими
отношениями, образом жизни, потребляемыми
организмами и особенностями пищедобывания.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Для опытов использованы лещ Abramis brama

(средняя абсолютная длина 7.5 см, 21 экз.), обык-
новенный горчак Rhodeus sericeus amarus (5.3 см,
15 экз.), верховка Leucaspius delineatus (5.8 см,
34 экз.), золотой карась (10.8 см, 13 экз.), уклея
Alburnus alburnus (9 см, 3 экз.), елец Leuciscus leu-
ciscus (5 см, 7 экз.), голавль L. cephalus (6 см, 6 экз.)
и суматранский барбус Puntigrus tetrazona (4.0 см,
15 экз.). Молодь леща выращена в пруду базы “Су-
нога” (Институт биологии внутренних вод РАН) из
искусственно осеменённой икры, взятой от про-
изводителей, выловленных в Волжском плёсе Ры-

бинского водохранилища (пос. Борок, Ярослав-
ская обл.). Горчак, елец и голавль отловлены в
р. Москва и в её мелких притоках (Московская обл.),
верховка – в прудах Олимпийской деревни
(г. Москва), золотой карась – в запруде (д. Сони-
но, Тульская обл.), уклея – в оз. Глубокое (Мос-
ковская обл.). Суматранский барбус приобретён в
зоомагазине (г. Москва). После доставки в лабо-
раторию рыб до начала опытов содержали в об-
щих аквариумах (200 л) не менее двух недель при
температуре воды 18–21°С и ежедневном кормле-
нии живыми или свежезамороженными личин-
ками Chironomidae.

За 2–5 сут до начала опытов рыб рассаживали
по индивидуальным аквариумам объёмом 4.5 (гор-
чак, верховка, елец, голавль, суматранский бар-
бус) или 10 л (лещ, золотой карась, уклея) с не-
прозрачными боковыми и задней стенкой. Грунт
в аквариумах отсутствовал, температура воды –
18–21°С, изменения освещённости соответство-
вали естественному суточному ритму. Для аэрации
использовали микрокомпрессоры. Частичную за-
мену воды в аквариумах проводили еженедельно.
Рыб кормили личинками Chironomidae до насы-
щения в конце каждого дня.

Для обучения рыб быстро схватывать подавае-
мый корм использовали личинок Chironomidae, а
затем агар-агаровые гранулы, содержащие водный
экстракт личинок (75 г/л). Гранулы вносили в ак-
вариумы поштучно. Для опытов использовали
гранулы, в составе которых присутствовало одно
из тестируемых веществ (вещества и их концен-
трация приведены в таблицах 1–10) и красный
краситель (Ponceau 4R, 5 мкM). Гранулы, содер-
жащие только краситель, использовали в каче-
стве контроля. Все гранулы имели цилиндриче-
скую форму, длину 4 мм (за исключением гранул
для опытов с суматранским барбусом – 2.5 мм) и
диаметр: 0.8 (суматранский барбус), 1.3 (горчак,
верховка, елец, голавль, уклея), 1.35 (лещ), 1.5 мм
(золотой карась). Гранулы вырезали из агар-агаро-
вого геля непосредственно перед каждым опытом.

Для приготовления геля суспензию агар-агара
(“Reanal”, 2%) подогревали на водяной бане до
полного растворения. В горячий раствор агар-агара
вносили раствор тестируемого вещества или экс-
тракта Chironomidae и раствор красителя, пере-
мешивали и выливали в чашку Петри. Гель с хи-
мическими веществами хранили при температуре
4°С не более двух недель, с экстрактом Chirono-
midae − не более 3 сут.

В опыте в аквариум вносили одну агар-агаро-
вую гранулу и регистрировали число совершён-
ных рыбой схватываний и длительность нахожде-
ния гранулы во рту рыбы при первом схватыва-
нии и в течение всего опыта (с использованием
механического ручного секундомера суммирую-
щего типа “Агат”, точность измерения – 0.2 с).
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Подачу гранул, содержащих тестируемые веще-
ства, и контрольных гранул чередовали с подачей
гранул, содержащих экстракт личинок Chirono-
midae. Гранулы всех типов подавали одной и той
же особи в случайной последовательности с ин-
тервалом 10–15 мин. Опыт заканчивался прогла-
тыванием или окончательным отказом рыбы от гра-
нулы и по длительности не превышал 1–2 мин.
О проглатывании гранулы судили по завершению
характерных движений челюстями и восстанов-
лению у рыбы обычного ритма дыхательных дви-
жений жаберными крышками. Об окончательном
отказе от потребления судили по потере интереса
и уходу рыбы от гранулы или ориентации рыбы в
другую, часто противоположную от гранулы, сто-
рону. Если рыба не схватывала гранулу в течение
1 мин, гранулу из аквариума удаляли, а опыт не
засчитывали. Опыты, в которых рыбы разрушали,
но не заглатывали гранулу или заглатывали менее
половины разрушенной гранулы, относили к та-
ким, в которых потребления не происходило.

Статистическую оценку результатов прово-
дили с применением критерия χ2, t-критерия
Стьюдента и рангового коэффициента корре-
ляции Спирмена (rs). Для построения дендро-
грамм сходства использовали иерархический
кластерный анализ (метод single linkage) в паке-
те программ Statistica 10 (“StatSoft”, США). Вы-
числяли также индекс вкусовой привлекатель-
ности по формуле: Indpal = (R – C)/(R + C) × 100,
где R – потребление гранул с веществом, %; C –
потребление контрольных гранул, % (Касумян,
Морси, 1996).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Лещ

Классические вкусовые вещества. Лимонная
кислота, хлорид кальция и хлорид натрия досто-
верно повышали потребление гранул, но эффек-
тивность этих веществ была почти в три–четыре
раза ниже, чем у экстракта Chironomidae. Потреб-

ление гранул с сахарозой было таким же, как и
контрольных гранул. В среднем рыбы в течение
опыта схватывали все типы гранул одинаковое
число раз, но время удержания было значительно
продолжительнее у гранул с экстрактом Chirono-
midae, чем у других гранул (табл. 1).

Аминокислоты. Потребление гранул стимули-
ровали восемь аминокислот, из них действие ала-
нина и глицина было наиболее сильным. Одна
аминокислота достоверно снижала потребление
(изолейцин), остальные 12 аминокислот влияния
на потребление не оказывали (табл. 1). Более чем
в половине всех опытов происходило лишь одно
схватывание гранулы, максимальное число схва-
тываний, зарегистрированное в одном из опытов, –
25 (рис. 1а). Среднее число схватываний гранулы
варьировало от 1.5 до 2.8 раза и в большинстве
случаев было ниже, чем в контроле. Удержание
гранулы после первого схватывания и суммар-
но за опыт чаще всего не превышало 1 с, но в
некоторых опытах рыбы удерживали гранулу до
30–50 с (рис. 1б, 1в). Значения коэффициента
корреляции Спирмена между параметрами ответа
на гранулы с L-аминокислотами для всех рассмат-
риваемых видов отражены на рисунке 2. У леща
средняя длительность удержания гранул после пер-
вого схватывания и суммарно за опыт тесно корре-
лировали с потреблением гранул (рис. 2а).

Пороговая концентрация. Для выяснения поро-
говой концентрации вещества в гранулах, доста-
точной для стимулирования эффекта, использова-
ли наиболее привлекательную аминокислоту – ала-
нин. Последовательное снижение концентрации
аланина приводило к закономерному снижению
потребления, длительности удержания и числа
схватываний гранул (табл. 2).

Золотой карась

Классические вкусовые вещества. В этой группе
веществ стимулирующим действием обладал хло-
рид кальция, но его эффект был слабым – потреб-

Таблица 2. Вкусовые ответы (М ± m) леща Abramis brama на гранулы с различной концентрацией L-аланина

Концентрация
L-аланина, М, 

%

Потребление 
гранул, %

Индекс вкусовой 
привлекательности

Число 
схватываний

Продолжительность удержания гранулы, с
Число 
опытовпосле первого 

схватывания
в течение 

всего опыта

0.1 55.0 ± 6.5*** 67.7 1.8 ± 0.2*** 8.8 ± 1.3*** 12.7 ± 1.5*** 60
0.05 33.3 ± 6.1** 51.7 1.6 ± 0.1*** 4.2 + 0.8 6.1 ± 0.9** 60
0.01 20.0 ± 5.2 30.7 1.4 ± 0.1* 2.8 ± 0.5 3.7 ± 0.7 60
0.005 8.3 ± 3.6 –12.2 1.3 ± 0.1 1.6 ± 0.3 2.2 ± 0.4 60
0.001 10.0 ± 3.9 –2.9 1.2 ± 0.1 2.7 ± 0.5 2.9 ± 0.5 60
0.0001 7.4 ± 2.7 –17.8 1.3 ± 0.1 2.3 ± 0.5 3.1 ± 0.6 95

Контроль 10.6 ± 3.8 1.1 ± 0.0 2.4 ± 0.5 2.6 ± 0.6 66
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Таблица 3. Вкусовые ответы (М ± m) золотого карася Carassius carassius на гранулы с тестируемыми веществами
(число опытов с каждым типом гранул – 130)

Раздражитель Концентрация,
М (%)

Потребление 
гранул, %

Индекс вкусовой 
привлекательности

Число 
схватываний

Продолжительность 
удержания гранулы, с

после первого 
схватывания

в течение 
всего опыта

Классические вкусовые вещества
Хлористый кальций 0.9 (10) 86.9 ± 3.0* 6.1 1.4 ± 0.1 14.1 ± 0.7 15.7 ± 0.7*
Хлористый натрий 1.73 (10) 77.7 ± 3.7 0.5 1.5 ± 1.2 11.3 ± 0.7 12.3 ± 0.6
Сахароза 0.29 (10) 76.9 ± 3.7 0 1.6 ± 0.1 10.4 ± 0.5* 11.9 ± 0.5*
Лимонная кислота 0.26 (5) 18.5 ± 3.4*** –61.2 3.0 ± 0.2*** 5.4 ± 0.6*** 8.4 ± 0.7***
Экстракт Chironomidae 75.0 89.2 ± 2.7** 7.4 1.5 ± 0.1 11.3 ± 0.5 12.5 ± 0.4
Контроль 76.9 ± 3.7 1.4 ± 0.1 12.1 ± 0.7 13.6 ± 0.6

Аминокислоты
Пролин 0.1 70.8 ± 4.0 0.6 1.6 ± 0.1 11.6 ± 0.7 13.0 ± 0.7
Аргинин 0.1 70.0 ± 4.0 0 1.4 ± 0.1 10.6 ± 0.7 11.7 ± 0.7
Гистидин 0.1 69.2 ± 4.1 –0.6 1.3 ± 0.1 11.0 ± 0.7 12.2 ± 0.6
Фенилаланин 0.1 69.2 ± 4.1 –0.6 1.3 ± 0.1 9.6 ± 0.6 10.5 ± 0.6
Глутамин 0.1 68.5 ± 4.1 –1.1 1.2 ± 0.1 10.6 ± 0.6 11.3 ± 0.6
Глицин 0.1 68.5 ± 4.1 –1.1 1.3 ± 0.1 11.0 ± 0.8* 12.1 ± 0.7
Аланин 0.1 67.7 ± 4.1 –1.7 1.2 ± 0.1 10.9 ± 0.7 11.5 ± 0.6
Серин 0.1 67.7 ± 4.1 –1.7 1.2 ± 0.0 10.0 ± 0.6 10.6 ± 0.6
Аспарагин 0.1 66.9 ± 4.1 –2.3 1.2 ± 0.1 11.4 ± 0.7 12.1 ± 0.7
Треонин 0.1 66.9 ± 4.1 –2.3 1.3 ± 0.1 11.8 ± 0.8 12.6 ± 0.7
Валин 0.1 66.2 ± 4.2 –2.8 1.4 ± 0.1 9.8 ± 0.6 10.9 ± 0.6
Метионин 0.1 65.4 ± 4.2 –3.5 1.3 ± 0.1 9.8 ± 0.7 10.6 ± 0.7
Лизин 0.1 63.8 ± 4.2 –4.6 1.4 ± 0.1 10.5 ± 0.7 11.6 ± 0.7
Норвалин 0.1 63.8 ± 4.2 –4.6 1.3 ± 0.1 10.5 ± 0.7 11.2 ± 0.7
Цистеин 0.1 55.4 ± 4.4* –11.6 1.9 ± 0.2** 9.7 ± 0.8 11.8 ± 0.8
Изолейцин 0.01 70.8 ± 4.0 0.6 1.2 ± 0.1 10.6 ± 0.7 12.8 ± 0.6
Глутаминовая кислота 0.01 70.8 ± 4.0 0.6 1.2 ± 0.1 13.3 ± 0.8 14.0 ± 0.8*
Лейцин 0.01 70.8 ± 4.0 0.6 1.3 ± 0.1 11.0 ± 0.7 12.1 ± 0.7
Триптофан 0.01 70.0 ± 4.0 0 1.2 ± 0.1 11.2 ± 0.7 12.0 ± 0.7
Аспарагиновая кислота 0.01 68.5 ± 4.1 –1.1 1.2 ± 0.1 11.6 ± 0.7 11.9 ± 0.7
Тирозин 0.001 68.5 ± 4.1 –1.1 1.2 ± 0.0 10.9 ± 0.7 11.6 ± 0.7
Экстракт Chironomidae 75.0 83.1 ± 3.3* 8.6 1.8 ± 0.1** 12.0 ± 0.6 14.3 ± 0.5***
Контроль 70.0 ± 4.0 1.3 ± 0.1 10.4 ± 0.6 11.5 ± 0.6

ление гранул превышало контроль лишь в 1.1 ра-
за. Лимонная кислота снижала потребление гранул
в 4.2 раза и уменьшала длительность удержания
гранул, но повышала число их схватываний. Хло-
рид натрия и сахароза влияния на потребление
гранул не оказывали (табл. 3).

Аминокислоты. Среди аминокислот только ци-
стеин вызывал достоверное изменение потребле-
ния гранул – снижение в 1.3 раза относительно
контроля, который, как и в предыдущей серии,
был высоким – 70%. Экстракт Chironomidae по-

вышал потребление гранул в 1.2 раза. Присутствие в
гранулах аминокислот, за исключением цистеина,
не влияло также и на остальные параметры ответа
рыб (табл. 3). Выявлена положительная корреля-
ция между длительностью удержания гранул и их
потреблением (рис. 2б).

Верховка

Классические вкусовые вещества. Сахароза и
хлорид натрия не влияли на потребление гранул,
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хлорид кальция и лимонная кислота достоверно
снижали потребление и длительность удержания
гранул (табл. 4).

Аминокислоты. Десять аминокислот обладали
привлекательным вкусом, из них эффект аланина
был наиболее сильным и сходен с эффектом экс-
тракта Chironomidae. Остальные 11 аминокислот
влияния на потребление гранул не оказывали.
Многие из эффективных аминокислот вызывали
также увеличение длительности удержания гра-
нул (табл. 4), что объясняет тесную корреляцию
между этими параметрами ответа (рис. 2в).

Горчак
Классические вкусовые вещества. Среди ве-

ществ этой группы эффективным раздражителем
была только лимонная кислота, вызывавшая рез-
кое снижение потребления гранул – в 17 раз, а
также приводившая к сокращению в несколько раз
длительности удержания гранул. Гранулы всех ти-
пов рыбы схватывали в опыте реже, чем контроль-
ные, но значимым это различие было только для
сахарозы (табл. 5).

Аминокислоты. Четыре аминокислоты – ала-
нин, лизин, метионин и тирозин – повышали по-
требление гранул, причём действие аланина было

Таблица 5. Вкусовые ответы (М ± m) обыкновенного горчака Rhodeus sericeus amarus на гранулы с тестируемыми
веществами (число опытов с каждым типом гранул – 140)

Раздражитель Концентрация,
М (%)

Потребление 
гранул, %

Индекс вкусовой 
привлекательности

Число 
схватываний

Продолжительность 
удержания гранулы, с

после первого 
схватывания

в течение 
всего опыта

Классические вкусовые вещества
Сахароза 0.29 (10) 40.7 ± 4.2 5.6 1.7 ± 0.1* 4.0 ± 0.3 5.2 ± 0.3
Хлористый натрий 1.73 (10) 32.1 ± 4.0 –6.3 1.9 ± 0.2 3.6 ± 0.4 4.9 ± 0.4
Хлористый кальций 0.9 (10) 31.4 ± 3.9 –7.4 1.9 ± 0.1 2.6 ± 03** 4.2 ± 0.3**
Лимонная кислота 0.26 (5) 2.1 ± 1.2*** –89.1 2.1 ± 0.1 0.6 ± 0.0*** 1.4 ± 0.2***
Экстракт Chironomidae 75.00 93.6 ± 2.1*** 44.0 1.3 ± 0.1*** 5.9 ± 0.2*** 6.8 ± 0.2**
Контроль 36.4 ± 4.1 2.3 ± 0.2 3.9 ± 0.3 5.6 ± 0.3

Аминокислоты
Аланин 0.1 97.9 ± 1.2*** 11.9 1.3 ± 0.0 6.9 ± 0.4 8.8 ± 0.2*
Лизин 0.1 87.9 ± 2.3* 6.6 1.3 ± 0.1 7.1 ± 0.4 9.0 ± 0.3*
Метионин 0.1 87.1 ± 2.8* 6.1 1.3 ± 0.0 6.1 ± 0.3 7.7 ± 0.2
Аргинин 0.1 85.0 ± 3.0 4.9 1.4 ± 0.1 6.2 ± 0.4 8.6 ± 0.3
Аспарагин 0.1 77.1 ± 3.6 0 1.5 ± 0.1 6.2 ± 0.4 8.0 ± 0.3
Серин 0.1 77.1 ± 3.6 0 1.4 ± 0.1 5.7 ± 0.3 7.3 ± 0.2
Норвалин 0.1 73.6 ± 3.7 –2.3 1.4 ± 0.1 5.3 ± 0.3* 6.9 ± 0.2**
Глицин 0.1 68.6 ± 3.9 –5.8 1.6 ± 0.1 5.4 ± 0.3 7.4 ± 0.3
Треонин 0.1 62.9 ± 4.1** –10.1 1.5 ± 0.1 4.2 ± 0.3*** 6.2 ± 0.3***
Пролин 0.1 52.9 ± 4.2*** –18.6 1.7 ± 0.1** 5.0 ± 0.3** 6.8 ± 0.3**
Глутамин 0.1 52.9 ± 4.2*** –18.6 1.5 ± 0.1 5.7 ± 0.4 7.3 ± 0.4
Фенилаланин 0.1 45.0 ± 4.2*** –26.3 1.7 ± 0.1** 5.0 ± 0.4* 6.9 ± 0.4*
Валин 0.1 42.1 ± 4.2*** –29.4 1.6 ± 0.1* 4.6 ± 0.3*** 6.0 ± 0.3***
Цистеин 0.1 23.6 ± 3.6*** –53.1 2.7 ± 0.2*** 3.0 ± 0.4*** 5.2 ± 0.5***
Гистидин 0.1 20.0 ± 3.4*** –58.8 1.8 ± 0.1*** 3.3 ± 0.3*** 4.6 ± 0.3***
Триптофан 0.01 81.4 ± 3.3 2.7 1.4 ± 0.1 6.6 ± 0.4 8.3 ± 0.3
Глутаминовая кислота 0.01 78.6 ± 3.5 1.0 1.6 ± 0.1* 5.3 ± 0.4* 7.7 ± 0.3
Изолейцин 0.01 74.3 ± 3.7 –1.9 1.4 ± 0.1 5.9 ± 0.3 7.1 ± 0.3*
Лейцин 0.01 66.4 ± 4.0* –7.5 1.4 ± 0.1 5.1 ± 0.3* 6.7 ± 0.3**
Аспарагиновая кислота 0.01 57.9 ± 4.2*** –14.2 1.7 ± 0.1** 4.5 ± 0.3*** 6.1 ± 0.3***
Тирозин 0.001 89.3 ± 2.6** 7.3 1.3 ± 0.0 6.7 ± 0.3 8.3 ± 0.3
Контроль 77.1 ± 3.6 1.4 ± 0.1 6.2 ± 0.4 8.0 ± 0.3
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Таблица 6. Вкусовые ответы (М ± m) обыкновенного горчака Rhodeus sericeus amarus на гранулы с органическими
кислотами

Примечание. *Концентрация М − 75.0%, всех остальных веществ − 0.1%.

Раздражитель Потребление 
гранул, %

Индекс вкусовой 
привлекательности

Число 
схватываний

Продолжительность 
удержания гранулы, с Число 

опытовпосле первого 
схватывания

в течение 
всего опыта

Холат натрия 57.7 ± 5.2*** 15.5 1.7 ± 0.2*** 8.7 ± 0.7** 9.9 ± 0.7 90
Муравьиная кислота 45.7 ± 8.5 4.0 2.1 ± 0.5* 5.8 ± 1.0 8.3 ± 1.3 35
Уксусная кислота 44.1 ± 8.6 2.2 1.7 ± 0.2** 6.7 ± 1.6 7.6 ± 1.6 34
Масляная кислота 42.4 ± 8.7 0.2 2.1 ± 0.3* 7.9 ± 1.5 10.9 ± 1.9 33
Валериановая кислота 31.3 ± 8.3 –14.8 2.8 ± 0.3 4.3 ± 1.0 9.2 ± 1.6 32
Пропионовая кислота 28.6 ± 7.7 –19.2 1.7 ± 0.2** 5.3 ± 1.0 5.8 ± 1.0* 35
Гликолевая кислота 18.7 ± 7.0* –38.6 2.7 ± 0.3 3.9 ± 1.4* 5.7 ± 1.4* 32
Капроновая кислота 14.3 ± 6.7** –49.4 2.7 ± 0.3 2.8 ± 0.8** 4.7 ± 0.9* 28
Адипиновая кислота 11.1 ± 5.3*** –58.4 2.4 ± 0.3 3.0 ± 1.0** 3.8 ± 1.0** 36
Аскорбиновая кислота 11.1 ± 4.7*** –58.4 2.0 ± 0.2** 2.1 ± 0.8*** 2.8 ± 0.9*** 45
Янтарная кислота 6.4 ± 4.5*** –73.7 2.0 ± 0.2* 1.8 ± 0.6*** 2.2 ± 0.6*** 31
Фумаровая кислота 6.3 + 4.3*** –74.0 2.6 ± 0.3 2.3 ± 0.8*** 3.0 ± 0.8*** 32
Лимонная кислота 6.1 ± 4.2*** –74.7 2.7 ± 0.4 1.8 ± 0.7*** 2.7 ± 0.7*** 33
Винная кислота 5.4 ± 3.7*** –77.3 2.4 ± 0.3 1.3 ± 0.6*** 2.8 ± 0.9*** 37
Малеиновая кислота 3.4 ± 3.4*** –85.1 2.5 ± 0.5 1.3 ± 1.0*** 2.4 ± 1.0*** 29
Яблочная кислота 3.0 ± 3.0*** –86.7 1.7 ± 0.2** 1.8 ± 0.7*** 2.1 ± 0.8*** 33
Малоновая кислота 2.7 ± 2.7*** –88.0 2.2 ± 0.3* 0.8 ± 0.4*** 2.0 ± 0.7*** 37
α-Кетоглутаровая кислота 0*** –100.0 2.0 ± 0.2** 0.7 ± 0.1*** 1.3 ± 0.2*** 54
Щавелевая кислота 0*** –100.0 2.5 ± 0.3 0.8 ± 0.4*** 1.5 ± 0.5*** 35
Экстракт Chironomidae* 92.2 ± 2.8*** 37.2 1.3 ± 0.1*** 12.1 ± 0.7*** 13.4 ± 0.8*** 90
Контроль 42.2 ± 5.2 3.2 ± 0.3 6.1 ± 0.6 8.4 ± 0.6 90

наиболее высоким и приводило к потреблению
почти всех предлагавшихся гранул – 97.9%. Наи-
более многочисленными были снижавшие по-
требление аминокислоты (девять), из них цисте-

ин и гистидин имели наиболее сильное аверсивное
действие. Они уменьшали потребление гранул со-
ответственно в 3.3 и 3.9 раза относительно кон-
троля. Многие из эффективных аминокислот из-

Таблица 7. Вкусовые ответы (М ± m) обыкновенного горчака Rhodeus sericeus amarus на гранулы с различной кон-
центрацией L-цистеина

Концентрация 
L-цистеина,

М

Потребление 
гранул, %

Индекс вкусовой 
привлекательности

Число 
схватываний

Продолжительность 
удержания гранулы, с Число 

опытовпосле первого 
схватывания

в течение 
всего опыта

0.1 19.1 ± 5.8** –43.2 2.5 ± 0.3 2.2 ± 0.6*** 5.9 ± 1.0* 47
0.05 31.3 ± 6.8 –21.2 1.6 ± 0.2 6.7 ± 1.2 7.5 ± 1.2 48
0.025 46.7 ± 7.5 –1.5 1.5 ± 0.1 6.8 ± 1.2 9.0 ± 1.4 45
0.01 34.0 ± 6.8 –17.2 1.9 ± 0.2 4.6 ± 1.0* 6.4 ± 1.0* 50
0.001 61.7 ± 7.2 12.4 1.3 ± 0.1 10.3 ± 1.1 10.9 ± 1.1 47

Контроль 48.1 ± 7.0 1.8 ± 0.2 8.0 ± 1.2 9.7 ± 1.2 52
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меняли число схватываний гранул и длительность
их удержания (табл. 5). Все параметры ответа на гра-
нулы между собой тесно взаимосвязаны (рис. 2г).

Органические кислоты и их производные. Боль-
шинство карбоновых кислот – 12 из 17, включая
лимонную кислоту, – снижали потребление гра-
нул (табл. 6). Такой же эффект вызывала аскорби-
новая кислота, которая к карбоновым кислотам
не относится. Остальные пять карбоновых кислот
(муравьиная, уксусная, масляная, валериановая и
пропионовая) были индифферентными вкусовы-
ми веществами. Привлекательным вкусом обла-
дал лишь холат натрия – натриевая соль холиевой
кислоты. Все кислоты, но в разной мере снижали
число схватываний и длительность удержания
гранул. Длительность удержания гранул хорошо
коррелировала с потреблением гранул (рис. 3).

Пороговая концентрация. Эксперименты по
определению уровня вкусовой чувствительности
выполнены на примере цистеина, вызывавшего в
предыдущей серии аверсивные ответы при кон-
центрации 0.1 М (табл. 5). Эффект подтвердился
и в этой серии. Но при снижении концентрации

цистеина в два и более раз достоверного повыше-
ния потребления гранул не происходило. Сход-
ным образом от концентрации цистеина зависела
продолжительность удержания гранул. Значимых
изменений числа схватываний гранулы не выяв-
лено при использовании всех концентраций ци-
стеина (табл. 7).

Елец

Классические вкусовые вещества. Наиболее
привлекательными для ельца были гранулы с са-
харозой и с хлоридом натрия, рыбы их потребля-
ли соответственно в 1.8 и 1.6 раза лучше, чем кон-
трольные. Присутствие в гранулах лимонной кис-
лоты и хлорида кальция влияния на потребление
не оказывало. Все вещества вызывали у рыб уве-
личение продолжительности удержания гранулы
в ротовой полости (табл. 8).

Аминокислоты. Повышение потребления гра-
нул вызывали восемь аминокислот, из которых у
валина стимулирующее действие было наиболее
высоким. Многие из этих аминокислот вызывали

Таблица 10. Вкусовые ответы (М ± m) уклеи Alburnus alburnus и суматранского барбуса Puntigrus tetrazona на гра-
нулы с тестируемыми веществами

Раздражитель Концентрация,
М (%)

Потребление 
гранул, %

Индекс вкусовой 
привлекательности

Число 
схватываний

Продолжительность 
удержания гранулы, с Число 

опытовпосле первого 
схватывания

в течение 
всего опыта

Уклея
Сахароза 0.29 (10) 63.6 ± 0.2 –11.6 1.1 ± 0.1 9.5 ± 2.4 9.8 ± 2.3 11
Хлористый каль-
ций 0.9 (10) 60.0 ± 13.1 –14.3 2.1 ± 0.4 5.5 ± 1.5 8.4 ± 1.5 15

Хлористый 
натрий 1.73 (10) 33.3 ± 11.4* –41.2 2.2 ± 0.5 4.5 ± 1.0* 6.4 ± 1.1 18

Лимонная кис-
лота 0.26 (5) 7.1 ± 1.7*** –83.7 2.8 ± 0.6 2.2 ± 0.9*** 3.6 ± 0.9** 14

Экстракт Chiro-
nomidae 75.00 96.3 ± 3.7 9.2 1.0 ± 0.0 10.7 ± 0.8 11.4 ± 0.8 27

Контроль 0.29 (10) 63.6 ± 0.2 –11.6 1.1 ± 0.1 9.5 ± 2.4 9.8 ± 2.3 11
Суматранский барбус

Хлористый каль-
ций 0.9 (10) 71.4 ± 5.7 15.7 1.5 ± 0.1 8.3 ± 0.8 9.9 ± 0.8 63

Хлористый 
натрий 1.73 (10) 64.9 ± 6.3 11.0 1.7 ± 0.2 7.3 ± 0.9 9.8 ± 0.8 57

Сахароза 0.29 (10) 63.5 ± 6.1 10.3 1.9 ± 0.2 6.6 ± 0.8 8.5 ± 0.8 63
Лимонная кис-
лота 0.26 (5) 35.8 ± 6.6 –18.5 2.4 ± 0.2 4.9 ± 0.9 9.9 ± 1.4 53

Экстракт Chiro-
nomidae 175.0 97.8 ± 2.1*** 30.6 1.1 ± 0.1*** 6.5 ± 0.3 6.7 ± 0.3 46

Контроль 52.0 ± 10.2 1.7 ± 0.2 5.5 ± 1.1 8.1 ± 1.3 25
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также и более длительное удержание гранул по
сравнению с контролем. Остальные 13 аминокис-
лот к значимым изменениям потребления гранул

не приводили. Все аминокислоты, за исключени-
ем аспарагина, не влияли на число схватываний
гранулы (табл. 8).

Рис. 1. Распределение опытов, выполненных на леще Abramis brama, по параметрам ответа на гранулы с L-амино-
кислотами (n = 1605): а – число схватываний гранулы, б – длительность удержания гранулы после первого схватыва-
ния, в – суммарная длительность удержания гранулы. Показаны выборки с числом опытов ≥3.
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Голавль

Классические вкусовые вещества. Присутствие
в гранулах хлорида кальция повышало потребле-
ние (в 2.6 раза) и длительность удержания гранул
в ротовой полости (в 2.0 и 2.1 раза соответственно
после первого схватывания и суммарно в течение

опыта) по сравнению с контролем. Остальные ве-
щества какого-либо влияния на ответы рыб на
гранулы не оказывали (табл. 9).

Аминокислоты. Среди аминокислот лишь ала-
нин вызывал значительное повышение потребле-
ния гранул (в 3.3 раза), все остальные какого-ли-

Рис. 2. Коэффициент корреляции Спирмена между параметрами ответа карповых рыб на гранулы с L-аминокислотами:
а – лещ Abramis brama, б – золотой карась Carassius carassius, в – верховка Leucaspius delineatus, г – обыкновенный гор-
чак Rhodeus sericeus amarus, д – елец Leuciscus leuciscus, е – голавль Leuciscus cephalus, ж – обыкновенный гольян Phox-
inus phoxinus (по: Касумян, Марусов, 2003), з – карп Cyprinus carpio (по: Касумян, Морси, 1996), и – линь Tinca tinca (по:
Касумян, Прокопова, 2001), к – плотва Rutilus rutilus (по: Kasumyan, Nikolaeva, 2002), л – золотая рыбка Carassius aura-
tus (по: Kasumyan, Nikolaeva, 2002); C – потребление гранул, G – число схватываний гранулы в опыте, t – длительность
удержания гранулы после первого схватывания, T – суммарная длительность удержания гранулы в опыте; коэффици-
ент корреляции значим при p: * < 0.05, ** < 0.01, *** < 0.001.

С

G T

t С

G T

t С

G T

t

С

G T

t С

G T

t С

G T

t

С

G T

t

С

G T

t С

G T

t

С

G T

t С

G T

t

0.93***

0.96***

0.
96

**
*

–0.05

–0.22

–
0.

18
0.43*

0.50*

0.
81

**
*

–0.05

–0.36

–
0.

22

0.87***

0.92***

0.
96

**
*

–0.30

–0.34

–
0.

40

0.65***

0.61**

0.
89

**
*

0.09

–0.26

–
0.

36

0.88***

0.85***

0.
93

**
*

0.21

–0.06
–

0.
15

0.89***

0.91***

0.
96

**
*

–0.74***

–0.83***

–
0.

86
**

*

0.92***

0.90***

0.
97

**
*

–0.47

–0.56

–
0.

47

0.90***

0.89***

0.
92

**
*

–0.32

0.07

0.
05

0.94***

0.93***

0.
96

**
*

0.04

–0.13

–
0.

20

0.85***

0.83***

0.
97

**
*

–0.56**

–0.68***

–
0.

60
**

0.92***

0.7***

0.
68

**
*

–0.14

–0.70***

–
0.

66
**

(а) (б) (в)

(г) (д) (е)

(ж) (з) (и)

(к) (л)



94

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 63  № 1  2023

КАСУМЯН, ИСАЕВА

бо влияния на потребление не оказывали. Некото-
рые из аминокислот (аланин, норвалин и серин)
вызывали снижение числа схватываний гранулы,
многие аминокислоты приводили к увеличению
длительности удержания гранулы рыбами (табл. 9).

Уклея

Классические вкусовые вещества. У уклеи сильное
снижение потребления гранул вызывала лимонная
кислота (в 11.3 раза) и хлорид натрия (в 2.4 раза), са-
хароза и хлорид кальция влияния не оказывали.
Лимонная кислота также сокращала длитель-
ность удержания гранулы – в 3–4 раза. Из-за вы-
сокого уровня потребления контрольных гранул не
выявлен стимулирующий эффект экстракта Chi-
ronomidae, несмотря на почти 100%-ное потреб-
ление этих гранул (табл. 10).

Суматранский барбус

Классические вкусовые вещества. Рыбы, расса-
женные по одиночным аквариумам, испытывали
сильный стресс. Глубокое замирание в углах ак-
вариума чередовалось неожиданными проявле-
ниями бурного двигательного беспокойства. Ры-
бы отказывались не только схватывать агар-агаро-
вые гранулы, но и питаться живыми личинками
Chironomidae. Такое поведение сразу же прекра-
щалось после подсаживания в аквариум второй
особи – исчезали пугливость и затаивание, вос-
станавливалось плавание по всему аквариуму и
схватывание гранул и корма. В некоторых случаях
наблюдали агрессивное поведение и доминиро-
вание одной особи над другой, проявлявшееся в
том числе в схватывании предлагавшихся гранул
только доминантом.

Использование гранул с классическими вку-
совыми веществами показало, что все вещества
этой группы не оказывали влияния ни на потреб-
ление гранул, ни на другие параметры ответа. Ры-
бы охотно потребляли лишь гранулы с экстрак-
том Chironomidae – почти в два раза лучше, чем
контрольные (табл. 10).

ОБСУЖДЕНИЕ
Карповые рыбы опережают всех остальных по

числу видов, для которых известны вкусовые пред-
почтения. Включая настоящее исследование, вку-
совая привлекательность классических вкусовых
веществ определена для 15 видов карповых рыб,
аминокислот – для 12 видов. Это позволяет про-
водить сравнительный анализ имеющихся ре-
зультатов, хотя большое число видов в этом се-
мействе – 3006 (Nelson et al., 2016), дискуссион-
ная систематика и необычайно высокое
биологическое разнообразие его представителей
ограничивают такие возможности.

Обобщение полученных данных показывает,
что использованные для тестирования вещества
обладают разными вкусовыми свойствами для
карповых рыб (табл. 11). Некоторые из веществ
имеют отталкивающий вкус, и их присутствие в
гранулах приводит к отказу от потребления после
схватывания и удержания гранулы во рту. Чаще
других такой эффект вызывают лимонная кисло-
та и фенилаланин, реже – аргинин, гистидин, ме-
тионин, пролин, треонин, хлориды натрия и
кальция. Некоторые из этих веществ (лимонная
кислота, пролин, хлористый кальций) попадают
также в число тех, которые чаще, чем многие дру-
гие, своим присутствием обеспечивают обратный
эффект – повышают потребление гранул. Но наи-
более характерно такое действие для аланина, об-
ладающего привлекательным вкусом для наиболь-
шего числа исследованных видов – девяти из 12.
Такие вкусовые свойства аланин имеет и для рыб
других семейств и отрядов (Касумян, Сидоров,
1992; Shamushaki et al., 2011; Касумян, Михайлова,
2014; Михайлова, Касумян, 2015, 2021; Виноград-
ская et al., 2017), что позволяет считать его вкусо-
вым стимулятором рыб с широкой универсально-
стью действия.

Привлекательным вкусом для карповых рыб
часто обладают также глутамин, глицин, валин, се-
рин и цистеин. Редко в число привлекательных
веществ попадают изолейцин, триптофан, норва-
лин, лейцин, аспарагин, метионин и лизин. Фенил-
аланин и гистидин не обладают вкусовой привле-
кательностью ни для одного из 12 видов карповых
рыб, но для рыб других семейств эти аминокисло-
ты могут быть привлекательными (Касумян, Си-
доров, 1992; Shamushaki et al., 2011; Kasumyan,
2014; Михайлова, Касумян, 2021). Большое чис-
ло испытанных веществ безразличны по вкусу

Рис. 3. Коэффициент корреляции Спирмена между
параметрами ответа обыкновенного горчака Rhodeus
sericeus amarus на гранулы с органическими кислота-
ми. Обозначения см. на рис. 2.
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для многих карповых рыб и не оказывают влия-
ние на потребление гранул – сахароза, хлористый
натрий и хлористый кальций, аспарагин, гисти-
дин, норвалин, изолейцин, триптофан, лейцин,
глутаминовая и аспарагиновая кислоты, глицин,
метионин, тирозин, фенилаланин и другие. Наи-
более редко в число индифферентных веществ
попадает аланин, а также цистеин, валин, серин,
треонин и лимонная кислота (табл. 11).

Отношение рыб ко вкусу лимонной кислоты
представляет особый интерес в связи с проблемой
происхождения и эволюции рецепции веществ,
вызывающих кислый вкус у человека (Frank et al.,
2022). Считается, что способность воспринимать
такие вещества (органические и неорганические
кислоты) возникла в процессе эволюции первой
и крайне редко терялась, а вкусовые рецепторы,
обеспечивающие восприятие кислот, находят не
только у позвоночных, но и у беспозвоночных
животных (Tu et al., 2018). Для большинства ис-
следованных позвоночных животных лимонная и
другие кислоты обладают аверсивным вкусом,
хотя имеются примеры и обратного отношения к
их вкусу. Характер ответа связывают с особенно-
стями питания животных (Frank et al., 2022). Сре-
ди карповых рыб доля видов, проявляющих авер-
сивные ответы на гранулы с лимонной кислотой,
самая большая, что соответствует общей для всех
позвоночных животных ситуации. Однако доля
видов, для которых вкус лимонной кислоты при-
влекателен, также значительна (табл. 11). Трудно
понять, каким образом расхождение на эти груп-
пы связано с питанием исследованных рыб. Не-
обходимо принимать во внимание и то, что не толь-
ко сила, но и знак вкусового ответа зависят от
концентрации кислоты (Breslin et al., 1993).

Вкусовые ответы карповых рыб на использо-
ванные вещества крайне разнообразны. Не пред-
ставляет труда найти многочисленные примеры ве-
ществ, вызывающих сходные ответы у одних видов
и ответы, противоположные по знаку, – у других.
Например, цистеин входит в число наиболее при-
влекательных аминокислот для леща, верховки, ли-
ня, карпа, но имеет сильный отталкивающий вкус
для горчака и золотого карася и индифферентный –
для гольяна, ельца, голавля и плотвы. Лимонная
кислота стимулирует потребление гранул у линя,
леща, карпа, белого амура, кутума; вызывает от-
каз от потребления у верховки, горчака, уклеи,
золотого карася и золотой рыбки и имеет безраз-
личный вкус для гольяна, голавля, ельца, сумат-
ранского барбуса. Карп и линь проявляют сход-
ное отношение ко вкусу лимонной кислоты, хлори-
стого кальция, аланина, аспарагиновой кислоты,
глутамина, пролина и цистеина, но отношение этих
рыб к вкусу аргинина, валина, метионина и серина
разное. Вкус хлористого натрия, аланина, глута-
мина, треонина, гистидина и аспарагиновой кис-
лоты у плотвы и леща сходный, но вкус лимонной

кислоты, изолейцина, аргинина, валина, глицина
и других веществ – разный. Почти все аминокис-
лоты имеют отталкивающий вкус для белого аму-
ра, но для голавля и золотого карася почти все
они индифферентны. Для линя более половины
всех аминокислот имеют привлекательный вкус,
многие аминокислоты привлекательны по вкусу
для верховки, золотой рыбки, плотвы, леща и ель-
ца, но аминокислоты с такими свойствами не вы-
явлены у золотого карася, а для голавля и белого

Таблица 11. Число видов карповых рыб, проявляю-
щих разное отношение к вкусу классических вкусовых
веществ и L-аминокислот

Примечание. Общее число видов рыб в опытах с классиче-
скими вкусовыми веществами – 15, с аминокислотами – 12
(по: Касумян, Морси, 1996; Касумян, Прокопова, 2001; Ka-
sumyan, Nikolaeva, 2002; Kasumyan, Døving, 2003; Касумян, Ма-
русов, 2003; Goli et al., 2015; наши данные). Здесь и в табл. 12:
“+”, “−“, “+/−” – соответственно привлекательный, оттал-
кивающий и безразличный вкус.

Вещество, концентрация (М)
Вкус

“+” “−” “+/−”

Классические
вкусовые вещества

Сахароза, 0.29 3 1 11
Лимонная кислота, 0.26 5 6 4
Хлористый натрий, 1.73 4 3 8
Хлористый кальций, 0.9 5 3 7

Аминокислоты
Аланин, 0.1 9 1 2
Аргинин, 0.1 3 3 6
Аспарагин, 0.1 2 1 9
Валин, 0.1 5 2 5
Гистидин, 0.1 0 3 9
Глицин, 0.1 5 0 7
Глутамин, 0.1 5 1 6
Лизин, 0.1 2 1 8
Метионин 0.1, 2 3 7
Норвалин, 0.1 2 1 9
Пролин, 0.1 6 3 3
Серин, 0.1 5 2 5
Треонин, 0.1 4 3 5
Фенилаланин, 0.1 0 5 7
Цистеин, 0.1 5 2 5
Аспарагиновая кислота, 0.01 4 1 7
Глутаминовая кислота, 0.01 3 1 8
Изолейцин, 0.01 1 2 9
Лейцин, 0.01 2 2 8
Триптофан, 0.01 1 2 9
Тирозин, 0.001 4 1 7
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амура их число минимально (рис. 4, 5). Почти все
классические вкусовые вещества стимулируют
потребление гранул у линя и у леща, имеют оттал-
кивающий вкус для золотой рыбки и кутума, но
безразличны по вкусу для суматранского барбуса,
гольяна, голавля и горчака (табл. 12).

Своеобразие отношения карповых рыб к вкусу
веществ подтверждают результаты корреляцион-
ного анализа потребления этими рыбами гранул с
аминокислотами. Из 66 возможных вариантов по-
парного сравнения для 12 видов исследованных
карповых рыб в 59 случаях (89%) связь не выявле-
на. И лишь для семи пар достоверная связь уста-
новлена – линь–лещ, линь–голавль, линь–белый
амур, гольян–елец, гольян–голавль, лещ–белый
амур и елец–голавль (табл. 13). Во всех этих слу-
чаях связь положительная, что можно рассматри-

вать как признак того, что сходство вкусовых
спектров у близкородственных рыб более вероят-
но, чем различие.

Филогения

В семействе карповых рыб выделяют 11 подсе-
мейств (Nelson et al., 2016). Наибольшее число ви-
дов, для которых определены вкусовые предпо-
чтения, у Leuciscinae – восемь видов (лещ, вер-
ховка, плотва, гольян, елец, голавль, уклея и
кутум, причём у последних двух – только к клас-
сическим вкусовым веществам) и Cyprininae –
три вида (карп, золотая рыбка и золотой карась).
Остальные четыре вида относятся к Acheilog-
nathinae (горчак), Tincinae (линь), Squaliobarbinae
(белый амур) и Barbinae (суматранский барбус). В

Рис. 4. Индекс вкусовой привлекательности аминокислот для карповых рыб: а – лещ Abramis brama, б – золотой карась
Carassius carassius, в – верховка Leucaspius delineatus, г – обыкновенный горчак Rhodeus sericeus amarus, д – линь Tinca
tinca (по: Касумян, Прокопова, 2001), е – золотая рыбка Carassius auratus (по: Kasumyan, Nikolaeva, 2002), ж – плотва
Rutilus rutilus (по: Kasumyan, Nikolaeva, 2002), з – карп Cyprinus carpio (по: Касумян, Морси, 1996), и – обыкновенный
гольян Phoxinus phoxinus (по: Касумян, Марусов, 2003), к – елец Leuciscus leuciscus, л – голавль Leuciscus cephalus, м –
белый амур Ctenopharyngodon idella (по: Kasumyan, Døving, 2003). Аминокислоты: 1–8 (0.1 М): 1 – аланин, 2 – аргинин,
3 – аспарагин, 4 – аспарагиновая кислота, 5 – валин, 6 – гистидин, 7 – глицин, 8 – глутамин; 9–11 (0.01 М): 9 – глу-
таминовая кислота, 10 – изолейцин, 11 – лейцин; 12–16 (0.1 М): 12 – лизин, 13 – метионин, 14 – норвалин, 15 – пролин,
16 – серин; 17 – тирозин, 0.001 М; 18–21 (0.1 М): 18 – треонин, 19 – триптофан, 20 – фенилаланин, 21 – цистеин.
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пределах Leuciscinae можно выделить кластеры
верховка–плотва–уклея и елец–голавль–гольян.
Более обособленное положение занимает лещ, и
особенно кутум (рис. 6а, 6б).

В целом такая кластеризация соответствует фи-
логении внутри Leuciscinae, разработанной на ос-
нове различных молекулярно-генетических кри-
териев. Согласно этим данным, верховка и уклея
близки друг другу, а елец и голавль принадлежат к
разным линиям Leuciscinae (Briolay et al., 1998;
Perea et al., 2010; Imoto et al., 2013). Интересно,
что, согласно молекулярно-генетическим оцен-
кам, дивергенция рода Rutilus произошла около
4.21 (4.75–15.38) млн лет назад (Perea et al., 2010).
Поскольку отношение плотвы и кутума ко вкусу
веществ резко различается, можно считать, что
времени, прошедшего после дивергенции Rutilus,
оказалось достаточно для расхождения плотвы и
кутума не только морфологически и по биологии,
но и по вкусовым предпочтениям.

При анализе Cyprininae золотая рыбка и золо-
той карась формируют единый кластер, хорошо
обособленный от карпа (рис. 6в, 6г). Дендрограм-
мы Cyprininae, построенные на основе данных по
вкусовой привлекательности классических вку-
совых веществ и аминокислот, полностью совпа-
дают, несмотря на многократную разницу по числу
веществ в этих двух группах стимулов. Полученные

дендрограммы также соответствуют взглядам на
филогению видов Cyprininae, основанную на мор-
фологических и молекулярно-генетических крите-
риях (Howes, 1991; Wang et al., 2007; Yang et al., 2015).

Намного сложнее и менее логична кластериза-
ция, полученная по вкусовым предпочтениям всех
Cyprinidae, с использованием Barbatula barbatu-
la (Balitoridae, Cypriniformes) и Clarias gariepinus
(Clariidae, Siluriformes) в качестве аутгрупп (рис. 6д, 6е).
На полученных дендрограммах отсутствуют кла-
стеры, объединяющие виды подсемейства Leucisci-
nae, статус которого рядом исследователей поднят
до уровня семейства Leuciscidae (Fricke et al.,
2020). В одном кластере могут находиться фило-
генетически далёкие виды, а близкородственные
виды, наоборот, – в разных. Например, на денд-
рограмме сходства вкусовой привлекательности
аминокислот в один кластер попадают относящи-
еся к разным подсемействам золотой карась (Cy-
prininae), горчак (Acheilognathinae), гольян и го-
лавль (Leuciscinae) (рис. 6д). Единый кластер об-
разуют белый амур и B. barbatula, входящие в
разные семейства отряда Cypriniformes, или линь и
клариевый сом, принадлежащие к разным отрядам,
занимающим в серии Otophysi максимально уда-
лённые филогенетические позиции (Jondeung et al.,
2007). Такая же ситуация возникает при кластериза-

Рис. 5. Индекс вкусовой привлекательности классических вкусовых веществ для карповых рыб: а – сахароза, 0.29 М;
б – лимонная кислота, 0.26 М; в – хлористый кальций, 0.9 М; г – хлористый натрий, 1.73 М. Виды рыб: 1 – белый амур
Ctenopharyngodon idella (по: Kasumyan, Døving, 2003), 2 – плотва Rutilus rutilus (по: Kasumyan, Nikolaeva, 2002), 3 – елец
Leuciscus leuciscus, 4 – лещ Abramis brama, 5 – линь Tinca tinca (по: Касумян, Прокопова, 2001), 6 – суматранский барбус
Puntigrus tetrazona, 7 – обыкновенный гольян Phoxinus phoxinus (по: Касумян, Марусов, 2003), 8 – обыкновенный гор-
чак Rhodeus sericeus amarus, 9 – золотая рыбка Carassius auratus (по: Kasumyan, Nikolaeva, 2002), 10 – золотой карась Ca-
rassius carassius, 11 – голавль Leuciscus cephalus, 12 – верховка Leucaspius delineatus, 13 – уклея Alburnus alburnus, 14 – карп
Cyprinus carpio (по: Касумян, Морси, 1996), 15 – кутум Rutilus kutum (по: Goli et al., 2015).
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ции на основе данных по вкусовой привлекатель-
ности классических вкусовых веществ (рис. 6е).

В целом результаты кластерного анализа пока-
зывают, что у близкородственных рыб может на-
блюдаться сходство вкусовых предпочтений, но

более характерны несовпадения и значительные
различия между видами. Последнее становится
особенно наглядным при увеличении числа срав-
ниваемых видов за счёт родственных, но филоге-
нетически более далёких. Различие близкород-

Таблица 12. Число L-аминокислот и классических вкусовых веществ, имеющих разные вкусовые качества для
карповых рыб

Примечание. Общее число аминокислот – 21, классических вкусовых веществ – 4. По: 1Касумян, Прокопова, 2001; 2Ka-
sumyan, Nikolaeva, 2002; 3Касумян, Морси, 1996; 4Касумян, Марусов, 2003; 5Kasumyan, Døving, 2003 (рыбы выращены на жи-
вотной пище); 6Goli et al., 2015.

Вид
Аминокислоты Классические вкусовые вещества

“+” “−” “+/−” “+” “−” “+/−”

Линь Tinca tinca1 12 0 9 3 0 1

Верховка Leucaspius delineatus 10 0 11 0 2 2

Золотая рыбка Carassius auratus2 8 2 11 0 3 1

Лещ Abramis brama 8 1 12 3 1 0

Плотва Rutilus rutilus2 8 0 13 2 1 1

Елец Leuciscus leuciscus 8 0 13 2 0 2

Карп Cyprinus carpio3 6 7 8 2 0 2

Гольян Phoxinus phoxinus4 4 3 14 0 0 4

Горчак Rhodeus sericeus amarus 4 9 8 0 1 3

Белый амур Ctenopharyngodon idella5 3 17 1 2 0 2

Голавль Leuciscus cephalus 1 0 20 1 0 3
Золотой карась Carassius carassius 0 1 20 1 1 2
Барбус суматранский Puntigrus tetrazona 0 0 4

Кутум Rutilus kutum6 1 3 0

Уклея Alburnus alburnus 0 2 2

Таблица 13. Значения рангового коэффициента корреляции Спирмена для вкусовых предпочтений свободных
аминокислот у разных видов карповых рыб

Примечание. Коэффициенты корреляции рассчитаны по вкусовым ответам рыб на 21 свободную аминокислоту. По: 1Касу-
мян, Прокопова, 2001; 2Kasumyan, Nikolaeva, 2002; 3Касумян, Морси, 1996; 4Касумян, Марусов, 2003; 5Kasumyan, Døving,
2003 (рыбы выращены на животной пище). Коэффициент корреляции значим при р: * < 0.05, ** < 0.01, *** < 0.001.

Вид 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

1. Лещ Abramis brama –0.38 0.06 –0.11 0.59** 0.06 –0.15 0.35 0.33 0.31 0.37 0.48*
2. Золотой карась Carassius carassius –0.06 –0.04 –0.37 0.13 0.27 0.17 –0.23 –0.20 –0.43 –0.20
3. Верховка Leucaspius delineatus 0.02 0.03 0.31 –0.29 0.31 0.32 0.36 0.30 0.08
4. Горчак Rhodeus sericeus amarus 0.00 0.18 0.42 –0.11 –0.08 –0.14 0.05 –0.15

5. Линь Tinca tinca1 –0.31 –0.18 0.33 0.36 0.30 0.64** 0.54*

6. Серебряный карась Carassius auratus2 0.00 0.16 0.04 0.03 –0.18 0.04

7. Плотва Rutilus rutilus2 –0.22 –0.02 –0.04 –0.00 –0.33

8. Карп Cyprinus carpio3 0.07 –0.12 0.01 0.24

9. Гольян Phoxinus phoxinus4 0.60** 0.67*** 0.10
10. Елец Leuciscus leuciscus 0.62** 0.32
11. Голавль Leuciscus cephalus 0.21

12. Белый амур Ctenopharyngodon idella5
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ственных видов по вкусовым предпочтениям ука-
зывает на то, что вкусовая рецепция у рыб способна
к преобразованиям, скорость которых не уступа-
ет процессам видообразования. Это отличает вку-
совую рецепцию от обонятельной. Обонятельные

спектры более консервативны, чем вкусовые, и у
представителей одного рода или семейства если и
различаются, то слабо (Kasumyan, 2004). Полага-
ясь на сведения о времени дивергенции отдельных
групп и линий семейства Cyprinidae (Wang et al.,

Рис. 6. Дендрограммы сходства вкусовой привлекательности аминокислот (а, в, д) и классических вкусовых веществ
(б, г, е) для карповых рыб: а, б – Leuciscinae; в, г – Cyprininae; д, е – Cyprinidae, голец Barbatula barbatula и клариевый
сом Clarias gariepinus.
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2007; Imoto et al., 2013), можно считать, что вкусо-
вая система у рыб способна приобретать новые
сенсорные свойства в течение нескольких милли-
онов или десятков миллионов лет.

Питание

Чем обусловлена или с чем связана вкусовая
привлекательность тех или иных веществ для рыб,
как и для других животных и для человека, оста-
ётся непонятным (Касумян, 2016). Одним из фак-
торов, который может влиять на вкусовые пред-
почтения, является питание. На это указывает то,
что у многих питающихся растительной пищей
животных имеется общий признак – позитивная
реакция на вкус сахарозы (Harborne, 1993). Это
правило справедливо и для карповых рыб. Вкус
сахарозы привлекателен для белого амура, с воз-
растом переходящего на питание макрофитами и
другими растениями (Соболев, 1970; Chilton, Mu-
oneke, 1992; Pipalova, 2006; Dibble, Kovalenko, 2009).
При питании белый амур демонстрирует хорошо
выраженную избирательность, проявляющуюся в
использовании в пищу одних растений и избега-
нии других (Строганов, 1963; Colle et al., 1978; Wi-
ley et al., 1986; Bonar et al., 1990).

Предпочтение ко вкусу сахарозы проявляет
плотва, у которой в летние месяцы растительная
пища в рационе занимает большую долю или пре-
обладает (Prejs, 1984; Giles et al., 1990; Horppila,
1994). В это время года содержание в желудках
плотвы макрофитов, эпифитов и фитопланктона
может достигать 40% (Specziár et al., 1997; Horppila
et al., 2000). У ельца, проявляющего позитивное
отношение к вкусу сахарозы, наблюдается такая
же, но менее выраженная сезонная встречаемость
растительности в составе рациона (Mann, 1974;
Lammens, Hoogenboezem, 1991). Растительные ком-
поненты могут присутствовать в пище у животно-
ядных карпа, леща, голавля, уклеи, золотого ка-
рася, линя и горчака, но в минимальном количе-
стве или спорадически (Никольский и др., 1947;
Дмитриева, 1957; Спановская, Григораш, 1961; Ша-
пошникова, 1964; Жуков, 1965; Prejs, 1984; Его-
ров, 1988; Giles et al., 1990; Petridis, 1990). Для этих
карповых рыб вкус сахарозы безразличен, как и
для большинства других рыб, в питании которых
доминирует животная пища (Kasumyan, Døving,
2003). Важно, что похожее отношение белого аму-
ра, плотвы и ельца ко вкусу сахарозы не сопряже-
но сходством их отношения к вкусу других веществ.
Следует также подчеркнуть, что, чем в большей ме-
ре у рыб выражена фитофагия, тем привлекатель-
ность сахарозы для них выше. Индекс вкусовой
привлекательности сахарозы у белого амура, пе-
реходящего с ростом почти исключительно на пи-
тание макрофитами, значительно выше, чем у плот-
вы, питающейся растительностью лишь в летние
месяцы. Ниже всего индекс вкусовой привлека-

тельности сахарозы у ельца, у которого доля рас-
тительности в рационе невелика (рис. 5).

У животных, перешедших в ходе своей ближай-
шей эволюционной истории от животноядности к
питанию растениями, происходят молекулярно-ге-
нетические изменения, приводящие к утрате функ-
циональности некоторых вкусовых генов. Такие
нарушения выявлены у гигантской панды Ailurop-
oda melanoleuca (Zhao et al., 2010). У плотоядных
млекопитающих чувствительность к сахарозе и дру-
гим веществам, вызывающим у человека ощущение
сладкого, теряется за счёт псевдогенизации – из-
менений в генах и блокирования экспрессии со-
ответствующих вкусовых рецепторов (Li et al.,
2005; Jiang et al., 2012) – либо из-за мутаций, со-
храняющих экспрессию, но изменяющих моле-
кулярную структуру рецепторов (Jiao et al., 2021).
Вполне можно допустить, что подобные измене-
ния могли произойти у многих рыб, поскольку
большинство их, в том числе карповые, питаются
животной пищей и почти все они относятся к са-
харозе индифферентно, т.е. присутствие сахаро-
зы в гранулах никак не влияет на их потребление
(рис. 5) (Kasumyan, Døving, 2003). Однако среди
типично животноядных рыб есть виды, для кото-
рых сахароза является сильным вкусовым раздра-
жителем, вызывающим отказ от пищи – Fugu parda-
lis, кутум (Hidaka, 1982; Goli et al., 2015). Широкому
распространению высказанного предположения о
возможных молекулярных изменениях, блокиру-
ющих восприятие рыбами веществ какого-либо
одного типа, препятствует и то, что перестройки
генетического аппарата, связанного со вкусовой
рецепцией, не выявлены у единственной рыбы, для
которой соответствующие исследования на настоя-
щий момент выполнены, – у белого амура. Но у
него, как выяснено, происходят значительные
сдвиги в экспрессии некоторых из вкусовых ге-
нов (Cai et al., 2018; Yuan et al., 2020). Известно,
что молодь белого амура питается зоопланкто-
ном, а крупные особи используют в пищу макро-
фиты и другие растения, хотя могут частично со-
хранять питание донными организмами и други-
ми животными (Соин, 1963; Fischer, 1973; Fowler,
Robson, 1978; Chilton, Muoneke, 1992; Jones et al.,
2017; Zhao et al., 2020). Таким образом, переход к
фитофагии происходит у белого амура не в фило-
генезе, а в онтогенезе, и наблюдающиеся измене-
ния в экспрессии некоторых из вкусовых генов
совпадают по времени с возрастом перехода мо-
лоди с животного типа питания на растительный
(Cai et al., 2018; Yuan et al., 2020). Следует отме-
тить, что в состав растений кроме сахарозы входят
различные моно- и дисахара, но, как показано
для факультативной растительноядной нильской
тиляпии Oreochromis niloticus, большинство этих ве-
ществ не обладают привлекательным вкусом для
рыб (Levina et al., 2021).
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Ранее высказывались предположения о воз-
можном различии вкусовых спектров у раститель-
ноядных и животноядных рыб и сходстве вкусовых
спектров у рыб, входящих в одну трофическую
группу (Johnsen, Adams, 1986; Johnsen et al., 1990).
Однако сравнение вкусовых предпочтений двух
видов тиляпий, в питании которых преобладает
растительная пища – нильской тиляпии и Copt-
odon zillii, не выявило заметного сходства. Сре-
ди аминокислот, привлекательных по вкусу для
C. zillii, только одна аминокислота обладает таки-
ми же свойствами для нильской тиляпии. Но ами-
нокислоты, высоко привлекательные по вкусу
для нильской тиляпии, инертны по вкусу для C. zillii
(Johnsen, Adams, 1986; Adams et al., 1988). Сравне-
ние питания этих двух растительноядных рыб по-
казывает, что C. zillii использует в пищу в основ-
ном сосудистые растения, тогда как в питании
нильской тиляпии чаще встречаются цианобак-
терии и водоросли (Payne, 1971; Bowen, 1982; Tre-
wavas, 1983; Beveridge et al., 1989; Getachew, 1993).

Различия легко выявить также и при сравнении
вкусовых спектров типично животноядных карпо-
вых рыб. Так, большинство аминокислот, при-
влекательных по вкусу для верховки или линя,
имеют отталкивающий вкус соответственно для
горчака или карпа. Не совпадают аминокислоты,
привлекательные для леща и горчака, линя и зо-
лотой рыбки (Касумян, Морси, 1996; Касумян,
Прокопова, 2001; Kasumyan, Nikolaeva, 2002). От-
сутствие сходства между вкусовыми аминокислот-
ными спектрами животноядных карповых рыб под-
тверждают сравнение числа аминокислот разного
вкусового качества в их вкусовых спектрах и ре-
зультаты корреляционного анализа (табл. 12, 13).

Карповые рыбы, как и многие другие виды, от-
носятся к эврифагам, среди них трудно найти ви-
ды с узкой пищевой специализацией (Николь-
ский, 1974; Lammens, Hoogenboezem, 1991). Наибо-
лее специализированным из исследованных видов
можно признать белого амура. Но по числу амино-
кислот, обладающих значимыми вкусовыми ка-
чествами, белый амур превосходит всех осталь-
ных карповых рыб, в том числе плотву, карпа, ли-
ня и других, являющихся типичными эврифагами
(Lammens, Hoogenboezem, 1991). Это не позволя-
ет говорить о наличии связи между разнообрази-
ем потребляемых рыбами пищевых объектов и
широтой спектра аминокислот или других ве-
ществ, обладающих для рыб вкусовыми качества-
ми. Сомнительно ожидать, что вкусовые предпо-
чтения могут быть связаны с типом потребляемо-
го корма (бентос, фито- и зоопланктон, дрифт,
перифитон и т.п.), со способом добывания пищи
(фильтраторы, диггеры, схватывающие жертв по-
штучно и т.п.) или стратегией пищевого поведения
(угонщики, засадчики, пастбищные, чистильщики
и т.п.). Вкусовые предпочтения не могут опреде-
ляться принадлежностью к территориальным, ко-

чующим или мигрирующим рыбам; реофилам
или обитателям стоячих вод, видам с дневным
или ночным ритмом питания. Эти факторы могут
влиять на выбор пищи, регулируемый вкусовой
рецепцией, лишь опосредованно.

Симпатрия и образ жизни

Карп и линь имеют частично совпадающие
ареалы, во многих водоёмах они встречаются сов-
местно, принадлежат к бентофагам. При обилии
корма в водоёме пищевые спектры этих рыб почти
полностью совпадают, но при ухудшении условий
линь не выдерживает конкуренции и начинает пи-
таться менее привычным кормом (Pekař, Krupauer,
1968; Sukop, Adamek, 1995). Освоению линём но-
вой пищи, по-видимому, способствует более ши-
рокий чем у карпа спектр привлекательных ве-
ществ, которых среди аминокислот у линя боль-
ше почти в два раза. В отличие от карпа ни одна из
аминокислот не вызывает у линя аверсивные от-
веты. Несмотря на эти различия и отсутствие зна-
чимой корреляции между вкусовыми спектрами
(табл. 13), питание карпа и линя при хороших усло-
виях откорма совпадает (Pekař, Krupauer, 1968; Su-
kop, Adamek, 1995). Возможно, это происходит за
счёт того, что довольно большое число веществ
имеют сходные вкусовые свойства для этих рыб
(цистеин, пролин, аланин, аспарагиновая кисло-
та, глутамин, лимонная кислота и др.) (Касумян,
Морси, 1996; Касумян, Прокопова, 2001). Срав-
нение питания и вкусовых предпочтений карпа и
линя – близкородственных, симпатрических и
сходных по образу жизни рыб – демонстрирует, на-
сколько сложной и неясной является связь между
биологией рыб и их вкусовой рецепцией. Такой
же вывод следует из многочисленных сведений о
высокой пластичности питания рыб, о проис-
ходящих быстрых и значительных сдвигах у рыб
спектров потребляемых организмов в зависимо-
сти от условий конкретного водоёма, сезонных
ритмов, флуктуаций температуры воды и других
факторов, при инвазиях (Giles et al., 1990; Gerking,
1994; Wootton, 1998).

Интересно также сравнение золотого карася и
золотой рыбки. Некогда обычный для небольших
прудов и озёр почти всей Европы золотой карась
в последнее время быстро вытесняется карпом и
инвазийными золотой рыбкой и серебряным ка-
расём C. gibelio (Wheeler, 2000; Navodaru et al., 2002;
Hänfling et al., 2005; Copp et al., 2008; Sayer et al.,
2011). Среди возможных причин сокращения чис-
ленности и распространения (изменение условий в
водоёмах, закисление воды, гибридизация и др.)
могут быть особенности вкусовой рецепции у зо-
лотого карася и в силу этого меньшие способно-
сти конкурировать с другими рыбами. В отличие от
золотой рыбки и карпа, для которых многие амино-
кислоты имеют значимые вкусовые свойства, для
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золотого карася практически все они, за исключе-
нием цистеина, имеют безразличный вкус и не вли-
яют на пищевой выбор объектов питания (табл. 12).

Органические кислоты

Органические кислоты широко распростране-
ны в животных и растениях, которыми питаются
рыбы (Brown, Miller, 1992; Справочник …, 1999;
Omran et al., 2020). Многие карбоновые кислоты
участвуют в основных метаболических процессах
у этих организмов. Несмотря на то что о способ-
ности вкусовой системы рыб реагировать на кар-
боновые кислоты известно давно (Sutterlin, Sut-
terlin, 1970; Yoshii et al., 1979; Marui, Caprio, 1992),
вкусовые свойства этих веществ изучены слабо (Ad-
ams et al., 1988; Lim et al., 2017; Михайлова, Касу-
мян, 2018; Касумян, Виноградская, 2019). Выпол-
ненные нами эксперименты показывают, что для
горчака большинство карбоновых кислот (а так-
же аскорбиновая кислота, не являющаяся карбо-
новой) обладают отталкивающим вкусом – 13 из
18, остальные пять кислот на потребление гранул
влияния не оказывают (табл. 6). Обратная ситуа-
ция у линя – только уксусная кислота имеет для
него инертный вкус, все остальные кислоты по-
вышают потребление гранул (Касумян, Прокопо-
ва, 2001). Положение органических кислот в ран-
жированных по эффективности рядах у линя и
горчака резко различается (rs = −0.89; p < 0.001) –
значительно сильнее, чем различаются ответы этих
рыб на гранулы с аминокислотами или классиче-

скими вкусовыми веществами (рис. 4, 5, 7). Для
девятииглой колюшки Pungitius pungitius все кар-
боновые кислоты обладают отталкивающим вку-
сом, для Oxyeleotris marmorata – привлекательным
(Lim et al., 2017; Михайлова, Касумян, 2018). Таким
образом результаты, полученные при тестировании
органических кислот, полностью подтвержда-
ют вывод о видовом своеобразии вкусовых предпо-
чтений рыб, сформулированный на основании
результатов оценки вкусовых свойств аминокис-
лот и других веществ. Есть все основания полагать,
что это заключение справедливо в равной мере для
всех вкусовых веществ.

Диаметрально противоположное отношение
линя и горчака ко вкусу одних и тех же органиче-
ских кислот делает бесперспективным поиск об-
щих для рыб связей между вкусовой привлека-
тельностью кислот и их молекулярной массой,
рН раствора или основностью (числом карбок-
сильных групп). У линя и горчака эти связи носят
противоположный характер. Так, коэффициент
корреляции Спирмена между потреблением гра-
нул и молекулярной массой кислоты у линя и гор-
чака равен соответственно 0.46 (p > 0.05) и −0.55
(p < 0.05), между потреблением гранул и рН рас-
твора кислот составляет −0.84 (p < 0.001) и 0.81
(p < 0.001). Отсутствие общих для рыб связей между
вкусовой привлекательностью и основными фи-
зико-химическими свойствами характерно и для
аминокислот (Касумян, 2016).

Рис. 7. Потребление обыкновенным горчаком Rhodeus sericeus amarus (Rsa) и линём Tinca tinca (Tt) (по: Касумян, Про-
копова, 2001) агар-агаровых гранул, содержащих карбоновые кислоты (0.1 М): 1 – малеиновая, 2 – α-кетоглутаровая,
3 – щавелевая, 4 – винная, 5 – яблочная, 6 – лимонная, 7 – малоновая, 8 – гликолевая, 9 – янтарная, 10 – фумаровая,
11 – капроновая, 12 – адипиновая, 13 – валериановая, 14 – масляная, 15 – муравьиная, 16 – пропионовая, 17 – уксус-
ная, 18 – контроль (h); ( ), (j), ( ) – потребление гранул соответственно достоверно выше или ниже, чем в контроле
(p < 0.05) или не отличается от него (p > 0.05).
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Пороги

Уровень чувствительности к стимулам являет-
ся одной из базовых функциональных характери-
стик любой сенсорной системы. Пороговые кон-
центрации вкусовых веществ определены для не-
скольких видов карповых рыб – карпа, линя, леща,
горчака и кутума. Для веществ, вызывающих повы-
шение потребления гранул, пороговые концентра-
ции лежат в диапазоне 0.10–0.01 М. Наиболее низ-
кая пороговая концентрация для таких веществ
получена для кутума – 0.005 М (лимонная кисло-
та) (Касумян, Морси, 1996; Касумян, Прокопова,
2001; Goli et al., 2015). Пороговая концентрация
для цистеина, обладающего отталкивающим вку-
сом для горчака, равна 0.1 М (табл. 7). В целом эти
значения соответствуют величинам, полученным
для рыб других систематических групп (Kasumyan,
Døving, 2003).

Другим важным функциональным свойством
вкусовой системы является способность диффе-
ренцировать близкие по структуре химические
вещества. Электрофизиологические исследова-
ния показывают, что такой способностью карпо-
вые рыбы обладают (Marui et al., 1983), однако све-
дения о том, имеют ли близкие вещества сходные
или разные вкусовые качества для рыб, причём не
только для карповых, пока ещё крайне ограниче-
ны. На лине сравнению подвергнуты L-α-фенил-
аланин и L-ß-фенилаланин, но каких-либо раз-
личий в потреблении гранул с этими изомерами
найдено не было. Способность различать близкие
вещества выявлена у линя при использовании
карбоновых кислот – потребление гранул с мале-
иновой и фумаровой кислотами, представляю-
щими собой цис- и трансизомеры бутендиовой
кислоты, резко различается. Разной вкусовой
привлекательностью для линя обладают также
малеиновая кислота, не имеющая двойной связи в
молекуле, и янтарная кислота, в молекуле которой
такая связь присутствует (Касумян, Прокопова,
2001). Однако для горчака вкусовая привлека-
тельность этих кислот – малеиновой, фумаровой
и янтарной – практически совпадает (табл. 6).
Для получения более ясных выводов о способно-
сти карповых рыб дифференцировать близкие ве-
щества по вкусу необходимы дополнительные ис-
следования.

Оросенсорное поведение

Всем исследованным видам карповых рыб, как
и большинству рыб других групп, присуще мани-
пулирование пищевыми объектами. Неоднократ-
ные схватывания и отвергания гранулы прежде чем
она будет проглочена или окончательно отвергнута
наиболее характерны для линя, карпа и леща,
предпочитающих водоёмы со стоячей или слабо-
текучей водой и питающихся относительно мало-

подвижными донными организмами. Манипуля-
ции с гранулами менее характерны для типичных
речных рыб – гольяна, ельца, голавля, питающихся
в условиях потока, где высок риск потери добычи
из-за сноса течением. Промежуточное положение
занимают верховка, золотая рыбка, золотой ка-
рась и плотва (Kasumyan, Nikolaeva, 2002).

Частота манипуляций с пищевыми объектами
определяется не только подвижностью жертв или
высокой вероятностью упустить их из-за потока,
но и другими факторами. Отвергания и повтор-
ные схватывания менее характерны для социаль-
ных рыб, живущих группами или стаями, где воз-
можна внутригрупповая пищевая конкуренция и
перехватывание объекта соседними особями (Касу-
мян, Михайлова, 2014; Михайлова, Касумян, 2015).
Риск потери пищевого объекта возможен в усло-
виях плохой видимости, например, при высокой
мутности воды или при наличии доступных укры-
тий, например, зарослей водной растительности,
в которых жертва может легко скрыться. Обитаю-
щая в подобных условиях нильская тиляпия ред-
ко отвергает схваченную гранулу для повторного
схватывания (Levina et al., 2021). Повторные схва-
тывания гранулы не характерны для рыб с плохим
зрением или рыб, питающихся преимущественно
в сумеречное и ночное время, таких как Acipense-
ridae и Clariidae (Kasumyan, 2014, 2018). Несомнен-
но, что поведение рыб, проявляемое при взаимо-
действии с пищевыми объектами, определяется со-
отношением таких факторов, как относительная
подвижность жертв и наличие доступных для них
укрытий, течение воды, уровень развития у рыб
зрительной рецепции и наличие условий для её
реализации, социальность рыб и, возможно, дру-
гими ещё не выявленными факторами.

Речные рыбы, питающиеся в основном дриф-
том (гольян, елец, голавль), удерживают пищевые
объекты в ротовой полости меньше времени, чем
рыбы-бентофаги (лещ, карп, линь), но эта разни-
ца невелика. Есть рыбы, затрачивающие на внут-
риротовое тестирование пищи значительно боль-
ше времени, чем остальные – золотая рыбка, зо-
лотой карась и несколько меньше плотва и горчак
(Kasumyan, Nikolaeva, 2002). Чем именно это мо-
жет быть обусловлено, пока остаётся невыяснен-
ным. Можно полагать, что длительное удержание
гранул этими рыбами связано с внутриротовым
процессингом, характерным для рыб-бентофагов,
которые вынуждены затрачивать усилия и время на
избавление от бесполезного для питания сопутству-
ющего донного материала, схватываемого вместе с
пищей (Sibbing et al., 1986; Callan, Sanderson, 2003).
Золотая рыбка и золотой карась питаются бенто-
сом, но значительную часть в их рационе состав-
ляют планктонные организмы, схватываемые по-
штучно, что не предполагает необходимости внут-
риротовой сепарации пищи (Holopainen, Hyvärinen,
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1985; Lammens, Hoogenboezem, 1991; Penttinen, Ho-
lopainen, 1992).

Несмотря на различия по вкусовым предпо-
чтениям, образу жизни, потребляемым организ-
мам и стратегии питания, для карповых рыб ха-
рактерны общие черты в проявлении вкусового
ответа. Это следует из результатов корреляцион-
ного анализа связей между параметрами реагиро-
вания рыб на гранулы с аминокислотами (рис. 2).
У всех без исключения 11 видов рыб, у которых
такой анализ был выполнен, связь между потреб-
лением и продолжительностью удержания гранул
в ротовой полости после первого схватывания и
суммарно в течение всего опыта и между продолжи-
тельностью первого и суммарного удержаний гра-
нулы была одинаковой – положительной и высо-
ко достоверной. Чем более привлекательны по
вкусу гранулы, тем дольше карповые рыбы их
удерживают во рту для тестирования. Важно
подчеркнуть, что у большинства видов число
схватываний, совершаемых при тестировании, не
связано со вкусовой привлекательностью гранул.
Исключение составили плотва, золотая рыбка и
горчак, которые тем чаще схватывали гранулы, чем
менее привлекательными они были по вкусу.
Другие связи между параметрами ответа на грану-
лы с аминокислотами – между числом схватыва-
ний и потреблением, числом схватываний и про-
должительностью первого и суммарного удержа-
ний гранулы – у большинства видов
недостоверны, а у тех видов, у которых эти связи
носили достоверный характер (плотва, золотая
рыбка, горчак), они отрицательные. Но при ис-
пользовании гранул с органическими кислотами
у горчака все рассмотренные связи были такими
же, как у большинства карповых рыб (рис. 3).

Интересно сравнение тестирования гранул в
опытах, закончившихся заглатыванием или отка-
зом от потребления. Все карповые рыбы, для кото-
рых такое сравнение было возможно (карп, плотва,
линь, лещ, горчак), перед заглатыванием удержи-
вают гранулы в ротовой полости в несколько раз
дольше, чем при отказе от потребления. Наибо-
лее сильная эта разница у леща и горчака – соот-
ветственно в 6–7 и в 15 (!) раз. Такое поведение ха-
рактерно и для других рыб, например для трёхиглой
Gasterosteus aculeatus и девятииглой колюшек,
для жемчужного Trichopodus leerii и мраморного
T. trichopterus гурами (Касумян, Михайлова, 2014;
Михайлова, Касумян, 2015, 2021; Виноградская
и др., 2017). Длительное удерживание гранулы в
ротовой полости предложено трактовать как
стремление рыб к более строгой и безошибочной
оценке оросенсорных качеств пищи перед загла-
тыванием (Касумян, Морси, 1996). Быстрый вы-
брос гранулы наружу в случае отказа рыб от по-
требления рассматривается как адаптация, при-
водящая к сокращению потерь времени на
оценку объектов, которые по каким-то причинам

не удовлетворяют требованиям рыб к качеству
(Касумян, Прокопова, 2001; Levina et al., 2021).
Но поведение рыб в этих двух разных вариантах
завершения опыта более разнообразно, если
сравнивать число схватываний, требующихся ры-
бам для принятия решения. Карп и плотва совер-
шают примерно в 2–3 раза больше циклов схва-
тывание–отвергание–схватывание перед окон-
чательным отказом от потребления, линь и
горчак совершают примерно равное число по-
вторных схватываний в обоих вариантах, а у леща
эта разница смещается в сторону более частых
схватываний перед потреблением гранулы (Касу-
мян, Прокопова, 2001; Kasumyan, Sidorov, 2010;
Касумян, Тинькова, 2013). Ответы других рыб так-
же разнотипны – жемчужный и мраморный гура-
ми совершают больше схватываний и отверганий
перед заглатыванием гранулы, а нильская тиляпия –
в опытах, в которых рыбы отказываются от потреб-
ления (Виноградская и др., 2017; Михайлова, Касу-
мян, 2021; Levina et al., 2021).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Карповые рыбы составляют основу пресно-
водной ихтиофауны во многих странах мира. В
России из 293 видов рыб, которые живут и раз-
множаются в пресной воде, 84 вида, т.е. около
29%, принадлежат к семейству Cyprinidae (Атлас …,
2003). Многие из этих рыб, разнообразных по
своей биологии, доминируют по численности и
являются важными компонентами водных экоси-
стем, некоторые из карповых рыб служат объектами
промысла, любительского рыболовства и культи-
вирования. В силу этих и других причин исследо-
ванию различных сторон биологии карповых рыб
уделяется большое внимание. Настоящая работа
в значительной мере ликвидирует почти полное от-
сутствие сведений о вкусовой рецепции карповых
рыб и их пищевом поведении при оросенсорном
тестировании пищи. На примере общепринятых
вкусовых стимулов, таких как классические вку-
совые вещества, свободные аминокислоты и ор-
ганические кислоты, входящих в состав пищевых
организмов, впервые определены вкусовые пред-
почтения восьми видов рыб. Сравнительный ана-
лиз этих и других исследованных видов убеди-
тельно продемонстрировал своеобразие вкусовых
предпочтений карповых рыб, выявил расхождение
по вкусовым спектрам не только экологически
близких или сходных по питанию рыб, но близко-
родственных видов. Совершенно очевидно, что фи-
логенетическая близость не обеспечивает совпа-
дение или сходство вкусовых предпочтений, и ви-
ды, недавно обособившиеся друг от друга, могут
различаться. Это указывает на способность вкусо-
вых предпочтений к относительно быстрым эволю-
ционным изменениям. Ранее аналогичные резуль-
таты были получены при сравнении вкусовых
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предпочтений других близкородственных рыб
(Виноградская и др., 2017; Kasumyan, 2018; Ми-
хайлова, Касумян, 2021).

Видовое своеобразие вкусовых спектров явля-
ется важнейшей хемосенсорной адаптацией, обес-
печивающей избирательное питание и снижение
межвидовой пищевой конкуренции, что в свою
очередь позволяет рыбам более полно использо-
вать доступные пищевые ресурсы в водоёме. Сле-
дует отметить, что видовая специфичность вкусо-
вых спектров контрастирует с отсутствием или сла-
бо выраженной у рыб видовой специфичностью
обонятельных спектров или зрительно регулируе-
мых предпочтений (Hsieh et al., 2001; Kasumyan,
2004; Smith et al., 2004; Egger et al., 2011; Ciccotto,
Mendelson, 2016). Это дополнительно подчёрки-
вает ведущую роль вкусовой рецепции в обеспе-
чении селективности питания и важное значение
этой хемосенсорной системы в регуляции трофи-
ческих связей рыб.

В отличие от вкусовых предпочтений пищевое
поведение, проявляемое при тестировании схва-
ченной пищи, у разных видов карповых рыб име-
ет много общих черт. Все исследованные виды
тем дольше удерживают пищевой объект во рту,
чем выше его вкусовая привлекательность. Почти
у всех видов вкусовая привлекательность объекта не
коррелирует с частотой совершаемых с ним мани-
пуляций, которые присущи всем видам. Все кар-
повые рыбы перед заглатыванием удерживают
объект многократно дольше, чем при отказе от
него. Эти очевидные черты сходства подтвержда-
ют высказанное предположение о том, что пище-
вое поведение эволюционно более консерватив-
но по сравнению с более лабильной вкусовой ре-
цепцией, быстрее приспосабливающейся к новым
условиям существования рыб (Михайлова, Касу-
мян, 2021). Однако полное сходство в проявлении
пищевого поведения отсутствует, его элементы
(манипуляции и удержания объекта) реализуются
в разной мере у рыб, различающихся образом
жизни или принадлежащих к разным трофиче-
ским категориям.

Карповые рыбы благодаря своему большому
биологическому разнообразию, в том числе в пи-
тании, могут служить удобными объектами для
продолжения исследований различных аспектов
вкусовой рецепции рыб, выяснения их вкусовых
предпочтений и пищевого поведения.
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Исследование биохимического состава двух видов рыб – корюшки Osmerus eperlanus и черномор-
ско-каспийской тюльки Clupeonella cultriventris, последовательно вселившихся и натурализовавших-
ся в Рыбинском водохранилище во второй половине ХХ века, показало существенные различия в
содержании в их мышцах жирных кислот. Установлено, что в мышечной ткани тюльки суммарное
содержание эйкозапентаеновой (20:5n-3) и докозагексаеновой (22:6n-3) полиненасыщенных жир-
ных кислот почти в четыре раза выше, чем у корюшки. Учитывая, что корюшка и тюлька по своим
экоморфологическим параметрам схожи и не имеют существенных различий в составе потребляе-
мых пищевых организмов в Рыбинском водохранилище, очевидно, что наблюдаемые различия в со-
держании вышеупомянутых кислот обусловлены прежде всего наследственной составляющей. По-
лученные данные по составу жирных кислот вселенцев показали, что замена одного чужеродного
вида на другой (корюшки на тюльку) существенно изменила качество продукции важного звена
трофической сети водохранилища.

Ключевые слова: корюшка Osmerus eperlanus, тюлька Clupeonella cultriventris, чужеродные виды, поли-
ненасыщенные жирные кислоты, Рыбинское водохранилище.
DOI: 10.31857/S0042875223010058, EDN: CYXKOJ

Со второй половины прошлого века биологи-
ческие инвазии чужеродных видов стали глобаль-
ной проблемой человечества. При этом постоян-
но и повсеместно наблюдается интенсификация
инвазионного процесса, растёт и его воздействие
на аборигенные виды и экосистемы.

Основными причинами интенсификации инва-
зионного процесса являются климатические изме-
нения и антропогенные воздействия. Так, в слу-
чае климатических флуктуаций в крупных речных
бассейнах Евразии за последние 50 лет наблюда-
лось по крайней мере два последовательных изме-
нения направления инвазий гидробионтов: в нача-
ле с севера на юг, а затем с юга на север (Slynko et al.,
2002; Слынько и др., 2010; Попов, 2012). Одним из
таких случаев является инвазия рыб в водоёмы се-
верного европейского инвазионного коридора –

водохранилища бассейна Волги. Здесь после строи-
тельства каналов и водохранилищ (образования
лентических экосистем) во второй половине XX в.
наблюдалась инвазия с севера на юг двух пелагиче-
ских озёрных видов – корюшки Osmerus eperlanus
и ряпушки Coregonus albula, которые уже к концу
1970-х гг. достигли Саратовского и Волгоградско-
го водохранилищ, сформировав (особенно в Ры-
бинском водохранилище) крупные самовоспроиз-
водящиеся популяции (Яковлев и др., 2001). К на-
чалу XXI в. численность этих видов резко упала, и их
в пелагиали заменил южный вселенец – черномор-
ско-каспийская тюлька Clupeonella cultriventris, что
было наглядно показано на примере Рыбинского
водохранилища (Dgebuadze et al., 2008; Слынько,
Кияшко, 2012; Кияшко и др., 2012) (рис. 1).

УДК 577.115.3.597.552.3.597.54
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В настоящее время наука накопила большой
объём знаний по изменению видами-вселенцами
местообитаний, разнообразия и трофических се-
тей экосистем. В частности, с применением под-
ходов продукционной гидробиологии показано,
что вселение нового вида может или приводить к
перестройке пищевых сетей (изменение направ-
ления потока вещества и энергии), или к тому,
что вселенец безболезненно вписывается в новую
для себя экосистему, выполняя роль аборигенного
вида из той же функциональной группы (Crooks,
2002; Rodriguez, 2006; Gribben et al., 2013; Tassin,
Kull, 2015). Гораздо меньше внимания уделено
последствиям инвазий, связанных с непрямыми
взаимодействиями, в частности с качественными
биохимическими характеристиками видов-вселен-
цев. Такие взаимодействия могут оказывать суще-
ственное влияние не только на экосистему-реци-
пиента, но и на смежные экосистемы.

В связи с этим представляет интерес рассмотреть
ситуации, когда один вид-вселенец заменяет в пи-
щевой сети аборигенного вида или другого вселен-
ца того же трофического уровня, но они имеют ка-
чественные биохимические различия. Одним из та-
ких различий является содержание в организмах
этих видов важных в физиолого-биохимическом от-
ношении веществ, в частности полиненасыщенных
жирных кислот (ПНЖК) семейства омега-3 (n-3), а
именно эйкозапентаеновой (20:5n-3, ЭПК) и до-
козагексаеновой (22:6n-3, ДГК) кислот.

ЭПК и ДГК являются необходимыми компо-
нентами питания многих позвоночных животных,
включая рыб, а также человека. ЭПК является био-
химическим предшественником синтеза эндо-
гормонов (липидных медиаторов), а именно про-

стагландинов, тромбоксанов и лейкотриенов, кото-
рые регулируют воспалительные и аллергические
реакции, болевой синдром и состояние сердечно-
сосудистой системы. ДГК регулирует синтез эн-
догормонов, а также является основным компонен-
том фосфолипидов клеточных мембран нервных
тканей, включая кору головного мозга и сетчатку
глаз (SanGiovanni, Chew, 2005; McNamara, Carl-
son, 2006; Adkins, Kelley, 2010; Wall et al., 2010;
Norris, Dennis, 2012; Calder, 2018). Таким образом,
необходимое потребление ЭПК и ДГК с пищей
~1 г на человека в сутки обеспечивает предотвраще-
ние сердечно-сосудистых заболеваний и нервных
расстройств (Plourde, Cunane, 2007; Harris et al.,
2009; Kris-Etherton et al., 2009; Phang et al., 2011;
Casula et al., 2013; Nagasaka et al., 2014; Calder,
2018; Bernasconi et al., 2021). Основным пищевым
источником ЭПК и ДГК для человека является
рыба (Robert, 2006; Adkins, Kelley, 2010; Tacon,
Metian, 2013; Gladyshev et al., 2013, 2015b; Tocher
et al., 2019).

Как известно, далеко не все виды рыб могут слу-
жить реальным пищевым источником ПНЖК, по-
скольку многие из них содержат слишком мало
этих биологически активных веществ в съедоб-
ной биомассе (Kwetegyeka et al., 2008; Gladyshev, Su-
shchik, 2019). Действительно, содержание ПНЖК в
мышечной ткани разных видов рыб может разли-
чаться более чем в 200 раз, и причины столь боль-
шой вариабельности могут быть разными (Glady-
shev et al., 2013, 2018). Считается, что содержание
ЭПК и ДГК в рыбах контролируется генетиче-
скими (принадлежностью к разным таксонам) и
экологическими факторами, включая характер
питания (Ahlgren et al., 2009; Tacon, Metian, 2013;

Рис. 1. Динамика рыбного населения (N, % общей биомассы) пелагиали Рыбинского водохранилища в конце XX–на-
чале XXI вв., по данным контрольных уловов пелагическим тралом Института биологии внутренних вод РАН (по:
Dgebuadze et al., 2008): (j) – корюшка Osmerus eperlanus, ( ) – тюлька Clupeonella cultriventris, (h) – прочие виды.
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Vasconi et al., 2015; Gladyshev et al., 2018). Что каса-
ется различий в содержании ПНЖК, вызванных
разной таксономической принадлежностью, у упо-
мянутых выше чужеродных видов, корюшки и
тюльки, то сведений об их жирнокислотном соста-
ве в литературе обнаружить не удалось. Однако
имеются данные о существенных различиях в со-
держании ЭПК и ДГК у других представителей се-
мейств, к которым они относятся: Osmeridae (ко-
рюшка) и Clupeidae (тюлька) (Gladyshev et al., 2018).

Цель работы – сравнить состав (% общей суммы)
и содержание (мг/г сырой массы) жирных кислот
(ЖК) в мышечной ткани видов-вселенцев, обитаю-
щих в Рыбинском водохранилище – черноморско-
каспийской тюльки и корюшки, а также рассчитать
накопление ПНЖК (суммы ЭПК и ДГК), которые
потенциально могут быть извлечены с продукцией
пелагических рыб водохранилища.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Отбор проб

Материал собран в Рыбинском водохранили-
ще (верховья р. Волга). Отлов рыб производили
пелагическим тралом (вертикальное раскрытие при
тралении 1.5 м, горизонтальное – 12 м, ячея в кутке
5 мм). Пробы взяты у 20 экз. черноморско-каспий-
ской тюльки 19.10.2019 г. и у 12 экз. корюшки (ок-
тябрь 2020 г.). Методы полевого сбора образцов мы-
шечной ткани рыб, пробоподготовки и выполне-
ния хроматографического анализа состава жирных
кислот подробно описаны ранее (Gladyshev et al.,
2020). Для биохимического анализа брали высечки
мышечной ткани массой 0.7–2.0 г под спинным
плавником у каждого экземпляра рыб. Высечки по-
мещали в смесь хлороформ : метанол (2 : 1 по объё-
му, 2–3 мл) и хранили при температуре −20°C.
Пробы в термоизолированных контейнерах с
хладагентом доставляли в лабораторию в течение
1–2 недель и анализировали в течение 3 мес.

Анализ жирных кислот

Экстракцию липидной фракции из мышц рыб
проводили смесью хлороформа и метанола в со-
отношении 2 : 1, подробно методика описана ра-
нее (Gladyshev et al., 2020). Кратко: экстрагирова-
ние проводили трижды из сырой массы, порциями
смеси хлороформа и метанола по 5–7 мл, с одновре-
менной механической гомогенизацией со стеклян-
ными бусинами. Порции экстрагирующей смеси
объединяли и фильтровали через слой безводного
Na2SO4, далее удаляли растворители на роторно-ва-
куумном испарителе. Липиды растворяли в 0.8 мл
метанольного раствора NaOH концентрацией
8 г/л и помещали на 10 мин на водяную баню при
90°С, далее липиды этерифицировали при добав-
лении избытка 3%-ного раствора H2SO4 в течение

12 мин при той же температуре. Полученные ме-
тиловые эфиры жирных кислот (МЭЖК) экстра-
гировали из смеси дважды порциями гексана по
2.5 мл и промывали дважды 5 мл насыщенного
раствора NaCl. Гексановый раствор, содержащий
МЭЖК, осушали пропусканием через слой без-
водного Na2SO4, гексан выпаривали на роторно-
вакуумном испарителе. Перед хроматографиче-
ским анализом МЭЖК вновь растворяли в малом
объёме гексана.

Анализ МЭЖК проводили на газовом хрома-
тографе с масс-спектрометрическим детектором
(модель 6890/5975C, “Agilent Technologies”, США).
Для анализа применяли несущий газ – гелий, ввод с
делением потока, капиллярную колонку HP-FFAP
длиной 30 м и внутренним диаметром 0.25 мм. Ис-
пользовали следующий температурный режим:
изотермально 120°С в течение 3 мин, подъём до
180°С со скоростью 5°С/мин и удерживание в те-
чение 10 мин, второй подъём до 220°С со скоро-
стью 3°С/мин и 5 мин изотермально, финальный
подъём до 230°С со скоростью 10°С/мин и удер-
живание 30 мин, температура узла ввода и интер-
фейса 230°С; энергия ионизации детектора 70 эВ,
сканирование в диапазоне 45–500 атомных единиц.
Идентификацию пиков жирных кислот осуществ-
ляли по полученным масс-спектрам сравнением их
с имеющимися в базе данных NIST-2005 (“Agilent
Technologies”, США), а также сравнением времён
удерживания с таковыми стандартов (“Supelco”,
США). Количественное содержание жирных кис-
лот в образцах определяли по величине пика внут-
реннего стандарта, метилового эфира нонадека-
новой кислоты 19 : 0 (“Sigma-Aldrich”, США), фик-
сированное количество которой добавляли в пробы
перед экстракцией липидов.

Расчёт продукции рыб и накопления ПНЖК

Расчёт продукции рассматриваемых видов
(F, г м−3 год−1) как для пелагических рыб-планк-
тофагов проводили на основе данных литературы
по продукции кормовых организмов зоопланкто-
на за вегетационный период (Лазарева, Соколова,
2015) по общепринятой формуле1: F = P(1/k2)k3,
где P – продукция зоопланктона (г м−3 год−1); k2 –
кормовой коэффициент; k3 – показатель исполь-

1 Методика определения последствий негативного воздей-
ствия при строительстве, реконструкции, капитальном ре-
монте объектов капитального строительства, внедрении
новых технологических процессов и осуществлении иной
деятельности на состояние водных биологических ресур-
сов и среды их обитания и разработки мероприятий по
устранению последствий негативного воздействия на со-
стояние водных биологических ресурсов и среды их обита-
ния, направленных на восстановление их нарушенного со-
стояния. Утверждена Приказом Росрыболовства от 06 мая
2020 г. № 238 (https://legalacts.ru/doc/prikaz-rosrybolovstva-
ot-06052020-n-238-ob-utverzhdenii-metodiki/).
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зования кормовой базы рыбами. Численные зна-
чения k2 и k3 для Рыбинского водохранилища2 со-
ставляют соответственно 8.00 и 0.45.

Расчёт накопления ПНЖК в биомассе рыб
(E, мг м−3 год−1) проводили по формуле: E =
= F(CкорNкор. + CтюлNтюл. + Cпроч.Nпроч.), где Cкор.,

2 Там же.

Cтюл. и Cпроч. – содержание ПНЖК (суммы ЭПК +
+ ДГК, мг г−1 сырой массы соответственно в ко-
рюшке, тюльке и прочих пелагических рыбах Ры-
бинского водохранилища); Nкор., Nтюл. и Nпроч. –
доля соответственно корюшки, тюльки и прочих
рыб в биомассе пелагических рыб Рыбинского
водохранилища. Численные значения Cкор. и Cтюл.
определяли в настоящей работе, значение Cпроч.
(2.8 мг г−1) взято из данных литературы как сред-
нее для рыб отрядов Cypriniformes и Perciformes
(Гладышев, 2021), поскольку представители этих
отрядов составляли основную массу “прочих”
рыб в период (1971–2004 гг.), для которого прово-
дили расчёты (Dgebuadze et al., 2008). Численные
значения Nкор., Nтюл. и Nпроч. для 1971–2004 гг. были
взяты из литературных данных (Dgebuadze et al.,
2008) (рис. 1).

Статистическая обработка

Критерий Колмогорова–Смирнова применя-
ли для проверки нормальности распределения,
критерий Стьюдента – для сравнения значений
средних в независимых выборках. Канонический
многомерный корреспондентный анализ (Legen-
dre P., Legendre L., 1998) применяли для сравнения
состава жирных кислот. Расчёты и визуализацию
данных проводили с использованием программ-
ного пакета STATISTICA 9.0 (StatSoft, Inc., USA).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Результаты анализа показали существенные
различия состава жирных кислот в мышечных тка-
нях тюльки и корюшки (рис. 2). По оси 1, отобража-
ющей основную долю дисперсии в многомерном
пространстве между 24 ЖК, наибольшие различия
прослеживаются между минорными кислотами
20:2n-6 и ∑20:1, с одной стороны, и 20:4n-6 – с
другой. Также достоверно различались уровни кис-
лот, дающих значительный вклад в общую сумму
ЖК, а именно 16:1n-7, 18:1n-9, 18:3n-3, 18:4n-3 и
20:5n-3 (таблица). Сумма ЖК у тюльки была до-
стоверно выше, чем у корюшки (таблица). Со-
держание ЭПК + ДГК в мышцах тюльки было до-
стоверно выше по критерию Стьюдента (p < 0.001),
чем таковое у корюшки (7.67 ± 0.46 против 1.99 ±
± 0.15 мг г−1). Таким образом, для расчётов на-
копления ПНЖК в биомассе рыб были опреде-
лены следующие величины: Cтюл. = 7.67 мг г−1 и
Cкор. = 1.99 мг г−1.

Продукция рыб пелагиали водохранилища пре-
терпевала двукратные изменения в 1970–1980-е гг.
и оставалась почти неизменной в 1995–2004 гг.
В то же время накопление ПНЖК в биомассе рыб
в 2000-е гг. увеличилось почти в два раза по срав-
нению с предшествующим периодом (рис. 3).

Рис. 2. Результаты канонического многомерного кор-
респондентного анализа уровней жирных кислот в
биомассе (мышечной ткани) тюльки Clupeonella cul-
triventris и корюшки Osmerus eperlanus из Рыбинского
водохранилища: а – жирные кислоты, б – рыбы: (d) –
тюлька, (m) – корюшка. Доля объяснённой диспер-
сии (инерции) по оси 1 – 89.3, по оси 2 – 5.3%; χ2 =
= 458.3, число степеней свободы – 713. РЖК – раз-
ветвлённые, ПНЖК – полиненасыщенные жирные
кислоты.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Корюшка вселилась в Рыбинское водохрани-
лище в начале 1940-х годов, в самом начале фор-
мирования водохранилища (Поддубный, 1971), и
быстро образовала многочисленную популяцию,
численность которой стала снижаться лишь к
концу 1990-х годов, что связывают с глобальным
потеплением (Герасимов, Иванова, 2015). Тюлька
впервые была обнаружена в Рыбинском водохра-
нилище в 1993 г. и уже к началу 2000-х стала доми-
нировать по численности в рыбном населении
пелагиали водоёма (рис. 1). Численность обоих
видов на протяжении всех лет после вселения силь-
но флуктуировала, но тюлька с конца 1990-х гг. со-
храняет своё доминирование (Герасимов, Кара-
банов, 2015).

Оба вида обитают в пелагиали и являются
планктофагами. Однако на основе данных о содер-

жании и соотношении жирных кислот можно
предполагать, что они различаются по спектрам
питания. Действительно, в биомассе тюльки об-
наружены достоверно более высокие уровни жир-
ных кислот ∑20:1, которые присутствуют в сестоне
Рыбинского водохранилища и могут рассматри-
ваться как маркеры планктонных копепод (Маху-
това и др., 2008). Также в биомассе тюльки заре-
гистрированы достоверно более высокие уровни
18:3n-3, маркера зелёных водорослей и цианобак-
терий, и 18:4n-3, маркера хризофитовых и крип-
тофитовых водорослей (Ahlgren et al., 1992; Des-
vilettes et al., 1997). Напротив, в биомассе корюшки
отмечен достоверно более высокий уровень арахи-
доновой кислоты 20:4n-6, которая рассматривается
как маркер аллохтонного органического вещества
наземного происхождения (Gladyshev et al., 2015a).

В биомассе корюшки обнаружено также бо-
лее высокое процентное содержание ЭПК, часто

Значения (M ± m) уровня (% общей суммы) и сумма (мг/г сырой массы) жирных кислот в мышечной ткани тюль-
ки Clupeonella cultriventris (n = 20) и корюшки Osmerus eperlanus (n = 12) из Рыбинского водохранилища, и досто-
верность различий средних (p) по критерию Стьюдента

Примечание. M ± m – среднее значение и его ошибка, n – число проб, * разветвлённые жирные кислоты, ** полиненасыщен-
ные жирные кислоты.

Жирная кислота Тюлька Корюшка p

14:0 2.61 ± 0.09 1.35 ± 0.06 <0.01
15:0 0.40 ± 0.01 0.51 ± 0.01 <0.01
16:0 19.79 ± 0.34 20.20 ± 0.42 >0.05
16:1n-9 0.52 ± 0.02 0.46 ± 0.03 >0.05
16:1n-7 6.49 ± 0.26 3.52 ± 0.20 <0.01

15-17РЖК* 1.47 ± 0.04 1.69 ± 0.06 <0.01

16ПНЖК** 1.16 ± 0.07 0.39 ± 0.04 <0.01

17:0 0.53 ± 0.01 0.78 ± 0.02 <0.01
18:0 4.06 ± 0.17 4.11 ± 0.12 >0.05
18:1n-9 31.88 ± 0.56 11.17 ± 0.31 <0.01
18:1n-7 3.73 ± 0.08 4.99 ± 0.15 <0.01
18:2n-6 1.60 ± 0.04 1.28 ± 0.03 <0.01
18:3n-6 0.16 ± 0.01 0.15 ± 0.01 >0.05
18:3n-3 4.09 ± 0.10 2.68 ± 0.11 <0.01
18:4n-3 2.50 ± 0.08 1.24 ± 0.08 <0.01
∑20:1 0.35 ± 0.01 0.07 ± 0.02 <0.01
20:2n-6 0.13 ± 0.01 0.02 ± 0.01 <0.01
20:4n-6 1.38 ± 0.04 6.57 ± 0.18 <0.01
20:4n-3 0.43 ± 0.01 0.43 ± 0.02 >0.05
20:5n-3 7.33 ± 0.15 23.93 ± 0.53 <0.01
22:5n-6 0.71 ± 0.04 0.87 ± 0.06 <0.05
22:5n-3 0.39 ± 0.02 1.28 ± 0.07 <0.01
22:6n-3 5.99 ± 0.49 7.38 ± 0.50 >0.05
24:1 0.29 ± 0.02 0.10 ± 0.02 <0.01
Сумма жирных кислот 60.3 ± 4.70 6.3 ± 0.50 <0.01
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рассматриваемой как маркер диатомей (Dijkman,
Kromkamp, 2006). Однако, во-первых, высокий
уровень ЭПК в мышцах корюшки сопровож-
дался относительно низкими величинами 16:1n7,
16ПНЖК, 14:0, также являющихся маркерами диа-
томовых водорослей (Dijkman, Kromkamp, 2006);
во-вторых, важно отметить, что сумма ЖК тюль-
ки, отражающая благоприятность пищевых усло-
вий (Ahlgren et al., 1996), была почти на порядок
выше, чем у корюшки (таблица). Именно в связи
с низким содержанием общих ЖК, несмотря на
высокий процентный уровень ЭПК, её содержа-
ние (мг г−1 сырой массы) в биомассе корюшки
было достоверно ниже, чем у тюльки.

Вероятно, у корюшки при низком уровне сум-
мы ЖК большинство ЖК использовались для по-
лучения энергии через процесс β-окисления, то-
гда как физиологически важная ЭПК сохраня-
лась в фосфолипидах клеточных мембран и её
доля (% суммы ЖК) соответственно увеличива-
лась. Более благоприятные пищевые условия для
тюльки также подтверждаются достоверно более
высоким уровнем в составе её ЖК олеиновой
кислоты 18:1n-9 (таблица). Известно, что олеино-
вая кислота наиболее интенсивно используется
для катаболизма среди прочих ЖК, являясь харак-
терной составляющей запасных липидов (Tocher,

2003). Так, показана важная роль олеиновой кисло-
ты в качестве энергетического топлива мышечных
тканей рыб при плавании (McKenzie et al., 1998).

Таким образом, согласно анализу маркерных
ЖК, в основании трофической цепи тюльки на-
ходятся цианобактерии, зелёные, криптофито-
вые и хризофитовые водоросли, утилизируемые в
значительной степени через копепод, тогда как
в трофической цепи корюшки в сравнительно
большей степени присутствует аллохтонное орга-
ническое вещество.

В отличие от анализа маркерных ЖК, отража-
ющих ассимилированную пищу, исследования
спектров питания тюльки и корюшки классиче-
скими методами (анализ содержания пищевого
тракта, то есть не ассимилированной, а прогло-
ченной пищи) показали, что по основным объек-
там питания эти виды в Рыбинском водохранили-
ще практически не отличаются. Основу питания
корюшки в летний период до 1970-х годов состав-
ляли Bosmina sp., Leptodora kindtii, Daphnia sp., Bytho-
trephes longimanus; весной в питании корюшки от-
мечены веслоногие рачки (Copepoda) и личинки
хирономид (Chironomidae). Крупные особи стар-
ших возрастов (которые практически исчезли с
1970-х гг.) потребляли личинок и молодь рыб,
включая особей своего вида (Иванова, 1982; Гера-
симов, Иванова, 2015). C 2000 по 2009 гг. состав
пищи тюльки оставался почти неизменным. Ос-
новную пищу составляли кладоцеры (Cladocera:
Bosmina sp., Daphnia sp., Bythotrephes longimanus, Lept-
odora kindtii), второстепенную – копеподы (Hetero-
cope sp., Eudiaptomus sp. и массовые виды Cyclopoi-
da) (Кияшко и др., 2012). Таким образом, согласно
визуальному анализу содержимого пищевого трак-
та, существенных различий в питании корюшки и
тюльки в Рыбинском водохранилище не отмече-
но. Очевидно, что в связи с имеющимися расхож-
дениями в оценке спектры питания тюльки и ко-
рюшки в Рыбинском водохранилище требуют даль-
нейшего изучения.

Мы впервые измерили содержание суммы
ЭПК + ДГК (мг г−1) в мышечной ткани (съедоб-
ной биомассе) двух видов (C. cultriventris и O. eper-
lanus) и установили, что содержание этих ПНЖК
в биомассе тюльки почти в четыре раза выше, чем
таковое корюшки. Как было отмечено выше, со-
гласно данным мета-анализа (Gladyshev et al., 2018),
на содержание ЭПК и ДГК в биомассе рыб наи-
большее влияние оказывают филогенетические
(принадлежность к определенной таксономиче-
ской группе) факторы, тогда как экоморфологи-
ческие имеют лишь второстепенное значение. Учи-
тывая, что корюшка и тюлька по своим экоморфо-
логическим параметрам довольно схожи – мелкие
пелагические рыбы, питающиеся в основном
планктоном, – очевидно, что наблюдаемые раз-
личия в содержании ЭПК и ДГК обусловлены

Рис. 3. Динамика продукции (F, г м–3 год−1) рыбного
населения пелагиали Рыбинского водохранилища (а)
и накопление (E, мг м–3 год−1) в биомассе рыб поли-
ненасыщенных жирных кислот (ЭПК + ДГК) (б) в
конце XX–начале XXI вв.
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прежде всего наследственной составляющей, что
подтверждает выводы проведённого ранее мета-
анализа. Следует также отметить, что у исследо-
ванных ранее близких видов представителей се-
мейств, к которым принадлежат тюлька и ко-
рюшка, также имелись различия в содержании
ЭПК + ДГК, совпадающие с тенденцией, уста-
новленной в нашей работе: для восточной сельди
Clupea harengus pallasi опубликованы значения
4.68–16.8 мг г−1 (Gladyshev et al., 2007; Huynh,
Kitts, 2009), тогда как для азиатской корюшки Os-
merus mordax указано более низкое значение –
4.21 мг г−1 (Cladis et al., 2014).

Неоднократно было отмечено, что создание
водохранилищ ведёт к образованию новых место-
обитаний, в частности пелагиали, и формирова-
ние их сообществ часто не обеспечивается живот-
ным населением рек, на которых был создан во-
доём (Fernando, Holčíck, 1982; Слынько, Кияшко,
2012). В данном случае появление видов-вселен-
цев выполняет важную роль для создания полно-
ценной лентической системы на базе лотической
(Кудерский, 1974). В случае Рыбинского водохра-
нилища инвазии чужеродных видов в пелагиаль
водоёма не привели к серьёзным деструктивным
последствиям для аборигенных видов и экосисте-
мы в целом даже при существенном доминирова-
нии вселенцев, вначале корюшки, а затем тюль-
ки. Полученные данные по составу жирных кислот
вселенцев показали, что замена одного чужеродно-
го вида на другой (корюшки на тюльку) существен-
но изменило и качество продукции важного звена
трофической сети водохранилища. Совершенно
очевидно, что необходимо проведение работ по
изучению влияния этих изменений на другие орга-
низмы водных и околоводных экосистем, в частно-
сти на потребителей тюльки.

В последние десятилетия при оценке биологи-
ческой продукции водных экосистем, включая про-
дукцию рыб, обращают внимание не только на её
количество, но и на качество (Taipale et al., 2016;
Гладышев, 2018). Главным индикатором качества
рыб является содержание в них ЭПК и ДГК (Tai-
pale et al., 2016; Gladyshev, Sushchik, 2019). Разуме-
ется, рыба, наряду с ПНЖК, является для челове-
ка источником и других ценных питательных ве-
ществ: белков (аминокислот), микроэлементов и
витаминов. Однако вклад рыбы как источника
белка в общее потребление растительных и жи-
вотных белков человеком составляет всего лишь
6% (Tacon, Metian, 2013), тогда как доля рыбного
ЭПК + ДГК в глобальном пищевом потреблении
превышает 97% (Gladyshev et al., 2015b). Следова-
тельно, качество рыбной продукции необходимо
оценивать по содержанию в ней ПНЖК. С этой
точки зрения тюлька является более ценным для
питания человека объектом, чем корюшка.
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Впервые описан возрастной меланизм для карликового вида рода Macroparalepis – M. brevis; таким
образом, это явление оказывается общей родовой чертой. Предположительно, триггером измене-
ния окраски является переход к мезобентальному образу жизни. Обсуждается филогенетическое
значение возрастного меланизма у веретенниковых (Paralepididae), который может свидетельство-
вать в пользу родства родов Macroparalepis и Stemonosudis (включая Dolichosudis). Вид D. fuliginosa
впервые указан для Индийского океана.
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Род Macroparalepis Ege, 1933 включает семь ва-
лидных видов – M. affinis Ege, 1933; M. brevis Ege,
1933; M. danae Ege, 1933; M. johnfitchi (Rofen, 1959);
M. longilateralis Post, 1973; M. macrogeneion Post, 1973
и M. nigra (Maul, 1965), для которых характерны:
утрата брюшного жирового плавника; число ту-
ловищных позвонков, равное или превышающее
число хвостовых позвонков; наличие внутренних
поперечных рёбер на чешуях боковой линии и спе-
цифическая пигментация меланофорами ювениль-
ных особей (Post, 1970, 1973). Среди этих видов
M. brevis является карликовой формой, ограни-
ченной в своём распространении субтропически-
ми круговоротами Северной и Южной Атланти-
ки. Для M. brevis характерны наименьшие для рода
значения меристических признаков. Ещё одной
специфической чертой этого вида считали отсут-
ствие возрастных изменений в окраске, в то вре-
мя как для остальных видов рода характерен воз-
растной меланизм – переход полупрозрачной
или светлой окраски тела в чёрную с ростом ры-
бы. Пост (Post, 1973) предполагал отсутствие это-
го явления ещё для одного вида рода – M. longilat-
eralis, однако последний тогда был известен толь-
ко по голотипу стандартной длиной (SL) 313.5 мм.
Второй описанный экземпляр SL 413 мм имел го-
раздо более плотную и разлитую пигментацию те-
ла (Post, 1980). В то же время на большом (2000 экз.)
материале по M. brevis, изученном Постом (Post,
1970, 1973), не были выявлены даже тенденции к
приобретению однотонно-тёмной окраски особями
этого вида. Тем неожиданней оказалось обнаруже-
ние в сборах 4-го рейса научно-исследовательского

судна (НИС) “Пётр Лебедев” однотонно-тёмного
веретенника, морфологические признаки которого
не оставляли сомнения в его определении как
M. brevis. Это даёт основание вновь обсудить значе-
ние возрастного меланизма как таксономического
и филогенетического признака у Paralepididae.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Методику изучения описал Пост (Post, 1970).

Экземпляр хранится в Институте океанологии
(ИО) РАН, его этикеточные данные приведены
при морфологическом описании. Рыбу изначаль-
но зафиксировали и хранили в 4%-м растворе фор-
мальдегида, в настоящее время перевели в 70%-й
этанол. Для сравнения использована коллекция ве-
ретенниковых рыб ИО РАН, включающая предста-
вителей всех известных родов семейства и различ-
ные возрастные стадии трёх видов рода Macroparale-
pis – M. affinis, M. johnfitchi (только неполовозрелая
молодь) и M. macrogeneion. В тексте использованы
следующие сокращения признаков: D, A, P, V и С –
спинной, анальный, грудные, брюшные и хвосто-
вой плавники; LL – туловищный канал боковой
линии, vert. – число позвонков.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Macroparalepis brevis Ege, 1933

(рис. 1, 2)
М а т е р и а л. ИО РАН № 03638, 1 экз. SL 146 мм

(рис. 1а), самка со зрелой икрой, близкой к вымету,
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20°24′–20°59′ с.ш., 60°36′–60°52′ з.д., НИС “Пётр Ле-
бедев”, IV атлантическая экспедиция, проба
№ 88А, трал Айзекса–Кидда, горизонт лова 660–
720 м, вытравлено 1000 м троса, время траления
19:10–19:40, 10.03.1964 г.

О п и с а н и е. D 12, A 22, P 11, V 9, LL 69, vert. 82.
Максимальная высота тела, приходящаяся на

затылок, 15.4 раза содержится в SL. Голова 6.1 ра-
за в SL. Рыло относительно короткое и высокое,
2.4 раза в длине головы, его высота перед глазом
1.4 раза содержится в собственной длине, диаметр
глаза – 1.7 раза в длине рыла. Ноздри открывают-
ся позади вертикали середины верхней челюсти,
вдвое ближе к её заднему концу, чем к симфизису.
Задний конец верхней челюсти на вертикали пе-
реднего края глаза. Нижняя челюсть немного вы-
ступает вперёд, с маленьким хрящевым выростом
у симфизиса (рис. 1б). Зубы мелкие, везде одно-
рядные, доминирующее озубление – нижнече-
люстное; на palatinum зубы примерно в полтора

раза мельче нижнечелюстных, загнуты вершина-
ми назад, свободно расставлены. На praemaxillare
зубы прямые, игловидные или загнутые вершинами
назад, в меньшей степени отстоят друг от друга, чем
на palatinum, но более расставлены, чем зубы на
dentale. В начальной части зубного ряда на praemax-
illare отдельные зубы соизмеримы с зубами на palat-
inum, далее назад зубы мелкие, примерно вдвое ко-
роче наибольших зубов dentale. На dentale большая
часть зубов слегка изогнута вершинами вперёд.
Длина наибольших зубов dentale в 12 раз меньше
диаметра глаза. Вершины всех зубов простые. Vom-
er без зубов. Жаберные тычинки отсутствуют. В ме-
жглазничном промежутке насчитывается пять греб-
ней frontalia (два парных и один непарный) (рис. 1в).
Головка hyomandibulare и (в меньшей степени) зад-
ний край infraorbitalia у верхнезадней границы ор-
биты образуют отчётливые боковые выступы. Поры
супраорбитального, темпорального и заднего отде-
ла нижнечелюстного каналов открываются множе-
ственными отверстиями. Поры инфраорбитально-

Рис. 1. Macroparalepis brevis ИО РАН № 03638 SL 146 мм: а – общий вид ((→) – начало D, A, V); б, в – голова, вид сбоку
и сверху. Масштаб: б, в – 3 мм, линейка общая.

(а)

(б)

(в)
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го и преоперкулярного каналов открываются на ко-
ротких широких ответвлениях, длина которых не
более чем вдвое превышает ширину (рис. 1б). От-
ветвления преоперкулярного канала на operculum
занимают менее половины площади последнего.

Начало D в 1.9 раза ближе к основанию С, чем к
вершине рыла. V прикрепляются далеко впереди
вертикали начала D, в промежутке между вертика-
лями начал D и V пять чешуй LL. Анус открывается
на 0.5 чешуи LL позади вертикали конца основания
D, в 2.8 раза ближе к началу V, чем к началу А. Жиро-
вой плавник прикрепляется над последними луча-
ми А, длина его основания в 2.6 раза меньше длины
основания D. Брюшной жировой плавник отсут-
ствует. Седьмой и восьмой лучи V нитевидно удли-
нены, но далеко не достигают до ануса. С выемча-
тый, концы его лопастей обломаны. Высота чешуй
LL превышает длину, кроме самых последних че-
шуй, у которых длина и высота примерно равные
(рис. 2). Чешуя на теле помимо LL отсутствует.

Н е к о т о р ы е  и з м е р е н и я, в % SL: длина го-
ловы 16.4, максимальная высота тела 6.5, длина
и минимальная высота хвостового стебля соот-
ветственно 4.5 и 2.7, длина LL 73.3; предорсаль-
ное, превентральное, преанальное и преадипозное

расстояния соответственно 65.8, 59.9, 82.2 и 92.5;
расстояния от вершины рыла до ануса и от конца
основания D до начала жирового плавника соот-
ветственно 71.9 и 22.3; длина Р и V соответственно
6.9 и 7.5; длина жирового плавника 3.8; длина ос-
нования D, A и жирового плавника соответствен-
но 4.5, 11.6 и 1.7; длина рыла и его высота перед
глазом соответственно 6.9 и 4.8; горизонтальный
диаметр глаза 4.1, ширина межглазничного проме-
жутка 2.4, пренариальная длина (от вершины ры-
ла до передней ноздри) 4.1, длина верхней и ниж-
ней челюсти соответственно 6.2 и 8.9, длина наи-
большего зуба dentale 0.3.

О к р а с к а фиксированного экземпляра тём-
но-коричнево-чёрная (при жизни, вероятно, ин-
тенсивно-чёрная), плавники одного тона с те-
лом; ротожаберная полость и жаберные дуги свет-
лые. Перитонеум очень густо испещрён частично
сливающимися (vermiculate) меланофорами.

ОБСУЖДЕНИЕ
Максимальные известные размеры (SL) M. brevis

не превышают 150 мм, половой зрелости вид до-
стигает при SL 110 мм (Post, 1973). Таким обра-

Рис. 2. Macroparalepis brevis ИО РАН № 03638, чешуя туловищного канала боковой линии (LL). Отделы: а – абдоми-
нальный, б – каудальный. Масштаб: 0.75 мм, линейка общая.

(а)

(б)
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зом, описанная самка имеет размеры, близкие к
максимальным для вида, но не выходящие за ра-
нее известные пределы. Ранее считали, что для
M. brevis характерна двухцветная (тёмный верх,
светлый низ) пигментация покровов тела. Тёмная
дорсальная пигментация образована протягива-
ющимся от вершины рыла до основания С скоп-
лением разноразмерных хроматофоров, среди ко-
торых меланофоры представлены на участках
пигментации по бокам головы, в основании D и
C, в начальной части А и на жировом плавнике.
Протяжённое дорсальное скопление с ростом ста-
новится более плотным и на боковых сторонах
спускается ниже, вплоть до вентрального края че-
шуй боковой линии, но вентральная сторона оста-
ётся светлой (при жизни радужной) (Ege, 1933, 1957;
Rofen, 1966; Post, 1970, 1973). Среди 2000 экз., изу-
ченных Постом (Post, 1973), не было выявлено от-
клонений от описанного выше типа пигментации,
что позволило указанному автору сделать заключе-
ние об отсутствии у M. brevis возрастных изменений
окраски. Вместе с тем описанная здесь самка при
однотонно-тёмной окраске полностью соответ-
ствует морфологической характеристике этого ви-
да. Таким образом, возрастной меланизм впервые
доказан и для M. brevis, и это явление оказывается
общим свойством всего рода Macroparalepis.

Среди Paralepidinae однотонно-тёмную окрас-
ку покровов имеют взрослые представители три-
бы Paralepidini, однако это обусловлено тем, что у
музейных экземпляров в большинстве случаев
утрачены чешуя и поверхностный слой эпидер-
миса. При жизни эти рыбы серебристые. Боль-
шинство представителей трибы Lestidiini, к кото-
рой принадлежит и род Macroparalepis, во взрос-
лом состоянии либо вовсе не пигментированы
(при жизни с радужным отливом), либо имеют
только дорсальную пигментацию, обычно пред-
ставленную сплошной полосой, в отдельных слу-
чаях – изолированными пятнами, и иногда мела-
нофорную пигментацию по ходу канала LL. Че-
шуи (кроме чешуй LL) и подлежащего под ними
слоя рефлектирующей ткани у Lestidiini нет (Ege,
1953, 1957; Rofen, 1966). Однотонно-тёмная окраска
кожи среди Lestidiini наблюдается только у родов
Macroparalepis и Dolichosudis Post, 1969. У Mac-
roparalepis переход от светлой или полупрозрач-
ной окраски с точечной меланофорной пигмен-
тацией к однотонно-чёрным покровам тела на-
блюдается только у крупных половозрелых рыб,
но он происходит не облигатно по достижении
определённых размеров или половой зрелости, а
факультативно у отдельных рыб (чем кардиналь-
но отличается от такового у Paralepidini). Такое
изменение окраски у Macroparalepis, как показал
Пост (Post, 1973), совершенно не коррелирует с
наступлением половой зрелости. По мнению это-
го автора, изменения окраски не связаны с адап-
тацией к новым местообитаниям с ростом рыб, а
скорее представляют рекапитуляцию предкового
состояния, проявление которого может быть свя-
зано с активностью меланоцитстимулирующего
гормона, на которую оказывают влияние кон-

кретные условия среды. Изученный сравнитель-
ный материал по M. affinis и M. macrogeneion из кол-
лекции ИО РАН подтверждает отсутствие связи из-
менений окраски со степенью зрелости гонад. В
то же время совершенно непонятно, какие именно
условия запускают меланизацию. Явление возраст-
ного меланизма у разных видов Macroparalepis воз-
никает с разной частотой: оно вполне обычно для
крупного M. affinis, тогда как при изученных ты-
сячных выборках карликового M. brevis для этого
вида оно обнаружено впервые. Одно из возмож-
ных объяснений – связь изменения окраски с пе-
реходом к мезобентальному образу жизни. Извест-
но, что многие мезопелагические рыбы во взрослом
состоянии могут концентрироваться над подвод-
ными горами, где они достигают бóльших разме-
ров, чем в открытой пелагиали (Парин, 1988;
Prokofiev, Kukuev, 2009). Поимки тёмноокрашен-
ных M. affinis над подводными горами, действи-
тельно, нередки (сборы И.А. Трунова на Китовом
хребте, сборы АзЧерНИРО на Мадагаскарском
хребте и отмели Агульяс). Поскольку связь пара-
лепидид с подводными поднятиями является фа-
культативной, находки меланистических экземпля-
ров в открытой пелагиали могут быть объяснены
вторичной миграцией в эту биоту. Предложенная
гипотеза позволяет объяснить факт исключитель-
ной редкости меланистических экземпляров у
M. brevis: будучи карликовым видом, он является
экологическим аналогом молоди крупных видов
Macroparalepis и, соответственно, окрашен так же.

Возрастной меланизм у Macroparalepis может
быть следствием реверсии тёмной дермальной пиг-
ментации на дефинитивных стадиях онтогенеза,
свойственной представителям более генерализо-
ванной (Rofen, 1966) трибы Paralepidini и, воз-
можно, гипотетической предковой форме вере-
тенниковых. Учитывая описанную находку, те-
перь можно утверждать, что возрастной меланизм
свойствен всем видам рода Macroparalepis, хотя
частота его экспрессии у разных видов сильно
различается. Триггером экспрессии вполне могут
быть факторы среды, в частности, предположен-
ные выше. В этой связи представляется интерес-
ной ситуация с монотипическим родом Dolichosu-
dis, для которого также характерна однотонно-тём-
ная пигментация взрослых особей, являющаяся
диагностическим признаком этого рода (Post, 1969,
1980). В материале1 по D. fuliginosa Post, 1969, ко-
торый я исследовал, для особей SL 332–397 мм
характерна однотонно-тёмная окраска, подобная
описанной в литературе, но у малька SL 157 мм
покровы светлые, с более тёмной спиной (рис. 3).
Это позволяет предполагать наличие возрастного
меланизма и у этого рода, но, в отличие от Mac-
roparalepis, у Dolichosudis он облигатно реализует-

1 Два экземпляра SL 332 и 367 мм из Аравийского моря
(3-й рейс НИС “Дмитрий Стефанов”, 1988 г.) и 1 экз. SL
397 мм с Центрально-Индийского хребта (34°57′ ю.ш.,
81°01′ в.д., сборы АзЧерНИРО) представляют первое нахож-
дение этого вида в Индийском океане. Экземпляр SL 157 мм
происходит из Гвинейского залива (03°08′ с.ш., 08°54′ в.д.).
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ся на взрослых стадиях. При этом отличия Doli-
chosudis от близкого рода Stemonosudis Harry, 1951
фактически ограничиваются окраской. Род Ste-
monosudis является самым загадочным среди вере-
тенников, так как его многочисленные виды до
сих пор остаются известными только по личиноч-
ным и ювенильным формам, исключая комплекс
видов “S. rothschildi”, для которого описаны поло-
возрелые экземпляры (Ho et al., 2019). При этом
комплексу видов “S. rothschildi”, представленно-
му мелкими видами, не превышающими SL 283
мм (Ho et al., 2019), свойственно наличие метамер-
ных дорсальных пятен (характерного элемента ли-
чиночной и ювенильной пигментации мезопелаги-
ческих рыб), что, вероятно, является следствием пе-
доморфоза. Отсутствие поимок взрослых особей
других видов Stemonosudis не позволяет делать вы-
воды, однако нельзя исключать, что меланисти-
ческая пигментация D. fuliginosa представляет лишь
частный случай возрастного меланизма у Stemono-
sudis. Хотя Рофен (Rofen, 1966), основываясь на
различиях в строении чешуй LL, не считал роды
Macroparalepis и Stemonosudis близкородственны-
ми, филогенетические отношения веретеннико-
вых рыб остаются недостаточно выясненными, и
между вышеупомянутыми родами имеется очевид-
ное сходство, связанное со значительным удлине-
нием тела (Ho et al., 2019) (которое, впрочем, мо-
жет быть конвергентным). Возрастной меланизм
как реверсия дефинитивной меланистической
дермальной пигментации в этой связи может ока-
заться филогенетически значимым признаком.
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