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Методами многомерного анализа проведено исследование разнообразия признаков черепа генера-
лизованных и специализированных морфотипов крупных африканских усачей Barbus (Labeobarbus 
auctorum) Эфиопии. Показано, что в оз. Тана, где наблюдается большое разнообразие морфотипов, 
у особей генерализованной формы, длина которых превышает 15 см, векторные нагрузки на первую 
главную компоненту признаков костей, формирующих челюсти, образуют чётко обособленный кла-
стер, тогда как у усачей в других озёрах, где встречается только генерализованная форма, такой кла-
стер отсутствует, но аналогичный по составу кластер образуют векторные нагрузки на вторую главную 
компоненту. Подобная ситуация обнаружена у алтайских османов (род Oreoleuciscus) в оз. Орог Цен-
трально-Азиатского бессточного бассейна (Монголия), однако в этом случае особи генерализованной 
формы приобретают признаки большеротой формы, переходя на питание рыбой. Потомки же боль-
шеротых усачей из оз. Тана обнаруживают признаки родителей даже в аквариумных экспериментах. 
Мы предполагаем, что у алтайских османов оз. Орог наблюдается ранняя стадия морфоэкологиче-
ской дивергенции форм, когда она ещё обратима, а у усачей в оз. Тана – более поздняя стадия, на 
которой дивергенция необратима, что можно рассматривать как пример генетической ассимиляции.
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Хорошо известно, что для рыб характерен 
высокий уровень внутривидовой морфологиче-
ской и экологической изменчивости. Существу-
ет множество видов, представленных нескольки-
ми морфотипами и экологическими формами. 
По этой причине реальный уровень локального 
разнообразия рыб может быть намного боль-
ше, чем описываемый только числом видов. Та-
кая внутривидовая диверсификация характер-
на для многих лососёвых (Salmonidae), сиговых 
(Coregonidae) и карпообразных (Cypriniformes) 
рыб. В частности, хорошо известны пучки 
(флоки) форм мелких азиатских усачей рода 
Puntius из оз. Ланао на о-ве Минданао (Филип-
пины) (Myers, 1960; Kornfield, Carpenter,  1984), 
крупных африканских усачей рода Barbus 

(Labeobarbus auctorum) из оз. Тана (Эфиопия) 
(Nagelkerke et al., 1994; Sibbing et al., 1998; Sibbing, 
Nagelkerke, 2001; Mina et al., 2017) и алтайских ос-
манов рода Oreoleuciscus Центрально-Азиатского 
бессточного бассейна (Монголия) (Дгебуадзе, 
1982; Борисовец и др., 1987). Исследования по-
казали, что возникновение таких форм связано 
с топической и трофической дифференциацией, 
часто происходящей в пределах одного водоёма 
(Sibbing et al., 1998; Sibbing, Nagelkerke, 2001). 
При этом у крупных африканских усачей и у ал-
тайских османов имеются генерализованные 
формы без чётко выраженных морфологических 
признаков специализации и специализирован-
ные формы, имеющие такие признаки. Генера-
лизованные формы могут обитать как совместно 
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со специализированными, так и в водоёмах, где 
специализированные формы не представлены. 
У крупных африканских усачей генерализован-
ную форму рассматривают как предковую для 
специализированных (Mina et al., 1996а, 1996б), 
причём разные специализированные формы, 
видимо, могли происходить от генерализован-
ной независимо друг от друга (Мина, Миронов-
ский, 2022).

Для алтайских османов показано, что речные 
популяции генерализованной формы дают нача-
ло озёрным рыбоядным (большеротым) формам 
при заполнении периодически высыхающих во-
доёмов и при формировании популяций вновь 
образованных водохранилищ (Dgebuadze,  1995; 
Дгебуадзе и др., 2020). В последнем случае формо-
образование было выявлено путём прямых дол-
говременных наблюдений за морфологически-
ми и экологическими изменениями популяций 
алтайских османов в одних и тех же водоёмах.

Несмотря на некоторые различия в характере 
диверсификации крупных африканских усачей 
и алтайских османов, можно предполагать, что 
образование специализированных форм у них 
происходит сходным образом.

Цель настоящего исследования – провести 
сравнительный анализ структуры разнообразия 
признаков черепа у генерализованных и у боль-
шеротых форм крупных африканских усачей 
и алтайских османов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собран в ходе работ Совместной 

российско-эфиопской биологической экспеди-
ции и Совместной российско-монгольской ком-
плексной биологической экспедиции Российской 
(РАН) и Монгольской (МАН) академий наук 
и хранится в остеологической коллекции ИПЭЭ 
РАН. Численность выборки крупных африкан-
ских усачей генерализованной формы из оз. 
Тана составила 172 экз. стандартной длиной (SL) 
10–35 см, отловленных в 1992–2010 гг. В процес-
се анализа танских усачей делили на размерные 
группы: мелких – SL 10–15 см (30 экз.) и круп-
ных – SL 15–35 см (142 экз.). Усачей из визу-
ально практически мономорфных популяций 
озёр Аваса и Лангано (Рифтовая долина, Эфи-
опия) отлавливали соответственно в 1997–2016 
и 2007–2011 гг. (Мина и др., 2016). Численность 
выборки из оз. Аваса – 49 экз. SL 17.9–28.3 см, 
из оз. Лангано – 73 экз. SL 12.4–34.7 см. Генера-
лизованная форма алтайского османа O. humilis 
представлена 24 экз. SL 7.8–13.6 см из  р. Туин, 

пойманными в 2008–2013 гг., и 36 экз. SL 10.5–
15.2  см из оз. Орог (Центрально-Азиатский 
бессточный бассейн, Монголия), пойманными 
в 2000 г. Проанализированы 14 промеров костей 
черепа (рис. 1). В расчётах использовали индек-
сы – отношения абсолютных значений проме-
ров к базальной длине черепа. Далее в обсужде-
нии, упоминая тот или иной признак, мы имеем 
в виду индекс, а не сам промер. Значения индек-
сов преобразовывали в натуральные логарифмы 
для нормализации распределений.

Статистическую обработку данных выполня-
ли методами многомерного анализа с помощью 
пакетов NTSYS 2.02k (Rohlf, 1998) и Statistica 6. 
В  анализе главных компонент (АГК) собствен-
ные векторы (СВ) рассчитывали по корреля-
ционной матрице; длину вектора принимали 
равной 1. Дендрограмму корреляций между при-
знаками строили методом полной связи.

Структуру разнообразия признаков черепа 
для отдельной выборки характеризовали рас-
пределением векторных нагрузок признаков на 
первую и на вторую главные компоненты (ГК). 
В отличие от работ, в которых АГК используют 
для уменьшения числа переменных с последую-
щим анализом распределения объектов в  двух- 
или трёхмерном пространстве первых ГК, мы 
анализировали сходство главных направлений 
дисперсии объектов (Андреев, Решетников, 1978; 
Андреев, 1980; Дгебуадзе и др., 2008; Миронов-
ский, 2020, 2021; Мина, Мироновский,  2022). 
Сходство структуры разнообразия признаков 
между выборками оценивали по величине кор-
реляции векторных нагрузок признаков, ис-
пользуя коэффициент корреляции рангов Спир-
мена (rS), и по форме двумерного распределения 
(скаттера).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

При рассмотрении структуры разнообразия 
признаков черепа крупных африканских усачей 
генерализованной формы из оз. Тана (морфотип 
intermedius sensu − Nagelkerke et al., 1994) оказа-
лось, что в распределении векторных нагрузок 
признаков на первую ГК наблюдается кластер, 
который включает промеры костей, формирую-
щих челюсти (praemaxillare, maxillare, dentale), и 
функционально связанной с ними кости жабер-
ной крышки – interoperculum. Эти кости отве-
чают за величину максимального открытия рта 
(Толмачева и др., 2017). Данный кластер выде-
ляется только при анализе выборки особей, SL 
которых превышает 15 см (рис. 2а), и на дендро-
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Рис. 1. Схема промеров черепа усачей комплекса Barbus intermedius. Параметры осевого черепа: BL – базальная длина че-
репа; HS1, HS2 – высота черепа на уровне соответственно изгиба parasphenoideum и заднего края parasphenoideum; B1, B2, 
B3 – расстояние между внешними краями соответственно frontalia, pterotica и sphenotica; B4 – ширина черепа на уровне со-
единения frontale и pteroticum. Параметры висцерального черепа: Hm – высота hyomandibulare, Pop – длина praeoperculum, 
Op – высота передней части operculum; Iop, Pmx, Mx, De – длина соответственно interoperculum, praemaxillare, maxillare и 
dentale.

Рис. 2. Особенности изменчивости особей генерализованной формы усачей комплекса Barbus intermedius в размерных 
группах (SL) 10–15 и 15–35 см: а – сравнение собственных векторов (СВ1), rS = 0.06, p = 0.86; б – дендрограмма сходства 
признаков в группе особей SL 15–35 см. Параметры челюстной дуги (): Pmx, Mx, De; жаберной крышки (): Pop, Op, Iop;  
нейрокраниума (): B1, B2, B3, B4, HS1, HS2; гиоидной дуги (): Hm. Ост. обозначения см. на рис. 1. Здесь и на рис. 3, 4: 
параметры обозначены символами и надписями строго в той мере, в какой это необходимо для понимания изложения.
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грамме он чётко обособлен от кластера, вклю-
чающего параметры нейрокраниума, гиоидной 
дуги и жаберной крышки (рис. 2б). Как было 
установлено ранее (Мироновский, 2020, 2021), 
между двумя этими кластерами имеется тесная 
отрицательная корреляция. В изучаемой ситуа-
ции это означает: чем длиннее челюсти (и боль-
ше рот), тем ниже и у́же осевой череп и голова 
в целом, что хорошо соответствует разнице в об-
лике генерализованных и большеротых особей 
(Mina et al., 2001). Признаки, вошедшие в раз-
ные кластеры дендрограммы, имеют разные 
знаки (“+” и “−”) факторных нагрузок на СВ1 
особей SL 15–35 см (рис. 2а). В выборках уса-
чей из эфиопских озёр Аваса и Лангано кластер 
векторных нагрузок признаков челюстной дуги 
и  interoperculum на первую ГК не обособлен 
(рис. 3а), но имеется обособленный кластер, 
включающий векторные нагрузки тех же призна-
ков на вторую ГК (рис. 3б).

В озёрах Лангано и Аваса, где формы, чётко 
отличающиеся от генерализованной, отсутству-
ют, наличие этого кластера во второй ГК мож-
но рассматривать как свидетельство потенции 
к образованию специализированных большеро-
тых форм от генерализованной при изменении 
внешних условий. Возможно, в оз. Аваса наблю-
дается начальная стадия образования таких форм 

(Мина и др., 2016). Адмассу и Дадебо (Admassu, 
Dadebo, 1997), исследовавшие питание усачей из 
оз. Аваса, предположили, что там сосуществуют 
две формы: одна рыбоядная, а другая – эврифаг, 
поедающая в основном моллюсков и личинок 
водных насекомых. Это предположение поддер-
жали Деста с соавт. (Desta et al., 2006), сочетав-
шие изучение содержимого кишечника с анали-
зом стабильных изотопов. Примечательно, что 
рыба в рационе усачей оз. Аваса появлялась по 
достижении особями общей длины (TL) 22  см, 
а полная ихтиофагия наблюдалась только у рыб 
TL  >  31 см. При этом, будучи практически не-
различимыми внешне, по признакам черепа 
генерализованные особи популяции оз. Аваса 
располагаются в двух различных онтогенетиче-
ских каналах, по всей видимости, в соответствии 
с упомянутыми выше различиями по характеру 
питания (Мина и др., 2016). Вероятно, в один 
из этих каналов попадают рыбоядные особи, 
а в другой – эврифаги. Надо подчеркнуть, что 
эти каналы уже разделены при SL особей < 20–
22 см, что соответствует TL 23–25 см, т. е. разде-
ление по признакам черепа происходит до того, 
как у части особей рыба становится основным 
компонентом пищи, и таким образом морфоло-
гические особенности молодых особей предо-
пределяют состав их пищи в дальнейшем.

Рис. 3. Сравнение собственных векторов (СВ) дисперсии особей генерализованной формы усачей комплекса Barbus 
intermedius из оз. Лангано и Аваса: а – СВ1 и СВ1, rS = 0.47, p > 0.05; б – СВ2 и СВ2, rS = 0.75, p < 0.005. Здесь и на 
рис. 4: символьные обозначения нагрузок параметров идентичны обозначениям параметров на рис. 2, ост. обозначения 
см. на рис. 1.
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Рис. 4. Сравнение собственных векторов (СВ) дисперсии особей генерализованных форм усачей комплекса Barbus 
intermedius оз. Тана и алтайского османа Oreoleuciscus humilis водной системы р. Туин и оз. Орог: а – засушливый период, 
СВ1 оз. Тана и СВ2 р. Туин, rS  = 0.83, p < 0.001; б – влажный период, СВ1 оз. Тана и СВ1 оз. Орог, rS = 0.85, p < 0.0001.

Алтайские османы рода Oreoleuciscus образу-
ют до четырёх морфоэкологических форм в во-
доёмах Центрально-Азиатского бессточного 
бассейна (Монголия). При этом у разных видов 
этого рода имеются генерализованные формы, 
способные давать начало рыбоядным формам. 
Для O. potanini это, видимо, речная форма с не-
большой морфологической дифференциацией, 
описанная для популяции р. Завхан (Дгебуадзе 
и др., 2017), а для O. humilis – речная форма тоже 
с небольшой морфологической дифференциа-
цией, описанная для популяции р. Туин (Миро-
новский др., 2019).

Примечательна ситуация, существующая 
в  Долине Озёр в оз. Орог и впадающей в него 
р.  Туин. Для оз. Орог характерно циклическое 
(раз в 12–13  лет) высыхание (Дгебуадзе, 2001). 
В  засушливый период, когда озеро пересыхает, 
алтайские османы сохраняются только в р. Туин, 
где они представлены речной генерализованной 
формой, в выборке которой кластер векторных 
нагрузок признаков костей, формирующих че-
люсти, локализован во второй ГК, а  не в пер-
вой, как у усачей оз. Тана (рис. 4). Как отмече-
но выше, аналогичный кластер располагается 
во второй ГК также у усачей генерализованной 
формы из эфиопских озёр Аваса и  Лангано 
(рис. 3б). По внешнему виду генерализованные 
особи из р. Туин не различаются, но по призна-

кам остеологии можно выделить две группы: 
Т1 и Т2 (рис. 5) (Мироновский и др., 2019), т. е. 
и  в  этом отношении ситуация подобна опи-
санной для усачей оз. Аваса (Мина и др., 2016). 
Когда оз. Орог во влажный период наполняет-
ся водой, от скатившихся в него речных особей 
довольно скоро появляется именуемая карли-
ковой озёрная генерализованная форма, у  ко-
торой кластер признаков костей, формирующих 
челюсти, имеет место в векторных нагрузках уже 
не второй, а первой ГК, как в оз. Тана (рис. 4). 
Далее от карликовой формы, для которой ха-
рактерно питание растениями и беспозвоноч-
ными, возникает рыбоядная озёрная форма, по 
внешнему виду сходная с одной из рыбоядных 
форм крупных африканских усачей (рис. 6). Ве-
сомые основания полагать, что рыбоядная фор-
ма оз. Орог происходит именно от озёрной кар-
ликовой формы, а не от одной из групп речных 
генерализованных особей (Т1  или  Т2), даёт ло-
кализация “челюстного” кластера в первой ГК, 
свидетельствующая об интенсивной трофиче-
ской дифференциации алтайских османов этой 
формы во вновь образовавшемся озере, подобно 
локализации аналогичного кластера в  первой 
ГК у генерализованных усачей оз. Тана. Тро-
фическая дифференциация алтайского османа 
карликовой формы, видимо, идёт по извест-
ной схеме: при увеличении численности рыб во 
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вновь заполнившемся озере в условиях бедной 
кормовой базы происходит разделение пищевых 
ресурсов между особями, различающимися по 
темпу роста (Дгебуадзе, 2001). Представляется 
очевидным, что результаты анализа ситуации 

в  водной системе Туин–Орог свидетельствуют 
в пользу гипотезы о скрытом потенциале класте-
ра челюстных признаков во второй ГК, переме-
щающегося в первую ГК при соответствующем 
изменении условий обитания.

Рис. 5. Результаты анализа изменчивости рассматриваемых признаков особей генерализованной формы алтайского ос-
мана Oreoleuciscus humilis водной системы р. Туин и оз. Орог методом главных компонент (ГК). Особи: (●), () – формы 
из р. Туин соответственно Т1 и Т2; (○) – карликовой формы из оз. Орог (по: Мироновский и др., 2019, с изменениями).

Рис. 6. Представители рыбоядных форм усачей комплекса Barbus intermedius оз. Тана и алтайского османа Oreoleuciscus 
humilis оз. Орог: а – морфотип bigmouth small-eye (название по: Nagelkerke et al., 1994), б – озёрная форма османа. Масштаб 
(линейка общая): 10 см.
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В экспериментах, когда потомство от скрещи-
ваний большеротых усачей из оз. Тана выращи-
вали в аквариумах, было показано, что одни осо-
би сохраняли признаки родительской формы, 
другие были неотличимы от особей генерализо-
ванной формы, в потомстве же от гомономных 
скрещиваний усачей генерализованной фор-
мы особей с признаками специализированных 
форм не наблюдалось (Mina et al., 2012). Таким 
образом, у части потомков усачей специализи-
рованной формы сохранялись признаки этой 
формы, несмотря на то, что условия их обита-
ния в аквариумах, безусловно, резко отличались 
от естественных.

В оз. Орог причиной возникновения и ис-
чезновения специализированной рыбоядной 
формы является изменение условий обитания. 
Возникнув во вновь образовавшемся после за-
сушливого периода озере, специализированные 
особи существуют 12–13 лет влажного периода 
до очередного высыхания озера.

Учитывая схожесть процессов формообразо-
вания у алтайских османов и крупных африкан-
ских усачей, можно предполагать, что подобным 
образом некогда возникали и специализирован-
ные формы в оз. Тана, но с течением времени 
их существование перестало строго зависеть от 
условий обитания и, как было показано в упо-
мянутом выше эксперименте, некоторые потом-
ки специализированных особей могут сохранять 
признаки родителей в условиях обитания, отлич-
ных от естественных. В таком случае ситуация в 
системе Орог–Туин может рассматриваться как 
ранняя стадия процесса возникновения специа-
лизированных форм, на которой переходы от ге-
нерализованной формы к специализированной 
обратимы, а в оз. Тана мы наблюдаем более позд-
нюю стадию процесса, когда изменение условий 
не приводит к появлению генерализованных 
особей в потомстве специализированной фор-
мы или когда лишь некоторые особи в потомстве 
специализированных приобретают признаки ге-
нерализованной формы. Мы склонны рассма-
тривать это как пример генетической ассимиля-
ции по Уоддингтону (Waddington, 1953, 1961). В 
пользу этой гипотезы свидетельствует тот факт, 
что, как было показано в эксперименте с усачами 
из оз. Тана, устойчивость признаков у потомков 
рыбоядных форм различна как у разных форм, 
так и у потомков одной и той же формы (Mina 
et al., 2012). Это создаёт базу для естественного 
отбора, ведущего к необратимости морфологи-
ческих признаков рыбоядных форм.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В оз. Тана, где обитают большеротые формы 
крупных африканских усачей, у особей генера-
лизованной формы SL ≥ 15 см векторные на-
грузки на первую ГК признаков костей, форми-
рующих челюсти, образуют чётко выраженный 
кластер, тогда как у усачей, обитающих в озёрах 
Рифтовой Долины, где представлена только ге-
нерализованная форма, такой кластер образуют 
векторные нагрузки на вторую ГК.

Ситуация, подобная описанной у крупных 
африканских усачей, обнаружена у алтайских 
османов (род Oreoleuciscus) в Центрально-Ази-
атском бессточном бассейне (Монголия), од-
нако в этом случае особи генерализованной 
формы приобретают признаки большеротой 
формы, переходя к питанию рыбой (канниба-
лизму), потомки же танских большеротых уса-
чей обнаруживают признаки родителей, даже 
обитая в аквариуме, т. е. в условиях, далёких от 
естественных. Мы полагаем, что у алтайских 
османов монгольского оз. Орог наблюдается 
ранняя стадия процесса морфоэкологической 
дивергенции форм, когда она ещё обратима, а в 
оз. Тана – более поздняя стадия того же процес-
са, на которой дивергенция необратима, и ви-
дим в этом пример генетической ассимиляции 
(Waddington, 1953, 1961).

Наличие кластера векторных нагрузок при-
знаков костей, формирующих челюсти, скорее 
всего, свидетельствует о способности образо-
вывать специализированные большеротые ры-
боядные формы, причём в процессе онтогенеза 
формирование кластера может предшествовать 
пищевой дивергенции особей, а в случае алтай-
ских османов и дифференциации по темпу ро-
ста. Большеротые формы могут быть как алло-
патрическими, так и симпатрическими и могут 
существенно различаться по морфологии. Они 
могли возникать не последовательно – одна 
от  другой, но каждая непосредственно от гене-
рализованной формы, причём от генерализо-
ванной формы как одной и той же, так и разных 
популяций (Мина, Мироновский, 2022). Это 
даёт основания полагать, что сходство векторов 
морфологической диверсификации, которая 
приводит к возникновению большеротых форм 
в  разных систематических группах рыб, опре-
деляется общими закономерностями перехода 
к ихтиофагии, когда по достижении особями не-
ких критических размеров появляется возмож-
ность перехода к питанию крупными пищевыми 
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объектами. Возникающие при этом биоэнерге-
тические преимущества обеспечивают резкое 
ускорение роста и дальнейшее увеличение раз-
меров в первую очередь тем особям, у которых 
в силу генетических или эпигенетических особен-
ностей челюсти растут относительно быстрее.
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Описаны расположение и структура внутреннего уха, прилегающих отделов головного мозга и ней-
рокраниума, а также морфология лапиллуса, сагитты и астерискуса у анабаса Anabas testudineus – об-
лигатно воздуходышащей рыбы, способной к наземным перемещениям. Обонятельные луковицы и 
передний мозг у особей вида хорошо развиты. Обнаружен выступ на задней дорсальной поверхности 
переднего мозга, включающий две симметричные доли. Почти треугольная задняя часть мозговой 
капсулы и узкая задняя часть нейрокраниума граничат с наджаберной камерой. Верхняя передняя 
часть внутреннего уха (pars superior) проходит вдоль внутренней треугольной части мозговой капсулы, 
а общий канал (crus communis) и задний полукружный канал (ductus semicircularis posterior) сближены 
и лежат в наиболее узкой задней части мозговой капсулы. Саккулюс заключён в овальную костную 
оболочку; отношение длины крупной сагитты к общей длине рыбы составляет в среднем 0.06. Линей-
ный рост лапиллуса и сагитты характеризуется отрицательной аллометрией по отношению к длине 
рыбы. Несмотря на низкий темп роста лапиллуса, его форма значительно меняется в процессе разви-
тия у особей длиной 36–205 мм, что, по-видимому, связано с усложнением двигательной активности. 
Обсуждены возможные адаптации анабаса к перемещению по суше.
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Анабас Anabas testudineus – облигатно возду-
ходышащая рыба. Обитает в пресной или соло-
новатой, преимущественно стоячей воде от Ин-
дии до Китая, включая Юго-Восточную Азию, и 
интродуцирован на Филиппинах, в Австралии и 
Папуа-Новой Гвинее (Johansen, 1970; Liem, 1987; 
Froese, Pauly, 2022). Несмотря на небольшой 
размер, достигающий в среднем ~110 мм общей 
длины (TL) (Kumar et al., 2013) и максимально 
250 мм (Talwar, Jhingran, 1991), анабас считает-
ся ценным пищевым объектом, его отлавливают 
в природе и выращивают в искусственных усло-
виях. В связи с наличием наджаберного органа, 
служащего для дыхания атмосферным воздухом, 
особи могут выживать без воды несколько дней 
и способны находиться в заиленном грунте на 
протяжении сухого сезона в ожидании дождей 
(Liem, 1987; Davenport, Abdul Matin, 1990). Тем 
не менее такая способность остаётся сомнитель-
ной (Зворыкин, 2020).

Интересная особенность жизненного цикла 
анабаса – наземные миграции. Среди предста-
вителей отряда Anabantiformes и валидных видов 
рода Anabas (A. oligolepis и A. testudineus (Seshagiri, 
Raju, 2001; Srinu et al., 2019)) информация о вы-
ходе на сушу имеется исключительно для послед-
него вида. Англоязычное название вида (climbing 
perch) ведёт своё начало от древней легенды, со-
гласно которой анабас забирается на пальмы и 
питается их соком, но возможность такого пове-
дения не подтверждена (Davenport, Abdul Matin, 
1990). Кроме этого, сам термин “миграция” как 
особенность поведения, проявляющаяся через 
регулярные интервалы на протяжении жизнен-
ного цикла животного и сопровождающаяся 
сменой биотопов, по-видимому, не подходит для 
анабаса (Зворыкин, 2020). Более правильными 
являются термины “перемещения” или “экс-
курсии” (Liem, 1987). Анабас – в основном осед-
лая рыба, выход на сушу которой наблюдается 
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только в некоторых биотопах и на сравнительно 
короткие расстояния. Причины наземных пе-
ремещений пока не очень ясны. Считается, что 
наземные перемещения рыб между водоёмами 
происходят по влажной почве после сильных до-
ждей; они способствуют проникновению особей 
в новые водоёмы и снижают конкурентные от-
ношения в перенаселённых биотопах. Выход на 
сушу не является ответом на низкое содержание 
кислорода или высокую температуру, но может 
представлять собой ответ на голодание или вы-
сокую плотность популяции (Liem, 1987). Кроме 
того, экспериментально выявлено, что голода-
ние и понижение уровня воды также стимули-
руют выход особей на сушу (Павлов и др., 2018, 
2021). Дистанции наземных перемещений могут 
достигать 90 или даже 200 м, но особенности 
ориентации рыб в этих условиях остаются неяс-
ными. В частности, в экспериментах не наблю-
дали направленное перемещение рыб к водоёму 
(Павлов и др., 2021), а контроль ориентации с 
помощью зрения или обоняния остаётся непод-
тверждённым (Касумян и др., 2021).

Наземные перемещения анабаса довольно 
сложны, включая преодоление естественных ба-
рьеров и прыжки (Davenport, Abdul Matin, 1990). 
Такое поведение может сопровождаться специ-
альными адаптациями, связанными с модифи-
кацией вестибулярной системы. Как известно, 
скорость распространения звука намного боль-
ше в воде, чем в воздухе, вследствие различий 
плотности среды (Urick, 1983; Putland et al., 2019). 
Поэтому у способных к наземным перемещени-
ям рыб структуры, обеспечивающие слух, могут 
быть модифицированы. Органом, обеспечиваю-
щим вестибулярную функцию и слух, являет-
ся внутреннее ухо. Вместе с тем информация 
о морфологии внутреннего уха анабаса, а также 
других представителей отряда Anabantiformes 
весьма ограничена. Морфология внутреннего 
уха описана у макропода Macropodus viridiauratus 
(= M. opercularis) (Schneider, 1942) и ворчащего 
гурами Trichopsis vittata (Ladich, Popper, 2001). 
Отолиты (лапиллус, сагитта и астерискус) 12 ви-
дов Anabantiformes проиллюстрированы в рабо-
те Лиема (Liem, 1963), но рисунки чрезвычайно 
схематичны и лишены морфологического опи-
сания. Кроме того, морфология сагитты опи-
сана у  карликового гурами Trichogaster lalius 
(= T.  lalia) (Bano, Serajuddin, 2021) и анабаса 
(Bardhan et al., 2021). В последней статье отоли-
ты измерены у четырёх размерных групп рыб, но 
аллометрические зависимости не прослежены, 

а  форма отолитов описана без использования 
количественных показателей.

Отолиты левой и правой сторон тела – била-
терально симметричные структуры, но точная 
симметрия никогда не достигается. Различают 
три случая асимметрии, исходя из частотного 
распределения разности между параметрами 
правой (R) и левой (L) сторон: флуктуирующая 
асимметрия (FA) – билатеральная изменчи-
вость в выборке, при которой среднее значение 
R − L равно нулю, а сами значения характери-
зуются нормальным распределением; направ-
ленная асимметрия (DA) – статистически зна-
чимое различие между сторонами, при котором 
среднее значение R − L отлично от нуля; анти-
симметрия (AS) – бимодальное распределение 
значений R − L, при котором значения призна-
ка на левой и правой сторонах могут быть как 
меньшими, так и бо́льшими, но редко равными, 
при этом среднее значение R − L обычно близ-
ко к нулю. Наличие и выраженность указанных 
модусов билатеральной асимметрии может зави-
сеть от особенностей жизненного цикла рыбы, 
а FA обычно используют как индикатор приспо-
собленности и стабильности развития в преде-
лах популяции (VanValen, 1962; Palmer, Strobeck, 
1986; Захаров, 1987; Palmer, 1994). В нашей ста-
тье проведена предварительная оценка билате-
ральной асимметрии отолитов анабаса.

Цель работы – описать структуру внутренне-
го уха, а также морфологию лапиллуса, сагитты 
и астерискуса анабаса.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собирали в водоёмах вблизи г. Ня-
чанг (южная часть Центрального Вьетнама, про-
винция Кханьхоа́ (Khánh Hòa)) и приобретали на 
местных рынках в 2020 и 2021 гг. Живых рыб обе-
здвиживали с помощью анестетика (MS-222)  
и фиксировали в 70%-ном этаноле или 4%-ном 
растворе формальдегида. Рыб, фиксированных 
в формальдегиде, через 1–5 сут переводили в 
70%-ный этанол. Биологический анализ прово-
дили на свежих особях перед их фиксацией; он 
включал измерение общей длины тела и (у части 
рыб) определение пола и стадии зрелости гонад 
в соответствии со шкалой Макеевой (1992). Об-
щее число особей TL 36–205 мм (в среднем 81, 
стандартное отклонение 40), использованных 
для анализа, составило 101 экз.

Для препарирования под бинокулярным ми-
кроскопом использовали головы рыб, фиксиро-
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ванные в пластилине на чашке Петри. Отолиты 
извлекали с обеих сторон головы и помещали 
в 10%-ный раствор гипохлорита натрия на 10 мин 
для отделения окружающих тканей (Secor et al., 
1991). Часть лапиллусов была потеряна во время 
препарирования, несколько сагитт были повреж-
дены и только три астерискуса удалось извлечь 
и использовать для анализа. Отолиты просма-
тривали и фотографировали в отражённом свете 
с  использованием микроскопа YEGREN TXB2-
D7-DG (Китай) с цифровой камерой и про-
граммы QPlayCap (Silicon Motion, Тайвань). Для 
описания формы отолитов лапиллус (вентраль-
ная сторона обращена к наблюдателю), сагитту 
и  астерискус (медиальная сторона обращена к 
наблюдателю) фотографировали при одинаковом 
разрешении (1600 × 1200 пикселей). Сагитты хра-
нили в 95%-ном этаноле в  пипетках Eppendorf. 
Более мелкие лапиллусы и астерискусы наклеи-
вали на предметные стёкла с помощью бесцвет-
ного лака для ногтей. Измерения объектов по их 
изображениям проведены с использованием про-
граммы ImageJ (https://imagej.net/ij/index.html).

Определяли следующие параметры отолитов: 
OL – длина (в переднезаднем направлении у ла-
пиллуса и сагитты), OW – ширина (в медиолате-
ральном направлении у лапиллуса и в дорсовен-
тральном направлении у сагитты), A – площадь, 
P – периметр. Следующие индексы рассчиты-
вали для количественного описания формы ла-
пиллуса и сагитты: фактор формы: FF = 4πA/P2; 
округлость: RO = 4A/πOL2; соотношение между 
квадратом периметра и площадью: PA = P2/A; 
отношение длины к ширине: AR = OL/OW; пря-
моугольность: RE = A/(OL × OW); эллиптич-
ность: EL = (OL – OW)/(OL + OW). Относитель-
ную длину сагитты оценивали по формуле: OL/
TL, а относительную площадь сулкуса (sulcus 
acusticus) – по формуле: SA/A, где SA – площадь 
сулкуса. Несколько отолитов взвешивали с точ-
ностью до 0.001 г, используя цифровые мини-ве-
сы KA67/K1918B (AMIR, Китай).

Для морфологического описания элементов 
внутреннего уха использовали известную тер-
минологию (Ladich, Schulz-Mirbach, 2016). Для 
описания отолитов применяли следующую тер-
минологию: для сагитты – по: Gaemers, 1984; 
Lin, Chang, 2012; для лапиллуса и астерискуса – 
по: Assis, 2003, 2005.

Для описания линейного роста отолитов (на 
основе аллометрического уравнения: y = aTLb) 
и определения показателей линейной регрессии 

между индексами формы отолитов и TL исполь-
зовали средние параметры левого и правого ото-
литов каждой особи.

Билатеральную асимметрию отолитов оце-
нивали исходя из различий (со знаком) между 
параметрами правого и левого отолитов (индекс 
F4 – по: Palmer, 1994). Этот индекс не зависит от 
величины DA, но чувствителен к отклонению от 
нормального распределения значений. В связи с 
этим проводили оценку отклонения распределе-
ния значений от нормального с помощью крите-
рия Д’Агостино−Пирсона. Показатели, характе-
ризующиеся значимым отклонением значений 
от нормального распределения, исключены из 
оценки FA или DA. Статистическую обработку 
данных проводили с использованием програм-
мы GraphPad Prism 5.03 (GraphPad Software, 
США).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Расположение и морфология внутреннего уха. 
После отделения носовых и лобных костей под 
ними обнаруживается мозговая капсула. Она 
имеет полигональную форму с почти треуголь-
ной задней частью (рис. 1а). Задняя часть моз-
говой капсулы переходит в узкую заднюю часть 
нейрокраниума. Обе структуры граничат с объ-
ёмными наджаберными камерами, расположен-
ными на обеих сторонах дорсальной части голо-
вы. Хорошо развитые обонятельные луковицы 
примыкают к переднему мозгу. На поверхности 
задней дорсальной части переднего мозга обна-
ружена специфическая структура – дорсальный 
выступ, включающий две симметричные про-
долговатые доли. Полушария среднего мозга 
(оптический тектум) составляют наибольший 
отдел мозга и расположены в наиболее широкой 
части мозговой капсулы. Мозжечок контактиру-
ет с узкой задней частью мозговой капсулы.

На каждой стороне головы верхняя передняя 
часть внутреннего уха (pars superior) лежит вдоль 
внутренней задней треугольной части мозговой 
капсулы. Утрикулюс находится в углублении 
стенки капсулы на уровне заднего края оптиче-
ского тектума. В связи с уплощённой головой 
анабаса и небольшим расстоянием между моз-
говой капсулой и крышей черепа передний по-
лукружный канал (ductus semicircularis anterior), 
по-видимому, находится в контакте с  frontale. 
Передняя часть бокового полукружного канала 
(ductus semicircularis lateralis) лежит за пределами 
мозговой капсулы, этот канал проходит через от-
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верстие в переднем отделе треугольной части моз-
говой капсулы. Общий канал (crus communis) и 
задний полукружный канал (ductus semicircularis 
posterior) сближены и лежат в узкой задней части 
мозговой капсулы. На левой и правой сторонах 
головы эти структуры находятся на небольшом 
расстоянии друг от друга. Нижняя часть внутрен-
него уха (pars inferior) включает саккулюс, заклю-
чённый в крупную овальную костную капсулу 
(saccular swelling), и лагену. Задняя часть костной 
капсулы саккулюса примыкает снизу к наиболее 
узкой задней части мозговой капсулы. В связи 
с этим канал, соединяющий утрикулюс и сак-
кулюс (ductus utriculus-sacculus) и проходящий 
через отверстие в костной капсуле саккулюса, 
чрезвычайно короткий. Приблизительное рас-
положение отолитов в горизонтальных плоско-
стях (вид сверху) изображено на рис. 1б. Схема 
внутреннего уха анабаса приведена на рис. 2.

Морфология отолитов. Лапиллус находится 
в вентральной части утрикулюса, его передний 
край – на уровне вертикали через медиальную 
часть ampulla lateralis (рис. 2, 3а). Взаимное рас-
положение сагитты и астерискуса проиллюстри-
ровано на рис. 2 и 3б. Лапиллус уплощён в дорсо-
вентральном направлении, а его передняя часть 
является наиболее утолщённой. Дорсальная по-
верхность почти плоская, вентральная – выпук-
лая вследствие хорошо выраженного продолго-
ватого утолщения gibbus maculae, расширенного 
на переднем крае отолита (рис. 3в–3д). Регион 
отолита prominentia marginalis представлен крае-
вым утолщением на латеральном крае передней 
дорсальной стороны отолита (рис. 3в). Перед-
ний латеральный вентральный край лапиллуса 
обычно имеет от двух до пяти нечётких лопастей 
(рис. 3г).

В костной капсуле саккулюса сагитта кон-
тактирует с медиальной стенкой капсулы и 
располагается вертикально. В горизонтальном 
сечении она находится под углом ~ 23° к меди-
альной оси нейрокраниума. Её медиальная по-
верхность выпуклая, латеральная – слегка во-
гнутая (рис. 1б). Сагитта имеет овальную форму, 
её дорсальный край слегка выпуклый или почти 
прямой в средней части, вентральный край – 
округлый (рис. 3е). Многочисленные мелкие ло-
пасти заметно более выражены на вентральном 
крае, чем на дорсальном. Рострум, антирострум 
и вырезка (excisura major), отделяющая рострум 
от антирострума, заметны у сагитт большинства 

Рис. 1. Мозг анабаса Anabas testudineus, вид сверху: а – общий 
вид, наджаберный орган удалён, самка TL 127 мм; б – пред-
полагаемое взаимное расположение отолитов (в  разных 
горизонтальных плоскостях), самец TL 118 мм. A   – асте-
рискус, BO – обонятельная луковица, dTE – дорсальный 
выступ переднего мозга, CC – мозжечок, L – лапиллус, 
NN – узкая задняя часть нейрокраниума, PL – пластинки 
лабиринта, S – сагитта, SC – наджаберная камера, TE – пе-
редний мозг, TO – оптический тектум. Масштаб: 1 мм.

Рис. 2. Схема внутреннего уха анабаса Anabas testudineus, вид 
с медиальной стороны: AA – ampulla anterior, AL – ampulla 
lateralis, AP – ampulla posterior, CRC – crus communis, DSA – 
ductus semicircularis anterior, DSL – ductus semicircularis 
lateralis, DSP – ductus semicircularis posterior, SS – костная 
капсула саккулюса. Ост. обозначения см. на рис. 1.



16 ПАВЛОВ, КАСУМЯН

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 1       2024

особей. На медиальной стороне сагитты нахо-
дится сулкус (sulcus acusticus) синусоидальной 
формы с вентральной выемкой в передней части 
(ostium), перетяжкой (neck), представляющей 
собой сужение сулкуса, и задней частью (cauda). 

Сулкус не имеет collum (выступающей части 
поверхности сулкуса в области перетяжки), но 
хорошо заметная перетяжка отделяет остиум от 
удлинённой кауды. Остиум широко открывается 
на переднем крае отолита, а кауда расширяется в 

Рис. 3. Положение и морфология отолитов анабаса Anabas testudineus: а – вентральная часть pars superior внутреннего уха 
с медиальной стороны, самка TL 133 мм; б – часть левой сагитты и астерискус, вид сверху, правые отолиты удалены, сам-
ка TL 116 мм; в–д – левый лапиллус, самка TL 103 мм, вид: сверху (в), снизу (г), с латеральной стороны (д); е – правая 
сагитта, вид с медиальной стороны, самец TL 200 мм; ж – правый астерискус с медиальной стороны, самка TL 133 мм. 
AR – antirostrum, EMa – excisura major, EMi – excisura minor, C – cauda, GM – gibbus maculae, LMa – lobus major, LMi – lobus 
minor, O – ostium, PA – pseudoantirostrum, PM – prominentia marginalis, R – rostrum; a, p, d, v, l, m – соответственно перед-
няя, задняя, дорсальная, вентральная, латеральная и медиальная стороны. Ост. обозначения см. на рис. 1, 2. Масштаб: 
1 мм (для в–д линейка общая).
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задней части и более или менее плавно перехо-
дит на заднюю область отолита. Таким образом, 
сулкус может быть охарактеризован как ostio-
pseudocaudal. Относительная длина сагитты (OL/
TL) рыб TL 36–205 мм составляет 0.038–0.072 
(в среднем 0.060, стандартное отклонение 0.006, 
n = 93). У особей TL 50 и 205 мм масса сагитты 
составляет соответственно 7 и 56 мг, масса ла-
пиллуса и астерискуса не превышает 1 мг у всех 
экземпляров.

Лагена обособлена от костной капсулы сак-
кулюса, а астерискус расположен непосред-
ственно позади этой капсулы (рис. 3б). Вместе 
с  тем астерискус сложно идентифицировать 
и извлечь в связи с его малым размером и нео-
пределённым расположением в трёхмерном про-
странстве. Астерискус относится к вертикально-
му типу (рис. 3ж). Его малая доля (lobus minor) 
хорошо выражена; имеется чёткая большая вы-
резка (excisura major), а малая вырезка (excisura 
minor) менее заметна. Дорсальный задний край 
большой доли (lobus major) астерискуса имеет 

несколько лопастей, которые особенно выраже-
ны в задней выступающей части отолита.

Рост отолитов и изменчивость их формы в он-
тогенезе. Сравнение промеров сагитт (OL, OW, 
A, P) самок и самцов показало, что половые 
различия отсутствуют (критерий Стьюдента: 
p >  0.05 для значений с нормальным распреде-
лением; левые отолиты: 20 самок и 12 самцов; 
правые отолиты: 24 самки и 10 самцов). В связи 
с этим проведён анализ всех отолитов, независи-
мо от пола рыб.

Линейный рост лапиллуса и сагитты харак-
теризуется отрицательной аллометрией по отно-
шению к длине тела рыбы; при этом коэффици-
ент аллометрии существенно больше у сагитты, 
чем у лапиллуса (рис. 4). Соотношение между 
длиной сагитты и TL, выраженное в логариф-
мических параметрах, показало, что наклон 
прямой (коэффициент аллометрии 0.8504) зна-
чимо отличается от 1 (F = 79.07, p < 0.0001). Та-
ким образом, наблюдаются значимые отличия 
от изометрического роста отолита. Темп роста 

Рис. 4. Линейный рост (длина – OL) лапиллуса (○) и сагитты (●) у анабаса Anabas testudineus в зависимости от общей длины 
тела (TL) рыбы. Лапиллус: OL = 0.1235TL0.4954, R2 = 0.93, n = 76; сагитта: OL = 0.1128TL0.8504, R2 = 0.94, n = 98. Линейный рост 
сагитты может быть интерпретирован сегментной линией (две линии пересекаются в точке, соответствующей TL 109 мм, 
R2 = 0.97).
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сагитты значительно снижается у крупных осо-
бей, в связи с чем её линейный рост (помимо ал-
лометрического уравнения) может быть описан 
двухсегментной линией с пересечением в точке, 
соответствующей TL 109 мм.

По мере роста рыбы форма лапиллуса зна-
чительно меняется: от овальной до отолитов 
с  хорошо выраженными лопастями неправиль-
ной формы на латеральном и медиальном краях 
(рис. 5а–5д). Изменение формы сагитты в онто-
генезе менее выражено и заключается в увели-
чении изрезанности вентрального и частично 
дорсального краёв (рис. 5е–5и). Выраженность 
рострума и антирострума значительно варьирует 
у разных особей и даже у левых и правых отоли-
тов отдельных экземпляров: от выраженных вы-
ступов до их полного отсутствия и исчезновения 

вырезки (excisura major). В основном рострум и 
антирострум менее выражены у крупных отоли-
тов, где хорошо развитые краевые лопасти ма-
скируют excisura major.

Индексы формы отолита теоретически не за-
висят от длины тела рыбы, но регрессии между 
шестью индексами формы отолитов и TL явля-
ются значимыми вследствие аллометрических 
изменений формы сагитты и лапиллуса (табл. 1). 
Анализ изменения индексов формы лапиллуса 
в зависимости от TL показал, что форма отолита 
резко меняется в процессе развития, о чём сви-
детельствуют изменения значений пяти индек-
сов (R2 > 0.50) за исключением индекса прямо- 
угольности (RE). В то же время онтогенетиче-
ские изменения формы сагитты выражены в 
значительно меньшей степени (R2 < 0.20).

Рис. 5. Онтогенетическая изменчивость формы лапиллуса и сагитты анабаса Anabas testudineus. а–д – левые (верхний ряд) 
и правые (нижний ряд) лапиллусы, вид с вентральной стороны; TL, мм: а – 39, б – 53, в – 98, г – 116, д – 197; е–и – левые 
(верхний ряд) и правые (нижний ряд) сагитты, вид с медиальной стороны; TL, мм: е – 63; ж – 84; з – 105; и – 159. Масштаб: 
1 мм (для а–д, е–и линейка общая).
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Билатеральная асимметрия отолитов. Разли-
чие между правым (R) и левым (L) лапиллусом 
(R − L), оценённое с использованием промеров 
отолитов и индексов их формы, значимо кор-
релирует с TL в четырёх случаях, но подобная 
корреляция отсутствует у сагитты (табл. 2). Для 
оценки величины билатеральной асимметрии 
использовали параметры, не коррелирующие 
с TL и характеризующиеся нормальным рас-
пределением значений. Среди этих параметров 
R − L значимо отличается от нуля у индексов 
формы лапиллуса FF и PA, что свидетельствует 
о возможной DA. Наличие FA выявлено для трёх 
индексов формы сагитты (AR, RE, EL).

ОБСУЖДЕНИЕ

Взаимоотношение между структурой мозго-
вой капсулы, морфологией мозга и локализа-
цией внутреннего уха свойственно всем рыбам. 
Несмотря на мнение о слабо развитых полуша-
риях переднего мозга и низкую обонятельную 
чувствительность у анабаса (Bersa, 1997 – цит. 
по: Binoy et al., 2015), представители этого вида 
имеют хорошо развитый передний мозг (Hilal, 
Hilal, 2019; наши данные). Обонятельные луко-
вицы анабаса сидячие; они значительно крупнее, 
чем у сиамского петушка Betta splendens (Horn, 

Rasia-Filho, 2018. Fig. 1). Обонятельные луко-
вицы, как и передний мозг, принимают участие 
в обеспечении функции обоняния (Schroeder, 
1980; Satou, 1992; Hamdani, Døving, 2007), в свя-
зи с этим прежняя точка зрения о слабо развитой 
системе обоняния и его незначительной роли у 
анабаса (Datta et al., 1976; Rahmani, Khan, 1981) 
не подтверждается. На важную роль обоняния в 
жизни анабаса указывает сложная морфология 
этого органа (Касумян и др., 2021).

Мы обнаружили уникальную структуру (дор-
сальный выступ) в составе переднего мозга ана-
баса. До настоящего времени подобная струк-
тура не описана у лабиринтовых рыб, включая 
анабаса (Hilal, Hilal, 2019) и сиамского петушка 
(Horn, Rasia-Filho, 2018), а также у других видов 
рыб (Schroeder, 1980; Hussein, Cao, 2018). Тем 
не менее похожее образование (особое подраз-
деление мозга) заметно на иллюстрациях мозга 
барабулевых рыб (Mullidae) (Kiyohara et al., 2002. 
Fig. 3a; Ito et al., 2007. Fig. 4B), но его описание не 
приведено. Обонятельные тракты входят в лате-
ральные и вентральные регионы переднего моз-
га, не затрагивая его центральных и медиальных 
областей (Schroeder, 1980). Поэтому дорсальный 
выступ, по-видимому, не связан с обонятель-
ной функцией. В соответствии с современными 

Таблица 1. Параметры линейной регрессии между индексами формы отолитов и общей длиной тела (TL) ана-
баса Anabas testudineus

Индекс M (SD) m k R2 p

Лапиллус, n = 75
FF 0.64 (0.09) −0.0022 0.7972 0.72 < 0.0001
RO 0.57 (0.06) −0.0013 0.6548 0.54 < 0.0001
PA 19.97 (2.86) 0.0753 14.6300 0.77 < 0.0001
AR 1.58 (0.13) 0.0029 1.3710 0.57 < 0.0001
RE 0.70 (0.03) −0.0003 0.7202 0.13 0.0012
EL 0.22 (0.04) 0.0009 0.1621 0.55 < 0.0001

Сагитта, n = 98
FF 0.63 (0.07) −0.0007 0.6791 0.17 < 0.0001
RO 0.48 (0.03) −0.0002 0.4916 0.05 0.0279
PA 20.37 (2.70) 0.0284 18.1000 0.18 < 0.0001
AR 1.88 (0.11) 0.0010 1.8050 0.13 0.0002
RE 0.70 (0.02) 0.0001 0.6954 0.06 0.0157
EL 0.31 (0.03) 0.0002 0.2865 0.13 0.0003

Примечание. Здесь и в табл. 2: FF – фактор формы, RO – округлость, PA – отношение квадрата периметра к площади, AR – 
отношение длины к ширине, RE – прямоугольность, EL – эллиптичность, n – число рыб, экз.; M (SD) – среднее значение 
индекса и (в скобках) среднее квадратичное отклонение; m – наклон; k – интерсепт; R2 – коэффициент детерминации; 
p – значимость отличия наклона прямой от нуля.
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представлениями распределение обонятельных 
структур в переднем мозге видоспецифично: 
компоненты обонятельного тракта оканчивают-
ся в разных регионах переднего мозга, включая 
паллиум (дорсальный слой) (Huesa et al., 2009; 
Nieuwenhuys, 2009; Lastein et al., 2015). В палли-
уме костистых рыб сходятся многочисленные 
сенсорные пути (Briscoe, Ragsdale, 2019), в связи 
с чем передний мозг является не только вторич-
ным центром обоняния, но и центром анализа 
зрительной информации и контроля поведения 
(De Bruin, 1980; Никоноров, 1982). Увеличенный 
передний мозг (с дорсальной выпуклостью) об-
наружен у акул (Sphyrnidae) и скатов (Mobulidae), 
но в паллиуме этих рыб отсутствуют обонятель-
ные пути (Ari, 2011). Предполагают, что увели-
ченный передний мозг у этих пластиножабер-

ных рыб (Elasmobranchii) связан со сложным 
социальным поведением и обитанием в структу-
рированных биотопах – адаптацией, наблюдае- 
мой у многих позвоночных (Barton et al., 1995; 
Demski, Northcutt, 1996; Huber et al., 1997). Таким 
образом, наличие дорсального выступа передне-
го мозга анабаса может быть связано с функци-
ей зрительной системы и контролем группового 
поведения (Davenport, Abdul Matin, 1990; Binoy 
et al., 2015; Павлов и др., 2018, 2021).

В целом морфология внутреннего уха анаба-
са близка к таковой, описанной у других пред-
ставителей отряда Anabantiformes – макропода 
(Schneider, 1942) и ворчащего гурами (Ladich, 
Popper, 2001). В частности, общий канал и зад-
ний полукружный канал смещены к задней ча-
сти внутреннего уха и проходят вблизи друг от 

Таблица 2. Различия (со знаком) между параметрами правого (R) и левого (L) отолитов анабаса Anabas testudineus

Параметр M (SD)
Корреляция с TL

p (diff. 0)*
r p

Лапиллус, n = 42
OL, мм −0.0009 (0.0902) −0.318S 0.040
OW, мм −0.0217 (0.0579) −0.002S 0.989
A, мм2 −0.0193 (0.0530) −0.255S 0.104
P, мм −0.1115 (0.2494) 0.120S 0.451

FF 0.0243 (0.0652) −0.198P 0.208 0.020
RO −0.0312 (0.0484) 0.522S < 0.001
PA −0.7016 (1.9800) 0.124P 0.435 0.027
AR 0.0506 (0.1754) −0.366S 0.018
RE −0.0087 (0.0594) 0.218S 0.166
EL 0.0198 (0.0402) −0.412S 0.007

Сагитта, n = 85
OL, мм −0.0113 (0.1373) −0.126S 0.252
OW, мм 0.0088 (0.0749) 0.096S 0.384
A, мм2 −0.0023 (0.3709) −0.098S 0.370
P, мм −0.0845 (0.7997) −0.066S 0.548

FF 0.0121 (0.0540) −0.084S 0.447
RO 0.0033 (0.0025) 0.037S 0.739
PA −0.4198 (2.3790) 0.071S 0.518
AR −0.0120 (0.0746) −0.014P 0.900 0.141
RE 0.0002 (0.0166) −0.040P 0.717 0.903
EL −0.0030 (0.0182) 0.006P 0.957 0.137

Примечание. OL, OW, A, P – соответственно длина, ширина, площадь и периметр отолита; r – коэффициент корреляции: 
PПирсона или SСпирмена для соответственно нормального или отличного от нормального распределения значений; по-
лужирным шрифтом выделены коэффициенты значимых корреляций; p – достоверность корреляции, p (diff. 0) – досто-
верность отличия среднего значения R − L (со знаком) от нуля; * значения не приведены для распределения признака, 
отличного от нормального.
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друга, pars inferior прилегает к pars superior, а 
саккулюс и лагена представлены двумя относи-
тельно независимыми структурами. Подобная 
морфология внутреннего уха, по-видимому, ти-
пична для представителей отряда Anabantiformes 
(Ladich, Schulz-Mirbach, 2016). Особенность ана-
баса (а возможно, и остальных представителей 
лабиринтовых) – расположение общего канала в 
задней, наиболее узкой части мозговой капсулы 
на границе с наджаберной камерой. При этом 
левые и правые структуры pars superior находят-
ся на чрезвычайно малом расстоянии друг от 
друга, хотя соединение между ними не просле-
живается. Такое соединение между элементами 
внутреннего уха на обеих сторонах головы име-
ется у представителей Otophysi и Latimeria, но, 
по-видимому, отсутствует у костистых рыб про-
двинутых групп (Ladich, Schulz-Mirbach, 2016). 
Различие морфологии внутреннего уха анабаса 
и ворчащего гурами (Ladich, Popper, 2001. Fig. 1) 
проявляется в следующем: у первого вида перед-
ний и задний полукружные каналы более узкие и 
уплощённые в дорсовентральном направлении 
(из-за широкой и плоской головы и малого рас-
стояния между мозговой капсулой и frontale), а 
костная капсула саккулюса чрезвычайно велика 
и лежит почти под всеми элементы pars superior. 
В горизонтальной плоскости эта капсула рас-
положена под углом ~ 23° к средней оси нейро-
краниума; при этом расстояние между задними 
окончаниями левой и правой костных капсул 
минимально (Pavlov, 2023).

Полукружные каналы ответственны за вос-
приятие угловых ускорений и контроль переме-
щений рыбы по сложной траектории. Функция 
отолитовых органов внутреннего уха – рецепция 
линейных ускорений и контроль стабильного 
положения рыбы в трёхмерном пространстве 
(Kasumyan, 2004). Наличие узких и уплощённых 
переднего и заднего полукружных каналов, а 
также расположение наибольшего отолита (са-
гитты) в прочной костной капсуле саккулюса, 
возможно, являются адаптациями к перемеще-
нию анабаса на суше. Эти особенности внутрен-
него уха анабаса могут быть связаны с контро-
лем положения тела вне воды. На суше после 
случайного или вынужденного поворота на бок 
анабас сразу восстанавливает вертикальное по-
ложение тела, что подтверждается видеозаписью1 

и нашими наблюдениями. В целом тело анабаса 
довольно высокое и уплощённое с боков, в связи 
с этим обеспечение вертикального положения 
тела во время наземных перемещений гораздо 
сложнее, чем в водной среде.

Другая возможная адаптация, которая мо-
жет иметь отношение к поведению анабаса на 
суше (обеспечение вертикального положения 
тела при ползании, прыжках и остановках), – 
существенное различие в размере между ото-
литами. У крупных особей, способных к выхо-
ду на сушу, сагитта существенно превышает по 
размеру лапиллус и астерискус (рис. 4). Данные 
о массе лапиллуса и астерискуса анабаса в лите-
ратуре отсутствуют. Вместе с тем массу астерис-
куса можно приблизительно оценить, исходя 
из (выраженного в логарифмах) соотношения 
между массой и площадью этого отолита у мек-
сиканской пецилии Poecilia mexicana (Poeciliidae) 
(Schulz-Mirbach et al., 2010. Fig. 4A). У этого вида 
астерискус имеет форму, близкую к таковой 
у анабаса, и подсчёты, проведённые по данным 
для двух популяций, показали, что астерискус 
у анабаса TL 115, 118 и 133 мм может иметь массу 
соответственно 0.47, 0.47 и 0.55 мг. У этих особей 
масса сагитты, согласно расчётам, по меньшей 
мере в 50 раз больше. Масса отолита определяет 
функциональные свойства отолитового органа: 
органы с крупными отолитами обладают наи-
большей абсолютной и дифференциальной чув-
ствительностью, а органы с мелкими отолитами 
характеризуются более широким спектром вос-
принимаемых ускорений и быстрой ответной 
реакцией (Лычаков, 1994). В целом существен-
ное различие по массе между отолитами вну-
треннего уха обеспечивает надёжную адаптацию 
рыбы к разнообразным и структурированным 
биотопам, в которых особи вынуждены пере-
мещаться по сложным траекториям в процессе 
питания или избегания опасности. Различия 
в размере отолитов внутреннего уха особенно 
выражены у видов, обитающих в прибрежной 
зоне и в мелководных водоёмах с большим чис-
лом препятствий и укрытий. У пелагических 
рыб отолиты более близки по размерам (Лыча-
ков, 1994; Kasumyan, 2004).

Можно предположить, что захватываемые 
рыбой пузырьки воздуха располагаются в верх-
ней части наджаберной камеры, окружая кост-
ную капсулу саккулюса. Таким образом, как и у 
других представителей отряда Anabantiformes, 
усиление слуховой чувствительности у анабаса 
достигается вследствие заполненной воздухом 

1 Перемещения анабаса Anabas testudineus вне воды  
(https://disk.yandex.ru/i/T2OL5xXp_EA92Q). Видеосъёмка 
2021 г., автор Е.Д. Павлов.



22 ПАВЛОВ, КАСУМЯН

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 1       2024

наджаберной камеры, непосредственно гра-
ничащей с внутренним ухом (Ladich, Schulz-
Mirbach, 2016). Аналогичные адаптации у неко-
торых других рыб (Веберов аппарат у Otophysi, 
выросты плавательного пузыря у представите-
лей семейств Clupeidae, Gadidae и Notopteridae, 
а также тимпанические пузырьки у клюворылых 
рыб (Mormyridae)) способствуют расширению 
спектра воспринимаемых звуковых частот и по-
вышению слуховой чувствительности. Такая 
адаптация оказывается полезной в мелководных 
водоёмах (Kasumyan, 2005; Putland et al., 2019). 
Удаление воздуха из наджаберной камеры у ла-
биринтовых рыб ведёт к резкому снижению слу-
ха (Ladich, Schulz-Mirbach, 2016).

У рыб отолитовые органы выполняют функ-
ции равновесия и слуха. Саккулюс и лагена 
представляют собой биологические акселеро-
метры, способные воспринимать линейные 
ускорения, в то время как утрикулюс обеспе-
чивает главным образом вестибулярную функ-
цию (Popper et al., 2003, 2005; Kasumyan, 2004; 
Popper, Fay, 2011; Putland et al., 2019). Относи-
тельная величина сагитты зависит от образа 
жизни рыб. Как полагают, у представителей се-
мейства Sciaenidae сагитта особенно велика, что 
обусловлено способностью рыб издавать звуки 
и акустической внутривидовой коммуникацией 
(Ramcharitar et al., 2004, 2006; Cruz, Lombarte, 
2004; Horodysky et al., 2008; Kasumyan, 2008). Тем 
не менее измерение сагитты у американского 
серебряного окуня Bairdiella chrysoura и серого 
горбыля Cynoscion regalis по имеющимся иллю-
страциям (Ramcharitar et al., 2004. Fig. 3) пока-
зало, что относительная длина сагитты (OL/TL) 
составляет соответственно 0.041 и 0.044. Эти 
значения в целом меньше, чем значения индекса 
(0.04–0.06), известные (Павлов, 2021) для пред-
ставителей подотряда Scorpaenoidei. Эти рыбы 
ведут уединённый образ жизни, не сопровождаю- 
щийся выраженной слуховой коммуникацией. 
Сагитта анабаса особенно велика – OL/TL со-
ставляет в среднем 0.060. У карликового гурами 
величина сагитты, по-видимому, ещё больше: 
OL/TL = ~  0.072 по измерениям, проведённым 
по рисунку соответствующей статьи (Bano, 
Serajuddin, 2021. Fig.  4). Среди представителей 
отряда Anabantiformes звукогенерация описана у 
гурами родов Trichopsis и Trichogaster. Ворчащий 
гурами издаёт звуки с помощью грудных плав-
ников при агрессии (Ladich et al., 1992; Ladich, 
Popper, 2001; Kasumyan, 2008). Мраморный гура-
ми Trichopodus trichopterus и жемчужный гурами  

T.  leerii генерируют звуки во время питания 
(Виноградская и др., 2017; Касумян, Михай-
лова, 2022). Издавание специфических звуков 
анабасом также вполне возможно при размно-
жении, питании и заглатывании пузырьков 
воздуха. Сравнительно крупная сагитта, по-ви-
димому, имеется у большинства видов отряда 
Anabantiformes, имеющих объёмную костную 
капсулу саккулюса (соответствующие иллюстра-
ции в статье Лиема (Liem, 1963)), что, по-види-
мому, является приспособлением к восприятию 
звуков от особей своего вида и других звуков. 
Тем не менее в целом размер и форма сагитты 
могут определяться филогенетической историей 
каждой таксономической группы.

Лапиллус анабаса относится к несельдевому 
(non-clupeiform) типу и имеет обычную структуру 
с хорошо выраженным выступом (gibbus maculae) 
на вентральной стороне и краевым утолщением 
(prominentia marginalis) латерального края ото-
лита на его дорсальной стороне (Assis, 2005). 
Морфология сагитты анабаса в целом близка к 
таковой, описанной с использованием скани-
рующей электронной микроскопии (Bardhan et 
al., 2021). Но некоторые структуры, проиллю-
стрированные в цитированной статье, мы не на-
блюдали. В сагиттах из нашего материала остиум 
более узкий, бобовидная структура (bean-shaped 
impression) не прослеживается, а отметки роста 
(growth stripes) в кауде, очевидно, представляют 
собой продолжение лопастевидной структуры 
отолита. Отмеченная ранее тенденция к форми-
рованию менее выраженного рострума и умень-
шению excisura major с ростом отолита (Bardhan 
et al., 2021) выявлена и в нашей работе. Тем не 
менее данный признак чрезвычайно изменчив, 
вплоть до полного отсутствия excisura major даже 
у наиболее мелких из исследованных нами осо-
бей. Значительная вариабельность формы отоли-
тов анабаса не является неожиданной, учитывая 
чрезвычайную экологическую пластичность и 
морфологическую вариабельность вида (Ara, Nabi,  
2018a, 2018b; Самойлов, Чан Дык Зьен, 2022).

Лапиллус имеет низкий темп роста и характе-
ризуется значительной отрицательной алломет-
рией по отношению к длине рыбы (TL) и длине 
сагитты (рис. 4). Рост сагитты существенно за-
медляется по достижении TL ~ 109 мм. Это за-
медление (очевидно, отражающее уменьшение 
темпа роста рыбы), по-видимому, связано с на-
чалом полового созревания. В нашей выборке 
несколько самок и самцов имели гонады заклю-
чительных стадий зрелости (III и IV) при TL 75–
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116 мм (n = 19). Самки анабаса (50 и 100% особей 
популяции) в заболоченной местности Бангла-
деш достигали половой зрелости, соответствен-
но, при TL 115 и 145 мм (Mawa et al., 2022), в то 
время как культивируемые в Индии рыбы обоих 
полов становятся половозрелыми при достиже-
нии TL ~ 80 мм (Priyatha, Chitra, 2022).

В онтогенезе форма лапиллуса меняется бы-
стрее, по сравнению с изменением формы са-
гитты, что подтверждается более выраженным 
наклоном прямых, описывающих линейную ре-
грессию между индексами формы отолита и TL 
и  соответственно бо́льшими коэффициентами 
детерминации (табл. 1). Утрикулюс, в  состав 
которого входит лапиллус, воспринимает ли-
нейные ускорения, связанные с перемещением 
рыбы, и контролирует ориентацию тела в  про-
странстве (Boyle et al., 2018). В связи с этим от-
меченные нами значительные изменения фор-
мы лапиллуса в онтогенезе могут быть связаны 
с  приобретением способности к сложным пе-
ремещениям, включая наземные. Как известно, 
направленные перемещения анабаса на суше при 
вертикальном положении тела обеспечиваются 
за счёт хвостового стебля, поочерёдных движе-
ний широко расставленных жаберных крышек 
с колючими подкрышками (subopercula) и груд-
ных плавников. Рыбы могут преодолевать подъё-
мы (до 25°) и вертикальные препятствия, демон-
стрируя сложное поведение, включая прыжки 
(Davenport, Abdul Matin, 1990; Павлов и  др., 
2021). В экспериментальной установке сред-
няя скорость сухопутных перемещений анабаса 
TL ~ 71 мм составила 4.3 см/с (Павлов и др., 2021), 
максимальная скорость ползания рыб TL 143 мм 
равна 25.6 см/с (Davenport, Abdul Matin, 1990).

Лапиллус и сагитта являются билатерально 
симметричными структурами (рис. 5). Нали-
чие DA, зарегистрированной для двух индек-
сов формы лапиллуса (табл. 2), можно объяс-
нить несколькими причинами: 1) сравнительно 
небольшой величиной выборки; 2) быстрыми 
изменениями формы лапиллуса в процессе 
развития, ведущими к временному измене-
нию формы отолита на одной стороне тела; 3) 
реальной DA вследствие латерализации, свя-
занной с периодическими сухопутными пере-
мещениями рыб и преодолением препятствий 
с  преимущественным использованием одной 
стороны тела. Случаи DA формы отолитов из-
вестны как для камбаловых рыб, так и для рыб, 
обладающих билатерально симметричным те-

лом (Mille et al., 2015; Mahé et al., 2019, 2021), но 
её оценку следует проводить с особой тщатель-
ностью (Palmer, 1994; Palmer et al., 2010).

Представляется очевидным, что адаптации 
анабаса к специфической ориентации и пове-
дению в процессе ограниченных выходов на 
сушу должны отражаться на структуре отолитов. 
Тем не менее выяснение межвидовых различий 
у Anabantiformes представляет сложность, в свя-
зи с полным отсутствием сведений о морфологии 
лапиллуса и весьма ограниченными данными 
о  структуре сагитты у лабиринтовых рыб. Схе-
матичные иллюстрации формы сагитты у 12 ви-
дов рыб семейств Anabantidae, Helostomatidae 
и Osphronemidae (Liem, 1963, Figs. 88–90) свиде-
тельствуют, что анабас обладает удлинённой са-
гиттой (AR ~1.88), в то время как сагитты осталь-
ных видов (за исключением Sandelia capensis) 
имеют бо́льшую высоту (ширину). Сагитта мак-
ропода, изображённая Шнейдером (Schneider, 
1942. Fig. 3a, 3b), также сравнительно высока 
(AR = 1.21–1.24), с хорошо выраженными ро-
струмом, антирострумом и широким сулкусом. 
Сагитта карликового гурами имеет похожую 
форму (AR = 1.22–1.33 по измерениям отолитов 
на рисунке: Bano, Serajuddin, 2021. Fig. 4), ко-
роткий и широкий остиум, расположенный под 
углом ~ 126° к кауде, хорошо заметный collum и 
удлинённую кауду. Высокая сагитта свойствен-
на придонным рыбам, приуроченным к мягким 
субстратам (Jaramillo et al., 2014). В связи с этим 
удлинённая сагитта анабаса может быть связана 
с его обитанием преимущественно в толще воды 
и со способностью к активным направленным 
перемещениям на суше.

Структура сулкуса, непосредственно контак-
тирующего с макулой, особенно существенна 
для различения звуков и обеспечения ориента-
ции в пространстве (Popper et al., 2003, 2005). 
Отношение площади сулкуса к площади сагитты 
(SA/A) является близким у анабаса и карлико-
вого гурами: соответственно 0.181 (0.139–0.233, 
n  = 4) и ~0.180 (по измерениям отолита на ри-
сунке: Bano, Serajuddin, 2021. Fig. 2). Вместе с тем 
ориентация волосковых клеток в зонах макулы 
у этих видов может быть различной. Например, 
она различается у трёх видов рыб семейства 
Cichlidae с разной морфологией плавательного 
пузыря (Schulz-Mirbach et al., 2014). Как извест-
но, распространение и свойства звука разли-
чаются в воде и на суше (Putland et al., 2019), в 
связи с чем особенность восприятия анабасом 
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звуковых колебаний в этих средах представляет 
предмет для дальнейших исследований.

Таким образом, морфологические адаптации 
внутреннего уха анабаса к наземным перемеще-
ниям этой рыбы остаются в значительной сте-
пени неясными. Роль многих других факторов, 
включая специальные адаптации к среде, осо-
бенности акустической коммуникации и фило-
генетическую историю каждого вида, может от-
ражаться на морфологии полукружных каналов, 
отолитовых органов и отолитов. К аналогичному 
выводу пришли авторы, исследовавшие струк-
туру отолитов у трёх видов отряда Gobiiformes 
с разной степенью адаптации к амфибийному 
образу жизни: форма сагитты и сулкуса различ-
на, но непосредственная связь с образом жиз-
ни остаётся под вопросом (Ghanbarifardi et al., 
2020). Строение внутреннего уха и структура 
отолитов у разных видов отряда Anabantiformes, 
у анабаса из популяций с потенциально разной 
способностью к выходу на сушу, а также особен-
ности акустической коммуникации и звуковой 
чувствительности являются возможными на-
правлениями последующих работ. Такие иссле-
дования позволят прояснить связь между мор-
фологическими особенностями внутреннего уха 
и параметрами среды.
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Представлены результаты анализа морфологической изменчивости нижнеамурского хариуса Thymallus 
tugarinae – одного из пяти видов хариусовых рыб (Thymallinae), населяющих бассейн р. Амур. Про-
анализированы 16 выборок неполовозрелых особей одного размерного класса, собранных в разных 
частях ареала. По результатам дискриминантного анализа выявлена высокая степень морфоло-
гической обособленности хариусов разных рек: точность классификации рыб по местам их отлова 
в среднем составила 96%. При сравнении некоторых выборок был выявлен хиатус по значениям ряда 
морфологических признаков. С помощью метода кластерного анализа хариусы были классифициро-
ваны на группы, морфологические различия которых объяснимы разницей в условиях обитания. В 
отдельный кластер вошли рыбы рек эстуарной зоны Амура, где, несмотря на однотипность водоёмов 
и приуроченность их к одному, сравнительно небольшому району, хариусы были хорошо различи-
мы по фенооблику. Хариусы, населяющие разные участки крупной реки, зачастую морфологически 
различались сильнее, чем изолированные друг от друга группы рыб малых рек. Выявлено увеличение 
либо смещение как в бо́льшую, так и в меньшую стороны пределов варьирования значений некото-
рых морфологических признаков, являющихся диагностическими для вида.
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Сравнительный морфологический анализ на-
ряду c генетическими исследованиями является 
одним из важных инструментов в исследованиях 
популяционной структуры видов и незаменим 
при описании новых таксонов. Морфологиче-
ские признаки являются интегральной характе-
ристикой, которая объединяет функциональную 
информацию о связи фенотипа со средой и эво-
люционную информацию о степени диверген-
ции вида от других видов и предковой формы 
(Caillon et al., 2018).

Разнообразие хариусов рода Thymallus бассей-
на р. Амур всегда привлекало внимание учёных. В 
течение двух последних десятилетий было уста-
новлено, что в бассейне Амура обитают морфо-
логически и генетически отличные друг от друга 
формы хариусов, степень различий между кото-
рыми достигает видового уровня (Антонов, 1995; 

Шедько, 2001; Froufe et al., 2003; Книжин и др., 
2007; Bogutskaya et al., 2008; Weiss et al., 2021). 
В пределах амурского бассейна выявлены множе-
ственные зоны симпатрии хариусов, в которых 
морфологически виды различаются в большей 
степени, чем их популяции, обитающие аллопа-
трически (Михеев, Мазникова, 2016; Mikheev et 
al., 2019; Weiss et al., 2019). Считается, что дивер-
генция амурских хариусов и их аллопатрическое 
видообразование происходили в миоцене (Weiss 
et al., 2019). Вторичный контакт хариусов в пре-
делах амурского бассейна произошёл в результа-
те перестроек речных бассейнов в плейстоцене 
(Ma et al., 2012), что также подтверждено на при-
мере других видов рыб, в частности осетровых 
(Acipenseridae) (Koshelev, Ruban, 2022).

Нижнеамурский хариус Thymallus tugarinae 
Knizhin, Antonov, Safronov et Weiss, 2007 яв-
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Рис. 1. Карта-схема района сбора материала. Нумерация точек сбора (•) соответствует номерам выборок, указанным 
в табл. 1. Масштаб: 180 км.

ляется одним из пяти видов хариусовых рыб 
(Thymallinae), населяющих бассейн Амура 
(Шедько, 2001; Книжин и др., 2007; Weiss et al., 
2021). Согласно филогенетической реконструк-
ции, выполненной по результатам изучения 
митохондриального генома, обособление ниж-
неамурского хариуса от предковой ветви прои-
зошло порядка 12 млн лет назад (Ma et al., 2016). 
Морфологическая изменчивость вида в преде-
лах ареала практически не освещена (Сафро-
нов и др., 2003; Михеев, 2009в). Популяционная 
структура неизвестна. Принимая во внимание 
модификационную клинальную и экотопи-
ческую изменчивость хариусовых (Зиновьев, 
2005), а также выявленную биологическую не-
однородность вида в бассейне Амура (Михеев 
и др., 2012, 2013), анализ популяционных осо-
бенностей морфотипа нижнеамурского хариуса 
представляет интерес и важен для оценки попу-
ляционной структуры вида. Это в свою очередь 

является основой для разработки стратегии ра-
циональной эксплуатации ресурсов и охраны 
вида, что особенно актуально в условиях возрас-
тающего антропогенного пресса на экосистемы 
горных и полугорных рек бассейна Амура. Ниж-
неамурский хариус – один из ключевых элемен-
тов ихтиоценов горных и предгорных рек этого 
бассейна, является важным объектом рыболов-
ства и крайне чувствителен к перелову и дегра-
дации мест обитания (Михеев, 2010).

Цель работы – изучить морфологическую из-
менчивость нижнеамурского хариуса в пределах 
ареала.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран в 16 локациях бассей-
на нижнего Амура и р. Уссури в 2004–2008 гг. 
(рис. 1). Места сбора, число и размерный состав 
рыб проанализированных выборок нижнеамур-
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Таблица 1. Места сбора, число и размерный состав рыб в выборках нижнеамурского хариуса Thymallus tugarinae, 
использованных для морфологического анализа

№ Река
Координаты

Длина тела по Смитту, мм* Число рыб, 
экз.с.ш. в.д.

1 Большая Коломи 47°24′27.3″ 136°01′34.1″ 130.7 ± 3.38 (118.2–166.4) 20

2 Хор 47°41′22.3″ 136°19′52.4″ 135.8 ± 2.91 (119.4–165.2) 29

3 То же 47°41′44.7″ 136°23′12.9″ 97.0 ± 2.58 (86.4–119.4) 22

4 “-” 47°37′44.6″ 135°55′03.2″ 100.3 ± 1.57 (95.8–117.8) 25

5 “-” 47°50′08.4″ 135°33′50.0″ 96.8 ± 2.23 (88.3–113.2) 20

6 Анюй 48°59′09.7″ 138°07′36.7″ 150.1 ± 5.67 (117.0–178.0) 26

7 То же 49°14′59.6″ 137°15′22.1″ 149.6 ± 2.95 (121.9–178.8) 25

8 Мачтовая 50°36′34.6″ 137°53′20.3″ 132.5 ± 10.01 (105.0–161.5) 13

9 Нижняя Патха 53°06′28.3″ 140°53′57.2″ 144.2 ± 1.81 (132.0–161.2) 25

10 Таракановка 52°58′54.4″ 140°48′17.3″ 146.6 ± 3.77 (122.5–188.2) 31

11 Первая Вайда 53°12′34.6″ 140°27′01.1″ 131.7 ± 4.58 (116.7–160.2) 24

12 Лича 53°10′36.9″ 140°39′25.2″ 137.2 ± 8.07 (113.6–174.0) 18

13 Гера 52°32′23.2″ 140°25′17.7″ 152.9 ± 3.92 (115.5–181.8) 26

14 Акша 52°56′10.6″ 140°20′50.3″ 143.6 ± 2.21 (124.0–162.0) 23

15 Яй 51°13′14.1″ 139°48′11.0″ 144.6 ± 7.38 (109.0–177.3) 21
16 Лимури 51°40′07.3″ 139°00′12.7″ 155.0 ± 3.74 (140.3–188.0) 19

Примечание. *Среднее значение ± ошибка средней, в скобках – пределы варьирования.

ского хариуса представлены в табл. 1. Учитывая 
размерно-возрастную морфологическую измен-
чивость и половой диморфизм вида (Михеев, 
2009а, 2009б), для сравнительного морфологи-
ческого анализа использовали неполовозрелых 
рыб одного размерного класса.

При отлове хариусов применяли различные 
орудия лова: накидную сеть, мальковый невод, 
ставные и плавные сети, крючковые снасти. При 
сборе рыб их принадлежность к исследуемому 
таксону определяли по наиболее характерному 
признаку – рисунку спинного плавника (Кни-
жин и др., 2007). Формы с типом окраски плав-
ника, промежуточным между исследуемым ви-
дом и другими амурскими хариусами, отмечены 
не были.

После поимки рыб помещали в 4%-ный рас-
твор формальдегида для фиксации и дальнейшей 
камеральной обработки. Измерения с точностью 
0.1 мм проводил один оператор с использовани-
ем штангенциркуля. Промеры выполняли по 
схеме, представленной в работе Правдина (1966). 
Измерения пластических признаков вели от вер-

шины рыла. Были проанализированы 34 пла-
стических и 13 меристических признаков: длина 
тела по Смитту (FL) и стандартная (SL), длина 
головы (с) и рыла (ao), диаметр глаза (о), заглаз-
ничное расстояние (ро), высота головы у затыл-
ка (cH) и через глаз (ch), длина (lmx) и ширина 
(hmx) верхней челюсти, длина нижней челюсти 
(lmd), наибольшая (Н) и наименьшая (h) высоты 
тела, длина хвостового стебля (lрc), длина осно-
вания спинного плавника (lD), высота передней 
(hD1) и задней (hD2) частей спинного плавника, 
длина основания анального плавника (lА), вы-
сота анального плавника (hА), длина грудного 
(lP) и брюшного (lV) плавников; антедорсаль-
ное (aD), постдорсальное (pD), антевентральное 
(aV), антеанальное (aA), пектовентральное (PV) 
и вентроанальное (VA) расстояния; длина верх-
ней (lс1) и нижней (lс3) лопастей хвостового плав-
ника, длина средних лучей хвостового плавника 
(lс2). Помимо этих признаков измеряли длину 
средней части головы (lo) – от конца рыла до 
края praeoperculum, ширину лба (io) – по рас-
стоянию между краями frontale в районе средней 
части орбиты, длину наибольшей жаберной ты-
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чинки (l.sp.), длину жаберной дужки (l.arc.br.) и 
максимальную толщину тела (w).

Из меристических признаков подсчитывали 
число чешуй в боковой линии (ll), число нераз-
ветвлённых (D1) и ветвистых (D2) лучей в спинном 
плавнике, общее число лучей в спинном плавнике 
(D), число неразветвлённых (А1) и ветвистых (А2) 
лучей в анальном плавнике, общее число лучей 
в анальном плавнике (А), число лучей в грудном 
(Р) и в брюшном (V) плавниках; число жаберных 
лучей (r.br.), жаберных тычинок (sp.br.), пилори-
ческих придатков (рс) и позвонков (vert.).

Признаки тела выражали в % FL, признаки 
головы – в % с. При подсчёте позвонков вклю-
чены уростилярные позвонки. Промеры пласти-
ческих и подсчёт меристических признаков вели 
на левой стороне тела.

Статистическое сравнение проводили по 
t-критерию Стьюдента с учётом поправки Бон-
феррони (Armstrong, 2014). Значения проверяли 
на нормальность распределения методом χ2. Зна-
чения признаков, которые не отвечали нормаль-
ности, были трансформированы логарифмиче-
ски. Уровень значимости, при котором различия 
хариусов из выборок 1, 2 и 6–16 (табл. 1) считали 
достоверными, составил 0.0006. При сравнении 
хариусов р. Хор (выборки 3–5), анализ которых 
проводили отдельно из-за разницы в размерном 
составе рыб, критическое значение уровня зна-
чимости составило 0.0167.

Кроме того, для оценки близости исследуе-
мых выборок использовали дискриминантный 
анализ с пошаговым включением признаков по 
статистике λ-распределения Уилкса (отношение 
дискриминанта матриц внутригрупповых дис-
персий индексов к детерминанту матрицы всех 
индексов), что позволило оценить долю вклада 
индексов отдельных морфометрических пока-
зателей в общую дискриминацию. Графическое 
отображение результатов осуществляли методом 
канонического анализа в пространстве главных 
дискриминирующих корней, а также методами 
кластерного анализа (Дубров и др., 2003). Кла-
стеризацию выполнили методом невзвешенно-
го попарного среднего (Казанская, Компаниец, 
2009). Статистическую обработку проводили с 
использованием пакета прикладных программ 
Statistica 6.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Сравнение хариусов исследованных выборок 

по пластическим признакам выявило, что наи-

более изменчивыми являются высоты и толщи-
на тела (Н, h, w), длина парных плавников и ло-
пастей хвостового плавника, а также некоторые 
признаки головы – её высота у затылка, шири-
на лба и длина жаберной дужки (табл. 2. При-
ложение). Число достоверных различий между 
исследованными выборками по этим призна-
кам составило от 21 до 45 из 78 возможных пар 
сравнений. Наибольшее число достоверных раз-
личий между выборками отмечено по толщине 
тела. По некоторым пластическим признакам 
значимые различия не отмечены. К ним отно-
сится длина верхней челюсти, заглазничного 
отдела, постдорсальное и пектовентральное рас-
стояния.

Изменчивость счётных признаков значитель-
но ниже. По числу пилорических придатков и 
лучей в спинном плавнике достоверные разли-
чия отмечены только в одном случае. Больше 
всего достоверных различий выявлено по числу 
жаберных лучей (14) и жаберных тычинок (10). 
По числу лучей в брюшном плавнике и невет-
вистых лучей в спинном плавнике отмечено по 
9 пар различий (Приложение). По счётным при-
знакам хиатус не отмечен.

Наибольшее количество достоверных раз-
личий по морфологическим признакам наблю-
дается при сравнении рыб нижнего течения 
р.  Анюй и Таракановка (16 признаков), хариу-
сов р. Большая Коломи и Таракановка (14), рыб 
р. Гера и Лимури (13), Лимури и Таракановка 
(13). Минимальное число признаков, по кото-
рым отмечены достоверные различия, равно 1. 
Пары сравнений выборок, которые различаются 
только по одному признаку, следующие: Акша – 
Мачтовая, Акша – Нижняя Патха, Нижняя Пат-
ха – Первая Вайда, Таракановка – Яй, Яй – Хор, 
Анюй (нижнее течение) – Мачтовая, а также 
пары сравнений между последней и р. Нижняя 
Патха, Первая Вайда, Яй, Большая Коломи, Хор 
(Приложение). 

В результате многофакторного разделения 
молоди хариусов исследованных водоёмов в 
функцию многомерной дискриминации было 
включено 42 признака из 47. Не были включены 
стандартная длина, длина основания спинного 
плавника, число чешуй в боковой линии, число 
мягких лучей в спинном плавнике, общее число 
лучей в анальном плавнике, число лучей в брюш-
ном плавнике и число позвонков. Различия дис-
персий 15 из 42 дискриминирующих параметров 
(λ-распределение Уилкса) достоверны во всех 
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 0
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6
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–

20
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6
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–
18

.5
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6
17
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–

20
.5

18
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3
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–
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17
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 0
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4
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–

19
.4
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.2
6
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–
19

.6
18
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 0
.3

6
17
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–

20
.6

18
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 0

.2
9
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.6

–
20

.2
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 0
.2

6
17
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6
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 0
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4
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5
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8.
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7.
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5
6.
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8
5.
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3
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.13
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8.
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7.
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4–

8.
5

6.
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±
 0

.13
5.

3–
8.

1
7.
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±

 0
.2

2
6.

2–
7.

8
6.
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±

 0
.1

0
6.

3–
7.

4
6.

9 
±

 0
.1

9
5.

7–
9.

4
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3

18
.3

 ±
 0

.2
1

17
.3

–
20

.2
20

.4
 ±

 0
.2

6
17

.3
–

22
.1

18
.4

 ±
 0

.12
17

.6
–

19
.3

17
.4

 ±
 0

.3
6
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.3

–
18

.1
19
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 0
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6
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20
.4
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6
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–
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.3
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6
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.1

18
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 0
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0
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–
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.3
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 0
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4
16

.8
–
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.9

17
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6
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.4

–
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.2

5
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–
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.6
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6
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–
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.1
19
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 0
.2

6
18
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–2
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2
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.5
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 0
.4

4
70

.6
–

78
.4

74
.6
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 0

.4
4

67
.2

–
78

.3
73

.5
 ±

 0
.2

5
71

.2
–

75
.2

74
.4

 ±
 0

.5
6

69
.6

–
78

.3
75

.0
 ±

 0
.4

3
72

.1
–

79
.2

74
.5

 ±
 0

.7
3

71
.2

–
78

.1
74

.2
 ±

 0
.8

3
72

.2
–

77
.2

73
.3

 ±
 0

.3
2

71
.1

–
75

.6
74

.1
 ±

 0
.7

3
71

.3
–

80
.8

74
.2

 ±
 0

.3
0

71
.0

–
77

.3
73

.5
 ±

 0
.7

3
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.5
–

76
.1

75
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 ±
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3
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–
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ao
26

.6
 ±

 0
.3

3
24

.5
–

29
.6

27
.1

 ±
 0

.2
6

25
.3

–
29

.3
27

.6
 ±

 0
.3

5
24

.6
–

31
.3

26
.0

 ±
 0

.3
4

23
.1

–
30

.1
27

.1
 ±

 0
.3

1
24

.1
–

29
.1

27
.5

 ±
 0

.5
3

25
.4

–
30

.5
27

.4
 ±

 0
.3

6
26

.7
–

28
.6

26
.4

 ±
 0

.3
2

24
.2

–
29

.5
28

.6
 ±

 0
.7

3
24

.5
–

35
.8

26
.2

 ±
 0

.4
1

20
.5

–
29

.2
26

.6
 ±

 0
.6

4
24

.5
–

29
.1

27
.2

 ±
 0

.4
2

23
.2

–
29

.6
26

.4
 ±

 0
.3

2
23

.2
–2

9.
3

ро
47

.8
 ±

 0
.4

6
45

.5
–

51
.6

47
.1

 ±
 0

.3
6

45
.6

–
49

.2
48

.6
 ±

 0
.3

4
45

.9
–

52
.4

46
.7

 ±
 0

.5
9

40
.6

–
50

.7
45

.9
 ±

 0
.2

4
43

.6
–

47
.4

47
.7

 ±
 0

.7
9

43
.6

–
49

.4
45

.9
 ±

 0
.7

9
43

.7
–

47
.5

47
.9

 ±
 0

.4
4

44
.5

–
51

.4
47

.1
 ±

 0
.4

6
44

.1
–

49
.3

46
.1

 ±
 0

.3
2

42
.3

–
49

.1
47

.1
 ±

 0
.5

6
44

.6
–

49
.3

46
.0

 ±
 0

.5
0

41
.1

–
48

.2
45

.4
 ±

 0
.4

3
42

.5
–4

9.
8

lm
x

31
.3

 ±
 0

.4
7

26
.6

–
34

.3
31

.4
 ±

 0
.2

6
28

.9
–

33
.1

31
.7

 ±
 0

.4
3

27
.6

–
34

.3
31

.4
 ±

 0
.2

5
30

.3
–

32
.1

31
.4

 ±
 0

.12
30

.6
–

33
.1

31
.0

 ±
 0

.5
1

28
.4

–
34

.6
32

.3
 ±

 0
.4

1
30

.2
–

33
.1

31
.0

 ±
 0

.3
1

28
.2

–
33

.2
31

.2
 ±

 0
.4

2
29

.2
–

34
.1

32
.1

 ±
 0

.2
1

29
.2

–
34

.1
31

.0
 ±

 0
.4

0
29

.1
–

32
.1

32
.1

 ±
 0

.5
2

29
.3

–
35

.3
32

.3
 ±

 0
.3

1
29

.0
–3

6.
0

hm
x

9.
8 

±
 0

.1
4

8.
8–

11
.0

10
.1

 ±
 0

.1
4

8.
9–

11
.9

10
.2

 ±
 0

.12
8.

9–
11

.4
10

.0
 ±

 0
.0

4
9.

7–
10

.4
9.

4 
±

 0
.12

8.
4–

10
.2

9.
7 

±
 0

.2
3

8.
5–

11
.0

9.
9 

±
 0

.4
7

7.
9–

11
.2

9.
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±
 0

.17
7.

4–
10

.8
10

.4
 ±
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.2

0
9.

6–
11

.8
10

.0
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.1

0
9.

1–
11

.1
9.

6 
±

 0
.2

5
8.

5–
10

.5
9.

7 
±

 0
.17

8.
8–

10
.9

9.
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±
 0

.1
4

7.
9–

12
.0
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52
.1

 ±
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.5
2

49
.3

–
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.1
51

.2
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 0
.4

0
47

.3
–

54
.3

52
.0
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 0

.3
1

49
.3

–
55

.3
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.4
 ±

 0
.4

2
47

.1
–

54
.3

52
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 ±
 0

.4
1

49
.2

–
55

.1
52

.3
 ±

 0
.8

3
48

.0
–

57
.1

51
.1

 ±
 0

.6
2

49
.1

–
53

.2
51

.3
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 0
.3

1
48

.2
–

54
.1

51
.5

 ±
 0

.6
2
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.1

–
56

.3
53

.1
 ±

 0
.4

2
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.1
–

59
.5

51
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 0

.6
2

50
.2

–
55

.1
51

.3
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 0
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1
47

.5
–

54
.3

51
.1

 ±
 0

.4
3

45
.5
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о
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.2
 ±

 0
.4

1
27

.2
–

33
.3

31
.3

 ±
 0

.2
2

29
.1

–
34

.3
31

.3
 ±

 0
.4

2
28

.1
–

36
.2

30
.4

 ±
 0

.4
5

26
.6

–
34

.3
32

.1
 ±

 0
.3

8
29

.8
–

35
.3

30
.2

 ±
 0

.8
1

25
.1

–
34

.3
32

.4
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 0
.4

4
31

.4
–

34
.2

30
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 ±
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.4
2

26
.0

–
32

.3
31

.3
 ±

 0
.5

1
27

.3
–

34
.0

31
.0

 ±
 0

.3
3

27
.1

–
35

.5
31

.5
 ±

 0
.5

3
28

.1
–

33
.2

31
.6

 ±
 0

.3
3

28
.1

–
32

.1
32

.3
 ±

 0
.3

2
30

.5
–3

5.
3

io
27

.2
 ±

 0
.3

2
24

.6
–

30
.4

26
.5

 ±
 0

.2
4

23
.1

–
28

.3
27

.3
 ±

 0
.2

1
25

.6
–

30
.5

25
.3

 ±
 0

.2
1

23
.5

–
27

.6
27

.1
 ±

 0
.3

2
25

.5
–

30
.9

27
.5

 ±
 0

.4
2

25
.1

–
30

.2
25

.8
 ±

 0
.9

1
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–
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.8

27
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 ±
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–
28

.8
27
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6
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–

29
.8

26
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 ±
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–
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.9
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.8
 ±
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9
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.1
–

27
.6
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.4
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.4
5
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.9

–
28

.3
24
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9
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–3
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.5
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 0
.6

4
68

.6
–

77
.4

71
.4
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.4
6
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.4

–
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.1
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.6
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3
69

.1
–
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4
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–
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.1
72
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.6
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9.
6 

±
 0

.2
2

7.
5–
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1
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–
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3
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–

19
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.1

8
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–
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.7

 ±
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3
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–
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–
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–
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10
.4

 ±
 0

.15
9–

12
10

.3
 ±

 0
.15

9–
12

10
.7

 ±
 0

.1
4

9–
12

9.
9 

±
 0

.2
0

9–
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9.
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±
 0

.12
9–

11
9.
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±

 0
.2
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8–

11
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 0
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0
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–
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±
 0

.1
9

8–
11
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±
 0

.2
2
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±
 0

.1
6

8–
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9.
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±
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9 

±
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.1
6

9–
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 ±

 0
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3
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–
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.5
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.5
6
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–
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80
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.5

7
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–
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 0
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2
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–

96
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 0
.8

7
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–
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–
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 1
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4
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–
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–
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–
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–
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2
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 ±

 0
.6

1
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1

9.
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±
 0

.15
9–
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±

 0
.2

1
8–

12
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8 
±

 0
.1

9
7–

10
8.
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±

 0
.5

7
4–

15
8.

8 
±

 0
.2

1
7–

11
10

.2
 ±

 0
.3

0
9–

12
9.
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±

 0
.17

9–
10

9.
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±
 0

.2
6

8–
13

9.
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±
 0

.2
7

8–
11

10
.5

 ±
 0

.3
2

8–
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10
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 ±
 0

.1
9
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–

11
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±

 0
.2

3
8–

11
9.

7 
±

 0
.1

9
8–
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2
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.2
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 0

.2
0

13
–

16
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.0
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 0
.1

6
14

–
17

15
.5

 ±
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.1
9

14
–

18
15

.9
 ±

 0
.6

1
9–
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14

.9
 ±

 0
.2

2
13

–
17

14
.3

 ±
 0

.2
9

12
–

16
15
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 ±

 0
.3

1
14

–
16

15
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 ±
 0

.2
5

12
–

17
14

.9
 ±

 0
.3

5
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–
17

13
.5

 ±
 0

.3
2

9–
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.6

 ±
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8
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–

16
14
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 ±

 0
.1

9
14

–
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2
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–1
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 0
.1

9
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–
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.1
9
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–
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24

.3
 ±

 0
.15
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–
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 0
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6
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–
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 0

.2
3
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–
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24
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 0
.2

2
23

–
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24
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2
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–
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24
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0
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–
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0
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–
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1
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 0
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1
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24
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 0
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парах сравнения. Заметно, что наибольшую 
дискриминирующую активность проявляют не 
только те признаки, по которым было отмечено 
больше всего достоверных различий (табл. 3), но 
и некоторые другие.

По совокупности анализируемых признаков 
объекты включены в состав выборок со сред-
ней вероятностью 95.8%, что указывает на их 
высокую морфологическую обособленность 
(табл. 4). На двухмерных графиках, построенных 
в пространстве первых двух канонических кор-
ней (рис. 2), факторные области хариусов одних 
выборок трансгрессируют, других – нет, причём 
степень трансгрессии весьма различна. Сходная 
картина морфологической обособленности ха-
риусов исследованных водотоков была выявлена 
в ходе кластерного анализа. На дендрограмме 
различий заметна значительная дистанцирован-
ность выборок друг от друга по совокупности 
морфологических признаков (рис. 3).

Анализ хариусов, обитающих в разных участ-
ках реки Хор (выборки 3–5  – соответственно 
165, 103 и 30 км от устья), базировался на сего-
летках и годовиках FL 88.3–119.4 мм. Рыбы тако-
го размерного класса достоверно меньше особей 
из 13 остальных выборок, поэтому их морфоло-
гический анализ проводили отдельно. В резуль-
тате статистического сравнения была выявлена 
достоверная разница между анализируемыми 
выборками по 12 пластическим и четырём ме-

Таблица 3. Морфологические признаки, проявившие 
наибольший вклад в функцию дискриминации

Признак λ Уилкса
Уровень 

значимости 
(p)

Толщина тела 0.000207 0
Наибольшая высота тела 0.000180 0

Длина средних лучей 
хвостового плавника 0.000143 0.000049

Наибольшая высота 
анального плавника 0.000148 0.000005

Длина головы 0.000144 0.000027
Наименьшая высота тела 0.000138 0.000449

Высота задней части 
спинного плавника 0.000145 0.000020

Ширина лба 0.000216 0.000052
Число жаберных лучей 0.000138 0.000385
Длина нижней лопасти 

хвостового плавника 0.000139 0.000298

Длина жаберной дуги 0.000138 0.000412
Длина основания 

анального плавника 0.000139 0.000325

Антевентральное 
расстояние 0.000210 0.000501

Длина наибольшей 
жаберной тычинки 0.000138 0.000409

Ширина верхней челюсти 0.000137 0.000771

Таблица 4. Матрица классификации нижнеамурских хариусов Thymallus tugarinae исследованных рек по сово-
купности проанализированных морфологических признаков

Выборка Соответствие, % 5 4 2 7 13 6 9 7 10 3 1 12 11
5 100 25
4 100 26
2 96.1 25 1
7 100 13
13 92.6 27 2
6 100 18
9 90.1 2 22
8 100 25
10 90.0 2 1 27
3 92.0 25 2
1 90.5 2 21
12 94.7 1 19
11 100 21

Итого 95.8 25 26 25 14 28 22 22 26 29 25 21 23 21
Примечание. 1 – р. Акша, 2 – р. Анюй (нижнее течение), 3 – р. Анюй (среднее течение), 4 – р. Гера, 5 – р. Лимури, 6 – 
р. Лича, 7 – р. Мачтовая, 8 – р. Нижняя Патха, 9 – р. Первая Вайда, 10 – р. Таракановка, 11 – р. Яй, 12 – р. Большая Коло-
ми, 13 – р. Хор (165 км от устья).
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Рис. 2. Диаграмма рассеяния нижнеамурских хариусов Thymallus tugarinae исследованных водоёмов в пространстве пер-
вых двух канонических корней по 42 морфологическим признакам. Реки: а – 1 – Таракановка (●), 2 – Первая Вайда (■■), 
3 – Лича (▲), 4 – Лимури (■); б – 5 – Хор (), 6 – Яй (▲), 7 – Акша (■); в – 8 – Большая Коломи (), 9 – среднее течение 
р. Анюй (▲), 10 – Мачтовая (■); г – 11 – нижнее течение р. Анюй (), 12 – Гера (▲), 13 – Нижняя Патха (■); а–г: (○○) – 
прочие выборки.

Рис. 3. Дендрограмма различий нижнеамурского хариуса Thymallus tugarinae исследованных рек по 47 морфологическим 
признакам.
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ристическим признакам (табл. 5). Наибольшие 
различия отмечены по ширине лба (максималь-
ная у хариусов из выборки 4) и длине жаберной 
тычинки (максимальная у хариусов из выбор-
ки 5), по которой между хариусами из выборки 
5 и  рыбами из других проб отмечен хиатус. С 
увеличением расстояния от устья у рыб в выбор-
ках несколько меньше длина головы (но больше 
длина её средней части, высота в обеих проек-
циях и длина рыла) и больше толщина тела, 
антевентральное расстояние, длины хвостово-
го стебля и анального плавника; меньше длина 
брюшного плавника и число жаберных тычинок; 
больше число жаберных лучей и лучей в аналь-
ном плавнике. По совокупности проанализиро-
ванных признаков дискриминирующая функция 
относит объекты в состав исследуемых выборок 
с вероятностью 100%. На диаграммах рассеяния, 
построенных в пространстве первых двух кано-
нических корней для хариусов из разных участ-
ков р. Хор и Анюй, какие-либо зоны перекрытия 
между факторными областями не отмечены. Хо-
рошо заметно, что хариусы, собранные в разных 
участках р. Хор, отличны друг от друга в большей 
степени, чем рыбы р. Анюй (рис. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ

По толщине тела и длине парных плавников 
отмечен хиатус между хариусами р. Гера и ры-
бами р. Анюй, Мачтовая, Лича, Нижняя Патха, 
Лимури, Первая Вайда и Большая Коломи, что 

вызвано минимальными величинами индексов 
этих признаков хариусов р. Гера. Это указывает 
на то, что исследование внутривидовой морфо-
логической изменчивости не должно проводить-
ся на основе малого числа выборок. Наличие 
полного разрыва в значениях морфологических 
признаков, что является важным условием отли-
чия разных видов друг от друга (Kottelat, Freyhof, 
2007), должно быть доказано с использованием 
выборок, собранных с максимально возможным 
охватом в пределах ареала.

Исследованные выборки не различаются по 
числу лучей в грудном плавнике, чешуй в боко-
вой линии, позвонков, что противоречит опуб-
ликованным данным. В частности, в работе, 
посвящённой описанию вида, отмечен хиатус 
по числу позвонков для хариусов о-ва Саха-
лин и рыб “материковых” популяций (Книжин 
и др., 2007). На основании этого авторы делают 
предположение о высоком уровне изменчиво-
сти этого признака, но на основе анализа наших 
проб это не подтвердилось. Причиной упомяну-
тых различий может являться разница в подходе 
к подсчёту общего числа позвонков, при котором 
одни авторы учитывали уростилярные позвонки, 
а другие нет. В работе Сафронова с соавт. (2003), 
на которую ссылаются авторы, среднее число по-
звонков у хариусов р. Лангры (Северо-Западный 
Сахалин), а также р. Дульди и Хор, принадлежа-
щих к бассейну Амура, варьировало в пределах 
56.8–58.4, что было близко к нашим значениям.

Рис. 4. Диаграмма рассеяния хариусов Thymallus tugarinae рек Хор (а) и Анюй (б) в пространстве первых двух канонических 
корней по 47 морфологическим признакам. Расстояние от устья, км: (○○) – 30, () – 103, (□□) – 165; течение: (●●) – нижнее, 
(▲▲) – среднее.
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Таблица 5. Пластические и меристические признаки молоди нижнеамурского хариуса Thymallus tugarinae в трёх 
выборках из р. Хор

Признак
Номер выборки (расстояние от устья, км)

Значения t-критерия 
Стьюдента при 

сравнении выборок
5 (30) 4 (103) 3 (165)

4–5 3–4 3–5
min–max M m min–max M m min–max M m

В % FL
SL 91.2–94.1 92.7 0.17 91.2–94.3 92.6 0.16 91.3–94.4 92.7 0.28 0.68 0.48 −0.05
c 21.5–24.1 22.9 0.15 21.1–26.7 22.3 0.25 22.3–25.0 23.4 0.28 3.69 4.41 1.61
H 17.1–20.9 19.6 0.20 18.0–21.4 19.1 0.21 17.6–21.1 18.8 0.29 1.70 −0.69 −2.17
h 6.6–7.4 6.9 0.05 6.7–7.5 7.1 0.05 6.3–7.8 6.9 0.11 −2.09 −1.79 −0.45
w 10.6–12.3 11.5 0.08 11.0–12.9 11.8 0.11 10.1–12.1 11.0 0.16 −2.93 −4.59 −3.04

aD 29.2–34.2 31.6 0.28 29.0–33.2 31.6 0.19 29.8–32.1 30.5 0.21 −0.04 −3.58 −2.65
aV 44.3–48.2 45.8 0.21 42.8–46.5 44.7 0.19 45.1–48.6 46.6 0.26 3.96 5.91 2.34
aA 66.5–70.3 68.6 0.22 66.8–69.8 68.1 0.17 64.1–70.9 68.5 0.49 1.93 1.11 −0.13
PV 23.7–29.1 25.6 0.25 23.6–26.9 25.8 0.17 25.2–27.6 26.5 0.27 −0.49 2.17 2.07
VA 22.2–26.4 24.3 0.26 22.8–26.3 24.8 0.16 22.7–28.9 24.9 0.49 −1.31 0.39 1.15
lD 23.2–28.6 25.9 0.31 23.1–27.3 25.6 0.20 24.4–27.4 25.9 0.22 0.94 1.25 0.10
pD 33.8–38.6 37.1 0.26 35.3–39.7 37.6 0.24 36.0–41.7 38.3 0.41 −1.43 1.31 2.41
lА 7.5–9.6 8.8 0.13 7.4–10.7 8.8 0.14 8.2–10.1 9.0 0.19 −0.11 0.78 0.89
lрc 13.0–17.9 15.3 0.25 14.2–16.9 15.8 0.14 14.9–17.8 16.7 0.27 −1.59 3.52 3.71
hD1 12.8–14.9 14.0 0.13 12.7–16.8 14.1 0.21 12.0–14.6 13.6 0.20 −0.35 −1.26 −1.38
hD2 7.5–11.1 9.7 0.19 9.0–13.5 10.8 0.27 8.3–11.4 10.0 0.25 −3.26 −2.05 0.75
hА 10.5–12.2 11.4 0.11 11.5–13.6 12.6 0.11 11.2–13.6 12.5 0.20 −7.92 −0.70 5.21
lP 15.5–17.7 16.7 0.13 15.3–18.3 16.6 0.16 15.5–17.1 16.3 0.14 0.31 −1.60 −2.20
lV 15.4–17.5 16.5 0.13 13.9–16.6 15.5 0.16 13.0–16.5 15.0 0.28 4.74 −1.63 −5.64
lс1 17.5–21.1 19.2 0.20 16.8–20.7 18.7 0.22 18.1–20.0 18.8 0.18 1.51 0.19 −1.30
lс2 6.2–8.8 7.5 0.17 6.5–8.8 8.0 0.13 7.0–8.8 8.2 0.15 −2.28 0.69 2.50
lс3 18.0–21.6 19.7 0.20 18.1–21.3 19.7 0.21 18.3–20.7 19.5 0.21 −0.03 −0.64 −0.66

В % c
lo 67.3–80.3 72.1 0.71 66.0–78.0 75.2 0.53 70.6–79.0 74.6 0.74 −4.45 −1.51 2.23
ao 22.0–31.3 25.0 0.44 25.0–30.8 27.6 0.33 21.8–28.4 25.4 0.58 −4.73 −3.51 0.58
ро 39.9–48.6 44.5 0.43 35.5–46.5 42.7 0.47 41.0–46.3 44.0 0.41 2.75 1.85 −0.76

lmx 30.0–34.3 31.9 0.25 27.3–35.0 32.1 0.37 28.9–33.6 30.9 0.43 −1.22 −2.79 −2.10
hmx 8.3–11.8 10.1 0.20 8.2–11.3 9.9 0.16 7.9–10.7 9.6 0.23 0.70 −1.16 −1.50
lmd 49.2–59.9 53.1 0.52 44.5–56.6 53.1 0.56 46.3–57.8 52.0 0.86 −0.52 −1.81 −1.24

о 31.1–37.2 34.3 0.30 28.9–37.6 34.1 0.40 31.3–38.5 33.9 0.58 −0.13 −0.71 −0.64
io 20.4–24.3 21.8 0.22 21.5–31.8 27.0 0.49 20.3–24.2 22.4 0.39 −11.50 −7.65 1.35
cH 57.4–67.1 63.0 0.52 57.0–70.2 65.7 0.60 59.2–66.8 63.6 0.69 −4.39 −3.11 0.66
ch 44.4–52.6 47.9 0.35 41.4–52.8 49.9 0.52 44.1–50.9 48.5 0.63 −4.83 −2.63 0.96

l.sp. 13.0–20.0 15.9 0.50 7.8–11.4 9.9 0.17 6.9–10.9 8.8 0.33 11.21 −3.67 −9.89
l.arc.br. 50.9–77.5 61.1 1.43 54.3–72.9 64.0 1.07 54.5–66.7 60.9 1.25 −1.93 −2.18 −0.07

Меристические признаки
sp.br. 14–17 15.4 0.26 15–18 16.4 0.23 15–19 16.3 0.36 −4.46 −0.36 3.18
r.br. 8–11 9.5 0.23 9–11 9.9 0.26 9–11 9.8 0.21 −3.59 −1.57 1.73

ll 74–84 78.8 0.75 76–91 80.9 1.35 77–85 80.8 0.79 −2.20 −0.23 2.61
D1 8–11 9.3 0.22 6–10 8.3 0.28 9–11 9.4 0.19 2.49 2.90 0.92
D2 13–15 14.2 0.21 14–17 15.1 0.34 14–15 14.3 0.13 −3.08 −2.17 0.54
D 21–25 23.5 0.29 22–25 23.4 0.31 23–25 23.7 0.19 −0.84 0.28 1.19
А1 2–3 2.6 0.15 2–3 2.7 0.14 3–4 3.3 0.13 −1.19 3.05 3.78
А2 8–10 9.1 0.19 8–10 9.4 0.19 8–10 9.1 0.15 −1.83 −1.24 0.40
А 11–13 11.7 0.19 11–13 12.1 0.26 12–13 12.3 0.14 −2.42 0.96 3.70
Р 14–16 15.0 0.28 13–16 14.3 0.28 14–15 14.3 0.14 1.27 0.17 −1.07
V 9–12 11.2 0.27 10–12 10.9 0.15 10–11 10.6 0.15 1.09 −1.54 −1.85

vert. 56–59 57.6 0.29 55–60 57.2 0.42 55–60 57.3 0.38 1.62 0.93 −0.39
рс 12–18 15.2 0.44 11–15 13.3 0.31 13–20 14.8 0.60 2.08 2.17 0.53

Примечание. min–max – пределы варьирования показателя, M – среднее значение, m – ошибка средней; полужирным 
шрифтом выделены значения t, при которых различия достоверны.
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Кроме того, было выявлено увеличение либо 
смещение как в бо́льшую, так и в меньшую сто-
роны пределов варьирования индексов некото-
рых морфологических признаков, считающихся 
диагностическими. В описании нижнеамурского 
хариуса (Книжин и др., 2007) к ним относятся: 
число ветвистых лучей в спинном плавнике (пре-
делы изменения среднепопуляционных значений 
14.1–15.5), длина основания спинного плавни-
ка (28.4–29.8% FL), антедорсальное расстояние 
(27.3–28.7%), высота головы через затылок и глаз 
(соответственно 14.7–16.0 и 10.6–11.1%). Для 
хариусов из наших проб среднепопуляционные 
значения этих признаков следующие: число вет-
вистых лучей в спинном плавнике – 13.5–15.9, 
длина основания спинного плавника – 26.7–
28.7%, антедорсальное расстояние – 28.8–30.6%, 
высота головы через затылок и глаз – соответ-
ственно 14.1–17.0 и 9.9–12.1%. Выявленные раз-
личия по длине основания спинного плавника 
и антедорсальному расстоянию, скорее всего, 
определяются размерной изменчивостью (Михе-
ев, 2009б) и объяснимы принадлежностью рыб, 
использованных в  настоящей работе и проана-
лизированных Книжиным с соавт. (2007), к раз-
ным размерным классам: средняя длина рыб в 
проанализированных выборках составила, соот-
ветственно, 130.7–155.0 и 178.0–250.5 мм. Однако 
по остальным признакам пределы варьирования 
индексов шире, чем приведены в упомянутых ра-
ботах, что может указывать на больший размах 
значений этих признаков. При этом отмечен-
ные диагностические признаки явно остаются 
таковыми за исключением числа ветвистых лу-
чей в спинном плавнике, по которому нижне-
амурский хариус наших сборов отличим только 
от верхнеамурского Th. grubii, но не от других 
амурских хариусов. Для верхнеамурского, жёл-
топятнистого Th. flavomaculatus и буреинского 
Th.  burejensis хариусов характерны следующие 
средние значения упомянутых признаков: число 
ветвистых лучей в спинном плавнике соответ-
ственно 12.6, 13.3, 14.6; длина основания спинно-
го плавника 22.0, 24.6, 26.0% FL; антедорсальное 
расстояние 31.7, 29.3, 31.9%; высота головы через 
затылок 14.7, 14.8, 14.7%; высота головы через 
глаз 10.5, 10.5, 9.8%.

Результаты многомерного анализа позволи-
ли провести классификацию выборок на основе 
общности их морфологических признаков, что 
объяснимо схожестью условий обитания рыб. 
Так, объединение хариусов р. Гера и Яй в один 
кластер произошло из-за одинаково низко-

го числа пилорических придатков, низких ин-
дексов высоты и толщины тела, а также длины 
верхней челюсти и антедорсального расстояния. 
Вкупе с этими признаками, а также с коротки-
ми парными и непарными плавниками, укоро-
ченными головой, рылом и нижней челюстью, 
хариусы р. Гера представляют собой наиболее 
типичных обитателей быстрых рек (Pakkasmaa, 
Piironen, 2001; Imre et al., 2002). Для особей из р. 
Яй также характерны некоторые признаки рыб, 
обитающих на быстром течении, в частности от-
носительно низкая голова (в обеих проекциях). 
Кроме того, для них характерно сужение орбит 
(низкий индекс ширины лба), короткие первая 
жаберная дуга и тычинки на ней, низкое число 
лучей в парных плавниках и высокое в спинном 
плавнике, а также высокое среднее число по-
звонков. Как для р. Яй, так и для р. Гера в рай-
оне сбора материала характерны значительные 
уклоны русла, составляющие ~ 10‰.

Хариусы р. Акша, Мачтовая и нижнего те-
чения р. Анюй были объединены в отдельный 
кластер. Участки рек, на которых проходил сбор 
материала, характеризуются преобладанием 
плёсов, невысокими значениями уклонов русла 
(3.5–7.0‰) и скоростей течения (0.4–0.8  м/с). 
Особенности локомоции в таких условиях 
определяют наличие у рыб удлинённой головы, 
длинных парных плавников и лопастей хвосто-
вого плавника (Анюй, Мачтовая). Также для 
этих рыб характерно увеличенное число мягких 
лучей в анальном плавнике (Мачтовая, Акша) 
и наибольшее число жаберных тычинок (Акша, 
Анюй). Последнее может быть связано со схоже-
стью состава кормовой базы хариусов этих рек, 
но для подтверждения этого предположения тре-
буется проведение дополнительных работ. Кро-
ме того, схожесть хариусов р. Анюй и Мачтовая 
определяется близкими значениями числа лучей 
в спинном плавнике, числа позвонков и пилори-
ческих придатков.

Фенооблик хариусов рек эстуарной зоны 
Амура, обособленных в отдельный кластер, 
определяется особенностями водотоков: не-
большая протяжённость, преобладание перека-
тов, средняя скорость течения 0.8–1.2 м/с, уклон 
русла 6.5–9.5‰. От рыб остальных водотоков их 
отличает сочетание признаков, характерных для 
рыб, обитающих в условиях быстрого течения: 
укороченная (Таракановка, Лича), но высокая 
голова (Лича, Первая Вайда, Нижняя Патха), ко-
роткое рыло (Таракановка, Нижняя Патха), ши-
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рокий лоб и высокое тело (Лича, Первая Вайда), 
а также увеличенная его толщина (Лича, Первая 
Вайда, Нижняя Патха), короткое вентроаналь-
ное расстояние (Первая Вайда, Нижняя Патха), 
низкая высота передней части спинного плавни-
ка (Таракановка, Лича, Нижняя Патха) и длин-
ный хвостовой стебель (Первая Вайда, Нижняя 
Патха). Помимо этого, рыбы рек эстуария Аму-
ра характеризуются низким числом жаберных 
лучей (Таракановка, Лича, Первая Вайда), лу-
чей в брюшном плавнике (Лича, Первая Вайда) 
и позвонков (Таракановка, Лича, Нижняя Пат-
ха), что может определяться более низкой темпе-
ратурой воды в период раннего эмбриогенеза на 
северной периферии ареала (Лёвин, 2011). Не-
смотря на приуроченность рек эстуарной зоны 
к  одному сравнительно небольшому району 
(и  их однотипность, отмеченную во время об-
следования), хариусы, их населяющие, хорошо 
различимы морфологически.

Хариусы среднего течения р. Анюй, рыбы 
р. Лимури, Хор и Большая Коломи вошли в от-
дельный кластер, который обособляется при 
наибольшем значении расстояния Эвклида – 
3.2. Рыб этих водотоков объединяют относи-
тельно высокие значения индексов длины голо-
вы (Хор, Большая Коломи), её высоты у затылка 
и через глаз (Большая Коломи, Анюй), длины её 
средней части и длины верхней челюсти (Хор, 
Большая Коломи, Лимури), антевентрального 
(Хор, Большая Коломи) и антеанального (Хор, 
Большая Коломи) расстояний, а также низкие 
значения индексов длины средних лучей хвосто-
вого плавника (Анюй, Лимури). Кроме того, эти 
выборки были объединены наименьшим сред-
ним числом чешуй в боковой линии и высоким 
числом лучей в брюшном и анальном плавниках 
(Большая Коломи, Лимури, Хор), что может ука-
зывать на гетерохронии в их формировании, по 
сравнению с рыбами других рек (Лёвин, 2011). 
Хариусы этого кластера были собраны в реках, 
различающихся по своей протяжённости и гид-
рологическим характеристикам в местах отлова 
рыб. Объединение особей с признаками, харак-
терными для рыб, обитающих как в условиях 
повышенных (высокая голова и увеличенные 
aV, aA), так и пониженных (удлинённая голова 
и её средняя часть) скоростей течения, говорит 
о том, что в этом случае для интерпретации ре-
зультатов необходимо использование дополни-
тельных данных об условиях обитания рыб, ко-
торыми мы не располагаем.

Обращает на себя внимание морфологиче-
ская неоднородность хариусов, населяющих 

р. Анюй. Рыбы, обитающие в среднем и нижнем 
течении, существенно отличимы друг от друга 
по длине плавников (выше у хариусов нижнего 
течения реки), ширине лба, высоте головы у за-
тылка и толщине тела (выше у хариусов, оби-
тающих в условиях среднего течения). В связи 
с отмеченной разницей было проведено допол-
нительное исследование молоди хариусов, оби-
тающей в разных участках р. Хор.

Теоретически при движении вверх по течению 
реки возрастает скорость течения, что должно 
соответствующим образом отразиться на морфо-
типе хариусов (что наблюдается у исследованных 
рыб р. Анюй). Однако в данном случае рыбы, 
отловленные в р. Хор в 103 км от её устья, ха-
рактеризуются бо́льшим числом “реофильных” 
значений признаков, связанных с  повышенной 
скоростью течения, чем хариусы, собранные на 
62 км выше (табл. 5). Выявленное противоречие 
может быть объяснено высоким биотопическим 
разнообразием зоны многорукавья р. Хор, осед-
лостью хариусовых, пластичностью их морфо-
типа (Егоров, 1956; Захарченко, 1973; Reid, 2002; 
Nykaenen et al., 2004; Романов, 2016) и тем, что 
для анализа мы использовали рыб, уровень ме-
таболизма которых наиболее высок. Последнее, 
на наш взгляд, является причиной усиления 
контрастности различий, что вместе с разно-
образием биотопов, характерным для среднего 
и нижнего течения крупных рек Сихотэ-Алиня, 
не противоречит описанным закономерностям 
увеличения степени адаптивной дивергенции 
у лососёвых по мере увеличения гетерогенности 
среды (Esin et al., 2020).

Результаты анализа свидетельствуют о том, 
что фиксация формалином может влиять на 
определение некоторых меристических призна-
ков хариусов. В частности, по числу неветвистых 
лучей в спинном и анальном плавниках выявле-
ны минимальные значения числа лучей, равные 
соответственно четырём и двум. Для разных ви-
дов и форм хариусов число неветвистых лучей 
в анальном плавнике равное двум приводится 
крайне редко, тогда как для спинного плавни-
ка число неветвистых лучей меньше шести не 
описано (Книжин и др., 2007). Поэтому из-за 
возможных трудностей при визуальной диффе-
ренциации ветвистых и неветвистых лучей рыб, 
фиксированных формалином, наиболее пред-
почтительным является проведение морфологи-
ческого анализа с использованием свежего мате-
риала.



42 МИХЕЕВ

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 1       2024

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате проведённого морфологическо-
го анализа 16 выборок нижнеамурского хариуса, 
собранных в разных частях бассейна нижнего 
Амура, была выявлена высокая степень межпо-
пуляционной изменчивости морфотипа этого 
вида. В 9 из 78 вариантов сравнений достоверные 
различия отмечены более чем по 10 признакам. 
В 11 случаях выявлен хиатус. Наиболее изменчи-
выми морфологическими признаками являются 
толщина тела, длина парных плавников и лопа-
стей хвостового плавника, высота головы у за-
тылка, наибольшая и наименьшая высоты тела, 
ширина лба, длина первой жаберной дуги, число 
жаберных лучей и жаберных тычинок. О высо-
кой степени морфологической обособленности 
хариусов свидетельствуют результаты дискрими-
нантного анализа – рыбы были классифициро-
ваны со средней вероятностью 96%.

Методами кластерного анализа бóльшая часть 
рыб была классифицирована на группы, морфо-
логические различия которых могут быть объ-
яснены разницей условий обитания хариусов, 
в частности по величинам уклонов русла, скоро-
сти течения, температуре воды водотоков. В от-
дельный кластер вошли рыбы притоков эстуар-
ной зоны Амура, где, несмотря на однотипность 
рек и их расположение в одном сравнительно 
небольшом районе, хариусы были хорошо раз-
личимы по фенооблику.

Хариусы, населяющие разные участки при-
годной для обитания крупной реки, зачастую 
морфологически различались сильнее, чем изо-
лированные друг от друга группировки рыб ма-
лых рек.

Выявлено увеличение пределов варьирова-
ния среднепопуляционных значений некоторых 
морфологических признаков, являющихся диа-
гностическими для нижнеамурского хариуса, но 
полного их перекрывания с таковыми для других 
таксонов амурских хариусов не отмечено.
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Выполнено иллюстрированное описание ранних личинок рыбы-лягушки Aptocyclus ventricosus из Ава-
чинской губы и бухты Вилючинская юго-восточного побережья Камчатки. Личинки отличаются от 
описанных прежде из японских и корейских вод более ранним развитием: раньше происходят из-
гиб уростиля, формирование лучей плавников и развитие пигментации. У личинок выражен нерав-
номерный характер роста. Голова и туловище увеличиваются по отношению к длине тела, тогда как 
хвостовая часть практически не растёт. Диаметр глаза, длина верхней челюсти и длина лучей груд-
ного плавника относительно уменьшаются. Первый спинной плавник трудно различим, из-за этого 
идентификация личинок может быть осложнена. Личинки прибрежные, ведут прикреплённый образ 
жизни.
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Мягкий круглопёр, или рыба-лягушка 
Aptocyclus ventricosus (Pallas, 1769), – самый круп-
ный тихоокеанский представитель семейства 
круглопёрых (Cyclopteridae), длина которого, со-
гласно имеющимся литературным данным, до-
стигает 44 см, а масса тела – 4.2 кг (Орлов, Токра-
нов, 2008). Поскольку его особи при попадании 
в трал заглатывают воду, оценка индивидуаль-
ной массы может быть существенно завышена. 
Одна из главных особенностей представителей 
этого семейства – брюшные плавники в форме 
диска, работающего как присоска, а также ре-
дуцированный первый спинной плавник. Ры-
ба-лягушка – широкобореальный эндемик се-
верной части Тихого океана, распространённый 
от побережья Корейского п-ова до Британской 
Колумбии у берегов Канады, включая аквато-
рии Японского, Охотского и Берингова морей 
(Борец, 2000; Федоров, 2000; Шейко, Федоров, 
2000; Черешнев и др., 2001; Новиков и др., 2002; 
Mecklenburg et al., 2002; Федоров и др., 2003; Со-
коловский и др., 2007; Парин и др., 2014). Встре-

чается этот вид и над подводными возвышенно-
стями северо-восточной части Тихого океана. 
Во многих районах своего обитания рыба-ля-
гушка является обычным или многочислен-
ным видом, играя заметную роль в ихтиоценах 
(Линдберг, Красюкова, 1987; Федоров, Парин, 
1998; Шейко, Федоров, 2000; Фадеев, 2005; Ор-
лов, Токранов, 2008). В Японии вид имеет неко-
торую коммерческую ценность (Kyûshin, 1975). 
В прошлом (XIX – начало XX вв.) коренные жи-
тели Командорских о-вов в период подхода ры-
бы-лягушки в прибрежье на нерест в мае–июне 
использовали её в пищу и в качестве корма для 
собак (Гребницкий, 1897; Суворов, 1912; Редько, 
1927). Благодаря своему необычному облику вид 
может быть перспективным объектом экспози-
ции в океанариумах (Синицкая, 2018). Молодь 
рыбы-лягушки долгое время считали отдельным 
видом – Pelagocyclus vitiazi Lindberg et Legeza, 
1955 (Ueno, 1971; Quast, Hall, 1972). Однако Кидо 
и Синохара (Kido, Shinohara, 1996) показали, что 
P. vitiazi является молодью рыбы-лягушки.
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Батиметрический диапазон обитания вида 
составляет 0–1700 м (Шейко, Федоров, 2000; 
Федоров и др., 2003; Фадеев, 2005; Орлов, То-
кранов, 2008; Парин и др., 2014). Считается, 
что это преимущественно бентические рыбы. 
Взрослые особи обычно прикрепляются к кам-
ням в приливно-отливной зоне или держатся на 
скальных грунтах в пределах шельфа. Известно, 
что взрослые особи обитают не только в придон-
ных горизонтах, но нередко в эпи-, мезо- и ба-
типелагиали глубоководных частей Японского, 
Охотского и Берингова морей и тихоокеанской 
зоны России (Yoshida, Yamaguchi, 1985; Бала-
нов, Ильинский, 1992; Орлов, Токранов, 2008). 
По приуроченности нереста к прибрежной зоне 
этот вид можно отнести к неритическим. В Япо-
нии пик промысла рыбы-лягушки ежегодно 
приходится на февраль–март, и в этот пери-
од вид в изобилии встречается на каменистом 
грунте на глубине < 10 м (Kyûshin, 1975). Однако 
бо́льшая часть жизненного цикла рыбы-лягуш-
ки не связана с водами шельфа и проходит вда-
ли от побережий, в том числе в открытом океане 
и глубоководных котловинах морей (Kobayashi, 
1962; Yoshida, Yamaguchi, 1985; Ильинский, Рад-
ченко, 1992).

Первые сведения о только что вылупивших-
ся личинках рыбы-лягушки содержатся в работе 
Кобаяси (Kobayashi, 1962). Полное описание не-
скольких ранних стадий развития вида приведе-
но в работе Кьюсина (Kyûshin, 1975) для морских 
вод южнее о-ва Хоккайдо. Отмечено существен-
ное влияние температуры воды на изменение 
пропорций тела при выращивании личинок. 
Высокая температура ускоряла относительный 
рост антеанального расстояния, длины головы 
и диаметра присасывательного диска, но замед-
ляла относительный рост хвостового стебля.

Имеется описание опыта по инкубированию 
икринок и выращиванию личинок рыбы-лягуш-
ки в корейских водах (Kim et al., 1987). В аквариу- 
ме Приморского океанариума (г. Владивосток) 
естественным путём отнерестились производи-
тели рыбы-лягушки, пойманные в б. Тихая За-
водь (зал. Петра Великого, Японское море) (Си-
ницкая, 2018). Орлов и Токранов (2008) считают, 
что рыбу-лягушку следует признать не только эв-
рибатным, но и эврибионтным видом, населяю- 
щим самые разнообразные биотопы (пелагиче-
ские и придонные) – от прибрежных до океани-
ческих.

Раннее развитие рыбы-лягушки из вод у Япо-
нии и Кореи подробно описано на примере ис-
кусственно выращенных личинок. Первое пол-
ное описание личинок и мальков рыбы-лягушки 
приводит Кобаяси (Kobayashi, 1962) по результа-
там инкубации искусственно оплодотворённой 
икры взрослой самки, пойманной вблизи пос. 
Сикабэ (Shikabe), южная часть Хоккайдо.

Известно, что рыба-лягушка мигрирует для 
нереста к побережьям, но сроки этих миграций 
в разных частях ареала несколько различаются. 
Виноградов (1950) в Авачинской губе наблюдал 
первых нерестующих особей рыбы-лягушки 
в апреле, а окончание нереста – в конце мая. В Бе-
ринговом море рыба-лягушка начинает мигри-
ровать к побережьям в ноябре–декабре, а нере-
стовый период предполагается с декабря по июнь 
в западной части моря и с декабря по апрель –  
в его восточной части (Ильинский, Радченко, 
1992). В водах Аляски нерест проходит с  дека-
бря по июнь (Mecklenburg et al., 2002). В южных 
участках ареала рыба-лягушка подходит к побе-
режьям в более поздние сроки (Kobayashi, 1962; 
Kyûshin, 1975). По наблюдениям Орлова и Токра-
нова (2008), летом численность рыбы-лягушки в 
открытых водах существенно сокращается, пред-
положительно в  связи с миграцией в прибреж-
ную зону на нерест. Осенью уловы рыбы-лягуш-
ки в открытых водах увеличиваются, что связано 
с обратной её миграцией от побережий.

В период размножения рыбы-лягушки под-
ходят близко к берегу или на мелководье. На 
глубине 5–10 м с февраля по май самка откла-
дывает до 50 тыс. икринок, после чего погибает. 
Икринки клейкие, диаметром 1.9–5.0 мм, содер-
жат одну и более жировых капель, самки откла-
дывают их в скальные расщелины или в ракови-
ны моллюсков, а самцы их охраняют в течение 
инкубационного периода. Вылупившиеся ли-
чинки некоторое время остаются на дне, пря-
чась в камнях и водорослях. Они предпочитают 
места с течениями и обычно прикрепляются 
к  субстрату. По мере взросления молодь пере-
ходит к пелагическому образу жизни, смешива-
ясь с планктоном (Линдберг, Красюкова, 1987; 
Solomatov, Orlov, 2018).

Головастикообразная форма тела является 
специфическим приспособлением личинок ры-
бы-лягушки для прикреплённого, придонного 
образа жизни. Узор и интенсивность пигмента-
ции одноразмерных личинок могут различаться, 
причём последняя с возрастом усиливается.
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Несмотря на многочисленность и широкое 
распространение, описание личинок рыбы-ля-
гушки из прикамчатских вод отсутствует. Цель 
нашего исследования – выполнить морфологи-
ческое описание и выяснить особенности разви-
тия личинок рыбы-лягушки из бухт юго-восточ-
ного побережья Камчатки.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Пять личинок рыбы-лягушки абсолютной 
длиной (TL) 6.3, 6.4, 7.2, 7.3 и 8.0 мм поймал  
А.М. Токранов в северо-восточной части 
Авачинской губы вблизи сопки Никольская 
22.08.2021 в двух приливных лужах во время от-
лива. Длина тела до конца хорды (NL) составила 
соответственно 5.9, 6.0, 6.6, 7.0 и 7.2 мм. Три ли-
чинки рыбы-лягушки TL 5.9, 6.4 и 6.8 мм (NL со-
ответственно 5.5, 6.0 и 6.4 мм) собраны Н.П. Са-
намян (КФ ТИГ ДВО РАН) в б. Вилючинская на 
тихоокеанском побережье Камчатки (Авачин-
ский залив) 16.06.2022. Они были обнаружены 
на ризоидах ламинарии, растущей на камени-
сто-песчаном грунте на глубине 5 м. Места по-
имки личинок показаны на рис. 1. Пойманных 
личинок фиксировали 70%-ным этанолом.

Измерение длины тела проводили от передне-
го конца рыла: TL – до заднего края плавниковой 
каймы или до конца лучей хвостового плавника, 
NL – до конца хорды. Длину головы измеряли от 
переднего конца рыла до заднего верхнего края 
жаберной крышки. Под туловищной частью тела 
понимали окончание шарообразной формы, 
т. е. расстояние от конца рыла до резкого суже-
ния тела между анусом и анальным плавником. 
Ширину туловищной части тела измеряли при 
виде сверху или снизу в наиболее широком ме-
сте – на границе перехода головного отдела в ту-
ловищный. Таким образом, максимальная ши-
рина туловища и максимальная ширина головы 
совпадали. При виде сбоку в заглазничной части 
измеряли наибольшую высоту головы. В обла-
сти головы тело личинки было наиболее высо-
ким. Кроме того, для выяснения особенностей 
роста измеряли следующие параметры тела: дли-
ну туловища (от конца рыла до окончания ша-
рообразной передней части тела), длину головы; 
антедорсальное (от переднего конца рыла до 
начала основания второго спинного плавника), 
антеанальное (до основания первого луча аналь-
ного плавника), антепекторальное (до начала 
основания грудного плавника), антевентраль-
ное (до присасывательного диска) и межглаз-
ничное расстояния; горизонтальный и верти-
кальный диаметры глаза; длину рыла, верхней 
челюсти, средних лучей и основания грудного 
плавника; длину и ширину присасывательно-
го диска. При описании личинок использовали 
следующие счётные (меристические) признаки: 
число позвонков (общее, туловищных и хвосто-
вых), число лучей в плавниках: первом (при на-
личии) и втором спинных, анальном, грудном и 
хвостовом (за уростилем). Основные признаки 
личинок приведены в сравнении со сведениями 
из публикации Кобаяси (Kobayashi, 1962).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Форма тела вылупившихся личинок ры-
бы-лягушки головастикообразная, на брюшной 
поверхности расположен присасывательный 
диск, пигментация интенсивная, в хвостовой ча-
сти небольшое число миомеров. По последнему 
признаку ранних личинок рыбы-лягушки легко 
отличить от внешне близких по морфологиче-
ским признакам личинок семейства Liparidae. 
Ранние личинки другого вида из семейства 
Cyclopteridae, встречающегося в прикамчатских 
водах, шаровидного круглопёра Eumicrotremus 

Рис. 1. Карта-схема мест поимки () личинок рыбы-ля-
гушки Aptocyclus ventricosus в приливных лужах в бухтах вос-
точного побережья Камчатки: (‐ ‐ ‐) – изобаты.
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orbis (Günther, 1861), отличаются от ранних личи-
нок рыбы-лягушки наличием чётко выраженно-
го первого спинного плавника (Григорьев, 2007).

Наименьшая личинка NL 5.5 мм. Форма тела 
головастикообразная: передняя часть округлая, 
шаровидной формы, хвостовая часть вытянута. 
Туловищная и хвостовая части тела чётко разде-
лены. Длина туловищной части 2.7 мм, толщина 
1.9 мм. Задняя часть тела окружена плавниковой 
каймой. Глаза большие (диаметр глаза составля-
ет ~ 40% длины головы), интенсивно пигмен-
тированы, на две трети погружены под кожу. 
Имеется большое жаберное отверстие, состав-
ляющее > 40% длины головы. Присасыватель-
ный диск диаметром ~ 70% длины головы хоро-
шо заметен. В хвостовой части сформировано 
14  миомеров. Уростиль почти прямой. Зачатки 
лучей заметны лишь в грудном плавнике, а также 
видны несколько зачатков лучей под уростилем. 
Пигментация в передней половине тела образу-
ет характерный узор. Меланофоры округлые. На 
поверхности в передней части тела распределе-
ны черновато-коричневые пятна, имеются три 
пары тёмных полос на каждой стороне головы 
и собственно тела. Первая полоса простирается 
от верхнего края глаза к затылку, где соединяется 
с  полосой другой стороны. Вторая соединяется 
с полосой другой стороны над заглублённой под 
кожу частью первого спинного плавника, а тре-
тья заканчивается у края присасывательного 
диска. Вторая и третья пары пигментных полос 
начинаются от нижнего края глаза. Хвостовая 
часть бесцветная. Внешние признаки личин-
ки близки к таковым личинки рыбы-лягушки 
TL 6.0 мм, описанным ранее (Kobayashi, 1962).

Личинка NL 5.9 мм. Туловище длиной 2.7 мм 
и толщиной 1.9 мм при виде сверху. Личинка 
с  ярко выраженной головастикообразной фор-
мой тела и толстой брюшной частью (вероят-
но, желудок хорошо наполнен). Хвостовой от-
дел в  основании сплющен. Присасывательный 
диск хорошо развит, без пигмента. Глаза боль-
шие, интенсивно пигментированы. Заметны две 
парные носовые поры. Над верхней челюстью 
различим шишкообразный вырост, покрытый 
мелкими меланофорами. Плавниковая кайма 
окружает заднюю часть тела почти полностью. 
Заметны зачатки лучей второго спинного и хво-
стового плавников. В районе основания первого 
спинного плавника зачатки лучей отсутствуют, 
но имеется небольшая выпуклость в виде про-
дольного валика.

Интенсивность пигментации передней и зад-
ней частей тела заметно различается. Пигмен-
тация передней части тела в виде характерно-
го узора, как у предыдущей личинки, но более 
интенсивная. Меланофоры, образующие узор, 
двух видов: мелкие звёздчатые, лежащие на 
поверхности кожи, и крупные, погружённые, 
в виде тёмных пятен. Хвостовая часть почти без 
пигмента. Лишь небольшое число мелких мела-
нофоров переходит в дорсолатеральную часть, 
заканчиваясь на уровне средних лучей второго 
спинного плавника.

Две личинки NL 6.0 мм. Длина туловища 2.5–
3.0 мм, толщина 1.7 мм при виде сверху. Ли-
чинки лучше сформированы, чем предыдущие, 
головастикообразная форма тела сохраняется. 
Присасывательный диск хорошо развит. Плав-
никовая кайма довольно широкая, разной ши-
рины (средняя часть узкая), но немного меньше, 
по сравнению с предыдущей личинкой. Зачатки 
лучей второго спинного и анального плавников 
стали выделяться из плавниковой каймы. Самый 
верх спины в районе основания первого спин-
ного плавника более выпуклый. Хорошо видна 
ложбинка в задней части медиодорсальной ли-
нии на спине в месте формирования первого 
спинного плавника. У одной личинки первый 
спинной плавник не заметен, полностью скрыт 
под кожей. У другой в желобке на месте основа-
ния первого спинного плавника появляются еле 
заметные зачатки колючих лучей (рис. 2). За-
чатки мягких лучей остальных плавников хоро-
шо заметны. Грудные плавники веерообразной 
формы, широко прикреплены по бокам тулови-
ща – по линии пигмента. Уростиль длинный, за-
дняя часть его образует заметный изгиб кверху. 
Глаза выпуклые, интенсивно пигментированы, 
на две трети погружены под кожу. Верхняя губа 
хорошо выражена при виде сверху. Сенсорных 
бугорков нет. На их месте небольшие валики на 
уровне нижнего края глаза. Заметны очень ма-
ленькие парные бугорки над верхней губой и 
между глаз. Жаберная крышка почти полностью 
оформилась, но жаберные лучи не сформирова-
ны. Жаберные отверстия уменьшились. Замет-
ны маленькие уголочки в верхней части жабер-
ных крышек.

Пигментация не такая, как у предыдущих 
личинок. Узор, образованный меланофорами в 
передней части тела, существенно изменился. 
Звёздчатые меланофоры имеются на жаберной 
крышке. На спине и боках туловища мелкие ме-
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ланофоры, но не сплошные, есть крупные участ-
ки без меланофоров – большие светлые пятна на 
рисунке. Хвостовой отдел покрыт меланофорами 
в дорсолатеральной части. На хвостовом стебле 
меланофоры мелкие, расположены только в цен-
тре проксимальной части. По диагонали от глаза 
к хвосту два сходящихся пятна в виде лент почти 
без выраженных пигментных точечных клеток. В 
самой высокой точке меланофоры крупнее и рас-
положены реже, с большими промежутками. Ме-
ланофоры в основном звёздчатые.

Личинка NL 6.4 мм. По внешнему виду похо-
жа на предыдущих личинок NL 6.0 мм, хотя есть 
некоторые отличия. Голова и туловище описы-
ваемой личинки крупнее, шире, более плот-
ные. Задняя часть уростиля загибается вверх. 
Глаза больше погружены под кожу, почти не 
выпуклые. Ноздри почти не выступают наружу. 
Верхние поры в виде отверстий, нижние – сте-
бельчатые, трубчатые. За глазами на спине два 
округлых продольно вытянутых непигментиро-
ванных светлых пятна (рис. 3).

В плавниковой складке заметны зачатки 
10 лучей второго спинного и девяти – анального 
плавников. Лучи грудных плавников почти пол-

ностью сформированы, их ~ 20. Пять колючих 
лучей первого спинного плавника имеют вид 
маленьких бугорчатых отростков. Они распола-
гаются непосредственно перед началом плавни-
ковой складки. В хвостовом плавнике 10 зача-
точных лучей.

Узор пигментации остаётся почти таким же, 
как у предыдущей личинки, но на голове и туло-
вище пигментация более интенсивная, хотя на 
нижней части головы количество пигментных 
клеток уменьшается. Меланофоры на поверхно-
сти головы не округлые, а звёздчатые, особенно 
на дорсальной стороне, лежат на самой поверх-
ности кожи. Под ними округлые меланофоры.

Личинка NL 6.6 мм. Глаза тёмные с белыми 
зрачками, в основании частично (на одну треть) 
погружены под кожу, густо-точечно пигмен-
тированы в этом месте. Верняя губа уже хоро-
шо сформирована. Над ней заметны две пары 
ноздрей в виде слабо выпуклых бугорков с от-
верстиями. Жаберное отверстие уменьшается в 
размерах, находится в верхней части жаберной 
крышки, вблизи её заднего верхнего края тре-
угольной формы. Длина туловища 3.3 мм. Плав-
никовая кайма в хвостовой части тела умень-

Рис. 2. Личинка рыбы-лягушки Aptocyclus ventricosus NL 6.0 мм из Авачинской губы, вид: а – сбоку, б – сверху. Здесь и на 
рис. 3–5: NL – длина тела до конца хорды.
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шилась, но не исчезла совсем. На спине виден 
светлый желобок на месте первого спинного 
плавника. Внутри желобка заметны мелкие за-
чатки шипов. Мягкие лучи во всех плавниках 
хорошо заметны, но не полностью сформиро-
ваны. Происходит дальнейший изгиб уростиля. 
Присоска на нижней стороне передней части 
тела хорошо сформирована, покрыта мелкими 
пигментными точками.

Пигмент на большей части туловища интен-
сивный. Без пигмента лишь передняя нижняя 
часть головы и хвостовая часть ниже боковой 
линии. Пигментные пятна округлой формы раз-
ного размера. Заметно, что более крупные пятна 
сгруппированы из нескольких мелких мелано-
форов. На присоске мелкие точечные мелано-
форы. Между боковой линией и основанием 
анального плавника меланофоры отсутствуют. 
Дорсальная поверхность пигментирована ин-
тенсивнее, чем у более ранних личинок (рис. 4).

Личинка NL 7.0 мм. По форме тела и характе-
ру пигментации похожа на личинок NL 6.0 мм, 
но уростиль лучше сформирован, более загнут 
вверх. Спинные плавники и кайма не сохрани-
лись, так как личинка была повреждена. Кай-

ма вокруг заднего края хвостового плавника не 
имеет чёткой формы.

Личинка NL 7.2 мм. Длина туловища 3.8 мм. 
Личинка более прогонистая. На голове появля-
ются сенсорные бугорки в виде цилиндрических 
бусин с отверстиями на конце. Над верхней гу-
бой между глазами два бугорка. Над большими 
бугорками возле глаз имеются два простых обо-
нятельных отверстия. Заметно место основания 
первого спинного плавника. В задней части ту-
ловища с дорсальной стороны имеется ложбин-
ка, в которой заметны зачатки лучей первого 
спинного плавника. Кончики зачатков лучей 
выступают из-под кожи. Глаза на одну треть по-
гружены под кожу. Уростиль короче, ещё более 
изогнут. Жаберное отверстие закрывается за счёт 
прилегания жаберной крышки к телу при сохра-
нении небольшого отверстия в её верхней части. 
Развит угол в верхней части жаберной крышки. 
Присоска лучше сформирована и покрыта мел-
кими округлыми меланофорами (рис. 5).

Узор пигментации верхней части тела сходен 
с таковым у личинки NL 6.6 мм, но имеется более 
заметная полоса без пигмента вблизи места осно-
вания первого спинного плавника, продолжаю- 

Рис. 3. Личинка рыбы-лягушки Aptocyclus ventricosus NL 6.4 мм из Вилючинской бухты: а – вид сбоку, б – передний отдел, 
вид сверху.
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Рис. 4. Личинка рыбы-лягушки Aptocyclus ventricosus NL 6.6 мм из Авачинской губы, вид: а – сбоку, б – сверху, в – снизу.

щаяся вперёд до вертикали заднего края глаза. 
Основная часть головы покрыта крупными ме-
ланофорами. Между глазами две полосы мелких 
меланофоров. Меланофоры над губой имеют 
звёздчатую форму. На спине между крупными 
звёздчатыми расположены округлые (мелкие и 
крупные) меланофоры. Такие же точки имеются 
на латеральной поверхности хвостового стебля. 

Пигмент нижней части тела более интенсивный, 
чем у мелких личинок.

Изменение в процессе развития личинок 
морфологических признаков относительно 
длины тела (в сравнении с данными литературы) 
показано в таблице. В целом для пластических 
признаков личинок близких размеров характер-
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на значительная изменчивость, так как их тело 
состоит из мягких тканей, легко подверженных 
деформации. Однако по данным таблицы можно 
проследить, что относительно длины тела длина 
головы, высота головы и антеанальное расстоя-
ние увеличиваются, а диаметр глаза, длина верх-
ней челюсти и длина лучей грудного плавника 
уменьшаются.

Замечена следующая последовательность ор-
ганогенеза лучей плавников: грудной плавник 
и брюшной плавник (диск), первый спинной, 
анальный, второй спинной и хвостовой. Полное 
число лучей в плавниках развивается при следую- 
щей NL личинок: > 6 мм в первом спинном и 
грудных плавниках, ~ 6.5 мм в анальном, ~ 7 мм 
во втором спинном и хвостовом плавниках. По-
считано следующее число лучей в плавниках: 
шипов первого спинного плавника – 5, мягких 
лучей второго спинного плавника – 10, анально-
го – 7–9, грудного – 21–22, хвостового – 9–11. 
Миомеров в хвостовой части тела 14–16.

ОБСУЖДЕНИЕ

При изучении изменений основных параме-
тров тела по отношению к его длине в процес-

се роста личинок рыбы-лягушки выяснено, что 
голова, туловище и присасывательный диск ин-
тенсивно развивались, тогда как рост хвостовой 
части был замедленным. Наибольшие высота и 
ширина тела, а также антеанальное расстояние 
увеличивались по мере роста личинок, а длина 
хвостовой части практически не увеличивалась. 
Таким образом, личинки рыбы-лягушки посте-
пенно приобретали короткую и плотную форму 
тела, пригодную для придонного прикреплённо-
го образа жизни и не подходящую для активного 
плавания. Такими яркими особенностями мор-
фологических изменений личинки рыбы-ля-
гушки отличаются от большинства личинок 
морских рыб прочих видов, личинки которых 
ведут активный подвижный образ жизни.

Только что вылупившиеся личинки хоро-
шо развиты. Сразу же после вылупления они 
крепко держатся за субстрат с помощью приса-
сывательного диска и могут плавать благодаря 
энергичным движениям хвоста и взмахам груд-
ных плавников, стараются держаться в тени, но 
иногда совершают короткие быстрые рывки для 
питания (Kyûshin, 1975). По мере развития мо-
лодь переходит к более глубоководному образу 
жизни.

Рис. 5. Личинка рыбы-лягушки Aptocyclus ventricosus NL 7.2 мм из Авачинской губы, вид: а – сбоку, б – снизу.
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Пластические и меристические признаки изученных экземпляров рыбы-лягушки Aptocyclus ventricosus 
в сравнении с ранее опубликованными сведениями

Признак Авачинская губа Вилючинская бухта Kobayashi, 
1962

Абсолютная длина, мм 6.2 6.4 7.1 7.5 7.9 5.9 6.4 6.8 5.9 12.9

Длина до конца хорды, мм 5.9 6.0 6.6 7.0 7.2 5.5 6.0 6.4 5.5 10.0

В % длины до конца хорды

Длина головы 32.2 33.3 34.8 32.9 29.1 33.3 29.5 30.7 41.2 46.0

Высота головы 30.5 28.3 31.8 30.0 31.9 30.0 27.9 22.7 41.2 52.0

Ширина головы 28.8 33.3 33.3 30.0 36.1 30.0 31.1 26.7

Расстояние:

 – антеанальное 44.1 45.0 47.0 44.9 44.4 45.0 50.0 37.3 57.6 72.0

 – антедорсальное 50.8 58.3 51.5 58.6 58.3 50.0 55.7 44.0

 – антепекторальное 28.8 30.0 21.2 22.9 22.2 30.0 27.9 26.7

 – антевентральное 13.6 20.0 16.7 17.1 15.3 16.7 13.1 12.0

 – межглазничное 10.2 12.5 9.1 7.9 9.0 10.0 10.7 8.0

Горизонтальный диаметр глаза 12.7 15.0 12.1 11.4 12.5 10.0 9.0 7.3

Вертикальный диаметр глаза 11.9 13.3 11.4 10.7 11.1 16.7 8.2 8.0

Длина: 

– рыла 4.2 6.7 7.6 7.1 8.3 5.0 5.0 3.3

– верхней челюсти 6.1 10.0 9.1 8.6 9.0 5.0 4.9 4.0

– грудного плавника 25.4 30.0 24.2 22.9 25.7 18.3 13.1 16.0

– основания грудного
плавника 15.3 21.7 12.1 12.9 11.1 13.3 13.1 12.0

– диска 16.9 26.7 18.2 18.6 18.1 20.0 16.4 17.3

Ширина диска 16.1 24.2 15.2 17.1 16.7 17.5 14.8 16.0

Меристические признаки

Число позвонков:

– всего 27 29 28 29 29

– туловищных 13 13 12 13 13

– хвостовых 14 16 16 16 16 14 14

Число лучей в плавниках:

– спинном 10 10 10 10 10 10 10 10 11

– анальном 7 9 9 8 9 8 9 8 8

– грудном 22 22 21 21 21 21 21 21 21

– хвостовом 9 9 10 11 10 11
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Первое упоминание о личинках рыбы-лягуш-
ки имеется в работе Попова (Popov, 1933), в ко-
торой приведено краткое описание особи этого 
вида под названием Cyclopterichthys ventricosus 
из Авачинской губы. Экземпляр TL 9.2 мм был 
пойман на выходе из этой губы на грунте, зарос-
шем ламинарией. Автор отмечал, что на месте 
первого спинного плавника ещё можно увидеть 
небольшой гребень. Взрослые рыбы полностью 
утрачивают этот плавник, так как он срастается 
с кожей тела. Находка молоди, по мнению ав-
тора, представляла особый интерес, так как до 
этого были известны только взрослые особи. 
Кобаяси (Kobayashi, 1962) поставил под сомне-
ние правильность идентификации Попова. По 
мнению Кобаяси, личинка, упоминаемая Попо-
вым (Popov, 1933), не могла принадлежать к виду 
рыбы-лягушки, поскольку она имела выступаю- 
щий первый спинной плавник, чего, по его 
утверждению (Kobayashi 1962), у молоди быть не 
может. Поэтому первым упоминанием о мальках 
рыбы-лягушки этого вида TL 25 мм, описанных 
под названием Elephantichthys copyianus из алеут-
ских вод, до сих пор считалось сообщение Шеф-
фера (Scheffer, 1959).

Кобаяси (Kobayashi, 1962) мог не заметить 
развития лучей первого спинного плавника, так 
как он описывает личинку TL 5.2 мм, у кото-
рой лучи этого плавника ещё не проявляются, и 
личинок TL 9.9 мм и более, у которых колючие 
лучи, скорее всего, уже были сращены с кожей. 
У личинок из Авачинской губы видимые зачатки 
лучей первого спинного плавника проявлялись 
уже при TL > 6.0 мм. У более мелких личинок за-
чатки лучей первого спинного плавника разли-
чить очень сложно, так как они находятся внутри 
ложбинки в месте основания этого плавника. 
Вполне возможно, что личинка TL 9.2 мм, опи-
санная Поповым (Popov, 1933), всё ещё могла 
иметь видимые колючие лучи первого спинного 
плавника, которые при большей длине тела уже 
незаметны.

В работе Кьюсина (Kyûshin, 1975) описана ли-
чинка TL 6.97 мм, у которой лучи плавников ещё 
не проявляются. Автор отмечал, что лучи пер-
вого спинного плавника появляются у личинок 
TL  ~7.35–7.60 мм в возрасте 8 сут. Погружение 
под кожу этих лучей завершается после 40–50 сут 
развития при TL > 10 мм. В упомянутой работе 
описан также малёк TL 18.87 мм, у которого лучи 
первого спинного плавника уже срослись с ко-
жей и незаметны.

В работе корейских исследователей (Kim et 
al., 1987) на рисунке личинки TL 6.7 мм в возрас-
те 4 сут чётко видны два бугорка на месте разви-
вающихся лучей первого спинного плавника, а у 
личинки TL 9.1 мм в возрасте 17 сут после вылу-
пления чётко заметны уже пять бугорков. У маль-
ка TL 10.6 мм в возрасте 31 сут после вылуп- 
ления уже никаких следов лучей первого спин-
ного плавника не наблюдается. Авторы в тексте 
отмечают исчезновение первого спинного плав-
ника при этой длине.

Результаты наших исследований демон-
стрируют, что зачатки лучей первого спинного 
плавника могут быть заметны у личинок уже 
при TL  6.4 (NL 6.0) мм, а данные литературы 
(Kobayashi, 1962; Kyûshin, 1975; Kim et al., 1987) 
свидетельствуют, что при TL > 10 мм у личинок 
лучи первого спинного плавника полностью ис-
чезают, срастаясь с кожей.

Личинки NL 6.0–6.6 мм из камчатских вод 
выглядят более развитыми, по сравнению с 
личинкой NL 6.79 мм, описанной Кьюсином 
(Kyûshin, 1975) из японских вод. Основные от-
личия личинок из камчатских вод: явный изгиб 
уростиля, значительное уменьшение плавнико-
вой каймы, более сформированные лучи вто-
рого спинного и анального плавников, нали-
чие зачатков колючих лучей в первом спинном 
плавнике, наличие пигментации в постанальной 
части тела. Узор пигментации ранней личинки 
NL 6.79 мм из японских вод был сходным с тако-
вым у личинки NL 6.0 мм из камчатских вод, а у 
более крупных личинок NL 6.2–6.6 мм, которых 
мы изучили, пигментация была более интенсив-
ной. Примерно так же отличаются личинки из 
камчатских вод от ранних личинок NL 6.7 мм из 
корейских вод (Kim et al., 1987). Сравнение из-
мерений личинок из камчатских и японских вод 
показало их сходный, неравномерный характер 
роста, когда голова, туловище, присасыватель-
ный диск и антеанальное расстояние увеличива-
ются пропорционально длине тела, а хвостовая 
часть практически не растёт.

Согласно наблюдениям Н.П. Санамян (лич-
ное сообщение), подтверждённым подводны-
ми фотографиями, в конце мая – начале июня 
взрослые особи рыбы-лягушки постоянно 
встречаются в прибрежье расположенного в 
Авачинском заливе в 12 милях южнее г. Петро-
павловск-Камчатский о-ва Старичков, где про-
исходит их нерест, а затем самцы до июля ох-
раняют отложенную икру. Во второй половине 
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июля мальков рыбы-лягушки головастиковид-
ной формы тела и с пёстрой, узорчатой пигмен-
тацией можно было обнаружить здесь в большом 
количестве на глубине ~ 5 м. Судя по фотогра-
фиям, одни из них прикреплялись присоской к 
таллому красной водоросли Constantinea simplex 
Setchell, 1901, другие свободно плавали у дна. 
Это наблюдение, на наш взгляд, полностью под-
тверждает сведения о развитии молоди рыбы-ля-
гушки в неритической зоне.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Основные пластические признаки по мере 
роста личинок рыб меняются не одинаково по 
отношению к длине тела. Характер роста личи-
нок рыбы-лягушки представляет собой явно вы-
раженный тип роста, при котором какая-либо 
часть тела удлиняется быстрее, чем целое. При 
этом хвостовая часть практически не растёт. 
Длина головы, высота головы и антеанальное 
расстояние увеличиваются в процентном отно-
шении к длине тела. Диаметр глаза, длина верх-
ней челюсти и длина лучей грудного плавника 
уменьшаются относительно длины тела. Таким 
образом, личинки рыбы-лягушки имеют форму 
тела, наиболее подходящую для прикреплённо-
го образа жизни и непригодную для активного 
плавания. Пластические признаки близких по 
размеру личинок изменчивы по причине мягкой 
структуры тела. По мере роста молодь приобре-
тает более вытянутую форму тела. Трансформи-
руясь во взрослую форму, тело рыбы-лягушки 
становится более прогонистым, что позволяет 
взрослым особям активно плавать, совершая 
длительные миграции на большую глубину и не-
рестовые миграции к берегам.

Узор и интенсивность пигментации однораз-
мерных личинок рыбы-лягушки могут разли-
чаться. Интенсивность пигментации с возрас-
том усиливается. Изгиб уростиля начинается у 
личинок NL 5.9 мм. У особей TL  <  6  мм руди-
менты лучей первого спинного плавника очень 
трудно различимы, так как они находятся в 
ложбинке в месте основания первого спинного 
плавника. Зачатки лучей этого плавника прояв-
ляются лишь у личинок TL между 6 и 9 мм. У бо-
лее молодых и более старших личинок заметен 
лишь след на дорсальной поверхности тела на 
месте лучей первого спинного плавника.

Первой находкой рыбы-лягушки ранних ста-
дий развития следует считать сообщение Попо-

ва (Popov, 1933) о поимке в Авачинской губе ли-
чинки вида TL 9.2 мм, а не сообщение Шеффера 
(Scheffer, 1959) о поимке мальков в Алеутских 
водах, как считалось ранее.
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Описана первая находка европейской мерлузы Merluccius merluccius (Linnaeus, 1758) в северной части 
Чёрного моря, у берегов Крыма, в декабре 2022 г. при температуре поверхности моря 13°С. Особь об-
наружена в улове установленного на глубине 24 м донного ставного невода. Экземпляр общей длиной 
тела 30.6 см и массой 213.5 г был половозрелым самцом в возрасте 3 года. Согласно результатам обрат-
ных расчислений, полученных в ходе анализа среза отолита, индивидуальный рост пойманной рыбы 
происходил следующим образом: общая длина 17.7, 25.5 и 30.6 см к концу соответственно первого, 
второго и третьего года жизни. В желудочно-кишечном тракте выловленной особи пищевые объекты 
не обнаружены. Рассмотрена географическая изменчивость жизненного цикла мерлузы. Выявлено, 
что максимальных размеров и возраста вид достигает в условиях высоких широт при низких темпе-
ратурах воды. Предположительно максимальные размеры и возраст мерлузы в Чёрном море могут 
быть несколько выше, чем в Средиземном, при этом ниже, чем в Северо-Восточной Атлантике. Про-
анализированы перспективы дальнейшего расселения и увеличения численности мерлузы в Чёрном 
море. По-видимому, препятствием для успешной натурализации вида могут стать низкая солёность 
и конкуренция со стороны нативной ихтиофауны. Однако сохранение тренда повышения солёности 
Чёрного моря в условиях потепления будет увеличивать вероятность натурализации мерлузы.

Ключевые слова: европейская мерлуза Merluccius merluccius, отолиты, возраст, питание, Средиземное 
море, Чёрное море, Крым.
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Европейская мерлуза, или европейский хек 
Merluccius merluccius (Linnaeus, 1758), – мор-
ской демерсальный хищный вид рыб семейства 
Merlucciidae. Широко распространён в Восточ-
ной Атлантике: от Норвегии и Исландии на севе-
ре до Мавритании на юге. В Средиземном море 
встречается повсеместно, в Чёрном море зарегис- 
трирован у берегов Турции (Froese, Pauly, 2023). 
Населяет глубины 30–1075 м, чаще 70–400 м 
(Lloris et al., 2005). Благодаря гибкой стратегии 
питания в совокупности с ежедневными вер-
тикальными миграциями европейская мерлу-
за играет важную роль в распределении потока 
энергии, охватывающем пелагические и бенти-
ческие области (D’Iglio et al., 2022). Взрослые 
особи питаются преимущественно рыбой, про-
являя каннибализм, в то время как молодь пред-
почитает ракообразных (Bozzano et al., 2005). 

Вид имеет высокую коммерческую ценность, 
и его суммарный промышленный вылов достига-
ет существенных объёмов (до нескольких десят-
ков тысяч тонн) в умеренных, субтропических 
и отчасти тропических водах Восточной Атлан-
тики, включая Средиземное и Мраморное моря 
(Payne  et al., 1987; Bozzano et al., 2005; Hake .., 
2012; Fanelli et al., 2018).

В Чёрном море мерлузу регистрировали редко 
и только в южной, западной и восточной частях, 
у берегов Турции, Болгарии и Грузии (Светови-
дов, 1964; Васильева, 2007; Парин и др., 2014). 
Некоторые турецкие исследователи считают 
(Öztürk et al., 2022), что, несмотря на указание 
европейской мерлузы в списках видов южной ча-
сти Чёрного моря в ранних работах (Bilecenoğlu 
et al., 2014), никаких убедительных подтверж-
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дений этому нет. Озтюрк с соавт. (Öztürk et al., 
2022) утверждают, что первые находки мерлузы 
в юго-восточной части Чёрного моря были за-
документированы только в 2021 г. Однако Тюр-
кер и Бал (Türker, Bal, 2018) приводят данные по 
зависимости массы мерлузы от размеров, по-
лученные для выборки из 121 экз., собранной в 
прибосфорском районе в 2013  г. Упоминания о 
поимках мерлузы у берегов Кавказа (р-ны г. Ба-
туми в Аджарии и г. Сухуми в Абхазии) удалось 
найти лишь в одной работе (Майорова, Марти, 
1938). В работе Климовой с соавт. (2018) указано, 
что в 2017 г. у черноморских берегов Крыма были 
зарегистрированы две личинки мерлузы. Взрос-
лых особей в северной части Чёрного моря ранее 
не отмечали.

В настоящее время в условиях потепления 
климата наблюдаются широкомасштабные сук-
цессии морских экосистем, определяющие ха-
рактер преобразования ихтиофауны (McKenzie 
et al., 2021). Одним из проявлений этого преоб-
разования являются широтные сдвиги в распре-
делении видов с перемещением к полюсу рыб 
умеренных и субтропических регионов (Hickling 
et al., 2006). В случае с Чёрным морем, имеющим 
связь со Средиземным через пролив Босфор, 
процесс расселения средиземноморских видов 
проявляется весьма заметно и носит название 
“медитерранизация” ихтиофауны (Yankova et al., 
2013). Регистрация мерлузы у берегов Крыма мо-
жет являться следствием этого процесса.

Цель работы – описать первый случай по-
имки взрослой особи европейской мерлузы в 
северной части Чёрного моря (у юго-западно-
го побережья Крыма), привести её некоторые 
биологические характеристики, а также оценить 
перспективы натурализации этого вида в экоси-
стеме Чёрного моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Экземпляр мерлузы был добыт 02.12.2022 г. 
в районе устья бух. Стрелецкая (г. Севастополь, 
Крым, координаты: 44°36′47.1″ с.ш., 33°28′21.7″ 
в.д.) (рис. 1). Орудие лова – донный ставной 
невод, размер ячеи 12 мм, глубина постановки 
24 м. После поимки экземпляр был заморожен, 
а  затем передан в отдел ихтиологии ИнБЮМ 
РАН для камеральной обработки.

Для идентификации видовой принадлежно-
сти использовали каталоги-определители (Све-
товидов, 1964; Васильева, 2007). Общую (TL) 

и стандартную (SL) длину особи измеряли с точ-
ностью до 1 мм, общую массу тела (TW), массу 
тела без внутренностей, массу гонад (GW) и пе-
чени – до 0.01 г. Стадию зрелости гонад устанав-
ливали по 5-балльной шкале (Manual …, 1974). 
Гонадосоматический индекс (ГСИ) определя-
ли как отношение массы гонад к общей массе 
тела рыбы в %: ГСИ = 100GW/TW (Barber, Blake, 
2006). Исследовали содержимое желудочно-ки-
шечного тракта особи (Руководство …, 1961).

Длину, высоту и толщину отолитов (са-
гитт) измеряли штангенциркулем с точностью 
0.05 мм. Массу отолитов устанавливали на лабо-
раторных весах с точностью 0.001 г. Для опреде-
ления возраста использовали как целый отолит, 
так и залитый в полимер (эпоксидную смолу) и 
отшлифованный срез (Morales‐Nin et al., 1998). 
Отолиты помещали в 50%-ный раствор глицери-
на и просматривали в падающем свете на тёмном 
фоне при десятикратном увеличении под мик- 
роскопом МСП-1 (“ЛОМО”, Россия) с  приме-
нением цифровой камеры МС-3.1 (“ЛОМО-Ми-
кросистемы”, Россия). Возраст определяли 
путём подсчёта сочетаний опаковых и транслю-
центных зон, формирующих годовой прирост 
(Morales‐Nin et al., 1998). Край первой от центра 
видимой транслюцентной зоны интерпрети-
ровали как добавочное (демерсальное) кольцо 
(рис. 2), сформированное при переходе с пела-
гического на придонный образ жизни (Morales‐
Nin et al., 1998). Для описания индивидуального 
роста проводили обратные расчисления длины 

Рис. 1. Место поимки (●) особи европейской мерлузы 
Merluccius merluccius.
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по формуле: Li = SiLc  /Sc (Lee, 1920), где Li – дли-
на рыбы в возрасте i; Si – радиус годового кольца 
(расстояние от центра до пострострального края 
зоны годового прироста), соответствующего 
возрасту i; Lc – TL рыбы при поимке; Sc – радиус 
отолита (расстояние от центра до постростраль-
ного края).

Для оценки влияния температуры на макси-
мальные размеры и возраст мерлузы применяли 
корреляционный анализ Спирмена и регрес-
сионный анализ. В качестве параметра, харак-
теризующего температурные условия морей 
бассейна Средиземного моря и Восточной Ат-
лантики, применяли среднемноголетнюю тем-
пературу поверхности моря (SST) (Olbert et al., 
2012; Shaltout, Omstedt, 2014; Baptista et al., 2018).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Экземпляр европейской мерлузы в улове 
донного ставного невода был обнаружен вместе 
с обычными для района массовыми промысло-
выми видами: ставридой Trachurus mediterraneus, 
султанкой Mullus barbatus и спикарой Spicara 
flexuosa. Невод был установлен на песчано-или-

стом дне. Температура поверхности воды в мо-
мент поимки составляла 13°С.

Согласно устному сообщению руководителя 
бригады рыбаков, предоставившего исследу-
емый экземпляр европейской мерлузы, около 
пяти лет назад в этом же районе уже попадалась 
похожая особь, но существенно более крупная, 
массой 600–700 г. К сожалению, экземпляр не 
сохранился.

Морфология, возраст и рост. Признаков 
патологии у добытого экземпляра мерлузы 
(рис.  3а,  3б) при визуальном обследовании 
внешнего вида и внутренних органов не выявле-
но. Особь являлась самцом, при надрезе семен-
ников края оплывали, что считается признаком 
IV стадии половой зрелости (Manual …, 1974), TL 
30.6 см, SL 27.7 см, общая масса 213.51 г, масса 
тела без внутренностей 195.88 г, семенников – 
2.15 г (рис. 3в), печени – 8.37 г. Гонадосомати-
ческий индекс составил 1.01%, что характерно 
для самцов, находящихся в начале нерестового 
периода (Kahraman et al., 2017b).

Сагитты мерлузы вытянутые, вентральный 
край гладкий и закруглённый, дорсальный име-

Рис. 2. Сагитты европейской мерлузы Merlucius merluccius TL 30.6 см, выловленной у берегов Юго-Западного Крыма: а – 
внешний вид, б – фронтальный срез через центр, в – целый отолит; кольца: (●) – годовые, D – демерсальное.
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ет выраженную вершину, множественные вы-
емки и зазубрины (рис. 2а, 2в). При помещении 
в раствор глицерина визуализируются опаковые 
и транслюцентные зоны. Длина, высота и тол-
щина левой сагитты соответственно 1.415, 0.555 
и 0.150 см; правой – 1.420, 0.555 и 0.140 см; масса 
левой сагитты – 0.120 г, правой – 0.118 г. Возраст 
особи, определённый как по целому отолиту, так 
и по срезу, – 3 года (рис. 2б, 2в). После третье-
го годового кольца визуализируется небольшой 
опаковый прирост. Согласно обратным расчис-
лениям по целому отолиту, рост исследованной 
особи мерлузы происходил следующим образом: 
TL 19.1, 25.0 и 30.6 см к концу соответственно 
первого, второго и третьего года жизни. По срезу 
отолита получены схожие результаты – 17.7, 25.5 
и 30.6 см. В целом данные по индивидуальному 
росту пойманной особи согласуются с резуль-
татами, полученными для мерлузы Эгейскогого 
и Мраморного морей, где к трём годам жизни 
она достигает длины 26–32 см (Uzer et al., 2019; 
Girgin, Başusta, 2020; Kahraman et al., 2017a).

Содержимое желудочно-кишечного тракта. 
В  желудочно-кишечном тракте (ЖКТ) вылов-
ленной особи пищевые объекты не обнаружены. 

Отмечены паразитические нематоды (3 экз.), 
пластиковые волокна (нити) и 1 экз. чешуи рыбы 
(рис. 4). Морфологические особенности чешуи 
свидетельствуют о её принадлежности мерлузе 
(Bräger, Moritz, 2016).

Отсутствие пищи в ЖКТ, вероятно, объяс-
няется временем простоя орудий лова, состав-
ляющим около одних суток. Кроме того, ранее 
установлено (Payne et al., 1987), что мерлуза осу-
ществляет новый захват пищи, только когда ки-
шечник становится практически пустым, а пи-
тание осуществляется исключительно в светлое 
время суток. Зачастую это обусловливает значи-
тельное количество особей мерлузы с пустыми 
кишечниками даже в случае вылова активными 
орудиями – от 18 до 79% (Philips, 2012; Abdellaoui 
et al., 2014; Garkuwa, 2018; Carrozzi et al., 2019). 
Вероятно, с увеличением размеров происходит 
снижение интенсивности питания. Ряд авторов 
(Garkuwa, 2018; Carrozzi et al., 2019) отмечали, 
что по мере роста рыб увеличивалась доля осо-
бей с пустыми кишечниками. Так, для мерлузы 
TL < 10.5 см она составила 41.5%, а для особей 
TL > 28.5 см доля пустых кишечников варьиро-
вала в пределах 65.0−72.0% (Carrozzi et al., 2019).

Рис. 3. Экземпляр европейской мерлузы Merluccius merluccius TL 30.6 см, выловленный у берегов Крыма: а – внешний вид, 
б – голова, в – семенники.
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Ряд исследователей обнаруживали микропла-
стик в желудочно-кишечном тракте мерлузы из 
Средиземного моря, и по разным оценкам доля 
таких особей составляет от 10 до 46% (Mancuso et 
al., 2019). Одним из наиболее распространённых 
типов волокон является нейлон, в основном ис-
пользуемый в рыболовных снастях.

Изменчивость жизненного цикла мерлузы. Ис-
ходя из наших наблюдений и сведений других 
авторов (Öztürk et al., 2022), в настоящее время 
происходит расселение мерлузы в Чёрном море, 
условия обитания в котором отличаются от та-
ковых в Средиземном море и тем более в Севе-
ро-Восточной Атлантике. В этой связи возни-
кает вопрос: какая стратегия жизненного цикла 
может сформироваться у мерлузы в условиях 
Чёрного моря в случае успешной натурализа-
ции?

Известно, что температура окружающей сре-
ды оказывает большое влияние на такие пара-
метры жизненного цикла, как рост, развитие, 
предельные размеры и максимальный возраст 
водных эктотермных животных (Verberk et al., 
2021). Наиболее стереотипной реакцией на уве-
личение температуры в направлении к низким 
широтам является ускорение развития и увели-

чение темпа роста в начале онтогенеза при сни-
жении предельных размеров и максимального 
возраста (Pauly, 1998). Сокращение максималь-
ных размеров на фоне увеличения температуры 
связано с растущими потребностями в кислороде 
(увеличением скорости обмена), отрицательной 
аллометрией роста площади поверхности орга-
нов дыхания по отношению к объёму тела и влия- 
нием отбора (Pauly, 1981; Verberk et al., 2021).

Согласно вышесказанному, мерлуза из бас-
сейна Средиземного моря должна отличаться 
более низкими максимальными размерами, бо-
лее коротким жизненным циклом и высоким 
темпом роста в первые годы жизни. Чтобы про-
верить эту гипотезу, рассмотрим некоторые па-
раметры роста и возраст мерлузы из различных 
участков ареала (таблица). Из данных таблицы 
следует, что максимальные размеры и возраст 
мерлузы у южных границ ареала чаще ниже, чем 
у северных. Так, у средиземноморских берегов 
Африки максимальные наблюдённые размеры 
(TL) варьируют в пределах 34.0–57.8 см, в за-
висимости от пола, в то время как в менее про-
греваемых водах у Португалии – 60.0–78.0  см, 
а в  значительно более холодных водах у Ир-
ландии – 66.0–76.9 см. Аналогично меняется и  

Рис. 4. Нематода (а), нити (б) и чешуя (в) из желудочно-кишечного тракта особи европейской мерлузы Merluccius merluccius 
TL 30.6 см, выловленной у берегов Крыма.
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Параметры роста и возраст европейской мерлузы Merluccius merluccius из различных участков ареала

Регион Пол L∞, см k, год−1 t0, год TL₃, см TLmax, см Amax, 
годы

Источник 
информации

Средиземное 
море:

– Египет Самки 69.21 0.133 0.271 26.1 43.0 6 Philips, 2014

Самцы 58.97 0.158 0.235 25.3 34.0 4

Оба пола 74.19 0.119 0.282 23.9 36.4 6

– Алжир Самки 80.60 0.139 −0.442 30.1 57.8 9 Bouaziz et al., 
1998

Самцы 41.00 0.160 −0.075 30.2 38.6 5

– Марокко Самки 81.57 0.124 0.195 24.0* – – Zoubi et al., 
2007

Самцы 64.10 0.167 0.299 23.3* – –

– Гибралтар Самки 102.35 0.075 −0.756 25.1* – – То же

Самцы 78.49 0.106 −0.418 23.9* – –

– Южная
Сицилия Оба пола

81.50 0.150 −0.080 30.2* – – STECF, 2009

Адриатическое 
море, Италия

Самки 82.60 0.126 −0.310 28.2* – – Colloca, 1999

Самцы 75.70 0.153 −0.140 28.8* – –

Эгейское море:

– Турция Самки 102.31 0.091 −1.310 30.0 51.2 6 Uzer et al., 
2019

Самцы 88.54 0.109 −0.996 29.0 42.6 6

Оба пола 102.66 0.099 −0.809 30.0 51.2 6

– То же Самки 93.98 0.114 −0.597 32.9 51.3 7 Girgin, 
Başusta, 2020

Самцы 77.65 0.153 −0.343 32.3 51.6 7

Оба пола 84.44 0.135 −0.469 32.6 51.6 7

Мраморное 
море, Турция

Самки 106.36 0.082 −1.097 30.3* 55.3 6 Kahraman et 
al., 2017b

Самцы 102.43 0.091 −0.829 30.1* 40.5 6

Оба пола 103.97 0.087 −0.926 30.1* 55.3 6

Восточная 
Атлантика, 
Португалия

Самки 88.70 0.127 −1.157 37.0 78.0 11 Piñeiro, 
Saínza, 2003

Самцы 70.00 0.184 −0.973 36.4 60.0 9

Оба пола 88.00 0.128 −1.174 36.7 78.0 11

Северо-
Восточная 
Атлантика:

– юг
Ирландии Оба пола 128.60 0.087 – 25.4 72.9 9 Hickling, 1933

– север
Ирландии

Самки 124.00 0.070 – 27.9 76.9 10 Guichet et al., 
1973

Самцы 124.00 0.069 – 20.1 66.0 10

Примечание. L∞ – асимптотическая общая длина (TL), k – константа скорости роста, t0 – условный возраст, при котором 
длина рыбы равна 0; TL₃ – длина особей в возрасте 3 года, TLmax – максимальная зарегистрированная длина, Amax – макси-
мальный зарегистрированный возраст, “–” – нет данных; * расчётные значения (по уравнению Берталанфи).
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теоретически рассчитанная асимптотическая 
длина (L∞) – от 41.0–80.6 см на юге до 128.6 см 
на севере. Максимальный возраст также обна-
руживает тенденцию к росту в северном направ-
лении. При этом константа скорости роста (k) 
и размеры рыб в возрасте 3 года, характеризую-
щие темп роста в начале жизненного цикла, в 
основном выше в Средиземноморье, чем в Се-
веро-Восточной Атлантике.

Наблюдаемая картина географической из-
менчивости хорошо согласуется с различиями 
температурного режима в пределах ареала мер-
лузы и подтверждается корреляционным ана-
лизом. Так, сильная отрицательная корреляция 
наблюдается между SST и асимптотическими 
размерами (r = −0.807), максимальными наблю-
дёнными размерами (r = −0.873) и максималь-
ным возрастом (r = −0.736). Корреляция между 
SST и константой скорости роста положитель-
ная (r = 0.551). Регрессии, аппроксимирую-
щие соотношения между параметрами модели 
Берталанфи и SST, согласуются с результатами 
корреляционного анализа и имеют следующий 
вид для самок: L∞ = 168.4 − 4.19SST (R2 = 0.76), 
k = 0.0237 + 0.0047SST (R2 = 0.52), t0 = −5.81 + 
+ 0.278SST (R2 = 0.64); для самцов: L∞ = 181.8 − 
− 5.73SST (R2 = 0.76), k = −0.0149 + 0.0092SST 
(R2 = 0.38), t0= −4.945 + 0.244SST (R2 = 0.65); где 
t0 – условный возраст, при котором длина рыбы 
равна 0.

Таким образом, изменчивость параметров 
жизненного цикла мерлузы соответствует выдви-
нутой гипотезе: представители южных популя-
ций, как правило, достигают меньшего размера 
и возраста, чем представители северных. В этой 
связи можно предположить, что максимальные 
размеры и возраст мерлузы в Чёрном море могут 
быть несколько выше, чем в Средиземном, при 
этом заметно ниже, чем в Северо-Восточной 
Атлантике. Согласно уравнениям регрессий, па-
раметры уравнений Берталанфи для мерлузы в 
условиях Чёрного моря могут принимать следую- 
щие значения (± 95%-ные доверительные интер-
валы) для самок: L∞ = 103.9 ± 11.0 см, k = 0.096 ± 
± 0.023, t0 = −1.52 ± 1.07; для самцов: L∞ = 93.5 ± 
± 15 см, k = 0.127 ± 0.068, t0 = −1.187 ± 0.917.

Перспективы натурализации мерлузы в Чёрном 
море. Чёрное море является полузакрытым водоё- 
мом с большим объёмом речного стока, опреде-
ляющим его низкую солёность, по сравнению со 
Средиземным. Однако гидрологический режим 
Чёрного моря претерпевает преобразования 

в ходе глобальных климатических изменений. 
Тренд повышения температуры Чёрного моря 
составляет 0.06°C в год (Sakalli, Başusta, 2018). 
Солёность в пределах глубин обитания мерлузы 
(50–100 м) в 1951–2010 гг. увеличивалась с трен-
дом 0.06‰ за 10 лет (Полонский и др., 2013). 
Таким образом, изменение гидрометеороло-
гических условий в Чёрном море обеспечивает 
возможность вселения средиземноморских ви-
дов, в том числе мерлузы.

Ялчин и Гурбет (Yalçın, Gurbet, 2016) указы-
вают, что в Эгейском море наибольшую кон-
центрацию мерлузы отмечают глубже 50 м при 
температуре 14.5–19.0°C и солёности 38.55‰. 
Минимальная солёность, при которой регистри-
руют нерест мерлузы, составляет 22‰ (Мрамор-
ное море) (Kahraman et al., 2017b). В условиях 
высоких широт мерлуза обитает при более низ-
ких температурах, избегая при этом распрес-
нённых участков и акватории Балтийского моря 
(Bacevičius, Kregždys, 2017). По всей видимости, 
именно солёность является лимитирующим 
фактором, препятствуя расселению и натурали-
зации мерлузы в Чёрном море. Температура при 
этом играет роль контролирующего фактора, 
регулируя скорость обмена и оказывая влияние 
на параметры жизненного цикла (возраст, рост, 
созревание и пр.). Можно предположить, что со-
хранение тренда повышения солёности Чёрного 
моря будет увеличивать вероятность успешной 
натурализации мерлузы.

В настоящее время у нас нет достаточного 
числа убедительных доказательств, свидетель-
ствующих об успешном воспроизводстве мерлу-
зы в Чёрном море. Зарегистрированные нами и 
другими авторами (Öztürk et al., 2022) половозре-
лые особи с высокой долей вероятности мог-
ли мигрировать из Средиземного моря. Един-
ственным на данный момент свидетельством 
их размножения в Чёрном море может служить 
обнаружение у берегов Крыма в ноябре 2017  г. 
двух личинок TL 2 и 3 мм (рис. 5) (Климова 
и др., 2018). Личинки были пойманы на травер-
зе м. Херсонес над глубиной 131 м (44°18′ с.ш., 
34°09′ в.д.) и на траверзе Южного берега Крыма 
над глубиной 150 м (44°19′ с.ш. 32°06′ в.д.) при 
тотальных вертикальных ловах. Видовая при-
надлежность личинок была установлена по при-
знакам, описанным Д’Анкона (D’Ancona, 1933), 
однако вопрос о выживаемости молоди мерлузы 
в условиях Чёрного моря остаётся открытым.
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Рис. 5. Личинка европейской мерлузы Merluccius merluccius TL 3 мм, зарегистрированная у берегов Крыма в 2017 г. Хорошо 
выражен типичный для мерлузы “поясок” из звездчатых меланофоров (1) на середине хвостового стебля, ещё одно пиг-
ментное пятно (2) расположено на вентральной стороне у основания хвостового плавника.

Препятствием при натурализации мерлузы в 
Чёрном море, помимо низкой солёности, может 
стать сероводородное заражение, ограничиваю-
щее доступные глубины изобатой 150 м, а также 
конкуренция со стороны близких по трофиче-
ским и экологическим особенностям представи-
телей нативной ихтиофауны, например мерлан-
га Merlangius merlangus. Тем не менее участились 
случаи поимки мерлузы в южной части Чёрного 
моря (Bilecenoğlu et al., 2014; Türker, Bal, 2018; 
Öztürk et al., 2022), а регистрация взрослой особи 
и молоди этого вида в северной части могут сви-
детельствовать о постепенном включении мерлу-
зы в экосистему моря. Учитывая высокую хозяй-
ственную ценность этого вида, следует ожидать 
повышения рыбопродуктивности Чёрного моря, 
если её натурализация будет успешной.
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На основании сравнительных морфологических исследований вьюнов (род Misgurnus), собранных в 
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Вплоть до начала XXI в. представителей вью-
новых рыб (Cobitidae) рода Misgurnus Lacepède, 
1803 никогда не отмечали ни в бассейне оз. Бал-
хаш, ни в других водоёмах Казахстана (Берг, 
1949а, 1949б; Дукравец, Митрофанов, 1992). 
В конце прошлого века со стороны Китая для впа-
дающей в Балхаш р. Или указывали один вид –  
M. bipartitus (Sauvage et Dabry de Thiersant, 1874) 
(Ren et al., 1998). На основании этого опре-
деления, исходя из того, что M. bipartitus был 
включён в синонимию M. mohoity (Dybowski, 
1869) (Васильева, 2001), Карпов (2005) в списке 
рыб и рыбообразных Казахстана для Балхаш- 
Илийского бассейна привёл вид M. mohoity; для 
бассейна Каспийского моря он указал европей-
ского вьюна M.  fossilis (Linnaeus, 1758). В даль-
нейшем Исмуханов и Скакун (2008) проник-
шего в воды Капшагайского (Капчагайского) 
водохранилища и р.  Или вьюна также отнесли 
к виду M. mohoity. Позднее единственный эк-
земпляр вьюна, пойманный в р. Усек, притоке  
р. Или на территории Казахстана (рис.  1), был 
идентифицирован как вьюн Никольского  
M. nikolskyi Vasil’eva, 2001 (Васильева и др., 2015). 
В то же время на популярном сайте FishBase для 
Казахстана со ссылкой на публикацию Блана с 
соавт. (Blanc et al., 1971) до сих пор указан толь-

ко европейский вьюн, считающийся нативным 
для Казахстана видом (Froese, Pauly, 2023); среди 
приведённых на сайте 23  видов-интродуцентов 
вьюны отсутствуют.

В 2022 г. в р. Чилик, относящейся к системе 
р. Или, было собрано несколько экземпляров 
вьюнов разного пола и возраста, что заставило 
нас вернуться к проблеме идентификации этих 
чужеродных для бассейна видов, учитывая по-
следние наработки (Shedko, Vasil’eva, 2022) по 
видовому разнообразию в роде Misgurnus sensu 
lato. Таким образом, цель настоящего исследова-
ния  – установить таксономический статус вью-
нов, обитающих в настоящее время в Казахстане 
в Балхаш-Илийском бассейне, на основе сравни-
тельного изучения материалов из коллекции Зоо-
логического музея Московского государственно-
го университета (ЗММУ) и данных литературы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В основе исследования лежат сборы С.Е. Ша-
рахметова и Г.Б.  Кегеновой от 29.09.2022 г. из 
р. Чилик (Шилик, Шелек) – самой крупной 
реки Заилийского Алатау (Северный Тянь-
Шань), одного из крупнейших левых притоков 
р. Или. Рыб отловили в нижнем участке р. Чилик 
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(рис. 1), в её правом притоке; координаты места 
лова 43°45′23.4″ с.ш., 78°21′50.4″ в.д. Скорость 
основного течения реки здесь составляет 2.5–
4.0 м/с, русло заметно меандрирует и разбивает-
ся на неглубокие рукава с заводями, где скорость 
течения не превышает 1.1 м/с (рис. 2). В период 
сбора материала температура воды варьировала 
от 16 до 19°C, рН – 7.8–8.0, минерализация – 
104–105 мг/л, мутность – 3.55 ЕМФ.

Для отлова использовали рыболовный сачок 
50 × 50 см и мальковую волокушу длиной 10 м 
с размером ячеи 5 мм в обоих орудиях лова. Всех 
вьюнов отловили на участках глубиной 0.2–0.4 м 
с замедленным течением, илистым или или-
сто-песчаным дном. Всего поймано 4 экз.: один 
самец с развитой lamina circularis на грудном 
плавнике общей длиной тела (TL) 97.5 мм, стан-
дартной длиной (SL) 81.3 мм; две самки TL 64.0 
и  66.0 мм, SL 52.5 и 56.0 мм; 1 экз. молоди TL 
45.2 мм, SL 37.5 мм. Самца и мелкую особь фик-
сировали 4%-ным раствором формальдегида, 
двух самок – 96%-ным этанолом. После изъятия 
в лабораторных условиях тканей плавников от 
самок для генетических исследований всех рыб 
перевели в 75%-ный этанол и объединили в одну 
пробу в коллекции ЗММУ Р-24577. У взрослых 

рыб были изучены внешние морфологические 
характеристики и особенности окраски, исполь-
зуемые для видовой идентификации вьюнов 
(Берг, 1949а; Васильева, 2001; Васильева и др., 
2003; Kottelat, Freyhof, 2007; Shedko, Vasil’eva, 
2022), и  16 морфометрических характеристик, 
представлявшихся перспективными для диффе-
ренциации видов (Shedko, Vasil’eva, 2022).

Рис. 1. Места находок (●) вьюнов рода Misgurnus в Балхаш-Илийском бассейне: 1 – р. Чилик, 2022 г., 2 – р. Усек, 2011 г. 
Масштаб: 50 км.

Рис. 2. Река Чилик в месте вылова вьюнов рода Misgurnus.
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Вторичной обработке был подвергнут так-
же экземпляр, ранее отловленный в р. Усек 
(Р-23372). Для сравнительного анализа исполь-
зовали следующие пробы восточного вьюна 
М. anguillicaudatus (Cantor, 1842) из коллекции 
ЗММУ: Р-4664 – самка SL 94.5 мм, Китай, Гон-
конг (экземпляр сильно пересушен); P-8185 – 
самка SL 143.2 мм, Китай, “Liang the Ha Lake, 
Hupel Province” (? оз. Лянцзы (Liangzi Lake), 
провинция Хубэй (Hubei)); P-10435 – 10 самок 
SL 83.0–95.0 мм, пять самцов SL 72.0–86.2 мм, 
пгт. Карамет-Нияз (Гараметнияз), Туркмения, 
Каракумский канал, экспериментальные пруды 
рыбхоза, рыбы, завезённые из Китая, май 1962 г., 
сборщик Д.С. Алиев. Морфометрические харак-
теристики этих выборок представлены в табли-
це. Средние выборочные значения определены 
с использованием программы Excel. По другим 
видам вьюнов – вьюну Никольского, M. mohoity, 
европейскому вьюну и M. chipisaniensis Shedko 
et Vasil’eva, 2022, использовали данные (вклю-
чая морфометрические характеристики) из ци-
тируемых в настоящей статье публикаций. Для 
видовой идентификации применяли ранее раз-
работанные ключи (Васильева, 2001; Shedko, 
Vasil’eva, 2022). В тексте использованы следую-
щие сокращения: D, A – спинной и анальный 
плавники; обозначения остальных признаков 
указаны в таблице.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Особи из р. Чилик (ЗММУ Р-24577) харак-
теризуются следующим набором признаков. 
У  крупного самца TL 97.5 мм, SL 81.3 мм, D II 
7½, A II 5½; чешуя очень мелкая (на теле более 
140 поперечных рядов чешуй в боковой серии за 
жаберной крышкой); тело удлинённое, доволь-
но высокое (рис. 3а); наибольшая высота тела 
содержится 6.7 раза в SL; начало спинного плав-
ника ближе к концу рыла, чем к заднему кон-
цу хвостового плавника; основания брюшных 
плавников расположены на уровне основания 
второго неветвистого луча спинного плавника; 
грудные плавники заострённые, удлинённые, их 
длина содержится в SL 5.5 раза; брюшные плав-
ники содержатся 8.5 раза в SL и 1.5 раза в вентро-
анальном расстоянии; кожистые гребни на хво-
стовом стебле в верхней и нижней частях хорошо 
развиты; хвостовой стебель короткий и высокий, 
его длина содержится 6.9 раза в SL, а высота – 9.2 
раза в SL, и 1.3 раза в длине хвостового стебля; 
вентроанальное расстояние содержится 1.45 раза  
в расстоянии от начала анального плавника до 
начала хвостового плавника и заметно превы-
шает длину хвостового стебля; мандибулярный 
усик заходит за задний край глаза. У двух самок 
меньших размеров TL 64.0 и 66.0 мм, SL 52.5 и 
56.0 мм наибольшая высота тела содержится 
7.5–7.7 раза в SL; начало спинного плавника 
ближе к концу рыла, чем к заднему концу хво-

Рис. 3. Вьюны рода Misgurnus из р. Чилик: а – самец SL 81.3 мм, б – самка SL 56.0 мм.
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стового плавника; основания брюшных плавни-
ков на уровне основания второго неветвистого 
луча спинного плавника; грудные плавники ко-
роткие, их длина содержится 6.8–7.7 раза в SL, 
длина брюшных плавников – 9.7–9.9 раза в SL 
и 1.6–1.8 раза в вентроанальном расстоянии; ко-
жистые гребни хорошо развиты; длина хвосто-
вого стебля содержится 6.8–7.5 раза в SL, высота 
хвостового стебля – 8.6 раза в SL, и 1.2–1.3 раза 
в длине хвостового стебля; вентроанальное рас-
стояние содержится 1.3–1.6 раза в расстоянии от 
начала анального плавника до начала хвостово-
го плавника и заметно больше длины хвостового 
стебля. Морфометрические признаки всех рыб 
представлены в таблице.

У фиксированного в этаноле самца общий 
фон тела светло-бежевый, брюхо желтоватое, 
спина, голова и бока густо усеяны мелкими тём-
но-серыми крапинками, которые группируются 
в крупные пятна неправильной формы, образую- 
щие на теле леопардовый рисунок, в котором 
можно разглядеть нечёткие полосы. Непарная 
полоса тянется вдоль середины спины от рыла 
почти до начала спинного плавника; ниже начи-
нается парная полоса, проходящая вдоль осно-
вания спинного плавника и по кожистому верх-
нему гребню до начала хвостового плавника; по 
середине бока проходит более чёткая полоса пя-
тен, которая на правой стороне тела тянется от 
конца головы до начала хвостового плавника, а 
на левой стороне раздвоена на участке над груд-
ным плавником; короткая полоса пятен про-
ходит в нижней части тела от начала анального 
плавника до начала хвостового. Пятна на голо-
ве разбросаны хаотично, хотя просматривается 
тёмная полоса от конца рыла до глаза. В верхней 
части основания хвостового плавника чёрное 
продолговатое пятно. Пятна на лучах хвостового 
и спинного плавников образуют неправильные 
полосы; относительно крупные тёмные пятна 
разбросаны на первых (наружных) лучах груд-
ного плавника и на усах. Нижняя часть головы, 
нижняя часть боков между головой и анальным 
плавником, брюхо, брюшные и анальный плав-
ники светлые, без пятен (рис. 3а). У более круп-
ной самки непарная полоса из крупных пятен 
тянется вдоль середины спины от конца голо-
вы до начала спинного плавника; ниже, вдоль 
верхнего края тела, проходит полоса из крупных 
пятен, начинающаяся позади основания груд-
ных плавников и заканчивающаяся у начала 

хвостового плавника; ниже этой полосы равно-
мерно разбросаны мелкие пятнышки, образую- 
щие сплошную широкую полосу вдоль всего 
бока; такие же некрупные пятнышки образуют 
неправильные полосы на хвостовом и спинном 
плавниках, разбросанные на голове и усиках. 
Крупное чёрное продолговатое пятно в верхней 
части основания хвостового плавника. Нижняя 
часть головы, нижняя часть боков, брюхо, пар-
ные и  анальный плавники светлые, без пятен 
(рис. 3б). У второй самки (как и у мелкой особи 
TL 45.0 мм, SL 36.3 мм) полоса из крупных пя-
тен вдоль верхнего края тела плохо заметна в пе-
редней части перед спинным плавником; чёрное 
пятно в верхней части основания хвостового 
плавника округлое.

В соответствии с представленной характе-
ристикой вьюны из р. Чилик, как и изученный 
ранее вьюн из р. Усек, подробное описание 
которого опубликовано в предыдущей работе 
(Васильева и др., 2015), не конспецифичны ев-
ропейскому вьюну, принятому в статусе натив-
ного для Казахстана вида (Froese, Pauly, 2023). В 
отличие от балхаш-илийских вьюнов у европей-
ского по боку от глаза до основания хвостового 
плавника проходит широкая сплошная тёмная 
полоса, а над и под ней – по одной узкой чёрной 
полоске (Берг, 1949а). Существенно отличают-
ся балхаш-илийские вьюны и от помещённого 
в настоящее время в род Misgurnus китайского 
вида M. dabryanus (Guichenot, 1872) и морфоло-
гически сходных с ним вьетнамских видов, у ко-
торых очень высокое и короткое тело, высота 
которого содержится 4.7–6.9 раза в SL, высота 
хвостового стебля практически равна его дли-
не (содержится в  ней 0.92–1.20 раза), крупная 
чешуя, образующая менее 130 поперечных ря-
дов в боковой серии и очень высокие кожистые 
гребни на хвостовом стебле (Chen, 1981; Васи-
льева, 2001; Shedko, Vasil’eva, 2022).

Хорошо дифференцируются балхаш-илий-
ские вьюны от внешне похожих M. mohoity из 
бассейна р. Амур и M. chipisaniensis из водоёмов 
Сахалина. У этих видов очень плохо развиты ко-
жистые гребни, низкое тело (наибольшая высота 
содержится 8.5–11.0 раза в SL у первого вида и 
7.3–8.6 раза у второго), всё тело покрыто мелки-
ми тёмными крапинками, а леопардовый рису-
нок редко выражен у некоторых особей только за 
началом анального плавника, короткое вентро-
анальное расстояние, которое содержится 1.9–
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2.4 раза в расстоянии от начала анального плав-
ника до начала хвостового плавника (Shedko, 
Vasil’eva, 2022).

В отличие от балхаш-илийских вьюнов, у на-
селяющего бассейн Амура, водоёмы бассейна 
Охотского моря, Приморья и Сахалина, интро-
дуцированного и натурализовавшегося в бас-
сейне Оби (Интересова и др., 2010; Интересо-
ва, 2016) вьюна Никольского начало спинного 
плавника, как правило, расположено ближе к 
заднему концу хвостового плавника, чем к кон-
цу рыла, брюшные плавники помещаются на 
уровне или впереди начала спинного плавника, 
короткие брюшные плавники содержатся в вен-
троанальном расстоянии у самцов обычно не ме-
нее 1.5 раза, а у самок – обычно не менее 2.0 раза 
(Васильева, 2001). По всем перечисленным ха-
рактеристикам балхаш-илийские вьюны (вклю-
чая и особь из р. Усек, для которой ранее (Ва-
сильева и др., 2015) ошибочно было указано, что 
спинной плавник у неё начинается ближе к кон-
цу хвостового плавника) соответствуют восточ-
ному вьюну, широко распространённому в Ки-
тае и интродуцированному в целом ряде стран. 
Согласно разработанным ранее ключам (Васи-
льева, 2001), у восточного вьюна начало спин-
ного плавника обычно ближе к концу рыла, чем 
к концу хвостового плавника, брюшные плав-
ники расположены на уровне первого-второго 
ветвистого луча спинного плавника и содержат-
ся в  вентроанальном расстоянии у самцов, как 
правило, не более 1.5 раза, а у самок – обычно 
не более 2.0 раза. Тем не менее окраска особей 
из р. Чилик отличается от типичного леопардо-
вого рисунка из крупных пятен, отмеченного 
ранее для восточного вьюна. С одной стороны, 
у самок из р. Чилик крупные пятна плохо разви-
ты и бо́льшая часть тела покрыта мелкими кра-
пинками (рис. 3б), с другой – у самца крупные 
пятна обнаруживают тенденцию группирования 
в полосы (рис. 3а), характерные для вьюна Ни-
кольского. В этой связи на материалах ЗММУ 
была изучена изменчивость окраски у восточно-
го вьюна и проведена оценка диагностического 
значения морфометрических характеристик.

Среди вьюнов из коллекции ЗММУ, иденти-
фицируемых как восточный вьюн на основе клю-
чевых диагностических признаков (Васильева, 
2001; Shedko, Vasil’eva, 2022), у длительно храня-
щихся самок из водоёмов Китая (Р-4664, P-8185) 
в окраске присутствовали преимущественно 

только мелкие чёрные крапинки. В пробе из Тур-
кмении (P-10435) у интродуцированных вьюнов 
(только у одной самки в пробе начало спинного 
плавника было ближе к заднему концу хвостово-
го плавника, чем к концу рыла, – рис. 4а) на теле 
хорошо выражен леопардовый рисунок (рис. 4), 
однако у некоторых особей можно наблюдать об-
разование полос из крупных пятен: вдоль верх-
него края тела и местами вдоль бока (рис. 4а, 
4б). Таким образом, пигментация балхаш-илий-
ских вьюнов вполне соответствует изменчивости 
окраски у восточного вьюна.

По большинству изученных морфометриче-
ских характеристик балхаш-илийские вьюны 
сходны с  восточным и заметно отличаются от 
вьюна Никольского (таблица). Хотя из-за малой 
численности практически всех выборок стати-
стическое сравнение их невозможно, об отме-
ченных отличиях свидетельствует тот факт, что 
значения индексов балхаш-илийских вьюнов, 
как правило, укладываются в диапазон внутри-
видовой изменчивости восточного вьюна и ле-
жат вне диапазона изменчивости вьюна Николь-
ского: 1) в случае признаков aD, lpc и V–A в % 
A–C исключение составляет лишь одна самка 
из р. Чилик; 2) по индексу P–V перекрывание 
наблюдается у отдельных особей только с вы-
боркой самцов вьюна Никольского из бассейна 
р. Лефу; 3) по признакам lP и lV в % V–A (длина 
парных плавников подвержена у вьюнов полово-
му диморфизму) полностью не перекрываются 
диапазоны изменчивости самок вьюна Николь-
ского и балхаш-илийских самок; 4) по призна-
кам V–A, lV, h в % lpc и V–A в % lpc значения всех 
балхаш-илийских рыб лежат вне диапазона из-
менчивости вьюна Никольского. Наиболее за-
метны различия по соотношению вентроаналь-
ного расстояния и  длины хвостового стебля. У 
восточного вьюна и у балхаш-илийских вьюнов 
вентроанальное расстояние обычно превышает 
длину хвостового стебля или они близки по дли-
не, а у вьюна Никольского вентроанальное рас-
стояние существенно меньше длины хвостового 
стебля. В соответствии с данными настоящего 
исследования этот признак может быть включён 
в диагнозы двух упомянутых видов.

Таким образом, на основе полученных ре-
зультатов обнаруженные в балхаш-илийском 
бассейне вьюны отнесены к восточному вьюну. 
Ранние сообщения о находках в Восточном Ка-
захстане других восточноазиатских видов (Кар-
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пов, 2005; Исмуханов, Скакун, 2008; Васильева 
и др., 2015) основаны на ошибочной иденти-
фикации интродуцентов. В последние годы на-
турализовавшиеся популяции восточного вью-
на, в  большом количестве импортируемого из 
Китая для садовых прудов, указываются в ряде  
европейских стран (Германия, Италия), в Сред-

ней Азии, Австралии, США, на Филиппинах 
и Палау (Сальников, 1998; Razzetti et al., 2001; 
Freyhof, Korte, 2005; Simon et al., 2006; Gomes et 
al., 2011; van Kessel et al., 2013; Belle et al., 2017). 
Принадлежность к данному виду натурализо-
вавшихся вьюнов в Германии и Туркмении (сюда 
они были завезены из Китая вместе с раститель-

Рис. 4. Misgurnus anguillicaudatus из Каракумского канала, пгт. Карамет-Нияз, Туркмения, ЗММУ Р-10435: а – самка SL 
91.5 мм (начало спинного плавника ближе к концу хвостового плавника, чем к концу рыла), б – самец SL 77.0 мм, в – самка 
SL 94.0 мм, г – самка SL 93.0 мм.



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 1       2024

73MISGURNUS ANGUILLICAUDATUS (COBITIDAE) – НОВЫЙ ЧУЖЕРОДНЫЙ ВИД

ноядными карповыми рыбами) подтверждена 
(Васильева, 2001; Freyhof, Korte, 2005), тогда 
как таксономический статус других акклимати-
зантов нуждается в проверке, поскольку ранее 
к восточному вьюну относили и других восточ-
ноазиатских вьюнов, признаваемых в настоящее 
время в статусе самостоятельных видов (Shedko, 
Vasil’eva, 2022).

В Балхаш-Илийский бассейн восточный 
вьюн попал, по-видимому, из Китая вместе с по-
садочным материалом для разведения расти-
тельноядных рыб. Так в 1958–1959 гг. из Алма-А-
тинского рыбопитомника в бассейн Балхаша 
проникли амурский лжепескарь Abbottina rivularis 
(Basilewsky, 1855), амурский чебачок Pseudorasbora 
parva (Temminck et Schlegel, 1846), молодь вос-
тробрюшки Hemiculter leucisculus (Basilewsky, 
1855) и  белого толстолобика Hypophthalmichthys 
molitrix (Valenciennes, 1844) (Митрофанов и др., 
1992). Однако нельзя исключить и возможность 
расселения вида со стороны китайской части 
бассейна, где вьюн был указан для р. Или ра-
нее (Ren et al., 1998). На территории Казахстана 
первый экземпляр вьюна был обнаружен в под-
порной зоне Капшагайского водохранилища 
в районе устья р. Актоган в 2001 г., а уже в июне 
2005 г. в устье р. Борохудзир, впадающей в Или, 
на мелководьях вьюн составлял 16.7% всех вы-
ловленных рыб (Исмуханов, Скакун, 2008), что 
свидетельствует о его успешной натурализации, 
подтверждённой также данными настоящей ра-
боты, в которой представлены особи разного 
возраста из нового местонахождения.
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Tonlesapia tsukawakii Motomura et Mukai, 2006 – эндемичный пресноводный представитель семейства 
Callionymidae (Teleostei: Perciformes: Callionymidei), обитающий в р. Меконг. По материалам исследо-
ваний в 2018–2022 гг. встречаемость вида в уловах в дельте Меконга составила в среднем 20.7%, доля 
по численности – 2.6%, по массе – 0.6%. Максимальные значения показателей обилия вида состави-
ли 81.2 экз/усилие и 176.2 г/усилие. Отмечено достоверное снижение обилия рыб в условиях низко-
го содержания растворенного кислорода и на субстрате с растительными остатками. Соотношение 
полов T. tsukawakii составило 1.0:3.1 со стабильным преобладанием самок, что отличает вид от других 
представителей семейства. Самки имеют более крупные размеры, по сравнению с самцами, и набор 
массы у них происходит быстрее. Впервые выявлена плодовитость вида, среднее число зрелых ооци-
тов составило 2950 шт. В меженный период основным объектом питания T. tsukawakii являлись ка-
ляноидные ракообразные семейства Pseudodiaptomidae, в основном представленные Pseudodiaptomus 
dauglishi (Sewell, 1932).
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конг.
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Семейство каллионимид, или лировых рыб 
(Teleostei: Perciformes: Callionymidei: Callionymi-
dae), включает в себя более 190 валидных видов 
бентосных, преимущественно морских рыб, ос-
новными местами обитания которых являют-
ся прибрежная зона и глубины тропических, 
субтропических и умеренных морей и океанов 
вплоть до 900 м (Farias et al., 2016). Представители 
семейства отличаются небольшими размерами и 
имеют крайне ограниченное коммерческое зна-
чение как аквариумные рыбы или в локальном 
кустарном промысле (Fricke, 1984; Sadovy et al., 
2001). Вероятно, с этим связано незначительное 
число исследований, посвящённых биологии 
отдельных видов. Изучение многих представите-
лей семейства в основном затрагивает вопросы 
систематики. Однако в отдельных районах лиро-
вые рыбы достигают довольно высокой числен-

ности (Da Cunha, Antunes, 2012), что определяет 
их высокую значимость в донных биоценозах.

Среди всех представителей семейства вы-
деляется вид Tonlesapia tsukawakii (Motomura, 
Mukai, 2006) – один из двух пресноводных ви-
дов лировых, который изначально был опи-
сан для оз.  Тонлесап (Камбоджа) (Motomura, 
Mukai, 2006), однако позже его обнаружили в 
р. Меконг (Tran et al., 2013). Здесь встречаются 
и другие представители лировых – Callionymus  
(= Repomucenus) hindsii Richardson, 1844, C. (= R.) 
schaapii Bleeker, 1852, C. (= R.) sagitta Pallas, 1770 
(Tran et al., 2013), однако они являются морски-
ми и солоноватоводными видами, а наименее 
изученным всё же является T. tsukawakii. В совре-
менном мире меры по сохранению ихтиофауны 
должны быть направлены не только на виды, 
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которые имеют промысловое или экономиче-
ское значение, так как это будет способствовать 
защите биоразнообразия регионов (Gonzales et 
al., 1997). T. tsukawakii регулярно встречается в 
уловах, что указывает на его многочисленность, 
следовательно, он играет важную экологическую 
роль в донных сообществах дельты Меконга. 
Более того, такие особенности этого вида как 
донный образ жизни и довольно высокое оби-
лие могут позволить рекомендовать в будущем 
этот вид в качестве биологического индикатора 
для выявления изменений окружающей среды 
региона.

В связи с вышеуказанным, цель нашей ра-
боты  – изучить особенности биологии прес-
новодного представителя семейства лировых – 
T. tsukawakii – в дельте р. Меконг (Вьетнам).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследования проводили во Вьетнаме в глав-
ных реках и устьевых рукавах системы Меконга, 

от границы с Камбоджей до приустьевой мор-
ской зоны (рис. 1). Сбор материала охватывал 
как меженный (декабрь–июнь), так и паводко-
вый (октябрь–ноябрь) периоды: апрель–июнь 
2018 г., январь–март и октябрь–ноябрь 2019  г.; 
февраль–март, май–июнь и декабрь 2020 г.; 
январь, май и декабрь 2021 г., март–апрель  
и октябрь–декабрь 2022 г. Рыб отлавливали по-
средством донных тралений бимтралом (шири-
на рамы 5 м, высота 0.4 м) с траловым мешком 
длиной 12 м и ячеёй 10 мм.

Во время тралений в придонном слое воды 
измеряли температуру, солёность, содержание 
растворённого кислорода, электропроводность, 
общее содержание солей и pH. Для измерений 
использовали мультиметры ТDS-3 (HM Digital, 
Inc., Китай), HI-9813-6 pH/EC/TDS/°C (Hanna 
Instruments, Inc., Китай), YSI ProPlus (YSI Inc., 
США), оксиметр HANNA HI 9146-04 (Hanna 
Instruments, Inc., Китай) и рефрактометр PAL-
06S (ATAGO Co, Ltd., Япония). Физико-хими-
ческие параметры среды в периоды отлова рыб 
варьировали в различной степени (табл. 1).

Рис. 1. Карта-схема района исследований: (∆) – станции тралений. Масштаб (здесь и на рис. 3): 10 км.
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В уловах трала определяли число и массу рыб 
каждого вида. Ввиду того, что по морфологиче-
ским ключевым признакам (Motomura, Mukai, 
2006; Ng, Rainboth, 2011) определить видовую 
принадлежность рыб рода Tonlesapia оказа-
лось невозможно из-за одновременного при-
сутствия у отловленных особей признаков двух 
ранее описанных видов этого рода (T. tsukawakii 
и T.  amnica (Ng, Rainboth, 2011), предваритель-
но было установлено с применением методов 
молекулярно-генетической идентификации, 
что рыбы дельты принадлежат к одному виду – 
T. tsukawakii.

Выборки рыб из трёх провинций (в верхней, 
средней и нижней частях дельты) сразу после 
поимки фиксировали в 6%-ном растворе фор-
мальдегида для изучения особенностей их пита-

ния и плодовитости. Исследования этих харак-
теристик проводили только в меженный период 
(декабрь–январь). Объём и характеристики ис-
следованного материала представлены в табл. 2. 
У остальных (нефиксированных) рыб в лабора-
торных условиях при помощи штангенциркуля с 
точностью до 0.1 мм определяли общую (TL) и 
стандартную (SL) длину как расстояние от вер-
шины рыла соответственно до вертикали конца 
наиболее длинной лопасти хвостового плавника 
и до конца позвоночного столба. Массу тела рыб 
(общую и без внутренностей) измеряли на элек-
тронных весах с точностью 0.001 г. Также у рыб 
определяли пол и стадию зрелости гонад. Все-
го биологическому анализу было подвергнуто 
348 экз. нефиксированных рыб из всех районов 
дельты. Рассчитывали гонадо- и гепатосомати-

Таблица 1. Параметры среды в местообитаниях Tonlesapia tsukawakii в периоды отлова

Параметр
Меженный период Паводковый период

min max min max
Температура, °C 26.0 32.1 28.3 34.1
Солёность, ‰ 0.06 31.00 0.04 21.00

Содержание растворённого кислорода:

– мг/л 2.99 7.68 3.45 8.02
– % 39.4 106.4 45.0 104.1

Электропроводность, мкСм/см 125.0 37870.0 39.8 10824.0

Общее содержание солей, мг/л 78.0 24615.5 54.6 7033.0
pH 6.90 8.89 7.01 8.88
Примечание. min, max – соответственно минимальное и максимальное значение.

Таблица 2. Число, длина и масса особей Tonlesapia tsukawakii, использованных для изучения питания и плодо-
витости

Место сбора Дата Число рыб, экз. TL, мм SL, мм Масса, г

Р. Тиен, пров. Донгтхап
28.12.2020 г.

2 37; 49 35; 41 0.4; 1.3

Р. Кочьен, пров. Виньлонг 11.01.2021 г. 6 44–67
54

40–60
47

0.9–2.6
1.9

Р. Кунгхау, пров. Чавинь 14.01.2021 г. 32 43–66
51

37–55
46

0.6–2.7
1.3

Примечание. TL, SL – соответственно общая и стандартная длина тела; над чертой – пределы варьирования показателя, 
под чертой – среднее значение.
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ческий индексы как отношение массы соответ-
ствующего органа к массе тела без внутренно-
стей, выраженное в процентах.

Питание рыб изучали по стандартной методи-
ке (Дука, Синюкова, 1976). Компоненты пище-
вого комка рыб, согласно Буруковскому (2019), 
были подразделены на следующие группы: ми-
неральная составляющая (песчинки, камни, 
фрагменты раковин моллюсков, грунт), детри-
топодобная масса (гомогенная субстанция серо-
вато-коричневого цвета), остатки растительного 
происхождения, неопределимые остатки жи-
вотных и остатки животных, таксономическую 
принадлежность которых можно определить. 
Плодовитость определяли методом прямого 
подсчёта зрелых ооцитов в гонадах самок.

Встречаемость T. tsukawakii рассчитывали де-
лением числа тралений, в которых вид присут-
ствовал, на их общее число и выражали в про-
центах. Для сравнительного анализа обилия рыб 
и их распределения по разным участкам рассчи-
тывали удельные показатели результатов трале-
ний делением абсолютного значения улова (чис-
ленности или массы) на обловленную площадь 
дна водоёма и пересчитывали на 10 000 м2. Облов-
ленную площадь определяли на основании дан-
ных о ширине рамы трала и длине пройдённого 
пути во время каждого траления (определяли с 
использованием эхолота GARMIN STRIKER, 
Тайвань). Поскольку для условий дельты Мекон-
га коэффициент уловистости использованного 
бимтрала не установлен, полученные значения 
удельных показателей называли численностью 
или массой рыб на промысловое усилие.

Достоверность различий значений показате-
лей обилия определяли с помощью непараме-
трического критерия Краскела–Уоллиса в связи 
с тем, что их распределение отличалось от нор-
мального. Значимость связи обилия рыб с пара-
метрами среды обитания определяли с исполь-
зованием коэффициента ранговой корреляции 
Спирмена (r).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Особи T. tsukawakii (рис. 2) в дельте Меконга 
были довольно обычны. Но вид не был массо-
вым, его встречаемость в уловах в целом по дель-
те составляла 20.7%, однако в эстуарных устье-
вых рукавах этот показатель снижался до 0.1%, 
тогда как в главных реках составлял 28.7%, т. е. 
вид встречался почти в трети всех уловов. Доля 

особей в уловах по численности в отдельных слу-
чаях достигала максимального значения 38.0%, 
но в среднем была 2.6%, по массе эти значения 
составляли соответственно 12.8 и 0.6%.

T. tsukawakii был сосредоточен преимуще-
ственно в пресноводной части дельты – р. Тиен, 
Хау, Митхо и в верхней части устьевых рукавов 
Хамлуонг и Кочьен (рис. 3). В устьевых про-
токах и нижней части рек отлавливали лишь 
единичных особей вида. Указанные различия 
обилия были достоверными как по численно-
сти (H1 = 115.1904, p = 0.0001, n = 827), так и по 
массе (H1 = 116.5345, p = 0.0001, n = 827). Наи-
более плотные скопления рыб в большинстве 
случаев отмечены в районах крупных городов, 
хотя и не повсеместно. Такая тенденция не про-
слеживалась для рукавов Хамлуонг и Митхо. 
Значимые различия показателей обилия вида 
между сезонами в целом в дельте отсутствовали. 
Однако выявлены достоверные различия этих 
показателей в меженный и паводковый перио-
ды отдельно для пресноводной (H1 = 21.17959, 
p = 0.00001, n = 464) и эстуарной (H1 = 21.10724, 
p = 0.00001, n = 363) частей (табл. 3). Объясняет 
это противоречие тот факт, что для разных ча-
стей дельты сезонные тренды численности вида 
были разнонаправлены: в паводковый период в 
пресноводной части обилие вида снижалось, а в 
эстуарной – увеличивалось; в меженный период 
наблюдались обратные процессы, т. е. в паводок 
рыбы рассредотачивались по большей площади 
акватории.

Вариабельность температуры воды в придон-
ном слое в местообитаниях рыб соответствова-
ла годовому ходу температур в дельте Меконга и 
никаких предпочтений в отношении этого пара-
метра у рыб отмечено не было. Не наблюдалась 
также связь их распределения с величиной pH. 
Значимая (p < 0.05) отрицательная корреляция 
обилия рыб была отмечена с такими показате-
лями, как солёность и содержание на дне расти-
тельного субстрата, однако коэффициенты кор-
реляции при этом были весьма малы (r = −0.2 
для обоих показателей). Солёность воды в ме-
стах поимок рыб не превышала 3.42‰, причём 
при таком значении этого параметра был обна-
ружен всего один экземпляр, и ещё три (0.3% 
всех пойманных особей) находились в олигога-
линной зоне (солёность < 3‰), т. е. рыбы почти 
не покидали пресных вод. Довольно широкие 
пределы вариабельности таких показателей, как 
общее содержание солей и электропроводность, 
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Рис. 2. Внешний вид Tonlesapia tsukawakii SL 38.5 мм: а – сверху, б – сбоку.

Рис. 3. Пространственное распределение Tonlesapia tsukawakii по численности (а) и массе (б) на промысловое усилие 
в дельте р. Меконг.
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тоже связаны с наличием нескольких случайных 
находок исследуемого вида в солоноватой воде. 
Таким образом, T. tsukawakii скорее относится к 
исключительно пресноводным, чем к пресново-
дным и солоноватоводным видам, как это счита-
лось ранее (Motomura, Mukai, 2006). Увеличение 
численности рыб в эстуарии во время паводка, 
очевидно, связано со снижением солёности в 
этот период и значительным смещением границ 
солоноватых вод к устью проток.

В отношении растворённого кислорода и сте-
пени насыщения им вод придонного слоя можно 
отметить, что особи T. tsukawakii встречались как 
при высоком, так и весьма низком, дефицитном 
его содержании. Определение пороговых кон-
центраций растворённого кислорода для разных 
видов рыб ещё не получило должного развития, 
однако в отношении данного вида можно отме-
тить, что обилие рыб на пресноводных участках 
со стабильно низким содержанием кислорода 
(р. Митхо и Балай, верхняя часть рукавов Кочьен 
и Хамлуонг) было достоверно ниже, чем на про-
чих (H1 = 15.00013, p = 0.0001, n = 873).

Биологические характеристики T. tsukawakii 
ранее не были изучены, в связи с чем полностью 
отсутствует база для сравнительного анализа. 
Максимальные размеры и масса самок (TL 25.2–
63.5 мм, SL 20.2–51.1 мм, масса 0.16–3.77 г) 
были несколько больше, чем самцов (TL 36.9–
62.0 мм, SL 29.3–49.1 мм, масса 0.44–1.92 г), что 
не характерно для большинства представителей 
семейства (Gibson, Ezzi, 1979; Harrington,  1997; 
Johnson, 2008). При этом размер самок при до-

стижения половой зрелости, как и у некото-
рых других видов каллионимид (Gibson, Ezzi, 
1979), был несколько меньше (SL 20.2 мм), чем 
у самцов (29.3 мм). Рыб наименьших размерных 
групп (SL < 30 мм) наблюдали только с марта по 
октябрь, наибольших (SL > 45 мм)  – с января 
по май (рис. 4). Такой характер встречаемости 
особей разных размерных групп может свиде-
тельствовать о том, что вид является коротко-
цикловым, с продолжительностью жизни менее 
двух лет, либо о том, что производители после 
нереста покидают главные реки дельты. Однако 
второе предположение менее вероятно, так как 
каллионимиды являются донными, мало миг-
рирующими рыбами. Согласно наблюдениям в 
аквариальных условиях, они проводят всё время 
на дне и довольно часто частично закапываются 
в песок.

Уравнения зависимости массы от длины тела 
для обоих полов указывают на отрицательную 
аллометрию (степенной коэффициент < 3). При 
этом зависимость массы от стандартной длины 
для самцов и самок была различной (рис. 5), на-
бор массы у самок происходил быстрее. Анало-
гичные закономерности отмечены у некоторых 
других видов каллионимид (Johnson, 1972).

Зависимость общей длины от стандартной у 
рыб из всех рек дельты выражалась уравнением: 
TL = 1.204SL + 1.2914 с высоким коэффициен-
том детерминации (R² = 0.9891).

Соотношение самцов и самок T. tsukawakii 
в дельте составляло 1.0:3.1 со стабильным пре-

Таблица 3. Среднее (M) и наибольшее (max) значения численности и массы Tonlesapia tsukawakii на промысло-
вое усилие в различных по экологическим свойствам частях дельты р. Меконг в разные сезоны

Локальность
Оба сезона Меженный период Паводковый период

M max M max M max
Численность, экз/усилие

Дельта в целом 1.4 81.2 1.7 81.2 0.7 32.8

Эстуарий 0.1 10.9 0.1 10.9 0.3 3.8
Пресноводная часть 2.5 81.2 3.1 81.2 0.9 32.8

Масса, г/усилие

Дельта в целом 2.1 176.2 2.6 176.2 0.7 29.9

Эстуарий 0.2 15.3 0.1 15.3 0.3 3.6
Пресноводная часть 3.7 176.2 4.9 176.2 0.8 29.9
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обладанием самок. Следует отметить, что в по-
пуляциях других видов каллионимид, напри-
мер C. moretonensis (Johnson, 1971), C.  belcheri 
(Richardson, 1844) или Diplogrammus pauciradiatus 
(Gill, 1865), число самцов и самок было близко и 
их соотношение слабо отклонялось от единицы 
(Johnson, 1972, 2008; Harrington, 1997). Такого рез-
кого различия в численности полов у каких-либо 
видов семейства ранее отмечено не было.

Исследование содержимого желудочно-ки-
шечного тракта (ЖКТ) 40 экз. T. tsukawakii пока-
зало, что, по крайней мере в меженный период, 
основными кормовыми объектами этого вида 
являлись каляноидные ракообразные (Calanoida) 
семейства Pseudodiaptomidae, в основном пред-
ставленные Pseudodiaptomus dauglishi (Sewell, 1932)  
(рис. 6а–6в). Их число в ЖКТ рыб сильно варьи-
ровало, составляя от 1 до > 300 экз. на одну особь. 
При этом различия в питании рыб из разных 
частей дельты отсутствовали. Данные по биоло-
гии P. dauglishi в литературе отсутствуют, однако 
по его представленности в пище донного вида 
T. tsukawakii можно предположить, что этот рачок 
имеет сходную с другими представителями рода 
Pseudodiaptomus биологию (P. cornutus Nicholls и 
P. colefaxi Bayly), копеподиты и взрослые особи 
которых днём остаются у дна, поднимаясь в тол-
щу воды ночью или в пасмурные дни (Fancett, 
Kimmerer, 1985). У T. tsukawakii в пищевом комке 
отмечали P. dauglishi, деформированных в разной 

степени (рис. 6г). Так, у крупной особи TL 49 мм 
их число составило > 300 экз., и  бо́льшая часть 
из них была свежезаглоченной. В пище друго-
го экземпляра TL 37 мм также доминировали 
эти ракообразные, но большинство из них было 
представлено сильно деформированными цефа-
лотораксами (рис. 6 д), вследствие чего можно 

Рис. 4. Распределение особей Tonlesapia tsukawakii по стандартной длине (SL) в уловах в дельте р. Меконг в разные месяцы: 
( ) – январь, ( ) – март, ( ) – май, ( ) – октябрь, ( ) – декабрь.

Рис. 5. Зависимость массы тела (W) от стандартной длины 
(SL) самцов () и самок (●) Tonlesapia tsukawakii. Уравнение 
зависимости для самок: W = 3 × 10−5SL2.9147, R2 = 0.7989; для 
самцов: W = 7 × 10−5SL2.5876, R2 = 0.8787.
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предположить, что рыба заглатывала их вместе с 
грунтом. В ряде случаев в кишечниках рачки не 
были отмечены, а в пищевом комке присутство-
вало только множество минеральных частиц, 
обломки раковин моллюсков, яйца гидробион-
тов; единично – фрагменты насекомых (крыло), 
чешуя рыб и пыльца растений. Вероятнее всего, 
все эти объекты попадали в ЖКТ рыб вместе с 
частицами грунта, это позволяет предположить, 
что вид преимущественно потребляет пищу со 
дна, случайно заглатывая частицы субстрата. Ве-
роятно, именно это объясняет 100%-ную встре-
чаемость и значительную долю мелких камешков 
в пищевом комке. Подобную стратегию питания 
наблюдали также для других представителей се-
мейства (Gonzales et al., 1996).

Однако монодиета не характерна для пред-
ставителей данного семейства. В составе пи-
щевого комка таких видов, как Callionymus 
(=  Calliurichthys) japonicus (Houttuyn, 1782), 
Repomucenus huguenini (Bleeker, 1858), Synchiropus 
splendidus (Herre, 1927), ареал которых включает 
прибрежные воды Вьетнама, отмечали значи-
тельное разнообразие как бентосных, так и план-
ктонных организмов (Sadovy et al., 2001; Gonzales 
et al., 1996), то же известно и для C. moretonensis 
у берегов Австралии (Johnson, 2008). Причины 

избирательного питания T. tsukawakii неизвест-
ны. Зоопланктон дельты Меконга насчитыва-
ет > 50 видов (Жданова и др., 2021). Среди них 
P.  dauglishi относится к довольно многочислен-
ным видам в зоне притока (проникновения со-
лёных вод) и у верхней границы эстуарной зоны, 
в то время как в верхней части дельты более рас-
пространены и представлены большим числом 
видов коловратки и ветвистоусые (Cladocera) 
ракообразные (Жданова и др., 2021). Тем не ме-
нее в пище рыб присутствовали исключитель-
но ракообразные семейства Pseudodiaptomidae 
на всем протяжении Меконга, от Камбоджи до 
нижней границы распространения T. tsukawakii. 
У 30% особей исследуемого вида в ЖКТ были 
отмечены нематоды, т. е. заражённость их была 
весьма высока.

Характер питания T. tsukawakii, вероятно, был 
связан с нерестовым циклом. У особей с разви-
тыми гонадами IV стадии зрелости рачки в пи-
щевом комке были отмечены единично или во-
обще отсутствовали. Визуально такие половые 
продукты занимали практически всю брюшную 
полость, сдавливая кишечник. Вероятно, в этот 
период рыбы ведут малоподвижный образ жиз-
ни и переходят на поддерживающий рацион или 
перестают питаться. У таких рыб были отмечены 

Рис. 6. Pseudodiaptomus dauglishi из кишечника Tonlesapia tsukawakii: а – общий вид; б, в – определительные признаки самца 
(б) и самки (в) – пятые пары ног (слева – оригинальное фото, справа – рисунок по: Walter, 1986); г – фрагмент общего вида 
содержимого кишечника T. tsukawakii, д – цефалотораксы P. dauglishi.
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и наибольшие значения гепатосоматического 
индекса, хотя в целом он изменялся в широких 
пределах – от 1.4 до 22.4%.

Рыбы с гонадами от IV до VI стадий зрело-
сти встречались с января по апрель. Число зре-
лых ооцитов в гонадах 14 исследованных самок 
варьировало в пределах 1405–4350 (в среднем 
2950) шт., при этом также присутствовали более 
мелкие ооциты двух размерных групп, что сви-
детельствует о порционности нереста данного 
вида. Гонадосоматический индекс (ГСИ) в этот 
период составлял у самок 12.8–44.3%, у самцов – 
15.5–25.4%. В остальные месяцы года стадия зре-
лости как самок, так и самцов не превышала III, 
а ГСИ составлял у самок 1.9–9.4%, у самцов  – 
0.2–2.1%. Скорее всего, такой характер нереста 
обусловлен гидрологическими особенностями 
Меконга. У каллионимид тихоокеанского регио-
на встречаются разнообразные типы нереста в 
течение года – как однократный (C. japonicus) 
либо двукратный (R. huguenini), так и растянутый 
во времени (C. moretonensis) (Gonzales et al., 1997; 
Johnson, 2008), при этом исследователи не об-
наружили связи характера нереста с условиями 
окружающей среды. Однако для дельты Меконга 
именно с января по май характерны наимень-
шие показатели расхода воды (Li et al., 2017), что, 
вероятно, снижает вероятность выноса в море 
вылупившихся из икры личинок. Очевидно, под 
воздействием этого фактора сформировался не-
рестовый цикл рыб. Плодовитость этого вида 
в сравнении с прочими близкими по размеру 
представителями семейства довольно велика, 
например, у S. splendidus она составляет не более 
205 ооцитов (Sadovy et al., 2001), у C. belcheri – от 
760 до 1710 (Johnson, 1972).

Хозяйственного использования этого вида 
в дельте мы не отмечали, изредка особей 
T.  tsukawakii вместе с другими мелкими видами 
используют для кормления аквакультурных рыб 
в садках.

Данные о биологических характеристиках, 
обилии и распределении данного вида в зави-
симости от факторов окружающей среды были 
получены впервые и являются новыми для нау-
ки. Однако для полноты представлений о роли 
этого вида в функционировании сообществ 
рыб дельты Меконга необходимо продолжить 
исследования по определению параметров ро-
ста и  возраста рыб и особенностей их питания 
и распределения в паводковый период.
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Приведены результаты исследования яичников и семенников тихоокеанского окуня-клювача Sebastes 
alutus по материалам, собранным весной 2019 и 2021 гг. в Беринговом море. Для точного определе-
ния стадий зрелости и составления визуальной шкалы зрелости гонад использовали гистологические 
методы. Шкала зрелости яичников включает в себя IX, семенников – VI стадий зрелости. Для самок 
характерны синхронные развитие личинок и их вымет; самцы нерестятся порционно. После вымета 
личинок гонады самок переходят в стадию зрелости IX–III. По физиологическому состоянию гонад 
в выборках из промысловых скоплений выявлены три группы особей, различающихся по размерам: 
неполовозрелые, созревающие и половозрелые, принимающие участие в нересте текущего года. Со-
зревание гонад у тихоокеанского клювача начинается при длине тела по Смитту 25 см, 50% особей 
созревают при длине ~ 30 см, все рыбы – при 35 см и более.
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Тихоокеанский окунь-клювач Sebastes alutus – 
морская стайная рыба, обитающая на матери-
ковом и островных склонах и шельфе морей 
северной части Тихого океана, важнейший про-
мысловый объект дальневосточного региона 
России (Барсуков, 2003; Промысловые рыбы …, 
2006). Этот вид является самым многочислен-
ным среди других морских окуней повсеместно 
в северной части Тихого океана. Как и другие 
тихоокеанские представители рода Sebastes, он 
подвергается большой промысловой нагрузке 
из-за низкого темпа роста, позднего возраста 
наступления полового созревания, низкой годо-
вой популяционной плодовитости и тенденции 
собираться в большие косяки, что облегчает его 
лов (Malecha et al., 2007; Антонов и др., 2016).

Тихоокеанский клювач относится к живо-
родящим видам, для которых характерно вну-
треннее оплодотворение, после которого яйца 
проходят этапы эмбрионального развития вну-
три репродуктивной системы самки, потомство 

выходит в окружающую среду на этапе личинки 
(Сорокин, 1958). Развитие яичников и семен-
ников тихоокеанских клювачей асинхронно. Во 
время спаривания гонады самцов находятся на 
стадии зрелости V, самок – на II или III стади-
ях. После спаривания в яичниках продолжается 
созревание ооцитов в течение 3–4 мес., и при 
достижении женскими гонадами стадии зрело-
сти V происходит оплодотворение. Эмбриогенез 
проходит в яичниках в течение 2–3 мес., после 
чего самка вымётывает свободноплавающих 
личинок. Тихоокеанский клювач, как и другие 
морские окуни, относится к полицикличным 
видам, размножающимся несколько раз в жизни 
(Любимова, 1965).

Довольно полно исследованы распределе-
ние, рост, смертность, возрастной и размер-
ный составы скоплений, ранний период жизни 
и внутривидовая изменчивость тихоокеанского 
клювача (Барсуков, 1964, 2003; Снытко 2001; 
Malecha et al., 2007; Монахтина, Терентьев, 2011; 
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Зудина, 2020). Информация о репродуктивной 
биологии вида касается плодовитости, особен-
ностей развития половых клеток, эмбриогенеза, 
стадий зрелости семенников и нереста (Люби-
мова, 1965; Лисовенко, 1965, 1970; Снытко, 1970; 
Shaw et al., 2012).

Данные о половозрелости промысловых ви-
дов рыб используют в оценке нерестового запа-
са, определении возраста и размеров созревания 
и пополнения промыслового запаса. Степень 
зрелости гонад обычно оценивают визуально 
у свежевыловленной и вскрытой рыбы. Для этого 
используют такие признаки, как размер, форма, 
цвет, упругость гонад. Такой способ более дешев 
и требует меньше времени и усилий, но не всег-
да точен. Гистологический метод является более 
дорогостоящим и трудоёмким, но обеспечивает 
более точную оценку стадий зрелости, а также 
даёт дополнительную информацию о процессах 
прохождения спермато- и оогенеза и физиологи-
ческом состоянии гонад. Постоянное использо-
вание гистологического метода для определения 
стадий зрелости гонад промысловых рыб в ходе 
мониторинга экономически невыгодно и затрат-
но по времени, поэтому решением проблемы яв-
ляется создание видоспецифичной визуальной 
шкалы, подтверждённой с помощью гистологи-
ческих методов. В связи с этим цель настояще-
го исследования – интегрировать визуальный 
и микроскопический подходы для уточнения 
классификации стадий зрелости гонад и повы-
шения качества мониторинга репродуктивного 
потенциала тихоокеанских окуней-клювачей.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собран в апреле 2019 г. и марте 2021 г. 

в Беринговом море на борту рыболовного трау-
лера морозильного (РТМ) П-0697 “Камлайн” 
(ООО “Росрыбфлот”) во время облова весенних 
скоплений тихоокеанского окуня-клювача в ко-
ординатах 56°02′–60°43′ с.ш., 162°13′–174°37′ в.д.

Гонады фиксировали в жидкости Буэна. Гис-
тологическую обработку проб проводили по 
стандартным методикам (Микодина и др., 2009). 
После ксилольно-спиртовой проводки с ис-
пользованием автоматической станции Microm 
STP 120 ткани заливали в парафин на установке 
Microm EC 350-1. Срезы толщиной 4–5 мкм изго-
тавливали на микротоме HM 440E (все приборы 
производства Thermo Fisher Scientific Inc., США) 
и последовательно окрашивали гематоксилином 
по Эрлиху и эозином (Роскин, 1951). Изучение 
и фотосъёмку препаратов проводили с  исполь-

зованием светового микроскопа Olympus BX45 
с цифровой фотокамерой Olympus DP25 (Япо-
ния). Диаметры половых клеток и их структур 
измеряли с использованием программы Image J 
(https://imagej.net/ij/).

Для сравнения длины по Смитту (FL) впер-
вые и повторно созревающих самок и самцов 
был использован U-критерий Манна–Уитни, 
позволяющий выявить достоверность разли-
чий между небольшими выборками (461 самок 
и 744 самца).

РЕЗУЛЬТАТЫ

FL тихоокеанских клювачей варьировала от 
16.5 до 47.0 см, в среднем составляя 34.4 ± 4.6 см 
у самок и 34.9 ± 2.3 см – у самцов и не разли-
чаясь статистически (p = 0.784). Масса окуней 
составляла 30–1540 г, в среднем 524.2 ± 211.8 г – 
у самок и 536.6 ± 133.3 г – у самцов. В весенних 
скоплениях преобладали самцы. Соотношение 
самок и самцов (в %) в уловах в 2019 г. составило 
27:73, в 2021 г. – 46:54.

Внешний вид яичников и семенников раз-
ных стадий зрелости приведён на рис. 1 и 2, их 
гистологические препараты – на рис. 3. Самые 
мелкие самки имели гонады стадии зрелости 
II, которые располагались в полости тела кау-
дально. Яичники были вытянутыми, округлой 
формы, полупрозрачными, мягкими на ощупь, 
сероватого или желтоватого цвета (рис. 1а). Гис-
тологический анализ показал наличие внутри 
гонад оогониев и ооцитов периода превителло-
генеза. Оогонии размером в среднем 9.7  ±  1.5 
(7–13) мкм, с прозрачной цитоплазмой и боль-
шим ядром, располагались группами. Диаметры 
ооцитов ранней, средней и поздней фаз преви-
теллогенеза составили соответственно 26.1 ± 6.1, 
60.1 ± 4.5 и 113.7 ± 11.9 мкм. Они имели базо-
фильно окрашенную цитоплазму и большое 
круглое ядро (рис. 3а).

Яичники стадии зрелости II–III были крупнее 
неполовозрелых в два-три раза, непрозрачными 
и мягкими на ощупь, желтоватого или серого 
цвета, ооцитов не было видно (рис. 1б). Стар-
шей генерацией половых клеток были ооциты 
фазы вакуолизации размером 208.4 ± 19.5 мкм. 
Также в гонадах присутствовали ооциты всех 
фаз превителлогенеза (рис. 3б). Яичники III ста-
дии зрелости имели яркий оранжевый или жёл-
тый оттенок, занимали половину полости тела. 
Мелкие ооциты были видны невооружённым 
глазом (рис. 1в). В яичниках наиболее зрелых 
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самок одновременно отмечали три группы оо-
цитов. Первая состояла из ооцитов периода 
превителлогенеза, представляя собой резерв-
ный фонд половых клеток. Вторая включала в 
себя ооциты фазы вакуолизации, третья была 
представлена лидирующей генерацией женских 
половых клеток – ооцитами наполовину либо 
полностью заполненными желтком (рис. 3в). 
Гонады IV стадии зрелости были ярко-жёлтого 
или оранжевого цвета, через тонкую растянутую 

оболочку видны плотно прижатые друг к другу 
крупные ооциты размером 0.7–0.9 мм (рис. 1г). 
VI стадия зрелости в гонадах живородящих рыб 
с внутренним оплодотворением соответствует 
началу эмбриогенеза. Под оболочкой гонады ти-
хоокеанского клювача располагались развиваю-
щиеся оплодотворённые икринки. Из-за этого 
гонада приобретала желтовато-серый цвет. Жел-
ток эмбрионов ярко-жёлтого цвета и был виден 
под оболочкой яичника (рис. 1д).

Рис. 1. Яичники тихоокеанского окуня-клювача Sebastes alutus разных стадий зрелости: а – II, б – II–III, в – III, г – IV,  
д – VI, е – VII, ж – VIII, з – IX–III. Здесь и на рис. 2: (→) – гонады.
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Отличительной чертой VII стадии зрело-
сти являлось наличие пигментированных глаз 
у зародышей, которые были хорошо видны на 
фоне общего жёлтого цвета яичников (рис. 1е). 
На VIII стадии зрелости проходило дальнейшее 
развитие эмбрионов, цвет их глаз приобретал 
металлический оттенок. Из-за пигментации за-
родышей вся гонада становилась тёмно-серого 
цвета (рис. 1ж, 3г). IX–III стадия зрелости яв-
лялась результатом вымета личинок, яичники 
становились мягкими, вялыми и уменьшались 
в размерах. Кровеносные сосуды были расши-
рены, гонады становились буро-красного цвета. 
В яйценосных пластинках отмечали единичных 
невыметанных личинок (рис. 1з). В таких гона-
дах отмечено большое количество соединитель-
нотканных элементов и кровеносных сосудов, 
которые составляли строму, поддерживая созре-
вающих зародышей, последние к моменту ис-
следования уже были выметаны. Генеративная 
часть была представлена превителлогенными 
ооцитами, а также ооцитами фазы вакуолизации, 
которые были организованы в группы (рис. 3д).

Семенники незрелых самцов II стадии зрело-
сти были полупрозрачными, вытянутыми вдоль 
дорсальной части полости тела, тонкие, розова-
то-сероватого цвета (рис. 2а). В таких гонадах 
присутствовали только сперматогонии разных 
порядков диаметром 9.9 ± 1.7 (7.2–13.5)  мкм. 
Медиальные районы были заполнены соеди-
нительнотканными элементами, цисты с муж-

скими половыми клетками концентрировались 
латерально (рис. 3е). Начало созревания семен-
ников отмечено на стадии зрелости II–III. Го-
нады становились крупнее, твёрдыми на ощупь, 
непрозрачными, серовато-розового или жел-
товатого цвета (рис. 2б). Большинство поло-
вых клеток в них составляли сперматоциты I и 
II порядков, размеры которых соответственно 
5.9 ± 0.5 (5.4–7.2) и 4.9 ± 0.7 (4.1–6.5) мкм. Также 
были отмечены сперматиды размером 2.5 ± 0.4 
(2.2–3.4) мкм и сперматогонии (рис. 3ж). Семен-
ники стадии зрелости III были толще, длиннее, 
упругими на ощупь, сероватого или розоватого 
цвета (рис. 2в). Самой зрелой группой половых 
клеток были сперматозоиды, но по количеству 
преобладали сперматоциты II порядка и спер-
матиды (рис.  3з). Размеры сперматозоидов со-
ставили 2.3 ± 0.3 (1.8–2.6) мкм, их головка имела 
серповидную форму. C увеличением количества 
зрелых мужских половых клеток семенники 
становились объёмными и приобретали молоч-
но-розовый цвет. Семяпровод был заполнен 
сперматозоидами. Самцы с такими гонадами на-
ходились между спариваниями, стадия зрелости 
семенников соответствовала IV–V (рис. 2г).

Большинство исследованных самок (68 и 56% 
соответственно в 2019 в 2021 гг.) были готовы 
к  вымету личинок; в их гонадах присутствова-
ли созревающие или зрелые зародыши (стадии 
зрелости гонад VI, VII и VIII); 24% рыб в 2019 
и 2021 гг. имели созревающие яичники (стадии 

Рис. 2. Семенники тихоокеанского окуня-клювача Sebastes alutus разных стадий зрелости: а – II, б – II–III, в – III, г – 
IV–V: (*) – семяпровод, заполненный сперматозоидами.
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Рис. 3. Яичники (а–д) и семенники (е–з) тихоокеанского окуня-клювача Sebastes alutus стадий зрелости II (а, е),  
II–III (б, ж), III (в, з), VIII (г), IX (д): 1 – оогонии; 2–4: фазы превителлогенеза: 2 – ранняя, 3 – средняя, 4 – поздняя;  
5 – фаза вакуолизации, 6 – фаза вителлогенеза, 7 – глаз, 8 – желток, 9 – мускулатура эмбриона, 10 – опустевшие фолли-
кулы, 11 – сперматогонии, 12 – соединительнотканные элементы гонады; 13, 14 – сперматоциты I и II порядка; 15 – спер-
матиды, 16 – сперматозоиды. Масштаб, мкм: а, б – 100, в–д – 200, е–з – 50.
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зрелости II–III, III). Такие особи не принимали 
участие в нересте по причине того, что их гонады 
не успели созреть (рис. 3б, 3в). Самки с яични-
ками стадии зрелости II–III и III статистически 
не различались (р = 0.153) по своим размерам, 
что позволило объединить их в одну группу – 
созревающие. Внешний вид яичников 8% самок 
в 2019 г. указывал на то, что такие особи недавно 
выметали личинок (рис. 1з). Средние значения 
FL рыб, участвующих в нересте текущего года, 
составили 34.7 ± 2.2 см, созревающих (стадии 
зрелости II–III и III) – 32.4 ± 3.2 см и неполо-
возрелых (стадия зрелости II) – 25.0  ±  2.7 см. 
Средняя FL самок, участвующих в нересте теку-
щего года, была достоверно выше, чем у созре-
вающих и неполовозрелых (p ≤ 0.001). Самцов 
можно было разделить на четыре группы – непо-
ловозрелых FL 33.0 ± 2.6 см, созревающих особей 
с гонадами стадии зрелости II–III (33.0 ± 1.7 см) 
и стадии зрелости III (35.0 ±  1.9  см), а также 
принимавших участие в нересте текущего года 
FL 37.0  ± 2.1 см. Эти группы статистически раз-
личались по размерам особей, за исключением 
неполовозрелых рыб и начавших созревать (II–
III стадия зрелости гонад).

При FL до 24 см все особи были неполовозре-
лыми, первые рыбы с созревающими гонадами 
были отмечены при длине 25 см, в размерных 
классах от 25 см доля половозрелых рыб росла и 
достигла 50% при FL ~30 см. Все особи были по-
ловозрелыми при FL 35 см и более (рис. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ
Особенности созревания гонад и репродук-

тивная стратегия тихоокеанского окуня-клю-
вача в целом соответствовали таковым у дру-

гих окуней рода Sebastes (Сорокин 1958; Ni, 
Templeman, 1985; Chang et al., 1995). Тихоокеан-
ский клювач относится к полицикличным видам 
с внутренним оплодотворением, прерывистым 
типом оогенеза, детерминированной плодовито-
стью и синхронным вителлогенезом. В яичниках 
стадий зрелости VI–VIII присутствуют только 
синхронно развивающиеся зародыши и преви-
теллогенные ооциты, что указывает на синхрон-
ное оплодотворение всех зрелых икринок и еди-
новременный вымет личинок один раз в год. 
Сходную стратегию имеют S. dallii, S. entomelas, 
S. flavidus и др. Также у морских окуней рода 
Sebastes отмечают порционный вымет личинок, 
в этом случае в яичниках кроме развивающих-
ся эмбрионов присутствуют неоплодотворённые 
зрелые ооциты, что позволяет рыбам нерестить-
ся два и более раз в год (Love et al., 1990).

Нагул и нерест тихоокеанского клювача про-
ходят в разных районах в разные сезоны. На-
гуливаясь, он накапливает энергию, которую 
потом использует позже для размножения, пре-
кращая питаться во время нереста (Любимова, 
1963). Такая стратегия распределения энергии 
называется капитальной и отмечена у видов 
с  синхронным вителлогенезом и единовремен-
ным или порционным икрометанием (McBride 
et al., 2015).

Особи, которых мы исследовали в марте–
апреле, в основном относились к преднересто-
вым самкам и созревающим самцам, что согла-
суется с данными, полученными ранее другими 
авторами. В Беринговом море тихоокеанский 
клювач начинает нереститься в мае на глубине 
325–400 м в зоне материкового склона с при-
легающими к нему глубоководными участками 
шельфа с круговыми течениями (Промысловые 
рыбы …, 2006). В зал. Аляска спаривание про-
исходит с ноября по январь, а вымет личинок – 
в апреле–июне (Лисовенко, 1964; Любимова, 
1965). В прикамчатских водах спаривание также 
происходит осенью, а вымет личинок – весной, 
с февраля по июль (Токранов и др., 2005).

Промысловые скопления тихоокеанского 
клювача включают в себя неполовозрелых рыб 
с  гонадами стадии зрелости II, половозрелых 
(IV и выше) и созревающих особей (II–III и III), 
которые не участвуют в нересте этого года. Эти 
данные согласуются с результатами, полученны-
ми Лисовенко (1970), который отмечал, что со-
зревание гонад (в нашей работе стадии зрелости 
II–III и III) происходит постепенно в течение 
двух-трёх лет, поэтому не существует резкого пе-
рехода от неполовозрелых рыб к половозрелым.

Рис. 4. Огива созревания тихоокеанского окуня-клювача 
Sebastes alutus. Пунктирная линия показывает, при какой 
длине по Смитту (FL) 50% рыб достигают половой зрелости.
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Сопоставляя полученные результаты с раз-
мерно-возрастным ключом Зудиной и Овчерен-
ко (2020), можно полагать, что тихоокеанские 
клювачи остаются неполовозрелыми до возраста 
10 лет, 50% особей достигают половой зрелости 
в возрасте 11–12 лет и в 15 лет все рыбы явля-
ются половозрелыми. Необходимо отметить, 
что по одним данным (Westrheim, 1973) FL 25 см 
соответствует возрасту 5–6 лет, 29 см – 10  го-
дам; по другим (Archibald et al., 1981) – FL 30 см 
особи достигают к 5–6 годам, а FL 35 см отмече-
на у  ~10-летних особей. Такая разница в сопо-
ставлении размеров и возраста тихоокеанских 
клювачей связана с тем, что их средняя длина 
в возрастных группах варьирует из года в год и 
зависит от широты, снижаясь в более север-
ных и западных областях обитания (Westrheim, 
1973; Malecha et al., 2007). В зал. Аляска 50% рыб 
достигают половой зрелости в возрасте 6  лет, 
100%  – в 7–8  лет при значительно меньших 
размерах в 26–28  см (Любимова, 1965), а в во-
дах около Орегона 50% рыб идут на нерест при 
FL 31 см (Hannah, Parker, 2007).

Огива созревания тихоокеанского окуня-клю-
вача сходна с таковой для атлантического клюва-
ча S. mentella, у которого 50% особей также до-
стигают половой зрелости при FL 30 см в отличие 
от золотистого S. marinus и розового S.  fasciatus 
морских окуней, у которых эта длина составляет 
соответственно 34 и 26 см (Saborido-Rey, Kjesbu, 
2005). Более подробные исследования атланти-
ческого клювача показали, что размеры особей 
при 50 и 100%-ном созревании различаются в 
пределах 4 см не только между полами, но и в 
разных районах Северной Атлантики. При этом 
начало созревания гонад у тихоокеанского и 
атлантического окуней отмечается при схожих 
размерах – 25–26 см (Бакай, Мельников, 2008).

Результаты нашего исследования указывают 
на то, что после нереста яичники тихоокеан-
ского клювача содержат ооциты начальных фаз 
периода вителлогенеза, поэтому соответствуют 
стадии зрелости IX–III, а не II, как считали ра-
нее (Любимова, 1965). Сходное изменение ста-
дии зрелости с IX−II на IX−III описано и для ат-
лантического клювача (Филина и др., 2017).

Структура мужских половых желёз тихоо-
кеанского клювача соответствует лобулярному 
типу с неограниченным распределением спер-
матогониев в лобулах (Uribe et al., 2014), который 
также встречается у других представителей отря-
да Scorpaeniformes (Sàbat et al., 2009). Семенные 
канальцы расположены радиально, что соответ-
ствует перкоидному типу семенников. Внутрен-

нее оплодотворение накладывает определённый 
отпечаток на развитие семенников. Половые же-
лезы имеют относительно небольшой размер, по 
сравнению с таковыми у видов с внешним опло-
дотворением. Нерест самцов в отличие от самок 
порционный, он длится ~ 4 мес. (Лисовенко, 
1970). Для порционного нереста необходимо по-
стоянно поддерживать определённое количество 
зрелых сперматозоидов в течение длительного 
времени. В отличие от других рыб с порцион-
ным нерестом, у которых это достигается за счёт 
того, что семенная жидкость разжижает сперма-
тозоиды только в определённых областях гонады 
и выводит половые продукты наружу порциями 
(Жукова, 2018), у тихоокеанского клювача в зре-
лых готовых к нересту семенниках продолжает-
ся активный сперматогенез, что обеспечивает 
постоянное пополнение расходного фонда муж-
ских половых клеток. В этот период семенники 
имеют определённую зональность: во внешнем 
районе (визуально тёмноокрашенный) происхо-
дит митоз сперматогониев и мейоз сперматоци-
тов, центральный район содержит готовую спер-
му (Лисовенко, 1970; наши данные).

Размеры большинства мужских половых кле-
ток тихоокеанского клювача, которые мы из-
мерили, были выше, чем обобщённые размеры 
половых клеток представителей рода Sebastes из 
работы Шоу с соавт. (Shaw et al., 2012). Вероятно, 
процессы спермато- и оогенеза имеют большую 
степень видоспецифичности, поэтому объеди-
нять результаты, полученные от разных видов, 
без соответствующего описания и сравнения 
особенностей развития гонад и половых клеток 
преждевременно.

У исследованного вида так же, как и других 
морских окуней, I и II стадии зрелости гонад 
соответствуют неполовозрелым рыбам, II–III 
и  III  – созревающим, IV – зрелым, V – овуля-
ции и внутреннему оплодотворению, VI–VIII – 
интеровариальному эмбриональному развитию 
потомства, IX – вымету самкой личинок, IX–
III у самок и VI–II у самцов – восстановлению 
и повторному созреванию. У самцов IV–V стадия 
зрелости определяет семенники между выме-
тами порций спермы. В ходе составления шка-
лы стадий зрелости гонад тихоокеанского оку-
ня-клювача мы придерживались общепринятой 
схемы стадий зрелости, предложенной для жи-
вородящих видов с внутренним оплодотворени-
ем, включающей в себя девять стадий зрелости 
для женских и шесть стадий для мужских поло-
вых желёз (Сорокин, 1958; Алексеев, Алексеева, 
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1996; Филина и др., 2015). Ранее для тихоокеан-
ского клювача было предложено использование 
только восьми стадий для яичников (Любимова, 
1965) и четырёх для семенников (Лисовенко, 
1964). В ходе составления визуальной шкалы 
использованы как собственные результаты, так 
и  данные Лисовенко (1970), Любимовой (1965) 
и Шоу с соавт. (Shaw et al., 2012).

ШКАЛА ЗРЕЛОСТИ ЯИЧНИКОВ 
ТИХООКЕАНСКОГО ОКУНЯ-КЛЮВАЧА
I. Гонады прозрачные, имеют вид единого 

тяжа, пол визуально не определить.
II. Яичники мягкие, небольшие, полупро-

зрачные, имеют округлые края, располагаются 
дорсокаудально.

II–III. Гонады в два-три раза больше, чем 
яичники стадии зрелости II, непрозрачные,  
ооцитов не видно.

III. Яичники яркого оранжевого цвета, мел-
кие ооциты (менее 0.7 мм) видны невооружён-
ным глазом.

IV. Яичники ярко-жёлтого или оранжево-
го цвета, видны плотно прижатые друг к другу 
крупные матовые ооциты размером 0.7–0.9 мм.

IV. Гонады ярко-жёлтого цвета, набухшие, 
полость заполнена овариальной жидкостью, 
икринки крупные, прозрачные.

V. Яичник вздутый, мягкий, желтовато-се-
рого цвета. Внутри развивающиеся оплодот-
ворённые икринки имеют хорошо различимый 
желток ярко-жёлтого цвета.

VI. Яичник жёлтый с хорошо видными серы-
ми пигментированными глазами зародышей.

VII. Яичник раздутый, тёмно-серого цвета, 
зародыши пигментированы полностью.

VIII. Яичники дряблые, имеют вид пустых меш-
ков, подвижные личинки выходят из яичника.

IX–III. Яичник вялый, с кровоподтёками, 
буро-красного цвета, непрозрачный.

ШКАЛА ЗРЕЛОСТИ СЕМЕННИКОВ 
ТИХООКЕАНСКОГО ОКУНЯ-КЛЮВАЧА
I. Длинные тонкие прозрачные непарные 

тяжи, визуально пол определить нельзя.
II. Семенники мягкие, тонкие, полупрозрач-

ные, розовато-сероватого цвета, вытянуты вдоль 
дорсальной части полости тела.

II–III. Гонады крупнее, твёрдые на ощупь, 
непрозрачные, серовато-розового или желтова-
того цвета. Плоские по сравнению с семенника-
ми стадии зрелости III.

III. Семенники крупнее, чем на стадии II–
III, округло-треугольные в разрезе, упругие на 
ощупь, сероватого или розоватого цвета.

IV. Семенники большие, молочного цвета, 
в семяпроводе спермы нет.

IV. Гонады крупные, белого молочного цвета. 
Сперма вытекает при нажатии на брюшко самца.

IV–V. Гонады объёмные, розоватого молоч-
ного цвета, в семяпроводе находится сперма. 
При надрезе гонада может быть вся матового бе-
ловатого оттенка либо разделена на зоны: внеш-
няя  – более тёмная и плотная, внутренняя  – 
светлая и мягкая, из неё при нажатии может 
выделяться сперма.

V. Семенники маленькие, дряблые бурова-
тые, с грязно-белыми пятнами в каудальном 
отделе. В семяпроводе присутствует остаточная 
сперма.

VI–VII. Семенники маленькие, дряблые, не-
прозрачные, от коричневого до серого цвета. В 
семяпроводе спермы нет.
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Представлены результаты сравнения вкусовой привлекательности L-α- и D-α-изомеров аланина, ас-
парагиновой и глутаминовой кислот, триптофана, а также L-α- и L-β-изомеров аланина для мозам-
бикской Oreochromis mossambicus и нильской O. niloticus тиляпий, золотого меланохрома Melanochromis 
auratus, апельсинового неолампрологуса Neolamprologus leleupi и цихлазомы Хартвега Vieja hartwegi. 
Потребление агар-агаровых гранул с L-α- и D-α-изомерами аспарагиновой и глутаминовой кислот 
и триптофана различается у мозамбикской тиляпии и цихлазомы Хартвега, аланина и триптофана – 
у золотого меланохрома, аспарагиновой кислоты и триптофана – у апельсинового неолампрологуса, 
аспарагиновой кислоты – у нильской тиляпии. Вкусовая привлекательность L-α- и L-β-изомеров 
аланина достоверно разная у мозамбикской тиляпии, апельсинового неолампрологуса и цихлазомы 
Хартвега. Пищевое поведение, проявляемое цихлидами в ходе оросенсорного тестирования гранул, 
сходное и мало зависит от вкусовой привлекательности гранул. Все цихлиды совершают небольшое 
число отверганий и повторных схватываний гранул, большинство цихлид удерживают гранулы в ро-
товой полости многократно дольше по времени в опытах, завершающихся потреблением. Разные 
вкусовые свойства оптических и структурных изомеров аминокислот для исследованных цихлид ука-
зывают на видовую специфичность вкусовых предпочтений у рыб и свидетельствуют о том, что эти 
вещества являются важными химическими регуляторами трофических отношений в водных сообще-
ствах.
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Аминокислоты – одни из наиболее распро-
странённых природных веществ. Они присут-
ствуют во всех организмах, формируют белковые 
молекулы, регулируют многие физиологические 
функции, создают запаховые и вкусовые образы 
животных и растений (Olsén 1993; Aragão et al., 
2004; Wu et al., 2013; Falco et al., 2020; Wu, 2021; 
Li et al., 2021а). В силу этих и ряда других особен-
ностей аминокислоты широко используют в ка-
честве адекватных раздражителей при изучении 
функциональных характеристик хемосенсорных 
систем рыб – обонятельной, вкусовой и общего 
химического чувства (Silver, Finger, 1984; Hara, 
2007; Velez et al., 2007; Meredith, Kajiura, 2010; 
Yamamoto et al., 2013; Касумян, 2016). В боль-
шинстве исследований применяют L-α-изоме-
ры аминокислот и значительно реже – амино-
кислоты с D-α-конфигурацией молекулы или β, 
а также иным положением аминогруппы. Вместе 

с тем многие D-α-изомеры и другие произво-
дные аминокислот также могут быть адекватны-
ми хемосенсорными стимулами, поскольку они 
встречаются в живых организмах, в том числе в 
объектах питания рыб (Corrigan, 1969; Felbeck, 
Wiley, 1987; Preston, 1987; Bruckner, Hausch, 1990; 
Li et al., 2021b). В хемосенсорных органах рыб 
найдены рецепторы, специфичные к взаимодей-
ствию с определёнными стереоизомерами ами-
нокислот (Wegert, Caprio, 1991; Hara, 2007), при-
чём D-α-изомеры некоторых аминокислот могут 
быть более эффективными раздражителями, чем 
соответствующие L-α-изомеры (Michell, Caprio, 
1991). В составе ветвей вкусовых нервов, подхо-
дящих к вкусовым почкам, обнаружены нервные 
волокна, специфичные к D-α-изомерам (Michel, 
Caprio, 1991; Kohbara et al., 1992).

Наличие L-α- и D-α-изомеров и большого 
числа других производных, доступных в виде 
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коммерческих препаратов, делает аминокисло-
ты удобными для изучения хемосенсорных спо-
собностей рыб различать близкие по структуре 
вещества. Такие исследования осуществляют 
преимущественно методами электрофизиоло-
гии (Marui et al., 1983a, 1983b; Hara et al., 1993; 
Kohbara et al., 2002). Значительно реже исследо-
вания проводят с использованием поведенче-
ских тестов, позволяющих сравнить вещества 
не только по интенсивности, но и по характеру 
вызываемых ими обонятельных или вкусовых 
ответов рыб (Sola, Tongiorgi, 1998; Kasumyan, 
Mouromtsev, 2020). Среди работ, выполненных 
поведенческими методами, крайне редки иссле-
дования, в специальные задачи которых входит 
сравнение вкусовых ответов рыб разных видов 
на сходные по структуре вещества. В связи с вы-
сокой видовой специфичностью вкусовых спек-
тров особый интерес представляет сравнение 
вкусовых ответов на сходные вещества у близ-
кородственных видов рыб (Kasumyan, Levina, 
2023). Результаты таких исследований позволя-
ют выяснить, ограничивается ли видовая специ-
фичность вкусовых спектров лишь базовыми 
веществами или распространяется на изомеры, 
т.  е. на вещества, одинаковые по атомному со-
ставу и молекулярной массе. Цель настоящего 
исследования – сравнить на примере цихли-
довых рыб (Cichlidae) вкусовую привлекатель-
ность структурных (L-α, L-β) и оптических (L-
α, D-α) изомеров аминокислот, различающихся 
соответственно по строению молекулы или по 
расположению атомов в пространстве, а также 
сравнить пищевое поведение, проявляемое ры-
бами при оросенсорном тестировании объектов, 
содержащих изомеры аминокислот.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Опыты выполнены на молоди мозамбик-
ской тиляпии Oreochromis mossambicus (15 экз. 
абсолютной длиной 3.5–4.5 см), половозрелых 
особях нильской тиляпии O.niloticus (12 экз. 
12.0–15.0 см) и цихлазомы Хартвега Vieja hartwegi 
(15 экз. 7.0–9.0 см), на близких к половой зре-
лости особях апельсинового неолампрологуса 
Neolamprologus leleupi (15 экз. 5.5–6.5 см) и золо-
того меланохрома Melanochromis auratus (15 экз. 
6.0–7.0 см). Нильская и мозамбикская тиляпии 
предоставлены ООО Craft Tau Ltd. (Москва), 
остальные рыбы приобретены в аквариумной 
компании “Аква Лого” (Москва). После достав-
ки в лабораторию рыб до начала опытов содер-

жали в общих аквариумах (150–200 л) не менее 
двух недель при температуре воды 24°С и еже-
дневном кормлении живыми или свежезаморо-
женными личинками Chironomidae.

Для опытов рыб размещали поодиночке 
в прямоугольные аквариумы (10 л) с непрозрач-
ными, кроме передней, стенками, что предот-
вращало возможность зрительных контактов 
между соседними рыбами. Воду в каждом аква-
риуме аэрировали микрокомпрессорами А3Н-4 
(“Киевское научно-производственное объеди-
нение реле и автоматики”, СССР), температу-
ру воды (~ 24°С) поддерживали регулируемыми 
термонагревателями Aquael Easy Heater 25 W 
(Aquael, Польша). Искусственное освещение ак-
вариумов отсутствовало. Рыб кормили живыми 
личинками хирономид один раз в сутки (~ 18:00) 
после завершения опытов, излишки корма уда-
ляли через 15 мин после его внесения в аквариум.

До начала опытов в течение 2–3 сут рыб об-
учали схватывать подаваемых поштучно живых 
личинок хирономид, а затем подаваемые по-
штучно гранулы, вырезанные из агар-агарового 
2%-ного геля Reanal, а также содержащие водный 
экстракт личинок хирономид (175 г/л) и 5 мкМ 
красителя Ponceau 4R (Chroma-Gesellschaft 
Schmidt Gmbh, Германия). Обучение заверша-
ли после того, как все рыбы подплывали и бы-
стрым броском схватывали поданную гранулу 
в течение первых 2–3 с после падения её в воду. 
Игнорирование обученными рыбами поданной 
в аквариум гранулы происходило крайне редко.

В опытах рыбам поштучно подавали гранулы, 
содержащие вместе с красителем одно из девяти 
веществ: L-α- или D-α-аспарагиновую кислоту 
(0.01 М), L-α- или D-α-глутаминовую кислоту 
(0.01 М), L-α- или D-α-триптофан (0.01 М), либо 
L-α-, D-α- или L-β-аланин (0.1 М) (Sigma, США; 
Fluka, Швейцария). Подачу гранул с веществами 
чередовали с подачей контрольных гранул, а так-
же с подачей гранул с экстрактом личинок хиро-
номид для оценки пищевой мотивации опытных 
рыб. Вещества или экстракт личинок хирономид 
вместе с красителем вносили в горячий раствор 
агар-агара (60–70°С). Контрольные гранулы со-
держали только краситель. Агар-агаровый гель 
с экстрактом хранили при 5°С не более 3 сут, 
остальные – до двух недель при тех же условиях. 
Гранулы вырезали из геля тонкостенной трубкой 
из нержавеющей стали непосредственно перед 
внесением их в аквариум. Все гранулы имели 
длину 4 мм, диаметр гранул соответствовал раз-
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мерам ротового отверстия рыб: 2.00 мм в опы-
тах с нильской тиляпией и цихлазомой Хартве-
га, 1.35 мм – в опытах с золотым меланохромом 
и  апельсиновым неолампрологусом, 0.95 мм – 
в опытах с мозамбикской тиляпией.

В каждом опыте регистрировали число схва-
тываний рыбой внесённой в аквариум гранулы, 
продолжительность удержания гранулы после 
первого схватывания и в течение всего опыта, 
а также потребление гранулы – была ли она про-
глочена или отвергнута рыбой к концу опыта. Об 
отказе от потребления судили по прекращению 
повторных схватываний гранулы и потери ры-
бой интереса к ней. Каждый опыт продолжался 
~ 1–2 мин. Если рыба не схватывала поданную 
гранулу или потребление гранулы невозможно 
было определить из-за её измельчения рыбой на 
мелкие фрагменты, опыт не учитывали. Несъе-
денную гранулу или её фрагменты удаляли из 
аквариума сразу после окончания опыта. Гра-
нулы с разными веществами подавали рыбам 
в случайной последовательности, с каждой ры-
бой выполняли равное число опытов с каждым 
типом гранул. Интервал между опытами был не 
менее 10–15 мин. В течение дня каждая из рыб 
получала не более 30–35 гранул. Детальная про-
цедура приготовления гранул и проведения опы-
тов изложена ранее (Levina et al., 2021).

Опыты на разных видах рыб выполнены по-
следовательными сессиями. Общее число вы-
полненных опытов – 4956, из них на нильской 
тиляпии  – 1394, мозамбикской тиляпии  – 885, 
золотом меланохроме – 943, апельсиновом нео-
лампрологусе – 840, цихлазоме Хартвега – 894. 
Для статистического анализа результатов ис-
пользовали критерий χ2 (сравнение потреб ления 
гранул), U-критерий Манна–Уитни (сравне-
ние по числу схватываний и продолжительно-
сти удержаний гранул). Вычисляли также ин-
декс вкусовой привлекательности по формуле: 
Indpal  = (R – C)/(R + C) × 100, где R – потреб-
ление гранул с веществом, %; C – потребление 
контрольных гранул, %.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Фоновое поведение рыб

Нильская и мозамбикская тиляпии спокойно 
перемещаются по всему аквариуму, поданную 
гранулу схватывают коротким и быстрым бро-
ском в течение нескольких секунд после паде-
ния её в воду. Золотой меланохром предпочитает 

бо́льшую часть времени проводить неподвижно у 
задней стенки аквариума за обогревателем, нео-
лампрологус также малоподвижен, чаще распо-
лагается у дна вблизи обогревателя. Меланохром 
и неолампрологус схватывают гранулу быстрым 
прицельным броском и обычно вновь возвра-
щаются в исходную точку. Цихлазома Хартвега 
постоянно перемещается по аквариуму, может 
выпрыгивать из воды, поданную гранулу схва-
тывает практически мгновенно.

Отвергания и повторные схватывания гра-
нулы рыбы всех видов совершают редко, наи-
менее характерны они для цихлазомы Хартвега, 
нильской тиляпии и апельсинового неолампро-
логуса. Контрольные гранулы наиболее охот-
но потребляют нильская тиляпия и цихлазома 
Хартвега, хуже – золотой меланохром и мозам-
бикская тиляпия, наименее охотно – апельси-
новый неолампрологус. Потребление гранул с 
экстрактом личинок хирономид, используемых 
для поддержания у рыб выработанного навыка 
схватывать гранулы и для контроля пищевой мо-
тивации, высокое у всех видов – 77–94%.

Реакция на гранулы с веществами

Н и л ь с ка я  т и л я п и я . Потребление и другие 
параметры ответа рыб на гранулы с изомерами и 
на контрольные гранулы статистически не раз-
личаются, за исключением вкусовых ответов на 
D-α-аспарагиновую кислоту, вызывающую не-
большое, но значимое снижение потребления 
и продолжительности удержания гранулы – в 
1.2 раза. При сравнении L-α- и D-α-изомеров 
значимое различие обнаружено только для ас-
парагиновой кислоты  – гранулы с L-α-изоме-
ром рыбы потребляют в 1.5 раза лучше (p < 0.01) 
(табл. 1, рис. 1).

М о з а м б и кс ка я  т и л я п и я . D-α-изомеры 
триптофана, аспарагиновой и глутаминовой 
кислот значимо снижают потребление гранул, 
по сравнению с контролем, все остальные ве-
щества влияние на потребление гранул не ока-
зывают. Гранулы с D-α-глутаминовой кислотой 
рыбы удерживают более короткое время, чем 
контрольные (в 1.7–1.8 раза). Гранулы с D-α- 
изомерами всех аминокислот рыбы потребляют 
достоверно хуже, чем гранулы с L-α-изомера-
ми. Удержание в ротовой полости гранул с D-α- 
аспарагиновой и D-α-глутаминовой кислота-
ми занимает значимо менее продолжительное 
время, чем удержание гранул с L-α-изомерами. 
Гранулы с L-β-аланином достоверно менее при-
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влекательны, рыбы их удерживают в ротовой по-
лости менее продолжительное время, чем грану-
лы с L-α-аланином (табл. 1, рис. 1).

З о л о т о й  м е л а н о х р о м . Присутствие L-α- 
аланина и L-β-аланина в составе гранул вызыва-
ет невысокое, но значимое повышение их потре-

бления, D-α-триптофан снижает потребление 
гранул (в два раза). Гранулы с остальными веще-
ствами рыбы потребляют столь же охотно, что 
и контрольные. Потребление гранул с D-α-изо-
мерами аланина и триптофана значимо ниже, 
чем гранул с L-α-изомерами этих аминокислот. 
Удержание гранул с D-α-изомером аланина ме-

Рис. 1. Параметры вкусового ответа на гранулы с изомерами аминокислот и экстрактом Chironomidae у нильской 
Oreochromis niloticus и мозамбикской O. mossambicus тиляпий, золотого меланохрома Melanochromis auratus, апельсинового 
неолампрологуса Neolamprologus leleupi и цихлазомы Хартвега Vieja hartwegi: а – число схватываний гранулы; б, в – про-
должительность удержания гранулы после первого схватывания (б) и в течение всего опыта (в). Тип гранул: 1–3 (0.1 М): 
1 – L-α-аланин, 2 – D-α-аланин, 3 – L-β-аланин; 4–9 (0.01 М): 4 – L-α-аспарагиновая кислота, 5 – D-α-аспарагиновая 
кислота, 6 – L-α-глутаминовая кислота, 7 – D-α-глутаминовая кислота, 8 – L-α-триптофан, 9 – D-α-триптофан; 10 – экс-
тракт Chironomidae (175 г/л), 11 – контроль; ( ) – ошибка средней; отличия потребления гранул с веществами от контроля 
достоверны при р: * < 0.05, ** < 0.01, *** < 0.001.
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нее длительное, чем гранул с L-α-аланином (в 
1.3 раза) (табл. 1, рис. 1).

А п е л ь с и н о в ы й  н е о л а м п р о л о г у с . Гранулы  
с D-α-глутаминовой кислотой, с L-α-аспараги-
новой кислотой, L-α-триптофаном и с L-β-ала-
нином рыбы потребляют хуже, чем контрольные 
гранулы, но другие параметры ответа сходны с 
ответами на контрольные гранулы. Потребление 
гранул с L-α-изомерами аспарагиновой кисло-
ты и триптофана хуже, чем гранул с D-α-изоме-
рами этих аминокислот, потребление гранул с 
L-β-аланином хуже, чем гранул L-α-аланином 
(табл. 1, рис. 1).

Ц и х л а з о м а  Х а р т в е г а . D-α-изомеры глу-
таминовой и аспарагиновой кислот и трипто-
фана повышают, а L-β-аланин снижает по-
требление гранул, по сравнению с контролем. 
Потребление гранул с L-α-глутаминовой кис-

лотой хуже, чем с её D-α-изомером, а гранул с 
L-β-аланином – хуже, чем с L-α-аланином. Дру-
гие параметры ответа на гранулы с вещества-
ми сходны с ответами на контрольные гранулы 
(табл. 1, рис. 1).

Оросенсорное тестирование при заглатывании 
и отвергании гранул

Оросенсорное тестирование гранул различа-
ется в опытах, завершающихся проглатыванием 
гранулы (ПГ-опыты), и в опытах, в которых гра-
нула в итоге отвергается (ОГ-опыты). Различие 
между этими двумя возможными вариантами 
опытов по числу схватываний гранулы не боль-
ше, чем в 1.2–1.4 раза. У цихлазомы Хартвега 
достоверные различия найдены для шести ти-
пов гранул, у мозамбикской тиляпии и золотого 
меланохрома соответственно у одного и двух ти-

Таблица 1. Потребление гранул (М ± m) с изомерами аминокислот нильской Oreochromis niloticus и мозамбик-
ской O. mossambicus тиляпиями, золотым меланохромом Melanochromis auratus, апельсиновым неолампрологу-
сом Neolamprologus leleupi и цихлазомой Хартвега Vieja hartwegi

Изомер Концентрация, 
М

Oreochromis
niloticus

Oreochromis
mossambicus

Melanochromis
auratus

Neolamprologus
leleupi

Vieja
hartwegi

C n C n C n C n C n
L-α-аспарагиновая 
кислота 0.01 75.0 ± 5.1 72 47.1 ± 6.1 68 27.1 ± 5.4* 70 10.8 ± 3.9** 65 68.1 ± 5.7 69

D-α-аспарагиновая 
кислота 0.01 50.7 ± 5.9 73 21.7 ± 5.0* 69 31.4 ± 5.6 70 25.0 ± 5.3 68 79.4 ± 4.9** 68

L-α-глутаминовая 
кислота 0.01 68.9 ± 5.4 74 49.3 ± 6.1 69 41.9 ± 5.8 74 19.1 ± 5.0 63 68.6 ± 6.0 70

D-α-глутаминовая 
кислота 0.01 67.6 ± 5.5 74 19.4 ± 4.9*** 67 52.0 ± 5.9 75 12.3 ± 4.1** 65 86.4 ± 4.3*** 66

L-α-триптофан 0.01 62.1 ± 5.7 74 51.4 ± 6.2 70 42.9 ± 6.1 70 16.4 ± 4.6* 67 66.7 ± 5.7 69

D-α-триптофан 0.01 62.7 ± 5.6 75 23.2 ± 5.2* 69 21.4 ± 5.0** 70 31.8 ± 5.9 63 77.9 ± 5.1** 68

L-α-аланин 0.10 63.5 ± 5.6 74 58.0 ± 6.0 69 68.0 ± 5.5** 75 27.4 ± 5.7 62 66.7 ± 5.7 69

D-α-аланин 0.10 59.5 ± 5.7 74 40.3 ± 6.1 67 64.9 ± 5.6* 74 31.2 ± 6.0 61 64.7 ± 5.8 69

L-β-аланин 0.10 58.9 ± 5.8 73 31.8 ± 5.8 66 46.7 ± 5.8 75 12.5 ± 3.5** 64 42.0 ± 6.0* 69

Экстракт 
Chironomidae 175.00 93.6 ± 1.3*** 374 84.7 ± 3.2*** 131 86.2 ± 2.9*** 145 77.3 ± 3.7*** 128 77.1 ± 3.6* 140

Контроль 63.0 ± 2.6 357 41.4 ± 4.2 140 46.9 ± 4.2 145 34.6 ± 4.1 134 58.4 ± 4.2 137

Примечание. C – потребление гранул, %; n – число опытов, M ± m – среднее значение показателя и его ошибка; концентра-
ция экстракта Chironomidae приведена в г/л; отличия от контроля достоверны при р: * < 0.05, ** < 0.01, *** < 0.001.
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пов гранул, у нильской тиляпии и апельсиново-
го неолампрологуса такие различия отсутствуют 
(рис. 2а).

Различия между ПГ- и ОГ-опытами выраже-
ны сильнее при сравнении продолжительности 
удержания рыбами гранулы после первого схва-
тывания и в течение всего опыта. У тиляпий 
нильской, мозамбикской и золотого меланохро-
ма высокодостоверные различия (p < 0.001) вы-
явлены для всех типов гранул, у цихлазомы Харт-
вега – для 10 типов гранул из 11. У мозамбикской 
тиляпии и золотого меланохрома эти разли-
чия достигают соответственно 4–7 и 6–16  раз, 

у нильской тиляпии и цихлазомы Хартвега – до 
двух раз (рис. 2б, 2в).

ОБСУЖДЕНИЕ
Выполненное исследование показывает, что 

оптические (L-α-, D-α-) и структурные (α-, β-) 
изомеры аминокислот обладают разными вкусо-
выми качествами для цихлидовых рыб. Вкусовая 
привлекательность L-α- и D-α-энантиомеров у 
трёх из четырёх протестированных аминокислот 
достоверно различается для мозамбикской тиля-
пии и цихлазомы Хартвега (у обоих видов – аспа-
рагиновая и глутаминовая кислоты, триптофан), 

Рис. 2. Параметры вкусового ответа в опытах, завершившихся потреблением () и отверганием () гранул c изомерами 
аминокислот и экстрактом Chironomidae у нильской Oreochromis niloticus и мозамбикской O. mossambicus тиляпий, золото-
го меланохрома Melanochromis auratus, апельсинового неолампрологуса Neolamprologus leleupi и цихлазомы Хартвега Vieja 
hartwegi: а – число схватываний гранулы; б, в – продолжительность удержания гранулы после первого схватывания (б) и 
в течение всего опыта (в); различия в парах опытов достоверны при р: * < 0.05, ** < 0.01, *** < 0.001. Ост. обозначения см. 
на рис. 1.
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у двух аминокислот – для золотого меланохрома 
(аланин, триптофан) и апельсинового неолам-
прологуса (аспарагиновая кислота, триптофан) 
и у одной аминокислоты – для нильской тиля-
пии (аспарагиновая кислота). Энантиомеры ас-
парагиновой кислоты и триптофана имеют раз-
ную вкусовую привлекательность для четырёх 
видов цихлидовых рыб из пяти – соответственно 
для нильской и мозамбикской тиляпий, апель-
синового неолампрологуса и цихлазомы Харт-
вега; и для мозамбикской тиляпии, золотого 
меланохрома, апельсинового неолампрологуса 
и цихлазомы Хартвега. Между L-α- и D-α-глута-
миновыми кислотами такие различия выявлены 
только у мозамбикской тиляпии и цихлазомы 
Хартвега, между L-α- и D-α-изомерами алани-
на  – только у золотого меланохрома. Вкусовая 
привлекательность L-α- и L-β-форм аминокис-
лот достоверно разная для трёх видов цихлидо-
вых рыб  – мозамбикской тиляпии, апельсино-
вого неолампрологуса и цихлазомы Хартвега 
(табл.  2, рис. 3). Полученные результаты пока-
зывают, что вещества, одинаковые по атомному 
составу и молекулярной массе, но различающи-
еся по строению (структурная изомерия) или по 
расположению атомов в пространстве (оптиче-
ская изомерия), имеют для цихлидовых рыб раз-
ные вкусовые свойства. Способность различать 
вкус изомеров аминокислот ранее была проде-
монстрирована на примере отдельных амино-
кислот лишь для некоторых видов рыб – трёхиг-
лой колюшки Gasterosteus aculeatus и мраморного 
гурами Trichopodus trichopterus (Касумян, Михай-
лова, 2017; Kasumyan, Mouromtsev, 2020).

Потребление цихлидовыми рыбами гранул 
достоверно лучше для L-α-изомеров в шести 
случаях, для D-α-изомеров – в пяти случаях, 
в остальных девяти случаях различия отсутству-
ют (табл. 2). Сходное соотношение потребления 
гранул с изомерами аминокислот получено для 
трёхиглой колюшки и мраморного гурами (Ка-
сумян, Михайлова, 2017; Kasumyan, Mouromtsev, 
2020).

В электрофизиологических экспериментах 
амплитуда ответов обычно выше на L-α-, чем 
на D-α-изомеры, – у канального сома Ictalurus 
punctatus (аланин, треонин, аргинин, серин), 
японского угря Anguilla japonica (аланин, арги-
нин, серин), амурского чебачка Pseudorasbora 
parva (аланин, пролин), радужной форели 
Oncorhynchus mykiss (аланин, аргинин), карпа 
Cyprinus carpio (аланин, цистеин, серин), ари-
опсиса-кошки Ariopsis felis (аланин, гистидин, ар-
гинин, пролин), мраморного морского окунька 
Sebastiscus marmoratus (аланин, пролин, валин), 
японского угрехвостого сома Plotosus japonicus 
(аланин, пролин) (Caprio, 1975; Yoshii et al., 1979; 
Kiyohara et al., 1981; Marui et al., 1983a, 1983b; 
Michel et al., 1993; Kohbara et al., 2002; Caprio et al., 
2015). Однако встречаются и обратные примеры, 
когда амплитуда ответов на изомеры D-α выше, 
чем на L-α, например у ариопсиса-кошки (метио- 
нин) и мраморного морского окунька (трипто-
фан) (Michel et al., 1993; Kohbara et al., 2002).

Таким образом, результаты поведенческо-
го и электрофизиологического тестирований 
хорошо согласуются между собой и свидетель-

Таблица 2. Соотношение вкусовой привлекательности изомеров аминокислот для рыб разных видов

Изомер Oreochromis
niloticus

Oreochromis
mossambicus

Melanochromis
auratus

Neolamprologus
leleupi

Vieja
hartwegi

Gasterosteus
aculeatus

Trichopodus
trichopterus

L-α-Ala : D-α-Ala = = > = = > >

L-α-Asp : D-α-Asp > > = < <

L-α-Glu : D-α-Glu = > = = < =

L-α-Trp : D-α-Trp = > > < <

L-α-Ala : L-β-Ala = > = > > > >

Примечание. Ala – аланин, Asp – аспарагиновая кислота, Glu – глутаминовая кислота, Trp – триптофан; “>”, “<” – со-
ответственно более высокая и более низкая вкусовая привлекательность L-α-изомера или L-α-Ala; “=” – отсутствие раз-
личий между вкусовой привлекательностью L-α- и D-α-изомеров или между L-α-Ala и L-β-Ala. Для трёхиглой колюшки 
Gasterosteus aculeatus и мраморного гурами Trichopodus trichopterus использованы сведения соответственно по: Касумян, 
Михайлова, 2017; Kasumyan, Mouromtsev, 2020.
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ствуют о том, что L-α- и D-α-изомеры ами-
нокислот являются разными раздражителями 
для вкусовых рецепторов и стимулируют у рыб 
разные по интенсивности и характеру ответы. 
Это соответствует представлениям о наличии у 
рыб специа лизированных вкусовых рецепто-
ров не только для разных аминокислот, но и для 
разных стереоизомеров (Wegert, Caprio, 1991; 
Michel et al.,  1993; Hara, 2007). Стереоизомеры 
аминокислот имеют разные вкусовые качества 
и для других позвоночных (Iwasaki et al., 1985). 
Для человека D-α-изомеры многих аминокислот 
ощущаются сладкими, тогда как их L-α-изоме-
ры могут быть горькими (триптофан, гистидин). 
У других аминокислот горькими ощущаются 
D-α-изомеры (пролин), а L-α- и D-α-изомеры 
воспринимаются одинаково сладкими (аланин) 
или обладаю щими близким вкусом – сладкова-
тым (серин) или кисловатым (аспарагиновая и 
глутаминовая кислоты) (Schiffman, Sennewald, 
1981; Kawai et al., 2012).

Соотношение вкусовых качеств L-α- и L-β-
форм аминокислот в целом у рыб сходное. Для 
большинства цихлидовых рыб (для трёх видов из 
пяти) L-α-изомер аланина намного более при-

влекателен по вкусу, чем L-β-форма. Такие же 
результаты получены при сравнении вкусовой 
привлекательности L-α- и L-β-форм аланина 
для трёхиглой колюшки и мраморного гурами 
(табл.  2). При электрофизиологических испы-
таниях L-α-аланин вызывает более сильные от-
веты во вкусовых нервах, чем его L-β-форма у 
исследованных рыб – канального сома, япон-
ского угря, амурского чебачка, радужной форе-
ли, карпа, африканского клариевого сома Clarias 
gariepinus (Caprio, 1975; Yoshii et al., 1979; Kiyohara 
et al., 1981; Marui et al., 1983a, 1983b; Tiancheng, 
Yiming, 1994). Однако для радужной форели эф-
фективность L-α- и L-β-форм аланина в пове-
денческом тесте оказалась сходной (Jones, 1990). 
Интересно, что, в отличие от аланина, L-α-лей-
цин и L-β-лейцин (изолейцин) различаются по 
вкусовой привлекательности слабо – для боль-
шинства рыб они имеют индифферентный вкус 
(Касумян, 2016).

Вкусовые предпочтения, проявляемые раз-
ными цихлидовыми рыбами к изомерам амино-
кислот, не совпадают (табл. 2). Для цихлазомы 
Хартвега, в отличие от других цихлид, вкусовая 
привлекательность L-α-изомеров почти всех 

Рис. 3. Индекс вкусовой привлекательности изомеров аминокислот для нильской Oreochromis niloticus и мозамбикской 
O. mossambicus тиляпий, золотого меланохрома Melanochromis auratus, апельсинового неолампрологуса Neolamprologus leleupi 
и цихлазомы Хартвега Vieja hartwegi. Различия потребления гранул с разными веществами достоверны при р:   <  0.05, 
 < 0.01,  < 0.001; ост. обозначения см. на рис. 1.
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аминокислот ниже, чем у D-α-изомеров, тогда 
как для мозамбикской тиляпии L-α-изомеры 
почти всех аминокислот имеют более привле-
кательный вкус, чем D-α-изомеры. Для близко-
родственной нильской тиляпии изомеры всех 
аминокислот, за исключением аспарагиновой 
кислоты, обладают сходными вкусовыми свой-
ствами. Это даёт основание предполагать, что 
цихлидам присуща видовая специфичность 
вкусовых предпочтений, выявленная ранее у 
рыб других семейств (Касумян, Исаева, 2023; 
Kasumyan, Levina, 2023). Чтобы обосновать это 
предположение, требуются исследования с ис-
пользованием более широкого спектра вкусовых 
веществ и числа сравниваемых видов цихлид.

Необходимо отметить стабильность вкусо-
вых предпочтений рыб – свойство, важное при 
проведении сравнительных исследований. По-
требление и другие параметры ответа мозам-
бикской тиляпии на гранулы с аминокислотами, 
экстрактом хирономид и контрольные гранулы 
в разных сериях экспериментов близки (рис. 4). 
Ранее на примере нильской тиляпии было по-
казано сходство вкусовых ответов на гранулы с 
аминокислотами у ювенильных и половозрелых 
рыб, что также важно при сравнительных иссле-
дованиях, поскольку совпадение опытных рыб 
по возрасту не всегда удаётся соблюсти (Касу-
мян, Левина, 2023).

Пищевое поведение, проявляемое цихлида-
ми в ходе тестирования гранул, сходно и мало 
зависит от вкусовой привлекательности гранул. 
Все цихлиды совершают небольшое число от-
верганий и повторных схватываний тестируемой 
гранулы, что, возможно, связано с социальным 
образом жизни. Как известно, у социальных рыб 
партнёры по группе могут перехватывать пище-
вой объект при подобных манипуляциях (Gill, 
Hart, 1996). Средняя продолжительность удер-
жания гранулы в ротовой полости варьирует у 
большинства цихлид в диапазоне 4–6 с. Апель-
синовый неолампрологус удерживает гранулу 
около 3–4 с, тогда как золотому меланохрому 
для заглатывания или окончательного отказа 
от потребления гранулы требуется значительно 
больше времени – до 9–10 с, а для некоторых 
гранул (экстракт хирономид) – до 13 с.

Поведение, проявляемое при оросенсорном 
тестировании пищи, скорее всего, имеет отно-
шение к образу жизни цихлид, стратегии их пи-
щевого поведения и к питанию. В пище золотого 
меланохрома доминируют сине-зелёные, зелё-

Рис. 4. Параметры вкусового ответа на гранулы с амино-
кислотами и экстрактом Chironomidae у мозамбикской 
тиляпии Oreochromis mossambicus по результатам настоя-
щего исследования () и сведениям по: Kasumyan, Levina, 
2023  (): а – потребление гранул, б – число схватываний 
гранулы; в, г – продолжительность удержания гранулы по-
сле первого схватывания (в) и в течение всего опыта (г). 
Тип гранул: 1 – L-α-аланин (0.1 М), 2 – L-α-аспарагиновая 
кислота (0.01 М), 3 – L-α-глутаминовая кислота (0.01 М), 
4 – L-α-триптофан (0.1 М), 5 – экстракт Chironomidae 
(175 г/л), 6 – контроль; ост. обозначения см. на рис. 1.
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ные и диатомовые водоросли, образующие во-
дорослевые обрастания камней и скал (Ribbink 
et al., 1983; Reinthal, 1990; Froese, Pauly, 2022). 
Планктонные и бентосные животные могут 
присутствовать в пище меланохрома, но, по-ви-
димому, как сопутствующие организмы. Нео-
лампрологус, проявляющий территориальность, 
а в аквариумных условиях – агрессивность, пи-
тается в природе преимущественно креветками 
(Limnocaridina latipes – до 80% массы потреблён-
ной пищи). Своих жертв неолампрологус схва-
тывает в дневное время поштучно быстрыми 
бросками (Konings, 1991, 2005; Yuma, 1994, 1998; 
Smith, 2008). Нельзя исключать, что именно ха-
рактер кормовых объектов (прикреплённые рас-
тения, подвижные животные), образ жизни и 
условия питания рыб (освещённость, прозрач-
ность воды, наличие укрытий, территориаль-
ность, агрессивность и др.) определяют специ-
фические черты поведения тестирования гранул 
у цихлид.

Американская цихлида – цихлазома Хартвега, 
питающаяся детритом и скрытыми в нём донны-
ми беспозвоночными, совершает большее число 
повторных схватываний перед заглатыванием 
гранулы, что отличает цихлазому от всех осталь-
ных исследованных нами цихлид, но характер-
но для некоторых других рыб (Касумян, Исаева, 
2023). Интересной особенностью пищевого по-
ведения неолампрологуса является отсутствие 
различий в тестировании гранул в ПГ- и ОГ- 
опытах (рис. 3). Это отличает неолампрологуса 
не только от других цихлид, но и от большинства 
ранее исследованных видов рыб (Виноградская 
и др., 2017; Касумян, Исаева, 2023). Остальные 
цихлиды, особенно меланохром, затрачивают 
на удержание гранул в ПГ-опытах многократно 
больше времени, чем в ОГ-опытах. Возможно, 
определение оросенсорных качеств или вну-
триротовая обработка водорослей, которыми 
питается меланохром, требует больше времени, 
чем тестирование пищи у других рыб. Для более 
строгих утверждений необходимо использование 
большего числа вкусовых веществ и видов рыб.

Таким образом, выполненное исследование 
показывает, что структурные и оптические изо-
меры аминокислот обладают для цихлидовых 
рыб разными вкусовыми свойствами. Посколь-
ку эти вещества широко распространены в жи-
вотных и растениях, а вкусовые предпочтения к 
этим веществам у рыб различаются, можно счи-
тать, что изомеры аминокислот являются важ-
ными химическими регуляторами трофических 

отношений в водных сообществах. В связи со 
взрывным симпатрическим видообразованием 
и появлением пучков видов-эндемиков цихлид 
в Великих Африканских озёрах и в некоторых 
других изолированных водоёмах, дальнейшее 
изучение вкусовых предпочтений у цихлидовых 
рыб представляет больший интерес (Brawand et 
al., 2014; Ronco et al., 2021; Wagner, 2021). Сосу-
ществование многочисленных эндемичных цих-
лид достигается благодаря презиготической изо-
ляции, в основном за счёт разных зрительных 
предпочтений, регулирующих выбор и взаимо-
отношения между зрелыми самками и самцами; 
различиям в их акустических и обонятельных 
коммуникациях; расхождению рыб разных видов 
по репродуктивному и иным формам поведения, 
по предпочитаемым биотопам и объектам пита-
ния (Blais et al., 2007; Hofmann et al., 2009; Danley 
et al., 2012; Burress, 2015; DeLorenzo et al., 2022). 
Вкусовые предпочтения у рыб, несмотря на он-
тогенетическую устойчивость к действию раз-
личных абиотических и биотических факторов, 
способны к относительно быстрым эволюци-
онным изменениям (Kasumyan, 2019; Kasumyan, 
Levina, 2023). Поскольку именно вкусовая ре-
цепция является основным сенсорным меха-
низмом, определяющим селективность питания 
разных видов рыб, сравнительные исследования 
вкусовых предпочтений у цихлид, особенно при-
надлежащих к одной эндемичной группе, пред-
ставляют особый интерес. Такие исследования 
позволят понять, в какой мере вкусовая рецеп-
ция обеспечивает трофическую дивергенцию у 
симпатрических видов рыб, насколько сходны-
ми или различающимся могут быть вкусовые 
предпочтения у близкородственных рыб одной 
или разных трофических категорий.
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Изучена морфология органа обоняния у пяти видов анемоновых рыб рода Amphiprion: A.  polymnus, 
A. clarkii, A. frenatus, A. perideraion и A. ocellaris. У всех рыб имеется одна ноздря, обонятельная розетка 
стреловидного типа, отсутствует вторичная складчатость на обонятельных складках, имеется два вен-
тиляционных мешка (этмоидальный и более крупный лакримальный). Розетка располагается на ме-
диальной (A. clarkii и A. perideraion) или вентромедиальной (A. polymnus, A. frenatus, A. ocellaris) стороне 
обонятельной полости, число складок в розетке увеличивается по мере роста рыб. Наибольшее общее 
число складок у A. polymnus – 24. В розетке у большинства амфиприонов обнаружены интеркалярные 
(у четырёх видов) и дихотомические (у трёх видов) складки, крайне редко встречающиеся у других 
рыб. Нетипичные складки возникают в онтогенезе рыб позже обычных, но в разных частях розетки, 
их численность у амфиприонов различается, у отдельных особей A. polymnus они преобладают. Уклон 
медиальной и латеральной сторон розетки в сторону входных отверстий вентиляционных мешков 
(A. polymnus, A. frenatus) рассматривается как структурная адаптация, улучшающая водообмен у по-
верхности обонятельных складок и получение рыбами запаховой информации. Связь между устрой-
ством органа обоняния и эврибионтностью амфиприонов, их специализацией и прочностью ассоциа-
ции с симбионтными актиниями не выявлена. Изложено представление об эволюционном тренде от 
просто устроенного органа обоняния (A.  clarkii) к морфологически более сложному (A.  polymnus и 
A. frenatus) в роде Amphiprion после раннего отделения от общего ствола подрода Actinicola (A. ocellaris, 
A. percula).

Ключевые слова: анемоновые рыбы, Amphiprion polymnus, Amphiprion clarkii, Amphiprion frenatus, 
Amphiprion perideraion, Amphiprion ocellaris, орган обоняния, обонятельная розетка, атипичные обоня-
тельные складки.

DOI: 10.31857/S0042875224010101, EDN: HMPFWR

Рыбы рода Amphiprion, включающего по раз-
ным оценкам 28 или 29 видов, относятся к одним 
из наиболее обычных помацентровых Pomacent-
ridae, обитающих на коралловых рифах и других 
мелководных участках обширной Индо-Запад-
но-Тихоокеанской области Мирового океана, в 
том числе в водах Вьетнама (Allen, 1991; Fautin, 
Allen, 1997; Randall et al., 1997; Астахов, 2002; 
Bridge et al., 2012; Colleye et al., 2016; Froese, Pauly, 
2023). Благодаря своей способности вступать 
в тесные мутуалистические отношения с  акти-
ниями, в ассоциации с которыми амфиприо-
ны проводят бо́льшую часть своей жизни, эти 
рыбы давно являются объектами наблюдений и 

специальных исследований (Colleye et al., 2016; 
Feeney, Brooker, 2017; Klann et al., 2022). Большое 
число публикаций посвящено взаимоотноше-
ниям амфиприонов с симбиотическими акти-
ниями и механизмам, обеспечивающим выбор 
рыбами специфичных видов актиний-хозяев; 
способности противостоять токсичности акти-
ний, а также поведению, коммуникациям и мно-
гим другим особенностям биологии амфиприо-
нов (Buston, 2004; Buston, García, 2007; Roopin, 
Chadwick, 2009; Ricciardi et al., 2010; Cleveland et 
al., 2011; Colleye et al., 2011; Iwata, Manbo, 2013; 
Burke da Silva, Nedosyko, 2016; Nguyen et al., 2019; 
Pryor et al., 2020).
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Среди свыше 1000 видов актиний симбиоти-
ческими являются лишь 10 (Fautin, Allen, 1997; 
Daly et al., 2007). Некоторые из амфиприонов 
(A.  clarkii) поселяются на актиниях любого из 
этих видов, другие избирают только определён-
ные виды актиний, проявляя разный уровень 
специфичности. Например, A. frenatus, A. peride-
raion и A. sandaracinos, обитающие в прибрежных 
водах Южного Вьетнама, встречаются каждый 
в симбиозе только с одним видом актиний, но 
проявляют разную прочность ассоциации с ак-
тиниями-хозяевами (Астахов, 2002).

Выбор амфиприонами нужного им хозяина 
происходит при участии обоняния, позволяю-
щего различать актинии по запаху и проявлять 
врождённое предпочтение по отношению к за-
паху специфических для каждого из амфиприо-
нов симбиотических актиний (Miyagawa, Hida-
ka, 1980; Arvedlund et al., 1999; Elliott, Mariscal, 
2001; Brolund et al., 2003; Miyagawa-Kohshima et 
al., 2014; Roux, Lecchini, 2015). Обнаружена спо-
собность ранней молоди амфиприонов (ещё на 
стадии эмбриона до или сразу после вылупле-
ния) импринтировать запахи специфических 
актиний, что усиливает врождённые обоня-
тельные предпочтения (Arvedlund, Nielsen, 1996; 
Arvedlund et al., 1999, 2000a; Dixson et al., 2011; 
Miyagawa-Kohshima et al., 2014). Обонятельная 
рецепция обеспечивает не только выбор нуж-
ной актинии при расселении молоди амфиприо-
нов на рифе, но, как полагают, и восприятие 
химических сигналов-ориентиров, благодаря 
которым личинки, завершающие пелагическую 
фазу жизни в открытом океане, находят путь к 
родным местам в прибрежье (Dixson et al., 2008, 
2011). Установлено, что ранняя молодь амфи-
прионов значительно лучше, чем молодь других 
коралловых рыб с пелагической фазой, способна 
возвращаться к родным местам для поселения 
(Jones et al., 2005; Almany et al., 2007). Многие 
запахи, сигнализирующие об опасности (запах 
хищных рыб; феромон тревоги, содержащийся 
в коже; вещества, выделяющиеся в воду стрес-
сированными рыбами), вызывают у амфиприо-
нов защитное поведение (Manassa et al., 2013a, 
2013b).

Несмотря на важное значение запахов в по-
ведении амфиприонов, сведения о морфологии 
обонятельной системы у взрослых рыб остают-
ся отрывочными и бессистемными (Arvedlund, 
Kavanagh, 2009). Цель нашей работы – изучить 

морфологию органа обоняния у амфиприонов, 
встречающихся в прибрежных водах Южного 
Вьетнама, и провести её сравнительный анализ.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Морфологическому исследованию подвер-
гнуты амфиприоны пяти видов: A. polymnus абсо-
лютной длиной тела (TL) 2.43–14.00 см (59 экз.), 
A.  frenatus (8.2–12.5 см, 9 экз.), A. clarkii (6.6–
14.0 см, 29 экз.), A. perideraion (7.0–9.0 см, 4  экз.) 
и A. ocellaris (4.5–5.6 см, 5 экз.). Рыбы приобрете-
ны в аквариумных магазинах г. Нячанг, в которые 
их поставляют местные рыбаки-дайверы, отлав-
ливающие рыб на коралловых рифах зал. Нячанг 
или прилегающих участках Восточного моря. 
После доставки рыб в лабораторию Примор-
ского отделения Совместного российско-вьет-
намского тропического научно-исследователь-
ского и технологического центра измеряли их 
длину (TL) и фиксировали в 10%-ном формали-
не, через 2 недели переводили в 70%-ный эта-
нол. Под бинокулярным микроскопом МБС-1  
у всех 106 рыб препарировали и исследовали 
морфологию левого органа обоняния, примерно 
у 25% рыб – оба органа. При подсчёте складок 
в обонятельной розетке учитывали все складки, 
независимо от их размера, две лопасти дихото-
мической складки считали за одну складку. Для 
измерений применяли окулярный микрометр. 
Фотографии сделаны цифровой фотокамерой 
Levenhuk M500 Base (Levenhuk, Inc.). Потоки 
воды в органе обоняния исследовали при меха-
нической имитации движения челюстей на фик-
сированных препаратах с использованием взве-
си чёрной туши.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Орган обоняния

Орган обоняния расположен перед глазами: у 
A. polymnus, A. clarkii, A. frenatus и A. perideraion на 
небольшом от них расстоянии, у A. ocellaris ря-
дом с глазами. Ноздря одна, небольшая, у A. ocel-
laris и A. perideraion располагается на равном 
расстоянии от края глаза и верхней челюсти; у 
A.  polymnus, A. clarkii и особенно у A. frenatus – 
ближе к верхней челюсти (рис. 1). У A. polymnus 
ноздря выглядит в виде широкой и короткой во-
ронки, слегка вытянутой в рострокаудальном 
направлении, окружённой выступающим над 
поверхностью головы широким ободком, ко-
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Рис. 1. Расположение органа обоняния у амфиприонов: а, б – Amphiprion clarkii TL 11.0 см; в – A. polymnus TL 8.7 см, г – 
A. frenatus TL 9.7 см, д – A. ocellaris TL 5.3 см; е – A. perideraion TL 8.0 см, вид слева сверху. Здесь и на рис. 2: Н – ноздря; 
Г – глаз; ВЧ – верхняя челюсть. Масштаб, мм: а – 5.0; б, г, д – 1.0; в – 0.5; е – 2.0.
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торый у самого мелкого экземпляра TL 2.43 см 
ещё отсутствует (рис. 2а, 2б). Внутрь обонятель-
ной полости ноздря открывается в виде глубо-
кой и широкой воронки с уплощёнными краями 
(рис. 2в). У A. clarkii ноздря вытянута в рострока-
удальном направлении сильнее, но ободок вы-
ступает слабо. Ноздря у A. ocellaris, A. perideraion 
и A. frenatus круглая. Ободок у A. ocellaris отсут-
ствует, у A. perideraion и A. frenatus он чуть выше с 
отчётливым возвышением его каудальной части. 
У A.  frenatus ободок ноздри имеет фестончатые 
выросты (рис. 2г–2е).

Обонятельная розетка и складки
У всех амфиприонов обонятельная розетка 

стреловидного типа, расположена в эллипсо-

идной обонятельной полости напротив входа 
ноздри. Симметричная и овальная по форме ро-
зетка размещена у A. clarkii и A. perideraion на ме-
диальной поверхности обонятельной полости, 
у A. ocellaris – на вентромедиальной поверхности, 
как и у A. polymnus и A. frenatus, у которых розетка 
несимметричная, у крупных особей сердцевид-
ная по форме с расширенной ростральной ча-
стью, но почти круглая у мелких рыб (рис. 3, 4). 
У A. polymnus розетка занимает почти всю обо-
нятельную полость по длине, но значительно 
меньше полости по ширине. У A. frenatus розетка 
не только меньше по ширине, но и короче, чем 
обонятельная полость, т. е. заполняет ещё мень-
ший её объём (табл. 1).

Рис. 2. Ноздря у амфиприонов: а, б – A. polymnus TL 12.5 и 2.43 см; в – A. polymnus TL 14.0 см, вид со стороны обонятельной 
полости; г – Amphiprion clarkii TL 11.0 см; д – A. frenatus TL 9.7 см; е – A. perideraion TL 8.0 см. Направления (↔): Д–В – дор-
совентральное, Р–К – рострокаудальное. Масштаб: 0.5 мм.



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 1       2024

111ОРГАН ОБОНЯНИЯ У АНЕМОНОВЫХ РЫБ РОДА AMPHIPRION

Таблица 1. Некоторые морфологические показатели особей разного размера пяти видов рода Amphiprion 

TL, cм Nof
с o Ln Wn Lo Lr Wr Lr Wr Lr,

в % Lo
Wr,

в % Lr n
мм в % TL

A. polymnus
2.43 7 6.7 2.9 0.20 0.15 0.60 0.50 0.27 2.06 1.03 83.33 54.00 1

5.1–6.0 13–17 13.8 4.3 0.56 0.46 1.84 1.54 1.34 2.73 2.38 84.24 86.92 8
6.1–7.0 15–16 14.8 4.5 0.60 0.55 1.97 1.80 1.30 2.76 2.00 91.85 72.57 3
7.1–8.0 14–19 17.2 5.1 0.73 0.71 2.08 1.88 1.61 2.49 2.14 90.12 85.71 13
8.1–9.0 15–19 19.0 5.6 0.84 0.80 2.24 2.02 1.63 2.38 1.92 90.30 80.79 11
9.1–10.0 17–21 21.2 6.0 0.90 0.86 2.59 2.28 1.85 2.38 1.94 88.02 81.27 8
10.1–11.0 19–21 23.9 7.1 1.02 1.00 2.78 2.44 1.86 2.28 1.74 88.06 75.98 5
11.1–12.0 20–23 25.0 6.9 1.15 1.08 3.12 2.64 1.96 2.23 1.66 84.58 75.02 5
12.1–13.0 18–21 27.8 7.3 1.20 1.10 3.18 2.70 2.23 2.12 1.74 85.03 82.84 4

14.0 24 29.5 8.8 1.20 1.20 3.70 3.20 2.30 2.29 1.64 86.49 71.88 1
A. clarkii

6.6 13 15.0 5.0 0.60 0.50 1.80 1.50 1.30 2.27 1.97 83.33 86.67 1
7.1–8.0 15–17 15.9 4.9 0.70 0.60 2.40 1.90 1.40 2.47 1.82 80.44 79.96 4
8.1–9.0 15–18 18.6 5.6 0.80 0.70 2.50 2.00 1.30 2.29 1.49 80.88 64.15 5
9.1–10.0 13–17 21.0 6.1 0.90 0.70 2.50 2.10 1.45 2.18 1.50 82.91 70.15 5
10.1–11.0 17–21 22.7 6.2 1.00 0.85 2.75 2.30 1.50 2.13 1.39 83.22 65.84 12

12.0 16 24.0 7.1 1.20 1.00 2.70 2.00 1.40 1.67 1.17 74.07 70.00 1
14.0 19 29.0 8.2 1.20 1.00 3.00 2.20 1.80 1.57 1.29 73.33 81.82 1

A. frenatus
8.1–9.0 12–13 18.0 5.1 0.80 0.75 2.20 1.70 1.30 1.98 1.51 77.43 76.47 2
9.1–10.0 12–13 22.9 5.6 0.90 0.83 2.63 2.20 1.60 2.23 1.62 83.65 72.73 4
11.1–12.0 11–14 25.0 6.8 0.95 0.80 3.05 2.30 1.55 1.97 1.33 75.27 67.12 2

12.5 20 28.0 6.8 1.20 1.10 3.50 2.40 2.00 1.92 1.60 68.57 83.33 1
A. perideraion

7.0 14 16.0 3.6 0.50 0.50 1.70 1.50 1.30 2.14 1.86 88.24 86.67 1
7.1–8.0 14 18.5 4.6 0.75 0.65 1.75 1.40 1.15 1.81 1.49 80.23 82.31 2

9.0 15 23.0 5.1 0.70 0.65 1.90 1.60 1.20 1.78 1.33 84.21 75.00 1
A. ocellaris

4.5 12 11.5 3.3 0.50 0.40 1.30 1.10 1.00 2.44 2.22 84.62 90.91 1
5.1–6.0 13–14 13.3 3.3 0.43 0.40 1.45 1.18 1.03 2.24 1.95 81.38 87.29 4

Примечание. Nof – число обонятельных складок всех типов, шт.; с – длина головы, o – диаметр глаза; Ln, Wn – длина 
и ширина ноздри; Lo – длина обонятельной полости; Lr, Wr – длина и ширина обонятельной розетки. Здесь и в табл. 2: 
TL – абсолютная длина тела, n – число исследованных рыб, экз.

Рис. 3. Схема обонятельной розетки Amphiprion clarkii (а) и A. polymnus (б): С – септа центральной складки; складки: (*) – 
раздвоенные, (+) – не связанные с септой.
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Рис. 4. Обонятельная розетка у амфиприонов: а – Amphiprion clarkii TL 11.0 см, б – A. perideraion TL 8.0 см, в – A. ocellaris 
TL 5.3 см, г – A. polymnus TL 8.0 см; д–ж – A. frenatus TL соответственно 9.7, 10.0 и 12.5 см. ЛМ, ЭМ – отверстия лакрималь-
ного и этмоидального вентиляционных мешков; N – nasale; (→) – интеркалярные складки, (↑→         ) – дихотомическая складка. 
Ост.  обозначения см на рис. 2, 3. Масштаб, мм: а, б – 0.5; в–и – 1.0.



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 1       2024

113ОРГАН ОБОНЯНИЯ У АНЕМОНОВЫХ РЫБ РОДА AMPHIPRION

Розетка состоит из центральной складки, 
расположенной рострокаудально, и отходящих 
от её передней расширенной части (септы) бо-
ковых складок. С ростральной стороны септа 
соединена со стенкой обонятельной полости, 
каудальный конец центральной складки сво-
бодный и языкообразный по форме, как и дис-
тальные концы боковых складок. У A.  polymnus 
и A. frenatus, в отличие от других амфиприонов,  
центральная складка короче обонятельной ро-
зетки, а септа в местах отхождения боковых 
складок слегка расширена и сильно прогнута. 
Расширение септы составляет ~  200–250  мкм, 
более заметно у A. perideraion и особенно у 
A. clarkii TL > 10.0 см – ~350–400 мкм. У одного 
из A. peri deraion TL 8.0 см отмечено расширение 
септы до 400 мкм (рис. 4б).

Общее число обонятельных складок достига-
ет у A. ocellaris 14, у A. perideraion – 15, у A. frena-
tus – 20, у A. clarkii – 21, у A. polymnus – 24 шт. 
У A. polymnus и A. frenatus складки на латеральной 
стороне розетки крупнее, чем на медиальной 
стороне. У A. clarkii, A. ocellaris и A. perideraion 
складки с обеих сторон розетки одинаковые по 
размерам. Число складок у рыб одного вида при 
сходной длине тела может различаться, при этом 
на латеральной стороне розетки складок, как 
правило, на 1–4 шт. больше, чем на медиальной. 
В левом и правом органах одной и той же осо-
би число складок в розетке также может разли-
чаться на 1–2 шт. Толщина обонятельных скла-
док у A.  frenatus ~  30–40, у A. ocellaris ~  60–65, 
A. polymnus ~ 65–75, у A. clarkii ~ 75–80, а у A. peri-
deraion ~ 85–105 мкм. Складки в каудальной ча-
сти розетки у разных амфиприонов различаются 
по форме и толщине (рис. 5). Дистальный край 
складок в каудальной части розетки у A. clarkii и 
A. perideraion утолщён соответственно до ~ 100–

110 и ~ 150–200 мкм, а у крупных особей A. polym-
nus TL >10.0 см расширено только его основа-
ние – ~ 200–250 мкм. Вторичная складчатость на 
складках отсутствует у всех видов.

У A. polymnus и A. frenatus медиальная и лате-
ральная стороны в средней части розетки име-
ют хорошо выраженные уклоны, направленные 
от септы к отверстиям этмоидального и лакри-
мального вентиляционных мешков (описание 
вентиляционных мешков приведено ниже). 
Складки, ориентированные в сторону отвер-
стий вентиляционных мешков, меньше по раз-
мерам, чем другие, а их дистальные концы из-за 
уклонов розетки расположены ниже, чем прок-
симальные, и фактически вдаются в отверстия 
вентиляционных мешков (рис. 4ж). У остальных 
амфиприонов розетки находятся на плоском ос-
новании без уклонов.

Нетипичные складки

У A. polymnus и A. frenatus на медиальной и ла-
теральной сторонах розетки обнаружены раз-
двоенные складки, встречающиеся обычно сре-
ди складок, находящихся напротив отверстий 
вентиляционных мешков (табл. 2). При отхожде-
нии от септы раздвоенные складки имеют общее 
начало, но дихотомически разделяются на две 
сходные по размерам самостоятельные лопасти. 
Лопасти могут тесно примыкать друг к другу или 
широко расходиться (рис. 6). У A. polymnus най-
дены складки, которые сохраняют общее осно-
вание не только в месте прикрепления к септе, 
но и по всей длине складки, расходясь вверх от 
основания на две равные лопасти (рис. 7). Разд-
ваивающиеся складки мы назвали дихотомиче-
скими, с подразделением их на горизонтально 
дихотомические и вертикально дихотомические. 

Рис. 5. Форма складок, располагающихся в каудальной части обонятельной розетки: а, б – Amphiprion clarkii, A. frenatus 
и A. ocellaris; в, г – A. polymnus; д, е – A. perideraion; а, в, д – вид складки сбоку; б, г, е – вертикальный профиль складки.
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Таблица 2. Число нетипичных складок на латеральной и медиальной сторонах обонятельной розетки у особей 
Amphiprion polymnus и A. frenatus разного размера

TL, см

Дихотомические складки Интеркалярные складки

n
Сторона

n*

Сторона

n*латеральная медиальная латеральная медиальная

Nf n* Nf n* Nf n* Nf n*

A. polymnus

2.1–3.0 1

5.1–6.0 0–1
0.4 3 0–1

0.1 1 4 1–4
2.0 8 1–3

1.4 8 8 8

6.1–7.0 0–1
0.7 2 2 1–2

1.3 3 0–2
1.0 2 3 3

7.1–8.0 0–2
0.9 10 0–2

0.5 5 12 1–3
2.1 13 0–3

1.8 12 13 13

8.1–9.0 1 11 0–1
0.3 3 11 1–3

2.4 11 1–2
1.6 11 11 11

9.1–10.0 0–2
1.3 7 0–1

0.3 2 8 0–3
2.1 7 0–3

1.6 7 8 8

10.1–11.0 0–1
0.8 4 0–1

0.4 2 4 0–3
1.6 4 0–3

1.8 4 4 5

11.1–12.0 1–2
1.4 5 0–1

0.8 4 5 2–4
2.8 5 1–3

2.0 5 5 5

12.1–13.0 1 4 1–2
1.3 4 4 2–3

2.3 4
1–2
1.5

4 4 4

13.1–14.0 1 1 1 1 1 3 1 2 1 1 1

A. frenatus

8.1–9.0 0–1
0.5 1 1 0–1

0.5 1 1 2

9.1–10.0 0–1
0.8 3 0–1

0.5 2 1–3
1.8 4 0–2

1.3 3 4 4

11.1–12.0 0–1
0.5 1 0–1

0.5 1 1 1–3
2.0 2 0–2

1.0 1 2 2

12.1–13.0 1 1 1 2 1 3 1 1 1

Примечание. Nf – число складок, шт.; *указано число рыб, у которых обнаружены соответствующие складки; над чертой – 
пределы варьирования показателя, под чертой – среднее значение.

Рис. 6. Нетипичные складки в обонятельной розетке Amphiprion polymnus: а, б – горизонтально дихотомические складки 
с соответственно узко и широко расходящимися лопастями; в – вертикально дихотомическая складка, г–е – интеркаляр-
ная складка (→) на разных стадиях формирования.
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У одного из A. polymnus TL 12.0 см в одном ор-
гане обоняния горизонтально дихотомической 
была лопасть центральной складки (рис. 7б). Го-
ризонтально дихотомическая складка найдена 
у одного из A. clarkii TL 11.0 см, в розетке она за-
нимает положение напротив входа в лакрималь-
ный вентиляционный мешок.

У всех особей A. polymnus TL > 5.0 см, A. ocel-
laris и A. frenatus TL >  8.5  см в обонятельной 
розетке найдены складки, нормально ориенти-
рованные по отношению к септе, но не соеди-
няющиеся с ней. Такие складки мы назвали ин-
теркалярными (рис. 7). Интеркалярные складки 
обнаружены также у трёх из четырёх исследован-

Рис. 7. Нетипичные складки в обонятельной розетке амфиприонов: а, б, в, г – Amphiprion polymnus TL соответственно 8.2, 
12.0, 9.2 и 8.0 см; д – A. frenatus TL 9.8 см; е – A. perideraion TL 7.0 см; (*) – утолщения дистальных частей складок, () – 
необычная вторичная складчатость. Ост. обозначения см. на рис. 2, 4. Масштаб: 1.0 мм.
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ных особей A. perideraion TL 7.0–9.0 см, и только 
у одного A. clarkii TL 8.4 см отмечена одна такая 
складка. Интеркалярные складки располагают-
ся между обычными складками и между лопа-
стями горизонтально дихотомических складок. 
У A.  polymnus, A. frenatus и A. ocellaris интерка-
лярные складки наиболее обычны в задней и 
средней частях розетки, но могут встречаться и в 
передней части (у крупных рыб), у A. perideraion 
такие складки встречены только в средней части 
розетки (табл. 2). Формирующиеся интеркаляр-
ные складки представляют собой небольшие 
тонкие выросты на дне обонятельной полости на 
уровне дистальных участков обычных складок. 
Постепенно интеркалярные складки по высоте 
и толщине становятся равными обычным склад-
кам (рис. 6г–6е). Такие формирующиеся интер-
калярные складки встречаются в разных частях 
розетки. Наиболее многочисленны интеркаляр-
ные складки у A. polymnus – у некоторых особей 
их больше половины от общего числа всех скла-
док в розетке.

Изменения, связанные с длиной рыб

По мере роста рыбы число складок в розетке 
увеличивается, а сама обонятельная розетка ста-
новится крупнее (табл. 1). В ростральной части 
розетки появляются новые складки, как прави-
ло попарно и симметрично с каждой стороны 
от септы. Это приводит к увеличению общего 
числа складок в розетке (рис. 8). Новые складки 
меньше по размерам, чем складки в задней части 
розетки, и не имеют дистального языкообразно-

го завершения (рис. 4, 7). У крупных A. polymnus 
(TL 14.0 см) и A. frenatus (TL 12.5 см) размеры 
и форма боковых обонятельных складок в ро-
стральной части розетки сходны. В онтогенезе у 
A. clarkii форма розетки меняется от почти круг-
лой до овальной. У A. polymnus и A. frenatus по 
мере роста рыб размеры складок на латеральной 
стороне розетки увеличиваются быстрее, чем на 
медиальной, что делает розетку асимметричной.

Вентиляционные мешки
У всех исследованных видов имеется два 

вентиляционных (акцессорных) мешка – эт-
моидальный и лакримальный. Этмоидальный 
примыкает к обонятельной полости с дорсоме-
диальной стороны, более крупный по объёму ла-
кримальный расположен относительно розетки 
вентральнее (рис. 4, 7). Полость мешков выстла-
на плотной соединительной тканью. По ориен-
тировочным оценкам, суммарный объём обоих 
вентиляционных мешков значительно больше 
объёма обонятельной полости. У A. polymnus 
и A.  clarkii отверстие этмоидального мешка 
овальное и расположено над обонятельной ро-
зеткой каудальнее её средней части, отверстие 
лакримального мешка – на уровне средней ча-
сти розетки и вентральнее от неё. У A. frenatus 
отверстие этмоидального мешка располагается 
каудальнее, чем у A. polymnus и A. clarkii. У A. 
ocellaris и A.  perideraion отверстие этмоидально-
го мешка круглое и смещено ещё сильнее вверх 
и назад (рис. 4, 7). Размеры обоих отверстий у 
A. polymnus и A.  frenatus близки. У A. clarkii, A. 

Рис. 8. Зависимость числа складок в обонятельной розетке от абсолютной длины тела (TL) у Amphiprion polymnus (, ––), 
A. clarkii (, ---) и A. frenatus (, − · −).
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ocellaris и A. perideraion диаметр отверстия ла-
кримального мешка значительно крупнее, чем 
этмоидального. Например, у A. clarkii TL 10.5 см 
диаметр отверстия лакримального и этмоидаль-
ного мешков равен соответственно 1.6 и 0.6 мм. 
Отверстие лакримального мешка у A. polymnus 
крупнее, чем размер ноздри. У самого мелкого 
экземпляра A. polymnus TL 2.43 см лакрималь-
ный мешок имеется, тогда как этмоидальный 
мешок находится ещё в зачаточном состоянии, 
а его отверстие располагается каудальнее, чем у 
более крупных рыб.

При принудительном раскрытии челюстей у 
фиксированных рыб видно поступление воды в 
орган обоняния через ноздрю, а при закрытии 
челюстей – выход воды из неё наружу.

ОБСУЖДЕНИЕ
Сходство органов обоняния у амфиприонов  

и других Pomacentridae

Расположение и морфология органов обоня-
ния у амфиприонов, исследованных нами, и 
других Pomacentridae сходны (Yamamoto, Ueda, 
1979; Arvedlund et al., 2003; Пащенко, Касумян, 
2019; Пащенко и др., 2022). У всех складки в обо-
нятельной розетке расположены симметрично 
поперечно или косо относительно удлинённой 
септы, что соответствует розеткам стреловид-
ного типа, или категории G по классифика-
ции обонятельных розеток рыб, разработанной 
Ямамото (Yamamoto, 1982). У изученных нами 
амфиприонов в органе обоняния имеется лишь 
одна ноздря (монотремия), что присуще боль-
шинству других Pomacentridae в ювенильном и 
более старшем возрасте (Nelson, 2006; Biology of 
Damselfishes, 2016). В ходе эмбрионального и ли-
чиночного развития орган обоняния у Pomacen-
tridae, как и у многих других рыб, преобразуется 
из широко открытой обонятельной ямки в орган 
обоняния с двумя хорошо разделёнными ноз-
дрями (Arvedlund et al., 2003; Kavanagh, Alford, 
2003; Lara, 2008; Roux et al., 2019). Затем у боль-
шинства Pomacentridae, включая амфиприонов, 
но за исключением некоторых видов из родов 
Chromis и Dascyllus, одна из ноздрей исчезает 
(Arvedlund et al., 2000b; Kavanagh, Alford, 2003; 
Murphy et al., 2007; Roux et al., 2019; Пащенко 
и др., 2022). Сведения о том, какая именно из 
ноздрей элиминирует, отсутствуют. Обонятель-
ные рецепторные клетки различного типа при-
сутствуют в обонятельном эпителии у амфиприо- 
нов уже к моменту вылупления (Arvedlund et al., 
2000b; Murphy et al., 2007).

У всех исследованных нами видов амфипри-
онов отсутствует вторичная складчатость на 
обонятельных складках. Наличие вторичных 
складок у них и у других Pomacentridae не отме-
чено также в ранее выполненных исследованиях 
(Yamamoto, Ueda, 1979; Arvedlund et al., 2003; Па-
щенко, Касумян, 2019; Пащенко и др., 2022). От-
сутствие вторичной складчатости объясняет уве-
личение общего числа складок в обонятельной 
розетке у амфиприонов по мере их роста (рис. 8). 
Поскольку среди исследованных нами рыб были 
особи, имевшие длину тела, близкую к макси-
мальной (A. polymnus, A. clarkii, A. frenatus, A. peri-
deraion), можно утверждать, что у амфиприонов 
рост числа складок в обонятельной розетке про-
исходит на протяжении всей их жизни по мере 
увеличения длины тела, начиная с возраста по-
явления первых складок у личинок. Почти у всех 
описанных в литературных источниках рыб, 
имеющих вторичную складчатость, нарастание 
числа первичных складок прекращается с мо-
мента появления первых вторичных складок: 
у Salmonidae, например, это происходит ещё в 
ювенильном возрасте (Døving, Kasumyan, 2008). 
Однако у анабаса Anabas testudineus число пер-
вичных складок, на которых имеется вторичная 
складчатость, увеличивается по мере роста рыб 
(Касумян и др., 2021).

С исследованными ранее другими Pomacent-
ridae, Abudefduf vaigiensis и A. sexfasciatus, амфи-
прионов объединяет наличие двух относительно 
крупных вентиляционных мешков – этмоидаль-
ного и лакримального. Суммарный объём венти-
ляционных мешков у них, как и у амфиприонов, 
больше, чем у обонятельной полости. Совпадает 
и последовательность формирования вентиля-
ционных мешков в онтогенезе – у  A. polymnus, 
A.  vaigiensis и A. sexfasciatus первым начинает 
формироваться лакримальный мешок и лишь 
затем – этмоидальный (Пащенко и др., 2022). 
Несмотря на то что большие по размерам отвер-
стия, ведущие в вентиляционные мешки, хоро-
шо заметны, в ранее выполненных исследовани-
ях в органе обоняния амфиприонов (Arvedlund 
et al., 2003) они не отмечены.

Различия органов обоняния 
у амфиприонов и других рыб

Несмотря на очевидное сходство, морфология 
органов обоняния у исследованных амфиприо-
нов не совпадает полностью. Так, ободок, окайм-
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ляющий ноздрю и направляющий ток воды в 
полость органа, лучше всего развит у  крупных 
A. polymnus. У молоди A. polymnus и у половозре-
лых особей A. ocellaris он отсутствует. Различает-
ся у амфиприонов число складок в обонятельной 
розетке, их больше всего у A. polymnus, причём у 
особей всех размерных классов, где такое межви-
довое сравнение возможно выполнить (табл. 1). 
У наиболее крупного из исследованных нами 
A. polymnus, достигшего максимального для это-
го вида размера TL 14.0  см (Fautin, Allen, 1997; 
Froese, Pauly, 2023), число складок 24 – больше, 
чем у близких по размерам A. clarkii и A. frenatus – 
соответственно 21 и 20.

Различаются амфиприоны и по разнообра-
зию складок в обонятельной розетке. Наряду с 
обычными складками могут присутствовать ди-
хотомические и интеркалярные, тогда как других 
рыб, у которых находят аналогичные складки, 
известно крайне мало. Например, структуры, 
напоминающие интеркалярные складки, есть 
у щуки Esox lucius (Holl, 1965; Zeiske et al., 1992; 
Garwood et al., 2020). Своеобразие амфиприонов 
заключается и в том, что дихотомические и ин-
теркалярные складки, в том числе ещё формирую- 
щиеся, у них встречаются чаще всего в задней и 
средней частях розетки среди уже развитых скла-
док, тогда как, согласно существующим данным, 
новые складки у рыб закладываются в ростраль-
ной части розетки, в том числе и у Pomacentridae 
(Døving, Kasumyan, 2008; Пащенко, Касумян, 
2017, 2019).

По наличию и числу нетипичных складок ис-
следованные виды рода Amphiprion различаются. 
Дихотомические складки обнаружены у A. polym-
nus, A. frenatus и A. clarkii, причём у A.  polymnus 
горизонтально дихотомические и вертикально 
дихотомические складки встречаются у боль-
шинства (у 51 из 59) исследованных особей. У 
2/3 всех особей A. frenatus найдены только го-
ризонтально дихотомические складки, и только 
у одной особи A. clarkii TL 11.0 см обнаружена 
единственная горизонтально дихотомическая 
складка. У всех A. polymnus TL >5.0 см, кроме 
одной особи TL 11.0 см, в розетке присутствуют 
интеркалярные складки. Они имеются у боль-
шинства (до 75% особей TL > 8.5 см) A. frenatus, 
A. ocellaris, A. perideraion, и лишь у одного A. clarkii 
TL 8.4 см в обонятельной розетке есть интерка-
лярная складка. Таким образом, у всех видов 
Amphiprion, имеющих дихотомические складки в 

розетке, присутствуют и интеркалярные склад-
ки, но не у всех видов с интеркалярными склад-
ками имеются и дихотомические. Совокупное 
число дихотомических и интеркалярных скла-
док в обонятельной розетке отдельных особей 
A.  polymnus может превышать число обычных 
складок, а у A. frenatus составлять половину об-
щего числа складок. Возможно, эволюционный 
процесс в роде Amphiprion направлен на усиление 
разнообразия формы обонятельных складок в 
розетке и, как следствие, ведёт к её усложнению, 
изменению формы и к потере симметричности.

Очевидным следствием большого числа и 
разнообразия складок в обонятельной розетке 
рыб является увеличение площади обонятель-
ного эпителия и числа рецепторных клеток. 
Вполне правомерно ожидать, что у амфиприо-
нов с такими особенностями значительно выше 
функциональная нагрузка на обонятельную си-
стему, что обычно наблюдается у эврибионтных 
рыб, освоивших различные условия обитания и 
имеющих более широкий спектр взаимоотно-
шений, коммуникаций и разнообразный пове-
денческий репертуар (Kleerekoper, 1969; Døving, 
1986; Kasumyan, 2004). Однако A. polymnus встре-
чается лишь в песчано-илистых биоценозах и в 
ассоциации с ограниченным числом симбиоти-
ческих актиний – по разным данным от двух до 
четырёх видов. Мало уступающий по сложности 
органа обоняния A.  frenatus обитает, в отличие 
от A. polymnus, практически во всех зонах корал-
лового рифа и на террасах скальных склонов в 
симбиозе с актиниями только одного вида (Fau-
tin, Allen, 1997; Астахов, 2002).

Наиболее эврибионтным среди всех видов 
рода Amphiprion является A.  clarkii, имеющий 
наиболее широкий ареал и населяющий все 
типы биоценозов коралловых рифов, скальные 
склоны и песчано-илистые отмели в ассоциации 
со всеми 10 видами симбиотических актиний 
(Allen, 1991; Астахов, 2002). Но орган обоняния у 
него самый простой среди исследованных нами 
видов. В целом эти примеры не поддерживают 
предположение о том, что имеется связь между 
сложностью органа обоняния или числом скла-
док в обонятельной розетке и эврибионтно-
стью или специализацией амфиприонов к сим-
бионтным актиниям. Трудно найти связь между 
устройством органа обоняния и прочностью 
ассоциации рыб с актиниями. Ассоциации под-
держиваются рыбами, скорее всего, зрительно и 
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тактильно. Ассоциация у A. perideraion, поддер-
живающего постоянный контакт с актинией и 
не отрывающегося от её поверхности, оценива-
ется как тесная. У A. polymnus, стремящегося да-
леко не уходить от актинии-хозяина, прочность 
ассоциации невысокая; у A. clarkii, который мо-
жет легко покидать актинию и использовать уда-
лённые убежища, эта ассоциация слабая (Moyer, 
Steene, 1979; Moyer, 1980; Hattori, 1995; Astakhov, 
2021). В этом ряду видов орган обоняния наибо-
лее сложно устроен у A. polymnus, выглядит ме-
нее сложным у A. perideraion и наиболее простым 
у A. clarkii.

Интерес представляет сравнение органа 
обоняния у амфиприонов с разным филогене-
тическим положением в парафилетическом роде 
Amphiprion, в котором выделяют четыре подро-
да – Paramphiprion, Phalerebus, Actinicola и Amphi-
prion, последний подразделяют на два комплекса: 
clarkii complex и ephippium complex (Allen, 1980). 
Представления о том, что наименее специа-
лизированный A. clarkii находится в основании 
филогенетического древа Amphiprion, в настоя-
щее время отвергаются. Считается, что базаль-
ной группой следует рассматривать Actinicola с 
двумя входящими в него видами A. ocellaris и 
A. percula, которые в отличие от генерализован-
ных A. clarkii и других 10 видов clarkii complex 
относятся к специализированным и проявляют  
высокую специфичность при выборе актиний- 
хозяев (Elliott et al., 1999; Nguyen et al., 2020; 
Tang et al., 2021). К ephippium complex подрода 
Amphiprion принадлежит A. frenatus вместе с ещё 
пятью видами, к подроду Phalerebus – A. peride-
raion с шестью видами, к подроду Paramphiprion –  
A. polymnus с двумя видами (Colleye et al., 2016).

Полагают, что симбиоз между предковыми 
Pomacentridae и актиниями возник ~ 10 млн лет 
назад в центре Индо-Тихоокеанской области 
(Litsios et al., 2014). Согласно последним молеку-
лярно-генетическим данным, наиболее рано от 
общего ствола Amphiprion отделился A. ocellaris, а 
затем A. clarkii, имеющие, по нашим данным, от-
носительно просто устроенный орган обоняния. 
Наиболее молодыми из исследованных нами 
видов являются A.  frenatus и A. polymnus, отли-
чающиеся от других амфиприонов наибольшим 
разнообразием обонятельных складок и более 
сложно устроенным органом обоняния (рис. 9) 
(Tang et al., 2021). Такая схема филогенеза рода 
Amphiprion в целом соответствует логике после-

довательных изменений от просто устроенного 
органа обоняния к морфологически более слож-
ному. Укладываются в эту последовательность 
также и другие морфологические преобразова-
ния органа обоняния. Так, место расположения 
обонятельной розетки смещается с медиаль-
ной стороны обонятельной полости (A. clarkii и 
A. perideraion) на вентромедиальную (A. polymnus, 
A. frenatus). Для подтверждения этих тенденций 
требуется продолжение исследований с привле-
чением других видов Amphiprion.

Особое внимание привлекают характерные 
уклоны в середине медиальной и латеральной 
сторон обонятельной розетки в сторону отвер-
стий вентиляционных мешков у A. polymnus и 
A. frenatus – одних из наиболее молодых ви-
дов. Обонятельные складки здесь относитель-
но небольшие по размерам, ориентированы к 
крупным отверстиям этмоидального и лакри-
мального вентиляционных мешков и своими 
дистальными лопастями приближены или ча-
стично вдаются в них (рис. 4, 7). Несомненно, 
что изменения формы розетки вблизи отверстий 
вентиляционных мешков не случайны и, скорее 
всего, представляют собой структурную адап-
тацию, улучшающую водообмен у поверхности 
обонятельных складок, следовательно, повыша-
ющую надёжность получения рыбами запаховой 
информации. Вполне возможно, что на склад-
ках, обращённых к отверстиям вентиляционных 
мешков, больше площадь, занимаемая рецеп-
торным эпителием, а плотность сенсорных кле-
ток в эпителии выше. Проверка этого предпо-
ложения с привлечением методов электронной 
и конфокальной микроскопии представляется 
интересной и важной задачей для дальнейших 
исследований, в том числе и потому, что обоня-
тельный эпителий и сенсорная оснащённость 
органа обоняния у амфиприонов остаются слабо 
изученными.

Согласно имеющимся данным, в зал. Нячанг 
и прилегающих районах Восточного моря встре-
чаются пять видов амфиприонов, из которых 
один, A.  sandaracinos, не был объектом нашего 
исследования. В то же время присутствие в во-
дах Вьетнама одного из пяти изученных нами 
видов  – A.  ocellaris – ранее отмечено не было 
(Астахов, 2002, 2015; Астахов, и др., 2016), хотя 
A. ocellaris указан для Восточного моря (Allen, 
2000). Это даёт основание полагать, что в водах 
Вьетнама может обитать больше видов амфи-
прионов, чем это считается в настоящее время.



120 ПАЩЕНКО и др.

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 1       2024

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В наши задачи не входило получить данные, с 

помощью которых можно было бы подтвердить 
или опровергнуть существующие представления 
о филогении амфиприонов. В целом наши ре-
зультаты находятся в соответствии с филогенети-
ческими связями между видами рода Amphiprion, 
установленными по последним молекулярно-ге-
нетическим исследованиям (Tang et al., 2021). В 
частности, наши результаты поддерживают то, 
что A. clarkii и A. frenatus не являются сестрин-
скими таксонами в подроде Amphiprion, как это 
считалось ранее на основании данных по мор-
фологии тела и окраске рыб (Allen, 1972). Про-
должение начатых работ и получение сведений 

о морфологии органа обоняния у ещё неиссле-
дованных видов амфиприонов даст возможность 
соотнести особенности этой структуры с фило-
генетическим положением видов и выяснить, 
какие из изученных структурных элементов и 
в какой мере соответствуют филогенетической 
иерархии видов. Это позволит также оценить 
справедливость вывода о последовательном ус-
ложнении морфологии органа обоняния у ам-
фиприонов. Такой эволюционный тренд может 
указывать на усиление функциональной нагруз-
ки на обонятельную систему прежде всего в её 
обслуживании хемокоммуникаций, которые у 
амфиприонов все ещё мало изучены, особенно в 
сравнительном аспекте.

Рис. 9. Филогенетические отношения рыб рода Amphiprion (по: Tang et al., 2021); увеличение числа звёздочек () отражает 
морфологическое усложнение органа обоняния у исследованных видов.
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Амфиприоны широко распространены в 
центре Индо-Западно-Тихоокеанской области 
и являются обычными и хорошо узнаваемыми 
представителями прибрежной ихтиофауны. По-
пуляции многих видов обитающих здесь рыб, в 
том числе амфиприонов, находятся в неблаго-
получном состоянии из-за постоянно усилива-
ющегося влияния хозяйственной деятельности 
человека в регионе (Jones et al., 2022). Большую 
угрозу для амфиприонов представляет обесцве-
чивание симбиотических актиний (выброс ак-
тиниями эндосимбиотических водорослей при 
стрессе), которое становится все более частым и 
масштабным явлением (Hobbs et al., 2013; Burke 
da Silva, Nedosyko, 2016). Внешне привлекатель-
ных и интересных по поведению амфиприонов 
массово и бесконтрольно вылавливают для пуб- 
личных океанариумов и домашних аквариу-
мов, что наносит большой ущерб их естествен-
ному воспроизводству и численности в приро-
де (Shuman et al., 2005; Madduppa et al., 2018). 
Поддержание и восстановление популяций этих 
рыб невозможно без полных и глубоких знаний 
биологии этих рыб, в том числе их сенсорных 
систем, в частности обоняния. Сведения о мор-
фологии периферического отдела обонятель-
ной системы амфиприонов остаются ограни-
ченными, особенно в сравнительном аспекте; 
функциональные характеристики этой системы 
(спектры воспринимаемых запахов, уровень 
чувствительности к ним и многое другое) прак-
тически не изучены. Выяснение этих вопросов 
важно также для понимания биологии этих рыб, 
их поведения, внутривидовой конкуренции и 
взаимоотношений с другими животными, в том 
числе рыбами. Амфиприоны могут быть мо-
дельными объектами для выяснения состояния 
популяций прибрежных тропических рыб и тен-
денций экосистемных изменений, вызываемых 
антропогенными воздействиями и глобальными 
климатическими процессами.
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