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На основе сравнительного исследования изменчивости внешних морфологических признаков, осо-
бенностей окраски, краниологических и кариологических характеристик щиповок рода Cobitis из во-
доёмов Колхидской низменности, анализа данных по геологической истории региона и зоогеографи-
ческих данных сделан вывод о том, что популяции восточного Черноморского побережья к северу от 
Месхетского хребта Малого Кавказа относятся к самостоятельному виду C. osurgeticus. От обитающего 
в водоёмах Аджарии C. satunini он отличается структурой кариотипа, рядом пропорций нейрокрания 
и отдельных костей черепа, более коротким хвостовым стеблем, положением спинного плавника. Вы-
явленная филогенетическая близость митохондриальных генов двух видов может быть связана с ди-
плоидно-полиплоидными отношениями и межвидовой гибридизацией в роде Cobitis и предполагает 
необходимость дальнейших исследований популяций восточного побережья Чёрного моря, включая 
щиповок Абхазии, для которых предварительно не исключается гибридное происхождение при скре-
щивании с C. tanaitica. Обозначен неотип C. osurgeticus, представлен видовой диагноз.

Ключевые слова: щиповки Закавказья, Cobitis osurgeticus, изменчивость внешних признаков, митохон-
дриальный геном, кариотип, краниологические характеристики, диагноз.
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Настоящая работа продолжает начатую ра-
нее серию публикаций по видам щиповок рода 
Cobitis Linnaeus, 1758 (Cobitidae), обитающим 
в  водоёмах Закавказья (Васильева, Васильев, 
2020; Vasil’eva, Vasil’ev, 2020; Vasil’eva et al., 2020; 
Васильева, Васильев, 2023), и посвящена попу-
ляциям щиповок водоёмов восточного побере-
жья Чёрного моря к северу от Месхетского хреб-
та Малого Кавказа.

Согласно схеме структурно-тектонического 
районирования Кавказа (Паффенгольц, 1959), 
восточное побережье Чёрного моря представле-
но несколькими самостоятельными структурны-
ми комплексами. В пределах Большого Кавказа 

выделяют зону погружения западной части Глав-
ного хребта и собственно южный склон главной 
части Главного хребта; юго-восточную часть 
Черноморского побережья относят к  Аджа-
ро-Триалетской зоне Малого Кавказа. Разделяет 
складчатые структуры Большого и Малого Кав-
каза Рионо-Куринская депрессия, представляю-
щая собой межгорный прогиб, южная граница 
которого проходит “примерно через Нотанеби 
(= Натанеби), Самтредиа, Боржоми…” (Давыдо-
ва и др., 1966. С. 365). Опущенная на значитель-
ную глубину западная часть Рионско-Куринской 
глыбы, перекрытая мезозойскими, третичными 
и  четвертичными отложениями, располагается 
в основании Колхидской низменности. В нача-
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ле четвертичного периода эта низменность была 
Колхидским заливом Чёрного моря; в  связи 
с подъёмом Большого Кавказа, а также с нако-
плением аллювиальных отложений залив был 
заполнен рыхлыми толщами, и  возникла низ-
менная аллювиальная равнина. Реки Кодори, 
Ингури, Цхенис-Цхали, Риони выносят боль-
шое количество рыхлых наносов, продолжая за-
полнять залив (Давыдова и др., 1966).

Обычно границы Колхидской низменно-
сти расширяют на юг до г. Кобулети. Однако 
относящаяся уже к  Аджаро-Триалетской зоне 
Малого Кавказа и  лежащая к  югу от западной 
оконечности Аджарского хребта Кахаберская 
равнина, в  отличие от Колхидской низменно-
сти, образовалась дельтовыми отложениями  
р. Чорохи и  нескольких впадающих здесь же 
в  море небольших речек. Наносы из песка, 
ила и  галечников, вынесенные реками из недр  
Аджарского и Шавшетского хребтов (Кузнецов, 
1937), служат основным материалом формиро-
вания равнины, в  далёком прошлом покрытой 
сетью то возникающих, то исчезающих озёр  
лагунного происхождения. С севера Кахаберская 
равнина ограничена р. Натанеби, устья которой 
в  плейстоцене и  голоцене достигали чорохские 
отложения (River basis analysis …, 2013).

Изначально щиповок рода Cobitis из р. Риони, 
окрестностей городов Поти, Пицунда, Сухуми 
и  оз. Инкит (территория собственно Колхид-
ской низменности и Абхазии), как и других по-
пуляций Западного Закавказья, относили к счи-
тавшемуся широко распространённым в Европе 
и  Сибири виду C. taenia Linnaeus, 1758 (Радде, 
1899; Каврайский, 1906; Барач, 1941; Берг, 1949). 
После того как из бассейна р. Кинтриши в Аджа-
рии был описан подвид C. taenia satunini (Gladkov, 
1935), всех щиповок Западной Грузии стали от-
носить к  этому подвиду (Эланидзе, 1983), а  за-
тем и к самостоятельному виду C. satunini (Ninua, 
Japoshvili, 2008; Perdices et al., 2018; Kuljanishvili et 
al., 2020), расширяя его распространение вплоть 
до Турции (Naseka, 2010; Freyhof et al., 2018). В то 
же время уже в середине 1990-х гг. на основе ка-
риологических исследований были выявлены 
генетическая неоднородность щиповок Закав-
казья (Vasil’ev, Vasil’eva, 1994) и  существенные 
различия в структуре кариотипа между особями 
из р. Риони и  рек Аджарии (Кинтриши и  Чо-
рохи) (Васильев, 1995). Учитывая эти данные, 
геоморфологические различия и  особенности 
геохронологии собственно Колхидской низмен-
ности, ограниченной на юге северным склоном 
Малого Кавказа, и  южной части восточного  

побережья Чёрного моря, в предыдущей работе 
(Васильева, Васильев, 2023) мы изучили морфо-
кариологическую изменчивость и диагностиче-
ские характеристики щиповок Аджарии, иден-
тифицируемых как C. satunini sensu stricto. Цель 
настоящего исследования – на основе музейных 
коллекций, молекулярно-генетического, карио
логического и краниологического анализов дать 
оценку морфогенетической однородности щи-
повок Колхидской низменности и их диверген-
ции от известных видов Закавказья, выявить 
диагностические признаки и уточнить таксоно-
мический статус.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследования изменчивости внешних морфоло-

гических характеристик и окраски щиповок Кол-
хидской низменности проводили на материалах 
из коллекции Зоологического музея Москов-
ского государственного университета (ЗММУ). 
Были изучены также экземпляры из рек Абха-
зии. В общей сложности обработаны 86 экз.

К о л х и д с к а я  н и з м е н н о с т ь , ЗММУ: 
Р‑21366 – самец SL 48.5  мм, р. Риони у  моря, 
09.07.1967 г., сборщик Р. Ф. Эланидзе; Р‑24566 – 
самец SL 44.0 мм и самка SL 44.0 мм, р. Сепа выше 
пгт. Уреки, 22.09.2016 г., сборщики Б. А. Лёвин, 
Е. П. Симонов, ДНК-ваучеры ML804 и  ML805; 
Р‑24567–10 самок SL 44.6–63.3 мм и два самца 
SL 46.5 и 57.7 мм (депигментированы), р. Хоби, 
06.07.1967 г., сборщик Р. Ф. Эланидзе; Р‑24568 – 
пять самок SL 66.0–75.0 мм и самец SL 52.5 мм 
(депигментированы), р. Ингури у  с. Рухи, 
25.07.1955 г., сборщик Р. Ф. Эланидзе; Р‑24569 – 
самец SL 44.0  мм и  самка SL 44.0  мм, р. Охар-
кали (приток Ингури), 18.09.2016 г., сборщи-
ки Б. А. Лёвин, Е. П. Симонов, ДНК-ваучеры 
ML806 и ML807; Р‑24570 – 37 самцов SL 47.3–
69.0 мм (включая ваучеры на кариотип) и 14 са-
мок SL 47.3–89.4  мм, р. Ногела у  пос. Абаша, 
бассейн Риони, 26.06.1985 г., сборщик В. П. Ва-
сильев; Р‑24571 – самка SL 69.0 мм, р. Натанеби 
у г. Озургети, 20.09.2016 г., сборщики Б. А. Лёвин,  
Е. П. Симонов, ДНК-ваучер ML803.

А б х а з и я , ЗММУ: Р‑24575 – пять самок 
SL  55.5–72.2  мм и  три самца SL 53.0–55.5  мм, 
р. Мачара выше с. Мачара, Гулрыпшский рай-
он, 29.04.2019 г., сборщики А. А. Болотовский, 
О. Н. Артаев, ДНК-ваучеры ML811–ML813; 
Р‑24576 – две самки SL 66.3 и  70.5  мм и  самец 
SL 53.2  мм, р. Мокви, 29.04.2019 г., сборщики 
А. А. Болотовский, О. Н. Артаев, ДНК-ваучеры 
ML814–ML816.
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Для сравнительного анализа с  целью выяс-
нения морфологической дивергенции щиповок 
Колхидской низменности и  Абхазии от извест-
ных видов Закавказья и  определения их таксо-
номического статуса использовали сведения 
из предшествующих публикаций (Васильева, 
Васильев, 2012, 2020, 2023; Vasil’eva et al., 2020), 
а также изученные и идентифицированные в на-
стоящей работе пробы C. satunini, включающие 
ваучерные экземпляры для молекулярно-гене-
тического анализа.

C. satunini, Аджария, ЗММУ: Р‑24572 – две сам-
ки SL 68.0 и 72.3 мм и самец SL 56.0 мм, р. Мед-
жинисцкали, 17.09.2016 г., сборщики Б. А. Лёвин, 
Е. П. Симонов, ДНК-ваучеры ML808–ML810; 
Р‑24573 – шесть экз. (самки и  молодь) SL 40.2–
73.5  мм и  три самца SL  43.3–52.2  мм, р. Мед-
жинисцкали, 17.09.2016 г., сборщики Б. А. Лёв-
ин, Е. П. Симонов; Р‑24574 – две самки SL 59.0 
и 66.7 мм и самец SL 46.5 мм, р. Дехва, 19.09.2016 г., 
сборщики Б. А. Лёвин, Е. П. Симонов, ДНК-вау-
черы ML800–ML802.

На всех музейных пробах анализировали при-
знаки, обычно используемые для диагностики 
разных видов рода Cobitis: окраску (если она со-
хранилась), форму нижней губы, чешуи, органа 
Канестрини у самцов, относительную длину уси-
ков, развитие кожистых килей на хвостовом сте-
бле (Васильева, 1988; Mousavi-Sabet et al., 2011; 
Freyhof et al., 2018; Vasil’eva et al., 2020); измеряли 
общую (TL) и стандартную (SL) длину тела. При 
изучении изменчивости окраски руководствова-
лись общей схемой Гамбетты (Gambetta, 1934), 
включающей четыре полосы пигментации на 
теле, начиная с  Z1 (узкая полоса мелких пятен 
непосредственно под серединным дорсальным 
рядом крупных пятен) до Z4 (средний боковой 
ряд пятен). У большинства взрослых особей под-
считывали число лучей в плавниках, считая два 
последних причленяющихся к одному птеригио
фору ветвистых луча спинного (D) и анального 
(A) плавников как 1½ (Kottelat, Freyhof, 2007). 
Аналогично считали два сближенных послед-
них ветвистых луча (нормально развитый и не-
доразвитый) в парных плавниках – грудном (Р) 
и брюшном (V).

На более многочисленных выборках из рек 
Ногела (Колхидская низменность) и  Мача-
ра (Абхазия), а  также у  единственной самки из 
р.  Натанеби изучали изменчивость 27 морфо-
метрических признаков, обычно применяемых 
в исследованиях по щиповкам (Васильева, 1988; 
Vasil’eva et al., 2020), у остальных особей анали-
зировали лишь отдельные морфометрические 

характеристики. У  всех взрослых самцов оце-
нивали положение окончания пластинки органа 
Канестрини по отношению к членикам причле-
нённого луча; промеры органа Канестрини по-
лучены на отпрепарированных пластинках при 
краниологических исследованиях.

Краниологические исследования проводили на 
особях, отловленных в р. Ногела (бассейн Риони)  
у  пос. Абаша 26.06.1985 г. Зафиксированные 
поваренной солью экземпляры были в  том же 
году обработаны в  лаборатории после того, как 
головы рыб ошпаривали кипятком. Для проме-
ров очищенного черепа и  костей использовали 
систему измерений, разработанную ранее (Ва-
сильева, 1984; Vasil’eva, Vasil’ev, 2020). Длину 
основания черепа измеряли от переднего конца 
сошника до заднего конца основной затылочной 
кости, а длину различных костей – между наибо-
лее удалёнными их частями. Ширину черепа из-
меряли на уровне ethmoidalia lateralia, sphenotica 
и pterotica; измеряли глубину черепа в переднем 
и  заднем отделах, длину теменного отверстия 
и  отверстий на occipitale laterale. Схема проме-
ров различных костей представлена ранее для 
C. derzhavini (Vasil’eva, Vasil’ev, 2020). На основе 
полученных промеров рассчитали 25 краниоло-
гических индексов в процентах длины основания 
черепа или длины отдельных костей. У всех осо-
бей также подсчитывали число глоточных зубов.

Для статистического анализа морфометриче-
ских признаков и краниологических характери-
стик использовали стандартные унивариантные 
методы. Фотографии черепов и чешуи выполне-
ны под бинокуляром Olympus SZX10 (Япония) 
с использованием камеры Invenio 8DII (DeltaPix, 
Дания).

Кариологические исследования выполнены по 
22 экз. (21 самец, 1 самка) из р. Ногела. Всем 
особям прижизненно вводили ~0.05 мл рас-
твора колхицина (0.3–0.4%), и через 4 ч клетки 
переднего отдела почки использовали для хро-
мосомных препаратов, приготовленных по ра-
нее опубликованному методу (Васильев, 1978). 
Метафазные хромосомы окрашивали в 4%-ном 
растворе Гимзы в  фосфатном буфере (рН  6.8). 
От каждой изученной рыбы анализировали от 
трёх до пяти метафазных пластинок. Хромосо-
мы классифицировали в  соответствии с  систе-
мой, предложенной Леваном с  соавт. (Levan et 
al., 1964). Фотографии митотических хромосом 
(в  метафазе) сделаны цифровой камерой Leica 
DFC295 (Leica Microsystems, Германия).

Выделение ДНК, постановка ПЦР, секвениро-
вание и  молекулярно-генетический анализ. ДНК  



130

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 2       2024

Васильева и др.

выделяли из плавников, фиксированных в 96%-ном  
этаноле, по стандартному солевому методу 
(Aljanabi, Martinez, 1997). Исследовали последо-
вательности баркодового фрагмента гена первой 
субъединицы цитохромоксидазы с  (COI) мито-
хондриальной ДНК (мтДНК), успешно исполь-
зуемого для идентификации видов рыб (Ward et 
al., 2005; Levin et al., 2018). Полимеразную цеп-
ную реакцию (ПЦР) проводили в реакционной 
смеси объёмом 25 мкл (1× буфер, 1.5 мМ MgCl2, 
10 мкМ каждого праймера, 0.2 мкМ каждого 
dNTP, 1 мкл ДНК-матрицы и  1 ед. Taq-поли-
меразы (“Евроген”, Россия)). Амплификацию 
фрагмента COI проводили с  использованием 
коктейля праймеров (Ivanova et al., 2007). Усло-
вия ПЦР соответствовали указанным в  работе 
Ивановой с соавт. (Ivanova et al., 2007). Получен-
ные ПЦР-продукты визуализировали в 1.5%-ном 
агарозном геле, затем очищали с  использова-
нием 96%-ного этанола и  ацетата аммония. 
Последовательности нуклеотидов получали на 
автоматическом секвенаторе ABI3500 (Applied 
Biosystems, США) в  ИБВВ РАН в  соответствии 
с  инструкцией производителя. Гомологичные 
участки последовательностей проверены на 
ошибки в  программе FinchTV 1.4.0 (Rothgänger 
et al., 2006) и выравнены c использованием па-
кета программ MEGA7 (Tamura et al., 2007). Все-
го получено 20  последовательностей гена COI 

от закавказских щиповок рода Cobitis из девяти 
локальностей бассейна восточной части Чёрно-
го моря и  одна последовательность от C. saniae 
Eagderi, Jouladeh-Roudbar, Jalili, Sayyadzadeh et 
Esmaeili,  2017 из бассейна Каспийского моря. 
Полученные последовательности депониро-
ваны в  международную базу данных Генбанка 
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/) под номерами 
OR115557–OR115577 (табл.  1). Для сравнитель-
ных целей из Генбанка взяты последовательности 
C. satunini из бассейна Риони, Грузия (KP050504, 
KP050505, KP050519); C. faridpaki Mousavi-Sabet, 
Vasil’eva, Vatandoust et Vasil’ev, 2011 из р. Си-
яхруд (Siyahrud), Иран (KY476335); C. saniae из 
р. Карасу, бассейн р.  Аракс, Иран (KP050509); 
C. taenia из водоёмов Швеции (KJ128460) и Гер-
мании (KM286530), а также C. tanaitica (Băcescu 
et Mayer, 1969) из р.  Девица – притока р. Дон 
в Воронежской области (MH795406).

Построение филогенетических деревьев осу-
ществляли методами байесовской вероятно-
сти (BI) и  максимального правдоподобия (ML) 
в  программах MrBayes v.3.2.7 (Huelsenbeck, 
Ronquist, 2001) и IQ-TREE v.1.5.4 (Nguyen et al., 
2015). Оптимальные модели нуклеотидных замен 
для каждой позиции кодона определены с  ис-
пользованием программ PartitionFinder v.2.1.1 
(Lanfear et al., 2012) для BI (1-я позиция кодо-
на – K80, 2-я позиция кодона – F81, 3-я позиция 

Таблица 1. Собственный материал для генетического анализа

№  Локальность Бассейн
Географические 

координаты Номера  
ДНК-ваучеров

Номера в базе данных 
Генбанка

с.ш. в.д.

Cobitis saniae
1 Р. Алазань,  

приток р. Кура
Каспийское 

море
42°03′32″ 45°14′03″ ML349 OR115557

Закавказские щиповки рода Cobitis Черноморского бассейна
2 Р. Дехва Чёрное море 41°47′59″ 41°46′06″ ML800, ML802 OR115563, OR115564
3 Р. Меджинисцкали 

у г. Батуми
То же 41°35′09″ 41°40′01″ ML808–810 OR115570–OR115572

4 Р. Скурдуми,  
приток р. Натанеби

» 41°56′07″ 41°59′17″ ML164, ML803 OR115558, OR115565

5 Р. Сепа » 41°59′09″ 41°49′01″ ML804, ML805 OR115566, OR115567
6 Р. Супса » 41°59′07″ 41°58′36″ ML172, ML173 OR115559, OR115560
7 Р. Губисцкали,  

приток р. Риони
» 42°11′09″ 42°25′52″ ML362, ML363 OR115561, OR115562

8 Р. Охаркали,  
бассейн р. Ингури

» 42°43′16″ 42°02′30″ ML806, ML807 OR115568, OR115569

9 Р. Мокви » 42°45′49″ 41°27′35″ ML814–816 OR115575–OR115577
10 Р. Мачара » 42°57′51″ 41°06′44″ ML812, ML813 OR115573, OR115574
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кодона – GTR) и  IQ-TREE v.1.5.4 для ML (1-я 
позиция кодона – K2P, 2-я позиция кодона – 
F81 + F, 3-я позиция кодона – TN + F). Модели, 
полученные с помощью IQ-TREE, впоследствии 
использовали в ML-анализе с тем же программ-
ным обеспечением с применением 1000 реплик 
сверхбыстрого бутстрепа (ultrafast bootstrap – по: 
Minh et al., 2013). Следующие настройки ис-
пользовали для запуска MrBayes: два независи-
мых запуска алгоритма Монте-Карло по схеме 
марковской цепи, частота сохранения парамет
ров составляла 500 генераций, первые 25% ге-
нераций отбрасывали как отжиг. Конверген-
цию цепей оценивали путём проверки среднего 
стандартного отклонения разделённых частот 
и  коэффициента потенциального уменьшения 
масштаба. Филогенетические деревья, полу-
ченные с помощью анализов BI и ML, визуали-
зировали в  программе FigTree v.1.4.3 (Rambaut, 
Drummond, 2008). Поскольку филогенетические 
деревья, полученные разными методами, имели 
одинаковую топологию, в статье приводится де-
рево согласно анализу BI.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Изменчивость внешних морфологических 

характеристик и особенности окраски щиповок 
Колхидской низменности и Абхазии

Изученные выборки щиповок из разных рек 
Колхидской низменности характеризуются не-
высокой изменчивостью меристических при-
знаков. D II–III 7½, A II–III 5½(6), P I  6½–8½, 
V I  5–5½, C (хвостовой плавник) I  (12)13–15 I 
(обычно 14). Тело удлинённое, умеренно сжа-
тое с  боков, невысокое: наибольшая высота 
тела перед спинным плавником меньше длины 
хвостового стебля, а  толщина тела над основа-
нием брюшных плавников меньше наименьшей 
высоты тела. Спинной плавник обычно начи-
нается заметно впереди основания брюшных 
плавников, редко на одном с  ними уровне или 
позади основания брюшных плавников. Хво-
стовой стебель умеренной длины: его длина (lpc) 
составляет 13.2–17.6% SL (в среднем 13.8–15.4%) 
и  64.8–84.4% длины головы (в  среднем 67.6–
75.4%). Стебель сильно сжат с  боков, высокий, 
высота хвостового стебля больше половины его 
длины; кожистые гребни обычно хорошо вы-
ражены, но не высокие. Голова относительно 
короткая (~  20% SL), сжата с  боков; глаза не-
большие, расположены в верхней части головы; 
межглазничное пространство узкое, выпуклое. 
Рыло слабо удлинённое (заметно менее поло-
вины длины головы), высота головы на уровне 
середины глаза обычно превышает половину 

длины головы; передняя часть головы постепен-
но понижается к переднему концу рыла (рис. 1); 
особи с передней частью рыла, срезанной, почти 
вертикальной или отклоняющейся книзу пло-
щадкой не обнаружены. Суборбитальный шип 
двуветвистый, слабо изогнутый, его передняя 
ветвь заметно короче задней ветви, обычно за-
ходящей за середину глаза. Рот маленький, ниж-
ний, нижняя губа двулопастная, с  короткими 
складчатыми ментальными долями (рис. 2); три 
пары относительно коротких усиков: ростраль-
ные, максиллярные и  мандибулярные; манди-
булярные усики чаще не доходят до переднего 
края глаза, у отдельных особей доходят или даже 
заходят за него. Хвостовой плавник усечённый, 
с  закруглёнными верхним и  нижним краями. 
Тело покрыто мелкой чешуёй; чешуи у основа-
ния спинного плавника более или менее окру-
глые с небольшой фокальной зоной (её диаметр 
составляет от 13 до 50% наибольшего диаметра 
чешуи, чаще не превышает 40%), несколько сме-
щённой от центра, и большим числом попереч-
ных борозд (рис. 3).

Орган Канестрини у  изученных щиповок 
большой, широкий, топорообразной формы 
(рис.  4), ширина пластинки составляет око-
ло половины её длины (40.7–52.4%). Нижний 
край пластинки обыкновенно доходит до кон-
ца четвёртого членика причленённого к  пла-
стинке луча и далее. У мелкого самца SL 44.0 мм 
из р.  Охаркали пластинка заканчивалась на 
уровне конца второго членика, у  одного самца 
SL 46.5 мм из р. Хоби – на уровне конца третьего 
членика; среди особей из р. Ногела (изученных 
на внешнюю морфологию и  использованных 
для краниологического анализа) только у 14.3% 
самцов пластинка на левом плавнике не дости-
гала конца четвёртого членика, а заходила за по-
ловину пятого и  далее (до  конца восьмого чле-
ника) у  52.4%; на правом плавнике пластинка 
не достигала конца четвёртого членика у  9.4% 
самцов, а  заходила за половину пятого и  далее 
у  59.4%. Морфометрические признаки изучен-
ных особей представлены в табл. 2, 3.

У  экземпляров с  сохранившейся пигмен-
тацией общий фон тела бежевый с  тёмными  
коричневыми пятнами, образующими харак-
терные полосы пигментации – зоны Гамбет-
ты. Мелкие крапинки первой зоны разбросаны 
между пятнами середины спины, опускаются 
чуть ниже и тянутся полосой до начала хвостово-
го плавника. Вторая зона представлена некруп-
ными пятнами прямоугольной или овальной 
формы, нередко сливающимися друг с  другом. 
Мелкие крапинки третьей зоны периодически 
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Рис. 1. Щиповки рода Cobitis из водоёмов Колхидской низменности, внешний вид сбоку: а – самка SL 72.0 мм ЗММУ 
Р‑24570, р. Ногела; б – самец SL 56.5 мм ЗММУ Р‑24570, р. Ногела; в – самка SL 44.0 мм ЗММУ Р‑24569, р. Охаркали; 
г – самец SL 44.0 мм ЗММУ Р‑24566, р. Сепа; д – самка SL 82.5 мм ЗММУ Р‑24566, р. Сепа; е – самка SL 69.0 мм ЗММУ 
Р‑24570, неотип Cobitis osurgeticus, р. Натанеби.
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Рис.  2. Щиповки рода Cobitis из водоёмов Колхидской низменности; голова, вид снизу: а – самка SL 82.5  мм ЗММУ 
Р‑24566, р. Сепа; б – самка SL 69.0 мм ЗММУ Р‑24570, неотип Cobitis osurgeticus, р. Натанеби. Усики: 1 – ростральные, 2 – 
максиллярные, 3 – мандибулярные.

Рис. 3. Чешуя крупной самки щиповки рода Cobitis из р. Ноге-
ла, ЗММУ Р‑24570 SL 89.4 мм. Масштаб здесь и на рис. 4: 1 мм.

Рис. 4. Орган Канестрини щиповок рода Cobitis из р. Но-
гела.

(а) (б)

сгущаются, образуя неправильные пятна; ши-
рина зоны уменьшается в  каудальном направ-
лении, она крайне редко доходит до основания 
хвостового плавника (всего 8% особей из р. Но-
гела: два из 12 самцов с сохранившейся окраской 
и самец из р. Охаркали), а обычно выражена не 
далее начала анального плавника (рис. 1). Пятна 

четвёртой зоны вдоль линии бока крупные, за-
метно крупнее глаза, их форма сильно варьирует 
(округлые, прямоугольные, почти треугольные), 
нередко они сливаются в  передней части тела, 
общее число пятен меняется от 11 до 19, чаще 
бывает 12–14 пятен. Вдоль средней линии спины 
13–21, чаще 15–16 пятен. У основания хвостово-
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Таблица 2. Морфометрические характеристики щиповок рода Cobitis из рек Колхидской низменности и Абхазии

Признак

Колхидская низменность Абхазия

Натанеби Ногела Мачара

Самка Самки
(n = 13)

Самцы
(n = 16)

Самки
(n = 5)

Самцы
(n = 3)

TL, мм 80.2 61.0–89.4
75.3 ± 2.57

55.2–69.0
60.6 ± 1.09

64.5–85.1
80.0

62.8–65.0
63.9

SL, мм 69.0 52.2–76.0
64.5 ± 2.17

45.8–58.8
50.9 ± 0.93

55.5–72.2
68.2

53.0–55.0
54

В% SL

aD 50.9 49.3–53.4
51.6 ± 0.39

48.3–53.5
50.7 ± 0.34

50.0–52.3
51.2

48.7–52.0
50.5

pD 40.3 36.3–41.4
39.4 ± 0.39

37.9–42.9
39.4 ± 0.31

39.6–41.6
40.5

38.9–40.0
39.6

aV 51.9 49.4–53.7
52.0 ± 0.37

49.4–54.7
52.0 ± 0.41

49.6–52.3
50.5

50.9–51.1
51.0

aA 76.5 73.7–79.0
76.3 ± 0.43

72.6–77.5
75.4 ± 0.43

73.5–74.8
74.2

72.1–76.6
74.3

lpc 14.9 13.6–17.6
15.4 ± 0.31

14.0–17.1
15.4 ± 0.25

15.1–17.3
16.4

16.0–16.8
16.5

H 14.5 13.7–17.2
14.9 ± 0.32

13.4–16.2
14.7 ± 0.21

14.8–17.5
16.0

14.4–14.8
14.6

h 9.1 8.1–10.4
9.1 ± 0.19

8.6–10.6
9.4 ± 0.13

8.5–9.9
9.2

9.4–9.6
9.5

P–V 32.3 29.4–34.2
31.6 ± 0.45

26.7–33.5
30.9 ± 0.47

30.6–32.1
31.3

30.6–32.4
31.4

lP 14.4 12.8–15.6
14.2 ± 0.21

19.4–23.7
21.4 ± 0.32

13.6–15.5
14.8

19.1–22.2
20.8

lV 12.3 11.1–14.0
12.3 ± 0.26

13.5–16.7
15.0 ± 0.19

12.4–12.7
12.6

14.3–15.4
14.8

lD 10.6 9.4–11.5
11.1 ± 0.23

10.6–12.9
11.8 ± 0.14

11.2–12.8
11.9

11.1–11.7
11.4

lA 9.0 6.7–9.9
8.4 ± 0.22

7.9–10.7
9.3 ± 0.22

7.8–8.8
8.3

7.6–9.1
8.5

hD 11.9 12.2–15.5
14.1 ± 0.27

13.5–17.9
16.4 ± 0.34

14.1–14.5
14.3

17.2–18.0
17.6

hA 11.2 9.9–11.9
10.8 ± 0.24

11.7–16.0
13.6 ± 0.22

11.1–12.8
12.0

13.3–14.3
13.7

w 7.5 7.0–10.0
8.9 ± 0.24

6.3–9.0
8.2 ± 0.17

7.2–8.2
7.6

6.7–7.0
6.9

wm 7.4 7.2–10.2
8.5

6.7–9.1
7.8 ± 0.17

7.1–8.0
7.4

5.8–7.6
6.5

c 17.7 19.3–22.2
20.4 ± 0.22

18.5–22.8
21.7 ± 0.29

18.5–20.2
19.5

20.4–20.7
20.6

В% c

ao 41.0 35.9–47.1
40.2 ± 0.86

35.6–46.6
39.5 ± 0.84

40.2–42.9
42.1

36.6–38.0
37.3

o 18.9 14.0–21.6
17.0 ± 0.59

17.9–24.7
20.8 ± 0.50

18.3–20.3
19.2

18.6–23.2
20.4

po 50.0 48.6–60.5
54.1 ± 0.92

46.6–62.5
52.8 ± 1.15

50.0–54.1
51.4

45.5–53.1
48.6
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Таблица 3. Морфометрические признаки, дифференцирующие разные виды щиповок рода Cobitis из рек  
Закавказья, в изученных малочисленных выборках

Признак

Колхидская низменность Аджария Абхазия

Ингури Хоби Меджинисцкали Дехва Мокви

Самки
(n = 5)

Самки
(n = 10)

Самцы
(n = 2)

Самки
(n = 4)

Самцы
(n = 2)

Самки
(n = 2)

Самки
(n = 2) Самец

TL, мм 77.2–87.0
82.4

52.0–73.0
66.2

54.5–66.5
60.5

77.2–86.0
81.7

62.0–65.0
63.5

67.0–78.0
72.5

77.2–82.0
79.6 63.1

SL, мм 66.0–75.0
70.6

44.6–63.3
57.1

46.5–57.7
52.1

66.7–73.5
70.1

52.2–56.0
54.1

59.0–66.7
62.9

66.3–70.5
68.4 53.2

aD/SL 47.5–51.2
49.7

47.3–53.2
51.0

48.9–53.8
51.4

48.5–51.3
50.3

49.4–51.8
50.6

49.7–52.0
50.9

50.2–51.4
50.8 52.6

aV/SL 46.1–52.6
50.4

50.2–54.5
52.9

53.3–53.4
~53.4

46.6–51.8
49.5 50.2 48.3–48.7

48.5
49.5–51.1

50.3 51.1

lpc/SL 13.7–15.6
14.7

13.2–16.1
14.8

13.4–14.2
13.8

14.5–16.3
15.7

15.4–15.7
15.6

16.6–17.0
16.8

16.7–17.0
16.9 15.4

lpc/c 67.8–78.0
73.9

64.8–82.1
73.8

66.4–68.8
67.6

71.9–84.7
80.2

73.5–73.9
73.7

84.1–85.5
84.8

90.8–92.6
91.7 75.2

hc/c 50.8–53.7
52.4

49.6–58.0
53.3

56.3–56.9
56.6

49.3–57.3
53.8

51.4–53.0
52.2

51.3–54.6
53.0

49.2–56.6
52.9 53.2

aD/aV 94.3–111.1
98.9

89.8–103.4
96.5

91.6–100.9
96.3

96.7–105.8
101.8

98.4–103.2
100.8

102.9–106.8
104.9

100.6–101.5
101.1 102.9

Примечание. Обозначения см. в табл. 2.

Признак

Колхидская низменность Абхазия

Натанеби Ногела Мачара

Самка Самки
(n = 13)

Самцы
(n = 16)

Самки
(n = 5)

Самцы
(n = 3)

lB1 6.6 6.3–13.1
9.1 ± 0.52

9.5–12.9
11.1 ± 0.35

12.0–15.5
13.1

15.0–17.6
15.9

lB3 13.9 12.2–21.9
16.7 ± 0.80

15.0–25.9
19.4 ± 0.70

15.8–21.8
18.8

18.6–19.6
19.2

hc 53.3 49.2–59.8
53.4 ± 0.86

45.5–68.5
53.3 ± 1.33

48.2–59.4
53.9

54.6–56.3
55.3

io 14.8 10.4–15.0
12.5 ± 0.41

11.2–17.3
14.1 ± 0.55

14.1–15.2
14.8

13.9–16.1
15.0

lpc 84.4 65.5–83.5
75.4 ± 1.58

64.0–80.5
71.1 ± 1.37

74.7–92.5
84.7

77.9–82.4
80.2

lP/P–V 44.4 41.6–49.5
45.0 ± 0.75

59.9–77.3
69.4 ± 1.30

42.8–49.8
47.3

59.0–71.0
66.4

aD/aV 98.1 93.2–106.1
99.2 ± 1.08

91.3–107.9
97.6 ± 0.95

97.3–105.4
101.5

95.4–102.2
99.2

Примечание. TL, SL – общая и стандартная длина; aD, pD, aV и aA – антедорсальное, постдорсальное, антевентральное 
и антеанальное расстояния; lpc – длина хвостового стебля, H – наибольшая высота тела перед спинным плавником, h – вы-
сота хвостового стебля, P–V – пектовентральное расстояние; lP, lV – длина грудного и брюшного плавников; lD, lA – длина 
основания спинного и анального плавников; hD, hA – высота спинного и анального плавников; w – толщина тела на уров-
не спинного плавника, wm – толщина тела на уровне основания брюшных плавников, с – длина головы, ao – длина рыла, 
о – горизонтальный диаметр глаза, po – заглазничное расстояние, lB1 – длина усиков 1-й пары, lB3 – длина мандибулярных 
усиков (3-я пара), hс – высота головы на уровне середины глаза, io – межглазничное расстояние. Над чертой – пределы 
изменчивости, под чертой – среднее значение и его ошибка, n – число исследованных особей, экз.

Таблица 2. Окончание
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го плавника в верхней части на коже продолго-
ватое чёрное пятно, обычно сохраняющееся при 
длительном хранении и сильной депигментации 
особей; в  нижней части основания хвостового 
плавника у  многих рыб некрупные, тёмно-ко-
ричневые пигментные пятнышки образуют бо-
лее или менее заметную неровную полоску. На 
голове разбросаны мелкие пятнышки, которые, 
сгущаясь, образуют хорошо выраженную полосу 
от конца рыла через глаз, а также менее чёткие 
полосы вдоль нижнего края щеки и на жаберной 
крышке. Мелкие пятнышки вдоль лучей плав-
ников образуют полосы на спинном и хвостовом 
плавниках.

В  целом по внешним морфологическим ха-
рактеристикам и общей окраске тела колхидские 
щиповки очень похожи на щиповок Аджарии, 
относящихся к виду C. satunini. Однако, соглас-
но нашим данным (Васильева, Васильев, 2023), 
у C. satunini, в отличие от колхидских щиповок, 
относительная длина хвостового стебля боль-
ше: lpc варьирует от 13.9 до 18.3% SL (в среднем 
15.5–16.8%) и  от 71.9 до 105.3% длины головы 
(в среднем 73.7–85.8%) (табл. 3; Васильева, Ва-
сильев, 2023); сильнее сдвинут к хвосту спинной 
плавник, начало которого примерно на одном 
уровне с  основаниями брюшных плавников 
или чуть впереди них или даже чуть позади, со-
ответственно, соотношение антедорсального 
и  антевентрального расстояний близко к  100% 
(у колхидских щиповок спинной плавник обык-
новенно начинается заметно впереди основания 
брюшных плавников, и  соотношение антедор-
сального и  антевентрального расстояний, как 
правило, менее 100%). Кроме этого, у C. satunini 
нередки особи с тупым, срезанным впереди ры-
лом, не обнаруженные у колхидских щиповок.

У  впервые изученных нами щиповок из во
доёмов Абхазии спинной плавник начинается на 
уровне оснований брюшных плавников или чуть 
впереди них, и соответственно соотношение ан-
тедорсального и  антевентрального расстояний 
близко к 100%; хвостовой стебель удлинённый: 
lpc варьирует от 15.1 до 17.3% SL (в среднем 16.4–
16.9%) и от 74.7 до 92.6% длины головы (в сред-
нем 80.2–91.7%) (табл.  2, 3); голова укорочена: 
даже у  мелких особей её длина не превышает 
20.7% SL; мандибулярные усики чаще заходят за 
передний край глаза (у 75% особей из р. Мача-
ра и у самца из р. Мокви); пластинка широкого 
органа Канестрини достигает пятого–половины 
шестого члеников прикреплённого луча. У всех 
изученных особей третья зона Гамбетты узкая 
(у колхидских щиповок и C. satunini часто в пе-
редней части широкая, превышает по ширине 

вторую зону), крайне редко доходит до основа-
ния хвостового плавника, обычно не достигает 
начала анального плавника (75% пробы из р. Ма-
чара); вдоль средней линии бока у  них 13–19, 
чаще 16 или 18 пятен, вдоль середины спины – 
14–25, чаще 16 пятен; у  основания хвостового 
плавника интенсивное овальное чёрное пятно 
в верхней части и узкая скобка из сливающихся 
мелких пятен – в нижней (рис. 5). По остальным 
характеристикам абхазские щиповки сходны 
с  колхидскими и  C. satunini. При этом по ряду 
характеристик, прежде всего по относительной 
длине хвостового стебля, соотношению анте-
дорсального и  антевентрального расстояний, 
наличию узкой третьей зоны Гамбетты, обыч-
но не достигающей начала анального плавника, 
абхазские щиповки сходны с видом C. tanaitica, 
населяющим бассейны рек Днестр, Южный Буг, 
Днепр, Обиточная, Калка, Дон и Кубань (Васи-
льева, Васильев, 1998).

Краниологические характеристики щиповок 
Колхидской низменности

Общий вид черепа и  его костей у  изученных 
щиповок из р. Ногела представлен на рис.  6,  7. 
Принципиальных отличий этих щиповок от из-
ученных ранее выборок видов щиповок Закав
казья – C. satunini, C. saniae и C. derzhavini Vasil’eva, 
Solovyeva, Levin et Vasil’ev, 2020 (Vasil’eva, Vasil’ev, 
2020; Васильева, Васильев, 2023) – в форме или 
отсутствии тех или иных элементов черепа не на-
блюдается. Однако выявлены заметные различия 
в отдельных пропорциях нейрокрания и некото-
рых костей. Так щиповки из р. Ногела характе-
ризуются самым низким черепом: наибольшая 
высота черепа у них не превышает 29.6% длины 
основания черепа (табл.  4), а  в  выборках пере-
численных видов средние значения наибольшей 
высоты черепа варьируют в диапазоне от 28.4 до 
34.8%, при этом с выборками C. satunini и выбор-
кой C. derzhavini из Тбилисского водохранилища 
наблюдается хиатус: значения признака в  этих 
выборках – 31.6–36.7%. По высоте черепа в  об-
ласти этмоидного отдела различия достоверны, 
но слабее выражены: в  отличие от щиповок из 
р. Ногела средние значения высоты этмоидного 
отдела у C. satunini и C. derzhavini из Тбилисско-
го водохранилища изменяются в пределах 22.8–
23.9%, лежащих за общим диапазоном изменчи-
вости у щиповок р. Ногела.

Ещё заметнее выражены различия по отно-
сительной ширине нейрокрания: у  щиповок из 
р. Ногела он на всех уровнях существенно ýже, 
чем у других видов щиповок Закавказья (табл. 4, 
рис.  6). В  разных выборках этих видов ширина 
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черепа на уровне sphenotica варьирует от 25.2 до 
38.7 (в среднем 29.8–35.3)%, ширина на уровне 
ethmoidalia lateralia – от 16.8 до 28.0 (в  среднем 
21.1–24.5)%, а  на уровне pterotica – 34.5–47.6 
(в среднем 37.7–45.1)%, соответственно в боль-
шинстве случаев наблюдается хиатус между щи-
повками р. Ногела и  другими видами. Кроме 
этого, у  щиповок р. Ногела в  среднем меньше 
длина теменного отверстия черепа: в  выборках 
C. satunini, C. saniae и C. derzhavini средние зна-
чения – 19.8–26.3%, у  C. satunini – 25.7–26.0%, 
эти значения лежат вне диапазона изменчивости 
признака у щиповок р. Ногела.

По ряду краниологических индексов выявле-
ны заметные достоверные различия между щи-
повками р. Ногела и выборками C. satunini. У осо-
бей из изученных выборок этого вида в среднем 
больше отверстия на occipitale laterale (11.0–
12.5%), длина передней части hyomandibulare 
(68.2–68.5%), меньше отношение высоты от-
ростка к  высоте кости maxillare (67.6–69.4%). 
В наибольшей степени щиповки из р. Ногела от-
личаются от C. derzhavini: у последнего вида бо-
лее высокое operculum (высота кости варьирует 
от 57.3 до 79.5, в среднем 65.5–68.5%), длиннее 
его передняя часть (83.7–107.9, в среднем 93.8–
98.8%), шире praeoperculum (11.0–20.0, в среднем 
15.4–16.1%), меньше отношение высоты отрост-
ка к высоте кости maxillare (51.4–85.7, в среднем 
58.5–74.4%). В  целом краниологическая дивер-
генция щиповок р. Ногела от C. satunini, C. saniae 
и C. derzhavini превышает уровень дивергенции 
между этими видами.

Структура кариотипа колхидских щиповок
Кариотип щиповок р. Ногела включает в ди-

плоидном наборе (2n) 50 хромосом, из которых 
4 пары метацентрических (m), 7 пар субметацен-
трических (sm) и 14 пар субтело- и акроцентри-
ческих (sta) хромосом (рис.  8). Число хромосо-
мных плеч (NF) 72. Этот кариотип существенно 
отличается от кариотипа C. satunini бо́льшим 
числом одноплечих хромосом и,  соответ-
ственно, меньшим числом хромосомных плеч: 
у C. satunini 24 sta и NF = 76 (Васильев, 1995; Ва-
сильева, Васильев, 2023). По общей структуре 
кариотипа к колхидским щиповкам ближе оби-
тающие в бассейне Каспийского моря C. saniae 
и C. derzhavini, у которых по 30 sta и NF = 70 (Ва-
сильев, 1995; Vasil’eva et al., 2020).

Филогения закавказских щиповок рода Cobitis
Согласно филогенетическому дереву COI 

мтДНК, изученные виды щиповок подразделя-
ются на две клады (рис. 9): A) европейско-черно-
морскую, включающую закавказских щиповок 
восточного побережья Чёрного моря (C. satunini 
sensu stricto Аджарии и  колхидские и  абхаз-
ские популяции, обозначенные на рисунке как 
C. osurgeticus), фактически не различающихся 
между собой по мтДНК, а также обыкновенную 
щиповку C. taenia из водоёмов Европы (Герма-
ния, Швеция) и донских щиповок C. tanaitica из 
Дона; B) каспийскую, включающую восточноза-
кавказские виды C. derzhavini, C. saniae и иран-
ский вид C. faridpaki. При этом сестринской ли-
нией западнозакавказских щиповок является 

Рис. 5. Щиповки рода Cobitis из р. Мачара, Абхазия, ЗММУ Р‑24575, внешний вид сбоку: а – самка SL 72.0 мм, б – самец 
SL 53.0 мм.



138

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 2       2024

Васильева и др.

2

Рис. 6. Черепа щиповки рода Cobitis из р. Ногела, длина основания 13.0 мм (а, б) и C. derzhavini из Мингечаурского водо-
хранилища, длина основания 11.5 мм (в, г); вид: а, в‑сверху, б, г – сбоку. 1 – теменное отверстие, 2 – отверстие на occipitale 
laterale, 3 – суборбитальный шип.
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Таблица 4. Краниологические индексы щиповок рода Cobitis из р. Ногела, бассейн р. Риони

Признак Самцы (n = 17) Самки (n = 7) Признак Самцы (n = 17) Самки (n = 7)

TL, мм 61.0–72.0
65.4

58.5–88.0
76.6 В% длины кости

SL, мм 53.0–62.0
57.0

51.0–78.5
67.1 hPm 78.8–114.8

99.6 ± 2.17
89.7–111.0

97.8

CrL, мм 9.3–11.0
10.1

9.0–13.0
11.1 hD 40.4–61.6

51.2 ± 1.03
46.8–59.1

51.5

В% CrL rD 60.3–81.3
73.4 ± 1.31

72.6–87.4
78.4

Hmax 25.2–29.6
27.8 ± 0.31

25.2–28.7
26.6 wH 45.9–58.8

54.0 ± 0.95
46.8–59.7

54.0

Heth 17.4–21.4
19.4 ± 0.24

16.0–22.2
18.6 lH 54.4–75.5

61.4 ± 1.46
54.7–68.3

59.3

sSph 24.8–30.1
27.2 ± 0.44

23.7–27.8
25.8 h1/h2Mx 72.7–94.7

84.8 ± 2.14
79.2–100.0

87.2

sPt 30.7–36.1
33.4 ± 0.37

30.5–34.5
32.2 b/aSorb 88.9–116.2

103.3 ± 2.22
91.7–128.9

113.3

sEth 15.8–20.8
18.1 ± 0.37

17.0–20.4
19.0 lSorb 72.2–80.5

77.5 ± 0.58
75.0–80.3

78.0

Lf1 16.7–22.8
19.2 ± 0.38

16.0–24.1
18.4 sSorb 11.4–17.0

14.5 ± 0.47
3.6–20.1

12.4

Lf2 7.4–11.8
9.8 ± 0.28

8.3–11.1
9.3 wCl 10.9–15.7

13.6 ± 0.39
12.9–15.9

14.2

Lorb 20.6–26.5
23.8 ± 0.48

20.4–25.2
22.6 WCl 23.0–36.7

32.5 ± 0.84
27.0–33.7

29.7

В% длины кости В% длины всей пластинки органа Канестрини

hOp 43.7–56.1
50.6 ± 0.80

50.5–57.3
53.4 wCanl 40.7–52.4

46.1 ± 0.90

lOp 76.3–85.8
82.2 ± 0.77

82.8–93.9
86.3 wCanr 40.8–50.8

46.7 ± 0.76

hSop 14.2–22.6
20.2 ± 0.61

15.0–23.5
19.2 lCanl 36.5–54.4

46.0 ± 1.16

h1/h2Iop 61.1–100.0
79.7 ± 3.06

65.6–86.5
76.2 lCanr 36.9–53.8

47.1 ± 1.31

wPop 10.3–16.9
12.8 ± 0.34

9.0–16.7
12.9 phTl 9–14

11.0 ± 0.33
7–13
10.4

rPop 22.5–35.9
28.3 ± 0.95

25.0–33.3
27.5 phTr 8–13

10.6 ± 0.40
7–13
10.3

Примечание. CrL – длина основания черепа, Hmax, Heth – наибольшая высота черепа и высота его передней части; sSph, 
sPt, sEth – ширина черепа на уровне соответственно sphenotica, pterotica и ethmoidalia lateralia; Lf1 – длина теменного отвер-
стия, Lf2 – длина отверстия на occipitale laterale, Lorb – длина орбиты; hOp, lOp – высота и длина переднего края operculum; 
hSop – высота suboperculum, h1/h2Iop – отношение высоты передней части interoperculum к  высоте задней части; wPop, 
rPop – ширина и расстояние до отростка praeoperculum; hPm – высота praemaxillare; hD, rD – высота и расстояние до конца 
отростка dentale, wH, lH – ширина и длина передней части hyomandibulare; h1/h2Mx – отношение высоты отростка maxillare 
к высоте кости, b/aSorb – отношение расстояния до бокового выроста к расстоянию от бокового выроста до наружного 
шипа на суборбитальном шипе, lSorb – расстояние до вершины наружного шипа, sSorb – глубина вырезки у основания 
наружного шипа суборбитального шипа, wCl, WCl – ширина верхней части и наибольшая ширина cleithrum; wCanl, wCanr – 
ширина пластинки органа Канестрини левого и правого плавников; lCanl, lCanr – длина наружной стороны органа Кане-
стрини для левого и правого плавников; phTl, phTr – число глоточных зубов на левой и правой костях. Ост. обозначения 
см. в табл. 2.
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C. taenia, а не географически более близкий вид 
C. tanaitica. Виды выделенного нами комплекса 
C. satunini–C. satunini sensu stricto и колхидско-аб-
хазские щиповки составляют одну линию, более 
того, им свойственны одни и те же гаплотипы.

ОБСУЖДЕНИЕ
Проведённые сравнительно-морфологиче-

ский и  кариологический анализы свидетель-
ствуют в пользу того, что щиповки Колхидской 
низменности представляют самостоятельный 
вид, внешне очень похожий на C. satunini, но 
существенно отличающийся от этого и  других 
видов Закавказья по соотношению в кариотипе 
одноплечих и  двуплечих хромосом и,  соответ-
ственно, по числу хромосомных плеч; по ряду 
пропорций нейрокрания и костей черепа, а так-
же по совокупности внешних морфологических 
характеристик и  особенностей окраски. Отсут-
ствие различий по мтДНК-маркеру между щи-
повками Колхидской низменности и  C. satunini 
не опровергает этот вывод, а  предполагает не-
обходимость дальнейших исследований популя-
ций восточного побережья Чёрного моря с  ис-
пользованием широкого набора генетических 
маркеров, прежде всего ядерных геномов.

Среди других примеров низкого уровня раз-
личий по митохондриальным геномам между 
разными видами, соответствующих внутриви-
довому уровню изменчивости у  других видов, 
следует отметить осетров, сахалинского Acipenser 
mikadoi Hilgendorf, 1892 и зелёного A. medirostris 
Ayres, 1854 (Шедько, 2017). На основе получен-
ных результатов автор отмечает (Шедько, 2017. 
С.  146): “… известно, что однозначных правил 
по установлению таксономического ранга для 
близкородственных, но не идентичных и  гео-
графически изолированных популяций не суще-

ствует. Часто это решается путём консенсуса по 
совокупности имеющихся данных”. В случае са-
халинского и зелёного осетров, хотя гипотетиче-
ский возраст их расхождения и сократился с 9.60 
до 0.16 млн лет (Шедько, 2017), следует отметить, 
что за указанный период они достигли глубокой 
дивергенции по структуре кариотипов (у перво-
го вида 2n = 262 ± 4, NF = 342 ± 4, среди первых 
20 пар крупных двуплечих хромосом не менее 
9 пар sm; а у второго 2n = 249 ± 8, NF = 345 ± 8 
и  не более 4 пар sm), внешней морфологии 
(у первого вида не более девяти брюшных жучек  

Рис.  7. Кости черепа щиповки рода Cobitis из р. Ногела: 
op – operculum, pop – praeoperculum, iop – interoperculum, 
sop – suboperculum, cl – cleithrum, pm – praemaxillare, mx – 
maxillare, d – dentale, hy – hyomandibulare, sb – суборбиталь-
ный шип. Масштаб: 1 мм.

Рис. 8. Кариотип щиповок рода Cobitis из р. Ногела: m – мета, sm – субме-
та, sta – субтело и акроцентрические хромосомы.
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и обычно менее 20 жаберных тычинок, а у вто-
рого обычно более девяти брюшных жучек 
и  20  жаберных тычинок; наблюдаются также 
различия по положению усиков), содержанию 
ДНК и  аллельному составу микросателлитного 
локуса Afu‑34 (Vasil’eva et al., 2009). Посколь-
ку эти виды осетров являются современными  
тетраплоидами аллоплоидного происхождения 
(Vasil’ev, 2009), они могут иметь одинаковый 
(или очень близкий) митохондриальный геном, 
унаследованный от общего материнского вида. 
Для щиповок рода Cobitis также были выявлены 
диплоидно-полиплоидные отношения (Васи-
льев и др., 1999), вследствие чего большое сход-
ство митохондриальных геномов для некоторых 
видов вполне вероятно.

В  пользу обособленности щиповок Колхид
cкой низменности от щиповок Аджарии свиде-
тельствует оригинальная схема центров видо-
вого разнообразия (Давидьян, 2008 – цит. по: 
Абдурахманов, 2017), разработанная для дол-
гоносиков рода Plinthus. Выделено пять цен-
тров: 1) Западно-Кавказский, охватывает терри-
торию Абхазии и сопредельные горные массивы 

в  Краснодарском крае и  Мингрелии; 2) Цен-
трально-Кавказский, западная часть которого 
целиком лежит в Закавказье (Мингрелия и Сва-
нетия), а восточная, расположенная между Ма-
мисонским и Крестовым перевалами, включает 
территорию по обе стороны Водораздельного 
хребта; 3) Восточно-Кавказский, включает горы 
Дагестана и  Азербайджана; 4) Малоазиатский 
(Понтийско-Кавказский), расположен на сты-
ке Понтийского хребта в  Северо-Восточной 
Турции и гор на юго-западе Малого Кавказа; 5) 
Европейский, находится в  области Юлийских 
Альп и соседних с ними гор севернее Адриати-
ческого моря. Эти центры различаются видовым 
разнообразием, составом видов и  предполага-
емым происхождением фаун (Абдурахманов, 
2017). Верховья рек, населённые популяциями 
щиповок Колхиды, принадлежат к Центрально- 
Кавказскому центру, а популяциями Аджарии – 
к Малому Кавказу. Среди млекопитающих мож-
но отметить кавказского эндемика – прометее-
ву полёвку Prometheomys schaposchnikowi Satunin, 
1901, которая ограничена в своём распростране-
нии западной половиной Главного Кавказского 

Рис. 9. Консенсусное филогенетическое дерево, построенное методом байесовской вероятности (BI) на основе набора 
данных COI для щиповок Cobitis Закавказья и видов, обитающих в Иране и Восточной Европе. В узлах дерева до черты 
указаны значения апостериорной вероятности для метода BI, после черты – значения бутстрепа для метода максимального 
правдоподобия (ML). Клады: A – европейско-черноморская (с подкладой Cobitis satunini complex), B – каспийская; *неотип 
C. osurgeticus. Для отдельных видов указаны имеющиеся в международной базе данных Генбанка (https://www.ncbi.nlm.nih.
gov/) номера последовательностей гена COI. Масштаб длины ветвей указан в ожидаемых заменах на сайт.
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хребта и северным склоном Гурийско-Аджарско-
го хребта (Бобринский, 1951), т. е. имеет распро-
странение, сходное с колхидскими щиповками.

Кавказская саламандра из Аджарии в окрест-
ностях Батуми была описана в  статусе особо-
го подвида Mertensiella caucasica djanaschvilii 
Tartarashvili et Bakradze, 1989, валидность ко-
торого оспаривали. Однако, согласно анализу 
изменчивости гена цитохрома b мтДНК, сала-
мандра на Кавказе представлена двумя филети-
ческими линиями, соответствующими разным 
видам, которые независимо эволюционировали, 
возможно, с  нижнего плиоцена. Один из этих 
видов населяет Центральную Грузию в  райо-
не г. Боржоми, а  второй – Юго-Западную Гру-
зию (= Аджария) и  Северо-Восточную Турцию 
(Tarkhnishvili et al., 2000). Среди рыб аргумента-
ми в пользу обособленности пресноводных фаун 
Колхиды и Аджарии являются недавние описа-
ния двух новых видов. Из притоков нижнего те-
чения р. Чорохи (= Çoruh) в Турции описан но-
вый вид пескаря Gobio artvinicus Turan, Japoshvili, 
Aksu et Bektaş, 2016, дифференцируемый авто-
рами от пескарей р. Риони, идентифицируе
мых ими как G. caucasicus Kamensky, 1901, по 
совокупности морфологических характеристик 
(Turan et al., 2016). К настоящему времени между 
этими двумя видами пескарей выявлены и  су-
щественные генетические различия на основе 
анализа изменчивости участка митохондриаль-
ного гена цитохромоксидазы (COI) (Epitashvili 
et al., 2020). Новый вид гольца Oxynoemacheilus 
phasicus Freyhof, Kaya, Epitashvili et Geiger, 2021 
обнаружен лишь в бассейнах рек Риони и Ингу-
ри (Freyhof et al., 2021). Он принадлежит к обо-
собленной филетической митохондриальной 
линии (COI) и диагностируется от другого вида 
восточного побережья Чёрного моря, описанно-
го из р. Чорохи в Турции (O. cemali Turan, Kaya, 
Kalayci, Bayçelebi et Aksu, 2019), по совокупности 
морфологических характеристик.

Пригодным названием для самостоятельного 
валидного вида щиповок Колхидской низмен-
ности является C. osurgeticus, впервые опублико-
ванное с авторством Каменского в 1899 г. (Радде, 
1899) без описания, но с явственным указанием 
(Международный Кодекс …, 2000. Ст.  12.2) на 
то, что оно принадлежит представителю вида 
рода Cobitis, обнаруженному в районе Озургети, 
хранящемуся в  коллекции Кавказского музея 
и отличному от других видов рода в коллекции, 
также представленных в  водоёмах Закавка-
зья: 1) C. taenia, к  которому в  коллекции отне-
сены экземпляры из Поти, Батуми и  р. Волга;  
2) C. aurata (= Sabanejewia aurata (De  Filippi, 

1863)), включающий особей из р. Кура и  ряда 
водоёмов Каспийского бассейна (Радде, 1899). 
Позднее C.  osurgeticus Kamensky был включён 
Каврайским (1906) в список видов, обитающих 
в пределах Кавказа и Закавказья, а затем отнесён 
Барачем (1941) к синонимам C. taenia. О других 
публикациях, где бы упоминалось это название, 
нам не известно. Ниже приводим основную си-
нонимию и диагноз C. osurgeticus.

Cobitis osurgeticus Kamensky, 1899 –  
озургетская щиповка

Cobitis osurgeticus Kamensky: Радде, 1899. С. 321 
(Озургети).

Cobitis osurgeticus: Каврайский, 1906. С.  73 
(Озургеты).

Cobitis taenia non Linnaeus, 1758: Берг, 1949. 
С. 890 (partim: Нотанеби).

Cobitis taenia satunini non Gladkov, 1935: Эла-
нидзе, 1983. С.  212 (partim: реки Риони, Супса,  
Натанеби, Хоби, Ингури, Кодори, Бзыби, 
оз. Инкит, болото у Сухуми).

Cobitis satunini non Gladkov, 1935: Freyhof et al., 
2018. P. 29 (partim); Kuljanishvili et al., 2020. P. 4 
(partim).

Д и а г н о з .  Вид рода Cobitis, одно чёрное про-
долговатое пятно в  верхней части основания 
хвостового плавника, в нижней части у многих 
рыб некрупные, тёмно-коричневые пятнышки 
образуют более или менее заметную неровную 
полоску; чешуи у основания спинного плавни-
ка более или менее округлые с  небольшой фо-
кальной зоной (диаметр от 13 до 50% наиболь-
шего диаметра чешуи), несколько смещённой от 
центра; орган Канестрини у  самцов широкий, 
топорообразной формы, пластинка у  взрос-
лых особей обычно доходит до конца четвёрто-
го членика причленённого луча и далее (вплоть 
до конца восьмого членика); спинной плавник 
обычно начинается заметно впереди основания 
брюшных плавников (соотношение антедор-
сального и  антевентрального расстояний, как 
правило, менее 100%); кожистые гребни на хво-
стовом стебле обычно хорошо выражены, невы-
сокие; ширина третьей зоны Гамбетты уменьша-
ется в каудальном направлении, эта зона обычно 
выражена не далее начала анального плавника; 
пятна вдоль середины бока крупные, больше 
горизонтального диаметра глаза, число пятен 
11–19, чаще 12–14; длина хвостового стебля 
13.2–17.6 (в среднем 13.8–15.4)% SL, 64.8–84.4% 
длины головы; голова постепенно понижается 
к переднему концу рыла; 2n = 50 = 8 m + 14 sm + 
28 sta, NF = 72.
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Как уже отмечено выше, по внешним морфо-
логическим характеристикам и  общей окраске 
тела вид C. osurgeticus очень похож на C. satunini. 
Из-за перекрывания значений диагностиче-
ских признаков индивидуальная дифферен-
циация особей этих двух близкородственных 
видов-двойников затруднительна. Поэтому мы 
считаем, что для объективного определения вос-
становленного нами вида C. osurgeticus необходи-
мо обозначить его неотип на основе полностью 
соответствующего диагностическим признакам 
и  послужившего ваучером таксона для молеку-
лярно-генетических исследований экземпляра 
из типового местонахождения, а также дать под-
робное его описание, включающее отличитель-
ные характеристики таксона (Международный 
Кодекс …, 2000. Ст. 75).

Н е о т и п :  ЗММУ Р‑24571, TL 80.2  мм, 
SL  69.0  мм, р. Натанеби у  г. Озургети, Грузия, 
20.09.2016 г., сборщики Б. А. Лёвин, Е. П. Симо-
нов; ДНК-ваучер ML803.

О п и с а н и е  н е о т и п а .  D II 7½, A II 5½, 
P I 7½, V I 5½, C I 14 I. Тело удлинённое, сжатое 
с  боков, невысокое; наибольшая высота тела 
перед спинным плавником меньше длины хво-
стового стебля; толщина тела над основанием 
брюшных плавников заметно меньше наимень-
шей высоты тела. Спинной плавник начинается 
впереди основания брюшных плавников (осно-
вания брюшных плавников на уровне второго 
неветвистого луча спинного плавника); хвосто-
вой стебель удлинённый, его длина составля-
ет 14.9% SL и более 80% длины головы; стебель 
сильно сжат с боков, высокий, его высота замет-
но более половины его длины; кожистые гребни 
по краям хвостового стебля невысокие, лучше 
выражены у  основания хвостового плавника 
(рис. 1е). Голова относительно короткая (менее 
18% SL), сжата с боков; глаза небольшие, распо-
ложены в верхней части головы; межглазничное 
пространство узкое, выпуклое. Рыло удлинён-
ное, его длина превышает 40% длины головы; 
передняя часть рыла постепенно опускается 
книзу, не срезана. Суборбитальный шип двух-
ветвистый, слабо изогнутый, его передняя ветвь 
заметно короче задней, заходящей за середину 
глаза. Рот маленький, нижний, нижняя губа дву-
лопастная, с  короткими складчатыми менталь-
ными долями (рис.  2б); мандибулярные усики 
далеко не доходят до переднего края глаза, за-
канчиваясь примерно посредине между ноздрёй 
и  глазом. Хвостовой плавник усечённый, с  за-
круглёнными верхним и  нижним краями. Тело 
покрыто мелкой чешуёй; чешуи у  основания 
спинного плавника более или менее округлые 

с небольшой фокальной зоной, несколько сме-
щённой от центра, и большим числом попереч-
ных борозд. Морфометрические признаки нео-
типа представлены в табл. 2.

У  фиксированного в  96%-ном этаноле и  пе-
реведённого сначала в  воду, а  затем в  75%-ный 
этанол неотипа общий фон тела светло-бежевый 
с тёмными коричневыми пятнами, образующи-
ми характерные полосы пигментации – зоны 
Гамбетты. Очень мелкие крапинки первой зоны 
разбросаны между пятнами середины спины, 
опускаясь ниже пятен спины, объединяют-
ся в  более крупные пятнышки, формирующие 
чёткую линию, продолжающуюся до середины 
спинного плавника. Вторая зона представлена 
более крупными пятнами, преимущественно го-
ризонтально вытянутыми и часто сливающими-
ся между собой в передней части тела, и пятнами 
неправильной формы в  задней части, закан-
чивающимися на уровне середины анального 
плавника. Более мелкие неправильные пятныш-
ки третьей зоны по размерам соответствуют пят-
нышкам линии первой зоны; ширина третьей 
зоны в передней части превышает ширину вто-
рой зоны и примерно от уровня начала брюшных 
плавников уменьшается в каудальном направле-
нии; заканчивается третья зона на уровне нача-
ла анального плавника, за которым пятнышки 
неправильной формы разной величины образу-
ют единый леопардовый рисунок между пятна-
ми середины спины и середины бока (четвёртая 
зона Гамбетты), продолжающийся до основания 
хвостового плавника. Пятна четвёртой зоны 
вдоль линии бока самые крупные, большин-
ство из них заметно крупнее глаза, форма этих 
15 пятен варьирует от треугольной до вытяну-
той прямоугольной. Вдоль средней линии спи-
ны 19 крупных пятен. У  основания хвостового 
плавника в  верхней части на коже продолгова-
тое, каплевидное чёрное пятно, в нижней части 
основания хвостового плавника сгущающиеся 
мелкие пятнышки образуют вертикальную изо-
гнутую полоску. Мелкие пятнышки разбросаны 
вдоль лучей спинного и  хвостового плавников, 
образуя четыре поперечных полосы на спинном 
плавнике и семь неправильных полосок на хво-
стовом (рис. 1а).

Результаты, полученные по щиповкам Абха-
зии, можно рассматривать только как предва-
рительные из-за малого количества изученного 
материала. Как уже отмечено выше, в целом по 
внешним морфологическим характеристикам 
и окраске исследованные экземпляры из водоё-
мов Абхазии сходны с C. osurgeticus. Однако у них 
в среднем относительная длина хвостового сте-
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бля больше, а головы – меньше, хотя диапазоны 
изменчивости этих характеристик значительно 
перекрываются (табл. 2, 3). Кроме этого, у кол-
хидских щиповок третья зона Гамбетты в перед-
ней части часто широкая, превышает по ширине 
вторую зону, а у всех изученных особей из Абха-
зии она узкая на всем протяжении. По перечис-
ленным признакам щиповки Абхазии похожи на 
C. tanaitica, однако этот вид обнаруживает высо-
кий уровень дивергенции по мтДНК от всех щи-
повок из водоёмов восточного побережья Чёр-
ного моря (рис. 9).

С  одной стороны, обнаруженное внешнее 
сходство абхазских щиповок с C. tanaitica может 
быть обусловлено широким диапазоном измен-
чивости C. osurgeticus и  межпопуляционными 
различиями популяций Колхиды и  конспеци
фичных краевых популяций Абхазии. С  дру-
гой – выявленная близость абхазских щиповок 
и  C. osurgeticus по митохондриальному геному 
может быть связана с  интрогрессией митохон-
дриальных геномов этого вида и  C. tanaitica. 
К  настоящему времени случаи интрогрессии 
геномов в результате межвидовой гибридизации 
при вторичных контактах известны для ряда ви-
дов вьюновых рыб, включая щиповок (Saitoh et 
al., 2004; Choleva et al., 2014; Perdices et al., 2016; 
Janko et al., 2018; Kwan et al., 2019). В пользу древ-
ней гибридизации, в частности, свидетельствует 
несогласующийся уровень различий по марке-
рам мтДНК и  консервативному маркеру ядер-
ной ДНК (RAG1) между эндемиком Восточного 
Закавказья C. derzhavini и  сестринским видом 
C. saniae (Vasil’eva et al., 2020). Анализ структу-
ры кариотипов однополых триплоидных форм 
щиповок из верхнего Днепра и Западной Двины 
показал, что вид C. tanaitica участвовал в их об-
разовании путём гибридизации с видами группы 
C. taenia и предположительно с каким-то видом 
щиповок Кавказа (Vasil’ev, Vasil’eva, 2022).

Межвидовая гибридизация с  интрогресси-
ей мтДНК на Кавказе отмечена и  среди других 
групп костистых рыб, например усачей рода 
Barbus (Levin et al., 2019). При этом на побережье 
Абхазии недавно обнаружено наложение ареалов 
двух видов усачей – эндемичного для Западно-
го Закавказья B. rionicus Kamensky, 1899 и более 
широко распространённого в водоёмах бассейна 
Чёрного моря B. tauricus Kessler, 1877 (Levin et al., 
2019). Биогеография щиповок восточного побе-
режья Чёрного моря изучена хуже, но нельзя ис-
ключать подобный феномен и для этой группы.

Несомненно, что для прояснения статуса 
абхазских щиповок необходимы дальнейшие 
морфогенетические исследования, включа-

ющие не только анализ митохондриального 
и  ядерного геномов особей из разных популя-
ций, но и  изучение структуры их кариотипов, 
поскольку, например, для C. tanaitica характе-
рен специфический кариотип с фиксированной 
Y-аутосомной транслокацией, который, кроме 
этого, существенно отличается от кариотипа 
C. osurgeticus бо́льшим числом двуплечих хромо-
сом (8m + 28 sm у самок и 9m +28 sm у самцов) 
и  числом хромосомных плеч (NF  = 86) (Васи-
льев, 1995; Васильева, Васильев, 1998). Поэтому 
по структуре кариотипа легко идентифицировать 
не только особей двух видов, но и их гибридов. 
Гибридизацией между C. osurgeticus и C. tanaitica 
может быть объяснено и внешнее сходство с по-
следним видом щиповок Абхазии, которых на 
данный момент исследования мы склонны рас-
сматривать в составе вида C. osurgeticus.
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и расположения костей жаберной крышки и бранхиостегальных лучей.
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Жаберная крышка и бранхиостегальные лучи 
(radii branchiostegii) являются основными со-
ставляющими наружной стенки жаберной по-
лости Teleostei. Функционирование этих кост-
ных структур связано с  работой гиоида и/или 
нижней челюсти (Lauder, 1979, 1983; Wainwright 
et al., 1995; Wainwright, Turingan, 1997; Adriaens, 
2003; Westneat, 2006; Schaefer, Provenzano, 2008). 
Появление обширной жаберной полости, вы-
полняющей во время дыхания и  питания роль 
насоса, было отмечено у  Neopterygii (Кэрролл, 
1992). Жаберная крышка образована несколь-
кими костями – operculum, interoperculum 
и  suboperculum, которые снизу и  сзади окайм-
лены radii branchiostegii (рис. 1) (Барсуков, 1959; 
Branch, 1966; Howes, 1976; Elshoud-Oldenhave, 
1979; Шаховской, 2004, 2007; Sasaki et al., 2006; 
Grande, Poyato-Ariza, 2010; Воскобойникова, 
Кудрявцева, 2014). Praeoperculum большинство 
исследователей рассматривает в  составе су-
спензориума (Osse, 1969; Anker, 1974; Turingan, 
Wainwright, 1993). Operculum и radii branchiostegii 
обслуживаются несколькими мышцами. Строе
ние последних варьирует. В  сравнительно ге-
нерализованном варианте устройства черепа 
Teleostei жаберная крышка смещена в  каудаль-
ном направлении относительно нейрокра-
ниума, тогда как radii branchiostegii занимают 
задневентральное положение. Interoperculum 

и  suboperculum часто малоподвижны относи-
тельно operculum и перемещаются вместе с ним 
как единая скелетная конструкция (Osse, 1969; 
Elshoud-Oldenhave, 1979; Lauder, Liem, 1980; 
Sanford, 2000). Radii branchiostegii, как правило, 
прикрепляются к epihyale и ceratohyale (Проко-
фьев, 2007; Шелягин, 2010; Воскобойникова, 
2015). У большинства Teleostei связки между ко-
стями жаберной крышки отсутствуют. На харак-
тер движений жаберной крышки влияет строе-
ние и положение подвесочной кости, с которой 
operculum образует сустав. В целом конструкция 
жаберной крышки Teleostei демонстрирует ши-
рокую вариабельность размеров, форм и  дета-
лей строения.

Данные об устройстве жаберной крышки и/
или radii branchiostegii в  основном приведены 
в  работах, включающих описание скелета от-
дельных видов или таксонов более высокого ран-
га рыб, обычно не выше отряда. Большинство 
таких исследований содержат лишь описание 
морфологии указанных структур без интерпре-
тации функции обнаруженных деталей их строе-
ния (Sulak, 1977; Fink, Fink, 1981; Fink, Weitzman, 
1982; Fink, 1985; Zanata, Vari, 2005; Mirande, 2010; 
Datovo, Castro, 2012; Birindelli, 2014). У ряда ав-
торов вызывало интерес функционирование жа-
берной полости рыб во время дыхания (Hughes, 
Shelton, 1958; Brown, Muir, 1970; Davis, Randall, 
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1973; Holeton, Jones, 1975) или питания рыб 
(Lauder, 1980а, 1980b; Bels, Davenport, 1996), 
но не конструкция формирующих её костей 
и мышц. Отдельные исследователи использова-
ли строение radii branchiostegii (McAllister, 1968) 
или operculum (Kimmel et al., 2017) в качестве си-
стематических признаков при определении фи-
логенетических отношений таксонов Teleostei. 
Они предполагали, что схожее устройство этих 
морфологических структур отражает система-
тическое родство обладающих ими рыб. Однако 
оказалось, что у  представителей родственных 
таксонов указанные остеологические элементы 
могут иметь различное строение, так как ос-
новной причиной морфологического сходства 
или различия этих костей является способ пита-
ния животного. Так, в работе Киммела с соавт. 
(Kimmel et al., 2017) сходную форму operculum 
демонстрировали неродственные представители 
Teleostei. Поэтому предположения этих авторов 
не получили широкого распространения.

Цель нашей работы – обобщить имеющую-
ся информацию по строению костей жаберной 
крышки и  radii branchiostegii и их мускулов для 
качественной оценки функционального значе-
ния выявленных особенностей у представителей 
ряда таксонов Teleostei (таблица). Использовали 
индуктивно-синтетический метод интерпрета-

ции функции структур, исходя из морфологиче-
ских данных (Kummer, 1959; Дзержинский, 1972). 
Сравнение морфологии описываемых структур 
проводили относительно генерализованного ва-
рианта их устройства, свойственного, например, 
Salmonidae (Winterbottom, 1973), а также другим 
представителям Teleostei (Norden, 1961; Muller, 
1989; Leysen et al., 2010; Siomava, Diogo, 2018). 
Устройство и  работа костей наружной стен-
ки жаберной полости оказывают значительное 
влияние на деятельность всего splanchnocranium 
рыб, в особенности во время питания. Поэтому 
анализ морфологии жаберной крышки и  radii 
branchiostegii позволит внести вклад в  оцен-
ку работы всего механизма головы животного. 
В  тексте работы использованы сокращения: 
lig. – связка (ligamentum), m. – мускул (musculus).

Мускулы жаберной крышки и radii branchiostegii
Основными мускулами, обслуживающими 

жаберную крышку, являются 1) m. levator operculi 
(LO), 2) m. dilatator operculi (DO), 3) m. adductor 
operculi (AO).

1)	LO  оканчивается  на  верхней  области 
operculum (Elshoud-Oldenhave, 1979; Harold, 1998), 
выполняя его смещение вверх и отчасти латераль-
но (Ballintijn, 1969; Osse, 1969; Громова, Махотин, 
2020) (рис. 1). Зона прикрепления на черепной 

Рис. 1. Генерализованный вариант строения и расположения оперкулярных костей и бранхиостегальных лучей на примере 
обыкновенного судака Sander lucioperca (по: Дзержинский и др., 2013. Рисунок использован с разрешения OOO “Образова-
тельно-издательский центр “Академия”). Здесь и на рис. 2–4 кости жаберной крышки: o – operculum, so – suboperculum, int – 
interoperculum; art – anguloarticulare, bhy – basihyale, d – dentale, ect – ectopterygoideum, ent – entopterygoideum, f – frontale, 
hy – hyoideum, hyom – hyomandibulare, li – lig. interoperculo-mandibulare, lo – m. levator opercluli, mt – metapterygoideum, 
mx – maxillare, neur – neurocranium, orb – orbitale, pal – palatinum, prmx – praemaxillare, prop – praeoperculum, q – quadratum, 
rbr – radii branchiostegii, sy – symplecticum; ()– смещение оперкулярных костей в ходе сокращения m. levator operculi.
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Список таксонов Teleostei, использованных в работе

Таксон Источник информации
Elopomorpha

Elopiformes
Elopidae

Elops Arratia, Schultze, 1990
Anguilliformes

Synaphobranchidae
Simenchelys parasitica Eagderi et al., 2016

Heterenchelyidae
Pythonichthys macrurus Eagderi, 2010

Muraenidae Gregory, 1933
Gymnothorax prasinus Eagderi, 2010
Anarchias allardicei То же

Ophichthidae Gosline, 1951
Nettastomatidae

Hoplunnis punctata Eagderi, 2010
Congridae

Ariosoma gilberti То же
Moringuidae

Moringua edwardsi “-”
Anguillidae

Anguilla anguilla Eagderi, 2010; De Meyer et al., 2018
Saccopharyngiformes

Eurypharyngidae
Eurypharynx pelicanoides Tchernavin, 1947

Saccopharyngidae
Saccopharynx ampullaceus То же

Osteoglossomorpha
Оsteoglossiformes

Osteoglossidae
Osteoglossum bicirrhosum Громова и др., 2017

Otocephala
Clupeiformes

Engraulidae
Engraulis encrasicolus Ridewood, 1904
Coilia nasus То же

Gonorynchiformes
Kneriidae

Kneria Grande, Poyato-Ariza, 2010
Cypriniformes

Cyprinidae Gosline, 1973
Characiformes

Cynodontidae
Hydrolycus scomberoides Nelson, 1949; Howes, 1976
Rhaphiodon vulpinus То же

Characidae Gosline, 1973; Sidlauskas, Vari, 2008
Siluriformes Gosline, 1973; Devaere et al., 2001; Birindelli, 2014

Trichomycteridae
Trichomycterus dali Rizzato et al., 2011
Vandellia Adriaens, 2003

Loricariidae Schaefer, Lauder, 1986; Geerinckx, Adriaens, 2006; 
Geerinckx et al., 2007; Schaefer, Provenzano, 2008

Ancistrus triradiatus Alexander, 1965; Howes, 1983
Pseudohemiodon Howes, 1983; Geerinckx, Adriaens, 2006
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Таксон Источник информации
Hemiodontichthys То же

Siluridae Arratia, Schultze, 1990
Clariidae Adriaens et al., 2001; Devaere et al., 2001

Channallabes apus Devaere et al., 2001
Gymnotiformes Albert et al., 2005

Gymnotidae Gosline, 1973
Apteronotidae

Sternarchorhynchus Marrero, Winemillar, 1993
Apteronotus bonapartii Hilton, Fernandes, 2017
Platyurosternarchus De Santana, Vari, 2009
Compsaraia Evans et al., 2018

Euteleostei
Stomiiformes

Gonostomatidae
Cyclothone Gunther, Deckert, 1953
Diplophos Fink, Weitzman, 1982

Stomiidae
Tactostoma macropus Fink, 1985
Grammatostomias dentatus То же
Stomias lampropeltis “-”
Malacosteus “-”
Leptostomias gladiator “-”
Bathophilus pawneei “-”

Ateleopodiformes
Ateleopodidae

Ateleopus japonicus Sasaki et al., 2006
Aulopiformes Baldwin, Johnson, 1996

Ipnopidae
Bathytyphlops marionae Sulak, 1977
Bathymicrops regis То же

Giganturidae Konstantinidis, Johnson, 2016
Bathysauridae

Bathysaurus ferox То же
Anotopteridae

Anotopterus vorax Воскобойникова, Назаркин, 2017
Acanthomorpha Kimmel et al., 2017

Paracanthopterygii Rosen, Patterson, 1969
Polymixiiformes

Polymixiidae
Polymixia Starks, 1904; Gosline, 1984

Stylephoriformes
Stylephoridae

Stylephorus chordatus Regan, 1924; Pietsch, 1978b
Gadiformes

Macrouridae McLellan, 1976
Acanthopterygii Rosen, Patterson, 1969

Percomorpha Farina et al., 2015
Ophidiiformes

Carapidae
Encheliophis boraborensis Parmentier et al., 1998
E. gracilis То же
E. homei “-”

Продолжение таблицы
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Таксон Источник информации
Onuxodon fowleri Parmentier et al., 2000

Ophidiidae
Acanthonus armatus Howes, 1992
Monomitopus metriostoma То же

Bythitidae
Barathronus bicolor “-”

Batrachoidiformes
Batrachoididae

Porichthys notatus Gosline, 1989; Greenfield et al., 2008
Gobiiformes

Gobiidae
Gobius paganellus Parmentier et al., 2013

Blenniiformes
Chaenopsidae

Chaenopsis alepidota Baerends, Baerends-Van Roon, 1950
Synbranchiformes

Synbranchidae Britz, 1996
Mastacembelidae

Mastacembelus mastacembelus Travers, 1984; Britz, 1996
Anabantiformes

Anabantidae
Anabas testudineus Liem, 1987; Davenport, Matin, 1990

Osphronemidae
Luciocephalus pulcher Liem, 1967
Betta splendens Baerends, Baerends-Van Roon, 1950

Nandidae Liem, 1970
Syngnathiformes

Pegasidae
Pegasus Pietsch, 1978a

Mullidae Gosline, 1984
Syngnathidae

Syngnathus acus Branch, 1966
Scombriformes

Trichiuridae
Aphanopus carbo De Schepper et al., 2008

Perciformes
Percophidae Odani, Imamura, 2011
Trichodontidae

Trichodon trichodon MacDonald, 2015
Ammodytidae

Ammodytes personatus Odani, Imamura, 2011
Uranoscopidae

Uranoscopus archionema Vilasri, 2013; MacDonald, 2015
Scorpaenidae Ishida, 1994
Leptoscopidae Odani, Imamura, 2011

Acanthuriformes
Chaetodontidae

Forcipiger Ferry-Graham et al., 2001
Lophiiformes Pietsch, 1972

Lophiidae
Lophius americanus Farina, Bemis, 2016

Продолжение таблицы
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коробке может включать pteroticum (Ishida, 1994; 
Diogo, 2008), sphenoticum (Ghasemzadeh, 2016) 
или подвесочную кость (Vilasri, 2013) в их различ-
ных сочетаниях. При разрастании LO область его 
начала увеличивается. Помимо нейрокраниума 
она может распространяться на плечевой пояс, 
например на supracleithrum, как у  Balistes vetula 
(Winterbottom, 1974), или на posttemporale, как 
у некоторых Uranoscopidae (Vilasri, 2013). В этом 
случае зона окончания волокон на operculum 
расширяется и  включает не только латераль-
ную, но и  медиальную стороны кости, как это 
имеет место у  Diodontidae (Winterbottom, 1974). 
Гипертрофия LO присутствует у Anguilla anguilla 
(De  Meyer  et  al.,  2018),  Sternarchorhynchus 
(Marrero, Winemillar, 1993), Gymnothorax prasinus 
и  Anarchias allardicei (Eagderi, 2010). У  некото-
рых видов Teleostei имеется два мускула-ле-
ватора, в  частности у  Encheliophis boraborensis 
и  E. gracilis (Parmentier et al., 1998), некоторых 

Triacanthodidae (Winterbottom, 1974), а  также 
у  Ariosoma gilberti (Eagderi, 2010). Тремя подраз-
делениями этого мускула обладает Uranoscopus 
archionema (Vilasri, 2013). Отсутствие LO у неко-
торых Loricariidae обусловлено снижением роли 
operculum в  процессе дыхания и  питания рыб 
(Geerinckx, Adriaens, 2006).

2)	DO соединяет переднедорсальную область 
operculum c латеральной поверхностью нейро-
краниума (Branch, 1966; Markle, 1980; Howes, 
1985), осуществляя процесс абдукции жабер-
ной крышки (Alexander, 1969; Osse, 1969; Куз-
нецов, 2007). Область начала волокон включает 
sphenoticum, pteroticum, frontale, подвесочную 
кость (Datovo, Castro, 2012). Разрастание DO при-
сутствует у  некоторых Balistidae, Tetraodontidae 
и  Diodontidae (Winterbottom, 1974). Значитель-
ная гипертрофия DO Ancistrus triradiatus связана 
с  участием operculum в  защитном механизме, 
который включает поднятие пучка увеличен-

Таксон Источник информации
Antennariidae Fish, 1987

Abantennarius sanguineus Pietsch, 1981
Tetrabrachiidae То же

Tetrabrachium ocellatum “-”
Ogcocephalidae

Dibranchus atlanticus “-”
Thaumatichthyidae

Thaumatichthys Bertelsen, Struhsaker, 1977
Centrophrynidae

Centrophryne spinulosa Pietsch, 1972
Gigantactinidae Bertelsen et al., 1981; Pietsch, Orr, 2007

Tetraodontiformes
Triacanthodidae Winterbottom, 1974
Balistidae

Balistes vetula Winterbottom, 1974; Tyler, 1980;  
Turingan, Wainwright, 1993; Turingan, 1994

Monacanthidae
Pervagor melanocephalus Winterbottom, 1973
Anacanthus barbatus Winterbottom, 1974

Molidae
Mola mola Gregory, Raven, 1934;  

Van Roon, ter Pelkwijk, 1939; Tyler, 1980
Tetraodontidae

Canthigaster rostrata Winterbottom, 1974; Tyler, 1980
Lagocephalus lunaris Winterbottom, 1973, 1974

Diodontidae Winterbottom, 1974; Tyler, 1980
Chilomycterus schoepfi Wainwright et al., 1995

Примечание. За основу взята приведённая в монографии Нельсона с соавт. (Nelson et al., 2016) классификация Teleostei 
с  некоторыми изменениями (в  том числе и  названий таксонов), соответствующими современным взглядам (Fricke et 
al., 2023) на систему рыб.

Окончание таблицы
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ных щёчных одонтоидов в  сторону противника 
(Alexander, 1965; Howes, 1983). Этот мускул берёт 
начало в специальной полости черепа, сформи-
рованной значительной вогнутостью его лате-
ральной поверхности: с pteroticum, sphenoticum, 
frontale, parieto-supraoccipitale, подвесочной ко-
сти и  дорсального отростка шестого позвонка. 
Размеры разросшегося DO самцов A. triradiatus 
превышают величину m. adductor mandibulae 
(АМ) рыбы, в связи с чем описываемый мускул 
жаберной крышки является наикрупнейшим 
из всех черепных мышц splanchnocranium этих 
сомов (Geerinckx, Adriaens, 2006). У  некоторых 
видов Teleostei имеется не один, а  два DO, как 
у Carapus acus, E. boraborensis и E. homei (Parmentier 
et al., 1998), а также у Onuxodon fowleri (Parmentier 
et al., 2000). Дополнительное подразделение DO 
у Mastacembelus mastacembelus, ориентированное 
в  переднезаднем направлении, описывает Тра-
верс (Travers, 1984) (m. intraoperculi). Также оно 
присутствует у  Aphanopus carbo (De  Schepper et 
al., 2008). DO очень маленького размера имеется 
у  Pseudohemiodon и  Hemiodontichthys (Geerinckx, 
Adriaens, 2006).

3)	AO осуществляет приведение в  движе-
ние operculum (Liem, Osse, 1975, Liem, 1984), 
тем самым уменьшая объём жаберной полости.  
Волокна могут начинаться с  prooticum (Liem, 
1967), pteroticum (Anker, 1974), epioticum 
(Parmentier et al., 2013), exoccipitale (Bishai, 1967), 
intercalare (Datovo, Rizzato, 2018), opisthoticum 
(Winterbottom, 1974), подвесочной кости (Howes, 
1983). У  некоторых видов область окончания 
АО изменяется: так, у Pseudacanthicus и Panaque 
этот мускул прикрепляется к  praeoperculum 
(Geerinckx, Adriaens, 2006). У  большинства 
Teleostei АО однопорционный. Однако у отдель-
ных представителей этот мускул составлен из 
двух пучков, как у  Gobius paganellus (Parmentier 
et al., 2013). Гипертрофия двухпорционного 
АО  свойственна Pythonichthys macrurus, одинар-
ного АО – G. prasinus (Eagderi, 2010). АО  слабо 
развит у Loricaria, Sturisoma и Farlowella. Мускул 
отсутствует у  Pseudohemiodon и  Hemiodontichthys 
(Howes, 1983).

Сокращение использования operculum мо-
жет привести к  редукции обслуживающих её 
мускулов – LO, DO и  АО, как это происходит 
у Cyclothone (Gunther, Deckert, 1953).

Перемещения radii branchiostegii осуществля-
ются сокращением mm. hyohyoidei (HYO). В боль-
шинстве случаев это mm. adductores hyohyoidei 
(ADD HYO) и  mm. abductores hyohyoidei (ABD 
HYO). Эти мышцы напрямую или при помощи 

соединительной ткани прикрепляются к костям 
жаберной крышки и могут оказывать влияние на 
их мобильность (Winterbottom, 1973).

Устройство и функционирование механизма 
m. levator operculi

У  многих Teleostei развит механизм откры-
вания нижней челюсти посредством смещения 
костей жаберной крышки вверх при помощи 
сокращения LO – механизм LO (рис. 1). В рам-
ках этой механической системы передний ко-
нец interoperculum соединён lig. interoperculo-
mandibulare с  задним краем нижней челюсти 
(Van Roon, ter Pelkwijk, 1939; Liem, 1970; Anker, 
1974; Pietsch, Orr, 2007). В  некоторых случаях 
функционирование механизма LO дополняет-
ся работой DO (Gosline, 1973; Turingan, 1994; 
Devaere et al., 2001; Eagderi, 2010). Описываемая 
передаточная система черепа используется не 
только в процессе питания и дыхания, но также 
может быть задействована во время проявления 
других активностей: например, в  ходе вибра-
ции нижней челюстью при внутривидовых кон-
фликтах у самцов Compsaraia samueli (Evans et al., 
2018). У отдельных представителей suboperculum 
исключено из цепочки этого механизма, в част-
ности у Nandidae (Liem, 1970).

У  некоторых видов развиваются различные 
морфологические приспособления для повы-
шения эффективности работы описываемого 
механизма. У  отдельных форм длина тонкого 
lig. interoperculo-mandibulare (в  сравнении с  его 
протяжённостью у генерализованных представи-
телей Teleostei) возрастает, как у  Mola mola (Van 
Roon, ter Pelkwijk, 1939), что способствует увели-
чению амплитуды смещения нижней челюсти. 
Протяжённость lig. interoperculo-mandibulare 
Barathronus bicolor практически равна длине 
стержневидного очень тонкого interoperculum, 
к  которому оно прикрепляется. Ширина кости 
и связки почти одинакова и очень мала. Довольно 
длинное lig. interoperculo-mandibulare присутству-
ет у Acanthonus armatus и Monomitopus metriostoma 
(Howes, 1992). У  Uranoscopidae увеличение тол-
щины lig. interoperculo-mandibulare (Vilasri, 2013) 
связано с силовым отведением нижней челюсти. 
У ряда Teleostei степень опускания нижней челю-
сти прямо пропорциональна степени смещения 
interoperculum. В связи с этим у некоторых видов 
interoperculum переориентируется из обычного 
для окунеподобных (Percoidea) горизонтального 
положения в  вертикальное, чтобы эффективнее 
передавать вверх тягу, исходящую со стороны 
LO (Liem, 1970). Это имеет место у длиннорылых 
форм рода Forcipiger (Ferry-Graham et al., 2001) 
и Scorpaenoidei (Ishida, 1994).
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Развитие дополнительных связок позволя-
ет осуществлять направленную передачу силы 
от LO и/или DO к  строго определённой обла-
сти жаберной крышки. Рост доли соединитель-
нотканного компонента в  сочетании с  умень-
шением костных элементов в  описываемом 
механизме увеличивает степень его управляемо-
сти и  обеспечивает более тонкую регулировку 
влияния на нижнюю челюсть сокращения LO и/
или DO (манёвренность). Особенно значитель-
ного развития эта тенденция достигает у многих 
иглобрюхообразных (Tetraodontiformes). Так, 
у  B. vetula interoperculum редуцировано до тон-
кого костного стебелька, а  протяжённость тол-
стой связки, соединяющей interoperculum с кро-
шечной operculum превышает длину обеих этих 
костей (Winterbottom, 1973; Tyler, 1980; Turingan, 
1994). Подобное строение interoperculum име-
ется у  Canthigaster rostrata (Tyler, 1980), M. mola 
(Gregory, Raven, 1934), некоторых представи-
телей Bythitidae (Howes, 1992). Редуцированное 
interoperculum B. vetula фактически освобожда-
ется от участия в  процессе всасывания насо-
са жаберной полости и  становится анатомиче-
ским продолжением lig. interoperculо-operculare 
(Turingan, Wainwright, 1993). Также хорошо диф-
ференцированная связка между interoperculum 
и  operculum возникает у  Simenchelys parasitica 
(Eagderi et al., 2016), Hoplunnis punctata (Eagderi, 
2010) и  Ateleopus japonicus (Sasaki et al., 2006). 
У  Pervagor melanocephalus на основе ADD HYO 
развивается m. retractor interoperculi. Его сокра-
щение выполняет подтягивание interoperculum 
вверх и назад к praeoperculum и тем самым спо-
собствует увеличению эффективности работы 
механизма LO (Winterbottom, 1973).

Отсутствие lig. interoperculo-mandibulare свой
ственно некоторым Lophiiformes, например 
Gigantactinidae (Bertelsen et al., 1981; Pietsch, 
Orr, 2007), а также Loricariidae (Schaefer, Lauder, 
1986; Geerinckx et al., 2007). У последней группы 
рыб утрата механизма LO вероятно обусловлена 
ограничением амплитуды отведения dentale вви-
ду присасывания животного к субстрату. Таким 
образом, специализация к всасыванию не всегда 
сопровождается наличием обособленного меха-
низма LO. Так, потеря самостоятельности этой 
передаточной системы имеет место у Syngnathus 
acus, адаптированного к всасыванию планктона 
(Branch, 1966).

Вариация строения и функционирования 
жаберной крышки

Розен и  Паттерсон (Rosen, Patterson, 1969) 
отмечают, что у  многих Acanthopterygii самой 

крупной костью жаберной крышки является 
operculum. У  Paracanthopterygii в  связи с  рас-
пространённым в  этой группе дорсовентраль-
ным уплощением головы и  снижением объё-
ма жаберной полости размер остроугольного 
operculum уменьшен. Взамен этой кости основ-
ную долю жаберной крышки у Paracanthopterygii 
может формировать крупное suboperculum, 
которое часто отличается тонкой мембранной 
структурой, придающей ей гибкость и  эла-
стичность (Parmentier et al., 1998). Так, величи-
на suboperculum превышает размер operculum 
у  Porichthys notatus (Gosline, 1989), некоторых 
Macrouridae (McLellan, 1976), Batrachoididae 
(Greenfield et al., 2008) и  Dibranchus atlanticus 
(Pietsch, 1981). Acanthomorpha характеризуют-
ся более изменчивой формой operculum в срав-
нении с  остальными представителями Teleostei 
(Kimmel et al., 2017). У некоторых видов Teleostei 
наблюдается разрастание или, наоборот, редук-
ция отдельных костей жаберной крышки. Вели-
чина жаберной крышки относительно размера 
нейрокраниума среди представителей Teleostei 
может варьировать от крупной (1) до маленькой 
(2), в основном в зависимости от экологии пи-
тания вида. Между этими двумя экстремумами 
располагается непрерывная череда видов рыб 
с жаберной крышкой умеренного размера. Такое 
устройство жаберной крышки Teleostei обыч-
но свидетельствует о  возможности сочетания 
нескольких способов питания, например укуса 
и всасывания.

1.	 Крупной и широкой жаберной крышкой часто 
обладают виды, захватывающие добычу путём 
быстрого и объёмного всасывания: они осущест-
вляют это действие посредством скоростной ра-
боты жаберной полости (рис.  2а). Их LO, DO 
и AO хорошо дифференцированы (Winterbottom, 
1973). Жаберные отверстия от умеренно широ-
ких (Grande, Poyato-Ariza, 2010; Ghasemzadehm, 
2016) до уменьшенных (Kindred, 1921; Branch, 
1966; Pietsch, 1989; Bergert, Wainwright, 1997). 
Описываемое  строение  жаберной  крыш-
ки характерно, в  частности, для представи-
телей Leptoscopidae, некоторых Percophidae, 
Ammodytes personatus (Odani, Imamura, 2011), 
S.  acus (Branch, 1966), Uranoscopidae (Vilasri, 
2013) и  некоторых Gymnotiformes (Albert et al., 
2005). Так, широкими operculum и suboperculum 
обладает Orthosternarchus tamandua. Последний 
radius branchiostegi этого вида обладает чрез-
вычайно обширной площадью поверхности, 
фактически играя роль дополнительной кости 
в жаберной крышке (Hilton et al., 2007). Подоб-
ное устройство некоторых radii характерно для 
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Apteronotus bonapartii (Hilton, Fernandes, 2017) 
и  Platyurosternarchus (De  Santana, Vari, 2009). 
У  некоторых Gymnotiformes широкая жабер-
ная крышка дополняется срастанием жаберных 
мембран в  области isthmus в  единую структуру, 
что способствует формированию суженных ды-
хательных отверстий. Описываемые морфоло-
гические признаки помогают избежать засоре-
ния жаберной полости при питании бентосом 
(Lundberg et al., 1996). Стоит отметить, что об-
ладание небольшими жаберными отверстиями 
(с  их просветом менее чем 38.5% длины голо-
вы) редко свойственно Teleostei, обитающим 
в пелагиали, в частности представителям клады 
Percomorpha. Высокие уровни активности и га-
зообмена, характерные для скоростных пловцов, 
не могут быть поддержаны низкой пропускной 
способностью малых дыхательных отверстий. 
Имеются сведения о том, что среди Teleostei раз-
личные варианты сокращения протяжённости 
жаберных щелей являются весьма распростра-
нёнными и возникают независимо у нескольких 
неродственных примитивных и  продвинутых 
таксонов (Farina et al., 2015).

2.	Основной причиной уменьшения размера и/
или степени развития жаберной крышки следует 
считать адаптацию аппарата питания к исполь-
зованию укуса и/или броска челюстями/телом 
в  качестве ведущего способа кормодобывания 
(рис. 2б). При этом широкая дыхательная щель 

(Regan, 1911) снижает герметичность жаберной 
полости и  тем самым уменьшает производи-
тельность работы её насоса. Обладание таким 
вариантом устройства жаберной крышки дела-
ет использование ею всасывания при захвате 
добычи малоэффективным или невозможным. 
Описываемая конструкция жаберной крыш-
ки имеется, в  частности, у  Cyclothone (Günther, 
Deckert, 1953), Engraulis encrasicolus, Coilia 
nasus (Ridewood, 1904), Tactostoma macropus, 
Grammatostomias dentatus, Stomias lampropeltis 
(Fink, 1985), Bathysaurus ferox (Konstantinidis, 
Johnson, 2016) и  Anotopterus vorax (Воскобойни-
кова, Назаркин, 2017). Одной из причин слабого 
развития и низкой степени окостенения костей 
жаберной крышки у Giganturidae (Konstantinidis, 
Johnson, 2016), помимо вышеперечисленных, 
вероятно, является снижение скорости метабо-
лизма и соответственно интенсивности дыхания 
в связи с малоподвижным образом жизни в ус-
ловиях глубоководной окружающей среды.

У видов с малой жаберной крышкой, исполь-
зующих варианты укуса в  качестве основного 
способа захвата добычи, функции LO и/или DO 
часто угнетены из-за ограничения пространства 
для их сокращения вследствие гипертрофии АМ, 
накладывающегося на них сверху (Parmentier et 
al., 1998). Такой вариант конструкции жаберной 
крышки имеется, в  частности, у  видов семей-
ства Carapidae. Строение их нижней челюсти 

Рис. 2. Вариация размера костей, составляющих жаберную крышку у Teleostei (в сравнении с длиной нейрокраниума): 
а – крупная и широкая жаберная крышка звездочёта Ichthyscopus lebeck (по: Vilasri, 2013. Рисунок опубликован с разреше-
ния School of Fisheries Sciences, Hokkaido University); б – чрезвычайно малая жаберная крышка стомии Stomias lampropeltis 
(по: Fink, 1985. Рисунок использован с разрешения Museum of Zoology University of Michigan). Масштаб: а – 1 см.
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свидетельствует об использовании ими тради-
ционного, среднего по силе, укуса (Westneat, 
2004). Характерные для них низкая степень око-
стенения (мягкость) костей жаберной крышки 
и  слабое соединение между ними обусловлены 
приспособленностью Carapidae к  проникнове-
нию внутрь тела хозяина (Parmentier et al., 1998). 
Так, у  O. fowleri operculum и  suboperculum на-
столько малы, что их размер сопоставим с  раз-
мером крупных клыков на передних челюстях 
этой рыбы. Фактическое отсутствие жаберной 
крышки (Parmentier et al., 2000) связано с  ми-
ниатюрностью этого представителя, а  также 
с использованием им для дыхания потока воды, 
создаваемого внутри организма хозяина, в  ко-
тором живёт этот комменсал. У  многих видов 
Tetraodontiformes, использующих разгрызаю-
щий укус (Turingan, 1994; Westneat, 2004), жа-
берная крышка овальной формы чрезвычайно 
редуцирована (Winterbottom, 1974).

У некоторых форм Teleostei сокращение раз-
мера жаберной крышки связано с доминирова-
нием использования при всасывании добычи 
полости вторичных передних челюстей (бросок 
челюстей) и/или ротовой полости. Роль жабер-
ной полости снижена. Так, выдвижение вто-
ричной верхней челюсти обусловливает умень-
шение operculum и  suboperculum у  некоторых 
Scorpaenoidei (Ishida, 1994), Acanthonus (Howes, 
1992), отдельных Macrouridae (McLellan, 1976), 
Pegasus (Pietsch, 1978a) и  Luciocephalus pulcher 
(Liem, 1967). Значительная роль выдвигающего-
ся максиллярного аппарата и гиоида в питании 
всасыванием A. japonicus способствует умень-
шению площади костей её жаберной полости 
(Sasaki et al., 2006). Доминирование роли рото-
вой полости в осуществлении заглатывания об-
условливает полное отсутствие жаберной крыш-
ки и radii branchiostegii у Saccopharynx ampullaceus 
и Eurypharynx pelicanoides (Tchernavin, 1947). Пре-
обладание значения ротовой полости в питании 
объясняет малый размер жаберной крышки 
Stylephorus chordatus (Regan, 1924; Pietsch, 1978b). 
Использование опускания аппарата гиоида при 
всасывании способствует небольшой величи-
не operculum у  ряда Siluriformes (Devaere et al., 
2001; Birindelli, 2014) и  некоторых Lophiiformes 
(Pietsch, 1972). Малый размер жаберной крыш-
ки отмечен у Thaumatichthys, для которого харак-
терен уникальный механизм броска вторичных 
верхних челюстей – выдвижение praemaxillare 
в поперечной плоскости. После захвата верхней 
челюстью добычи она подвергается укусу со сто-
роны нижней (Bertelsen, Struhsaker, 1977).

У части видов Teleostei, обладающих некруп-
ной жаберной крышкой, форма operculum ме-

няется на вилкообразную с  глубокой вырезкой 
(рис. 3а) (Field, 1966; Pietsch, 1981; Farina, Bemis, 
2016). Часть пластинки этой кости может дро-
биться на мягкие выросты (рис.  3б) (Bertelsen, 
Struhsaker, 1977). Эти преобразования развива-
ются для увеличения свободной поверхности 
при размещении соединительнотканного и  му-
скульного компонентов. У  отдельных предста-
вителей часть или всё operculum и/или другие 
кости жаберной крышки демонстрируют сла-
бое окостенение или не окостеневают. Благо-
даря обширному обслуживанию HYO эти кости 
жаберной крышки формируют “подвижный 
клапан” (Travers, 1984), способствующий уве-
личению герметичности жаберной полости, на-
пример у Mastacembelidae и Synbranchidae (Britz, 
1996). Описываемая мягкая конструкция наруж-
ной стенки жаберной полости главным образом 
обусловлена использованием особью медленного 
всасывания воды посредством функционирова-
ния данного пространства. В  отличие от этого 
особи с  крупной хорошо окостеневающей жа-
берной крышкой применяют быстрое и  объ-
ёмное классическое всасывание оперкулярной 
полостью (Turingan, Wainwright, 1993; Farina, 
Bemis, 2016).

Виды с  узкой, вертикально вытянутой жа-
берной крышкой умеренного размера, как 
у  Hydrolycus scomberoides, Rhaphiodon vulpinus 
(Nelson, 1949; Howes, 1976), Diplophos (Fink, 
Weitzman, 1982), Osteoglossum bicirrhosum (Громо-
ва и др., 2017), Malacosteus, Leptostomias gladiator 
и Bathophilus pawneei (Fink, 1985), часто исполь-
зуют быстрый несиловой укус (Westneat, 2004) 
или бросок телом (Konow, Bellwood, 2005) при 
ловле добычи. Вытянутое, узкое operculum, тя-
нущееся параллельно подвесочной кости, име-
ется у  Bathytyphlops marionae и  Bathymicrops regis 
(Sulak, 1977). Эти представители не используют 
всасывание во время ловли жертвы, так как не 
имеют сильно развитой жаберной полости. Опи-
сываемая форма жаберной крышки позволяет 
перечисленным видам осуществлять быстрые, 
несиловые смещения operculum посредством 
сокращения LO.

Переориентация элементов жаберной крышки 
и бранхиостегальных лучей

У  некоторых таксонов Teleostei имеет место 
переориентация жаберной крышки по отноше-
нию к  её расположению относительно нейро-
краниума у  генерализованных представителей 
(рис.  1). Так, удивительную модификацию раз-
мещения костей жаберной крышки демон-
стрирует Anacanthus barbatus. Его operculum, 
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suboperculum, interoperculum и radii branchiostegii 
значительно сдвинуты вперёд и  вниз под глаз 
рыбы (Winterbottom, 1974). Столь драматичные 
изменения строения жаберной крышки, по-ви-
димому, являются следствием значительного уд-
линения рыла животного с целью точечного за-
хвата кормовых объектов. У B. marionae и B. regis 
operculum имеет необычную ориентацию: оно 
расположено над подвесочной костью, а  не 
позади неё, и  смещено каудально относитель-
но нейрокраниума (рис.  4) (Sulak, 1977). Такое 
специфическое положение operculum, вероят-
но, связано с необходимостью увеличения про-
тяжённости ротовой щели для быстрого укуса 
крупной добычи.

У некоторых представителей Teleostei наблю-
дается тенденция смещения костных элементов 
небольшой по размеру жаберной крышки и/
или radii branchiostegii в  вентральном направле-
нии относительно нейрокраниума (в  отличие 
от генерализованного варианта размещения) 
(Winterbottom, 1973; Gosline, 1989; Turingan, 
Wainwright, 1993; Eagderi et al., 2016). При этом 

накачивание воды в жаберную полость осущест-
вляется преимущественно путём расширения 
нижнего отдела головы рыбы (Turingan, 1994). 
Часто это происходит при опусканиия вниз ап-
парата гиоида (Gregory, Raven, 1934; Wainwright 
et al., 1995). В  рамках описываемой тенденции 
виды Tetraodontidae, Diodontidae и  Molidae де-
монстрируют значительное увеличение первого 
radius branchiostegi, который у них представляет 
собой широкую костную пластинку (Tyler, 1980). 
Её работа способствует расширению нижнего 
отдела жаберной полости, по сути дела прини-
мая на себя функцию редуцированных костей 
жаберной крышки (Gabriel, 1940; Wainwright et 
al., 1995). Расширенный radius branchiostegi фор-
мирует шарнирный сустав с ceratohyale, его отве-
дение осуществляет гипертрофированный ABD 
HYО (Wainwright et al., 1995). Крайне вентраль-
ное положение operculum относительно подве-
сочной кости характерно для многих Loricariidae 
(рис. 4) (Schaefer, Provenzano, 2008).

Одной из причин смещения костей жаберной 
крышки и radii branchiostegii в вентральном на-

(а)

(б)

Рис. 3. Разнообразие формы operculum у представителей Teleostei: а – вилкообразное с вентральной вырезкой operculum 
удильщика Lophius americanus (по: Farina, Bemis, 2016); б – часть пластинки operculum тауматихтуса Thaumatichthys binghami 
дробится на мягкие, слабо окостеневающие выросты (по: Bertelsen, Struhsaker, 1977. Рисунок использован с разрешения 
Natural History Museum of Denmark). Масштаб: б – 1 см.
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правлении является преимущественное исполь-
зование донного образа жизни и/или зарывания 
в грунт. Это имеет место у Anguilliformes (Eagderi, 
2010), Sternarchorhynchus (Marrero, Winemillar, 
1993), многих Clariidae (Devaere et al., 2001; 
Adriaens et al., 2001), Mastacembeloidei (Travers, 
1984). В основе этой тенденции лежит принцип 
функционирования жаберной полости, опи-
санный для Trichodon trichodon и  Uranoscopidae 
(MacDonald, 2015). У указанных представителей 
силовое выталкивание жидкости посредством 
жаберных крышек в направлении вниз, под голо-
ву рыбы, способствует облегчению закапывания 
в грунт. Сдвиг назад и вниз дыхательных щелей 
на голове у S. parasitica, A. allardicei и G. prasinus 
может быть полезен для избежания засорения 
органов дыхания при нахождении рыбы внутри 
тела жертвы. Эта морфологическая адаптация 
конвергентно напоминает решение, используе-
мое миксинами Myxinidae (Strahan, 1962).

Вариация строения и функционирования 
бранхиостегальных лучей. 

Формирование мускульной жаберной крышки

Radii branchiostegii у  Teleostei (рис.  1) значи-
тельно варьируют по длине, форме и  площади 
поперечного сечения. Большее число длинных 
radii увеличивает эффективность всасывания 
корма жаберной полостью, вследствие удлине-
ния передневентральной части свободного кла-
пана жаберной крышки (Baglioni, 1907; Hughes, 
1960; Liem, 1970; Britz, Kottelat, 2003). За счёт 
сокращения m. sternohyoideus при всасывании 
область isthmus рыбы смещается назад, откры-
вая нижнюю область жаберной полости и  соз-
давая угрозу её герметичности. Более широкий 
по площади клапан лучше перекрывает это от-
крытое пространство. Radii branchiostegii при 
этом действуют на манер раскрывающегося вее- 
ра (Gosline, 1973; Devaere et al., 2001; Sasaki et 
al.,  2006). Также росту эффективности всасы-

(а)

(б)

Рис. 4. Переориентация operculum относительно его расположения по отношению к нейрокраниуму у генерализованных 
представителей: а – вентрально ориентированное operculum литогенуса Lithogenes wahari (по: Schaefer, Provenzano, 2008), б – 
смещённое дорсокаудально operculum батимикропса Bathymicrops regis (по: Sulak, 1977. Рисунок использован с разрешения 
Natural History Museum of Denmark). Масштаб: 1 см.
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вания способствует увеличение площади по-
верхности radii в  направлении спереди назад 
у  ряда видов Teleostei (Nelson, 1970; Matsuoka, 
1997). У  примитивных таксонов короткие radii 
branchiostegii могут иметься в  большом ко-
личестве как, например, у  некоторых видов 
Aulopiformes (Baldwin, Johnson, 1996) и Stomiidae 
(Fink, 1985). У представителей этих систематиче-
ских подразделений рыб они прикрепляются не 
только к epihyale и ceratohyale, но и к hypohyale 
ventrale. У  сёмги Salmo salar многочисленные 
широкие radii branchiostegii имеют малую дли-
ну и  расположены плотным рядом, напоминая 
таковые у  ранних Palaeonisciformes (McAllister, 
1968). Они не могут создавать большой перепад 
давления, необходимый для засасывания добы-
чи, свойственный Neoteleostei. Эти короткие 
элементы не обеспечивают хорошую герметич-
ность жаберной полости. Стоит отметить, что 
среди различных групп низших Teleostei часто 
происходит конвергентное уменьшение числа 
radii branchiostegii. Так, у Characidae (Sidlauskas, 
Vari, 2008), Gymnotidae и Cyprinidae, как правило, 
три–пять radii (Gosline, 1973). Виды Siluriformes, 
у  которых череп в  большей степени характери-
зуется дорсовентральным уплощением в  срав-
нении с  более генерализованными представи-
телями этого отряда, имеют сокращённое число 
radii (Gosline, 1973). Radii branchiostegii часто 
редуцируются у  глубоководных форм Teleostei 
(McAllister, 1968; Farina et al., 2015) в рамках тен-
денции к  облегчению скелета животного для 
увеличения плавучести. Стоит отметить, что 
общее число radii branchiostegii, как и  места их 
причленения к гиоиду, могут варьировать между 
отдельными особями одного вида Teleostei, как 
это происходит у  разноразмерных индивидов 
Elops. Число radii также может изменяться в про-
цессе роста особи и различаться между контра-
латеральными сторонами головы одной рыбы, 
в частности у Siluroidea (Arratia, Schultze, 1990).

У некоторых неродственных таксонов Teleo
stei наблюдается увеличение размера, рост чис-
ла и  интенсификация функционирования radii 
branchiostegii. Во многих случаях это сопрово-
ждается уменьшением или даже значительной 
редукцией размера жаберных костей (Gregory, 
1933; Gosline, 1951, 1989; Field, 1966; Winterbottom, 
1973; Tyler, 1980; Turingan, Wainwright, 1993; 
Sasaki et al., 2006). Так, число тонких radii на од-
ной стороне (левой или правой) гиоидной дуги 
у Ophichthidae достигает 32 (Gosline, 1951). Удли-
нение radii branchiostegii у  Teleostei способству-
ет увеличению пространства жаберной полости 
(Farina, Bemis, 2016). При этом размер жаберных 

щелей часто уменьшен (Wainwright et al., 1995). 
Кроме того, они могут смещаться значительно 
каудальнее задней границы жаберной крышки, 
во многих случаях располагаясь у  основания 
грудных плавников (Tyler, 1980). Таким образом, 
у  форм описываемой категории имеет место 
формирование разросшейся наружной мускуль-
ной стенки жаберной полости (Elshoud, 1986) 
(см. ниже). Ведущее значение в изменении объ-
ёма этого пространства принадлежит гипертро-
фированным, сложно устроенным ADD HYO, 
ABD HYO и  другим дифференцирующимся на 
их основе мышцам (в частности, m. hyohyoideus 
inferioris и  m. hyohyoideus superior). Эти муску-
лы натянуты на эластичный, гибкий каркас radii 
branchiostegii (Gregory, 1933; Gosline, 1989; Ishida, 
1994; Britz, 1996). В такой системе за расширение 
жаберной полости ответственны ABD HYO. ADD 
HYO функционируют в  качестве её констрик-
торов (Winterbottom, 1973). Они осуществляют 
принудительное изменение её объёма и, по сути, 
воспроизводят устройство жаберных мешков ка-
трана Squalus acanthias (Дзержинский, 2005). Та-
ким образом, у  Teleostei вышеописанных форм 
имеет место значительное разрастание бранхи-
остегальных мембран (клапанов) (Gregory, 1933; 
Ishida, 1994; Eagderi et al., 2016). Разросшиеся 
HYO не только осуществляют контакт radii друг 
с  другом, но также выполняют их крепление 
к  гиоиду, cleithrum, аппарату глоточных челю-
стей и другим частям черепа рыбы, а также к со-
седним мускулам (помимо прикрепления к  ко-
стям жаберной крышки) (Winterbottom, 1973). 
Так, у  представителей Tetraodontiformes HYO 
могут соединяться при помощи фасции с  m. 
sternohyoideus и  m. sternobranchialis, например 
у  Balistidae; с  m. pharyngoclavicularis internus – 
у  Diodontidae; или прикрепляться к  m. obliquus 
inferioris, как у Lagocephalus lunaris. У последнего 
вида ADD HYO сливаются с m. levator branchialis 
4 (Winterbottom, 1973, 1974). У Diodontidae ADD 
HYО мускульной стенки жаберной полости силь-
но гипертрофированы: их волокна приобретают 
прикрепление на нейрокраниуме (с  pteroticum) 
и  подвесочной кости (Winterbottom, 1973). 
У  M. mola HYO прирастают к  переднему краю 
cleithrum, поэтому вместо широкой жаберной 
щели у  животного формируются лишь малень-
кие дыхательные отверстия. Интересно, что от-
крыванию дыхательных отверстий способствует 
приведение нижней челюсти путём сокращения 
АМ. Сокращение этого мускула подтягивает 
interoperculum вперёд, заставляя operculum сме-
щаться передневентрально, воспроизводя работу 
механизма LO “наоборот” (Gregory, Raven, 1934). 
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У  Lophius americanus ADD HYО контрлатераль-
ных сторон головы распространяются на корпус 
рыбы и встречаются друг с другом дорсально на 
срединной линии спины животного. Здесь они 
соединяются между собой сухожильным проме-
жутком (Farina, Bemis, 2016). Разросшиеся ADD 
HYO M. mastacembelus имеют обширную область 
прикрепления не только на всех костях жабер-
ной крышки, но и на m. epaxialis, posttemporale, 
supracleithrum и cleithrum (Travers, 1984).

Яркая тенденция к  формированию мускуль-
ной жаберной крышки проявляется у  многих 
Anguilliformes (рис. 5) (Eagderi, 2010). Так, сниже-
ние роли уменьшенных костей жаберной крыш-
ки в  сочетании со значительным удлинением 
radii branchiostegii наблюдается у  S. parasitica. 
Протяжённость radii этого вида намного пре-
восходит размер operculum: их верхние концы 
достигают уровня позвоночного столба (Eagderi 
et al., 2016). Подобной конструкцией жабер-
ной крышки обладает P. macrurus и  Moringua 
edwardsi (Eagderi, 2010). У  многих Anguilliformes 
жаберные мембраны обоих сторон головы мо-
гут срастаться между собой вентрально в единую 
структуру. При этом формируется герметичный 
“мешок”, который покрывает всю жаберную по-
лость животного. Дыхание рыбы представляет 
собой процесс принудительной вентиляции это-
го “мешка” путём сокращения его мускульной 
стенки (перистальтика). Мускулатура “мешка” 
в  основном составлена гипертрофированными 
HYO superior и inferior. Разрастание HYO может 

обусловливать их крепление к  горизонтальной 
септе между m. epaxialis и m. hypaxialis (Eagderi, 
2010). В  связи с  рассмотрением особенностей 
строения висцерального аппарата Anguilliformes 
(Eagderi, 2010) мы не можем согласиться с мне-
нием Хьюгеса (Hughes, 1960) о том, что дыхание 
особей этого таксона осуществляется при помо-
щи доминирования работы “силового насоса” 
негерметичной ротовой полости. Вышеуказан-
ное устройство мускульной жаберной крышки 
также характерно и для Clariidae, например для 
Channallabes apus. У этого вида одной из причин 
значительного уменьшения operculum, вероят-
но, является дыхание атмосферным воздухом 
(Devaere et al., 2001). О  наличии мускульно-
го оперкулярного насоса у  Muraenidae сооб-
щает Грегори (Gregory, 1933). У  Batrachoididae 
(Greenfield et al., 2008), а  также у  некоторых 
Lophiiformes, например Tetrabrachium ocellatum, 
Abantennarius sanguineus (Pietsch, 1981) или 
Centrophryne spinulosa (Pietsch,  1972), согласно 
конструкции их черепа имеет место подобное 
устройство наружной стенки жаберной поло-
сти. Аппарат radii branchiostegii играет ведущую 
роль в  работе жаберной полости при раздува-
нии во время опасности у  Chilomycterus schoepfi 
(Wainwright et al., 1995).

В  рамках механизма мускульной жаберной 
крышки гипертрофия и  увеличение плеч мио-
векторов LO, DO и АО (Gosline, 1983; Wainwright 
et al., 1995; Devaere et al., 2001; Eagderi, 2010) по-
зволяют осуществлять более силовые смещения 

Рис. 5. Мускульная жаберная крышка мурены Anarchias allardicei (по: Eagderi, 2010), сформированная разросшимся мы-
шечным “мешком” mm. hyohyoidei, которые обслуживают бранхиостегальные лучи: am – m. adductor mandibulae, epx – 
m. epaxialis, mhyo – mm. hyohyoidei; ост. обозначения см. на рис. 1. Масштаб: 1 мм.
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operculum в сочетании с их большей манёврен-
ностью. В  сравнении с  этим вариантом движе-
ния operculum генерализованных форм Teleostei 
характеризуются большей универсальностью 
и  однотипностью. По крайней мере, у  части 
видов из описываемой категории – с укрупнён-
ными мышцами жаберной крышки – присут-
ствует крупный ретроартикулярный отросток 
нижней челюсти (Eagderi, 2010). Его наличие 
свидетельствует о  силовом открывании dentale 
посредством механизма LO. Преимуществом 
мускульной стенки жаберной полости является 
её самостоятельная способность эффективно 
освобождаться от нежелательных фрагментов 
корма и/или донного субстрата, вблизи которо-
го часто обитают виды с подобным устройством 
головы. Мускульная стенка жаберной полости 
в фазе своего сокращения может прилегать к жа-
берным дугам значительно плотнее, чем негну-
щаяся костная жаберная крышка. Потому рыбы, 
обладающие мускульной жаберной крышкой, 
могут гораздо эффективнее использовать объём 
пространства жаберной полости как во время 
дыхания, так и  при питании особи, делая про-
цесс всасывания более производительным. По-
следнее особенно важно для представителей, 
живущих у  дна, внутри грунта или на большой 
глубине со сниженным содержанием кислорода 
в  воде. Потребление бентоса и/или закапыва-
ние в  субстрат во многих случаях способствует 
попаданию в жаберную полость нежелательных 
частиц, которые могут быть эффективно уда-
лены из этого пространства путём энергичной 
перистальтики мускулатуры её наружной стен-
ки (Gosline, 1971; Smith, 1989). Уменьшению ко-
личества осадка и/или детрита (содержащегося 
в  воде или вблизи грунта), попадающего в  жа-
берную полость, также способствует наличие со-
кращённых жаберных отверстий (De Schepper et 
al., 2005; Eagderi, 2010).

Разнообразие использования аппарата  
жаберной полости

У  многих представителей Teleostei жаберная 
крышка и/или radii branchiostegii принимают  
участие не только в процессах дыхания и питания.

У отдельных форм Teleostei жаберная крыш-
ка вносит вклад в передвижение и/или фиксацию 
животного относительно опоры. Значительная 
модификация operculum и  interoperculum ха-
рактерна для некоторых видов Trichomycteridae, 
например для Trichomycterus dali (Rizzato et al., 
2011). Vandellia использует для локомоции и при-
крепления внутри тела рыбы-хозяина видоиз-
менённую поднимающуюся operculum и  шип 

interoperculum (Adriaens, 2003). У  самцов Kneria 
на наружной поверхности operculum образу-
ется оперкулярная чашечка круглой формы. 
Operculum и  оперкулярная чашечка составле-
ны преимущественно из соединительной ткани 
с  поверхностными кератиновыми папиллами 
и  гребнями. Существует предположение о  том, 
что подобная специфическая жаберная крышка 
у  самцов Kneria функционирует как присоска, 
которая помогает им прикрепляться к  камням 
в быстро текущих водоёмах или к самке во вре-
мя размножения (Grande, Poyato-Ariza, 2010). 
Отдельные виды Teleostei используют свои 
ограниченные дыхательные отверстия для ре-
активного плавания, например Antennariidae. 
Эти животные применяют работу мускульного 
респираторного мешка и сифоноподобного ма-
ленького дыхательного отверстия для создания 
силового потока выдыхаемой жидкости для мед-
ленного перемещения в толще водяного столба 
(Fish, 1987). Некоторые Diodontidae совмещают 
высокоскоростное выбрасывание воды из ды-
хательных отверстий с  быстрыми движениями 
плавников и  тела в  ходе быстрого ускользания 
от хищника (escape mechanism) (Breder, 1924). 
Использование жаберной крышки для назем-
ной локомоции присутствует у Anabas testudineus 
(Liem, 1987). В  отличие от других Teleostei, 
у A. testudineus operculum и suboperculum прочно 
не соединены друг с  другом в  единую костную 
пластину. Они сочленены между собой шар-
нирно-качательно и  могут двигаться отдельно 
друг от друга. Эти две кости снабжены острыми 
шипами для заякоривания в субстрате во время 
движения по суше. При этом operculum рыбы 
отводится латерально гораздо дальше, чем у не-
специализированных Teleostei. Максимальная 
скорость перемещения, наблюдаемая у данного 
вида на земле, составляет 1.8 длины его тела в се-
кунду (Davenport, Matin, 1990).

Исключительно защитную роль выполняет 
маленькое operculum у  P. notatus. Сокращение 
крупных в  сравнении с  вышеуказанной костью 
DO, LO и  АО  осуществляет ориентацию боль-
шого шипа operculum в сторону потенциального 
врага (Gosline, 1989). Перемещения модифици-
рованного operculum Loricariidae обеспечивают 
работу защитного механизма, который вклю-
чает поднятие пучка увеличенных щёчных 
одонтоидов в  направлении противника. Сустав 
operculum c подвесочной костью сильно видоиз-
менён, будучи удлинённым и ориентированным 
в  продольной оси (горизонтально) (Geerinckx, 
Adriaens, 2006; Schaefer, Provenzano, 2008).
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Самцы некоторых видов Teleostei использу-
ют свою ярко окрашенную бранхиостегальную 
мембрану для привлечения самок (Semler, 1971; 
Ragland, Fischer, 1987). Кроме того, они могут 
сигнализировать ею в процессе агрессивной де-
монстрации самцам своего вида, вторгающимся 
на их территорию. Такое поведение свойственно 
Betta splendens или Chaenopsis alepidota (Baerends, 
Baerends-Van Roon, 1950).

В литературе описан способ воспроизводства 
звуковых сигналов у Gobiidae, согласно которо-
му звуки генерируются при помощи силового 
выбрасывания воды через маленькие дыхатель-
ные отверстия из-под жаберных крышек (гидро-
динамический механизм) (Parmentier et al., 2013).

Первые radii branchiostegii Mullidae приобре-
тают повышенную подвижность и  поддержи-
вают гиоидные усики, которые рыба использу-
ет для осязания добычи, а  также для копания 
дна при поиске корма (Gosline, 1984). Стоит 
отметить, что у  личинок барабулевых все radii 
branchiostegii имеют расположение, характерное 
для генерализованных Teleostei. Однако в  ходе 
онтогенеза первый radius, формирующий ске-
летную поддержку подбородочного усика, сме-
щается вперёд вдоль гиоида и заметно отделяется 
от остальных radii (Gosline, 1984). Описываемые 
модифицированные radii branchiostegii форми-
руют шаровидные суставы с  передним концом 
ceratohyale. Каждый из двух гиоидных усиков 
несёт многочисленные сенсорные органы, снаб-
жён своей собственной мускулатурой и  может 
функционировать независимо от усика кон-
тралатеральной стороны головы. Относительно 
гиоида усик может двигаться за счёт мускулов 
протрактора и ретрактора, сформированных из 
модифицированных HYO (Winterbottom, 1973). 
Кроме того, усик может перемещаться совмест-
но с гиоидом, опускаясь при помощи сокраще-
ния m. sternohyoideus и поднимаясь посредством 
активности m. geniohyoideus (Gosline, 1984). Гио
идные усики Polymixia развиваются независимо 
от таковых у  Mullidae. Каждый из двух усиков 
Polymixia поддерживают три модифицирован-
ных radii branchiostegii (Starks, 1904). Область 
прикрепления этих трёх radii так же, как и у ба-
рабулевых, значительно смещена вдоль гиоида 
рострально: усик подвижно сочленяется с ниж-
ней поверхностью hypohyale ventrale и способен 
к поворотам в этом суставе (Gosline, 1984).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
У  Teleostei можно выделить два противопо-

ложных устройства латеральной стенки жабер-

ной полости: 1) обладание широкой негнущей-
ся жаберной крышкой, составленной жёсткими 
костными структурами, или же 2) присутствие 
мягкой, упругой, преимущественно мускульной 
наружной стенки жаберной полости, скелетную 
конструкцию которой формируют гибкие radii 
branchiostegii. В последнем случае radii берут на 
себя роль сокращённых жаберных костей, соз-
давая функционально иную разновидность ла-
теральной стенки жаберной полости. Форма 
operculum может меняться с целью размещения 
в наружной стенке жаберной полости соедини-
тельнотканного и  мускульного компонентов. 
Развитие первого или второго из вышеописан-
ных вариантов строения стенки жаберной поло-
сти может происходить конвергентно в  рамках 
различных таксонов Teleostei как примитивных, 
так и продвинутых, и напрямую не связано с их 
систематическим положением. У  донных или 
глубоководных особей Teleostei обладание му-
скульной стенкой жаберной полости даёт воз-
можность более эффективно использовать объ-
ём жаберного пространства. На ряде примеров 
было показано, что строение жаберной крышки 
и radii branchiostegii тесно взаимосвязано с осо-
бенностями их работы в механизме черепа рыб. 
Основное влияние на конструкцию жаберной 
крышки и radii branchiostegii оказывают способы 
пищедобывания вида. Представители Teleostei, 
использующие разновидности укуса во время 
захвата добычи, демонстрируют большее разно-
образие конструкции жаберной крышки, неже-
ли полагающиеся на всасывание, главным обра-
зом путём работы жаберной полости.
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Рассмотрен характер сезонных циклов изменений внутригодового распределения рыб в тихоокеан-
ских водах у  северных Курильских островов и  оценены вероятные причины, их вызывающие. Су-
барктическая структура водных масс вдоль тихоокеанского побережья Северо-Курильских островов 
в значительной мере определяет консервативность вертикальной (батиметрической) структурирован-
ности сезонных скоплений рыб. Динамичность потоков течений в приостровной области с большим 
количеством проливов приводит к существенной изменчивости местоположения скоплений рыб во 
вдольбереговом направлении в межгодовом и сезонном аспектах. В осенне-зимний период года с по-
холоданием ядро общей ихтиомассы перемещается в направлении верхнего склона Юго-Восточной 
Камчатки и южного выступа склона у острова Парамушир. В весенне-летний период с потеплением 
происходит динамичное смещение рыб вдоль склона на юг, с выходом на меньшие глубины в зону 
шельфа. В это время рыбы распределяются вдоль всего тихоокеанского побережья Северо-Куриль-
ских островов, образуя отдельные скопления на шельфе и верхних участках склона у островов Пара-
мушир и Онекотан, а также на склонах Четвёртого Курильского пролива и подводных гайотов у вы-
шеуказанных островов. Батиметрический диапазон обитания рыб в целом изменяется со 100–450 м 
в холодный период года до 50–250 м в тёплый нагульный период.
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Тихоокеанские воды у  северных Курильских 
островов исследуют уже длительное время, они 
являются важной промысловой зоной, выделяю
щейся в  дальневосточном регионе широким 
разнообразием видовой структуры объектов ры-
боловства и высоким среди них уровнем запасов 
массовых и  ценных видов (Биологические ре-
сурсы …, 1986; Антонов, 1991; Орлов, 1998, 2004, 
2010). Начиная с  конца 1980-х гг. в  указанном 
районе проводили периодические, с  охватом 
всей доступной акватории, учётные траловые 
съёмки, результаты которых дали возможность 
оценить общие черты сезонного распределения 
рыб, определяемые их годовым жизненным ци-
клом и  чётко выраженной сезонностью терми-
ческого режима вод в условиях бореальной зоны 
Северной Пацифики. Эта информация суще-
ственно важна при изучении особенностей ди-
намики запасов в  течение года, периодических 
изменений пространственной структуры ресур-

сов и внутригодового характера их промыслово-
го освоения.

Общая гидрологическая ситуация в  районе 
северных Курильских о-вов определяется Вос-
точно-Камчатским (Камчатским) течением, 
а субарктическая структура водных масс, харак-
теризующаяся наличием холодного и  тёплого 
промежуточного слоёв воды, определяет общее 
распределение морских гидробионтов (Гидро-
метеорология …, 1998; Тепнин, 2022). Взаимо-
действие Восточно-Камчатского течения с  не-
однородностями рельефа дна и береговой черты 
является причиной формирования его характер-
ной вихревой структуры (Храпченков, 1989; Ва-
кульская и  др., 2019). Наряду с  существующим 
мнением о том, что Северо-Курильские проливы 
являются основной зоной притока тихоокеан-
ских вод в Охотское море, есть убедительная ин-
формация о  двухсторонних схемах циркуляции 
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вод в проливах (Супранович, 1969; Гидрометео
рология …, 1998; Богданов, Мороз, 2000). Так, 
в  Четвёртом Курильском проливе у  побережья 
о-ва Парамушир происходит заток тихоокеан-
ских вод, а у о-ва Онекотан – сток охотоморских 
вод, при этом наблюдается своеобразная антици-
клоническая циркуляция вод вокруг отдельных 
островов, которая отмечена и в южных проливах 
Курильской гряды (Власова, Деменок, 2013).

Рельеф морского дна в тихоокеанской зоне Се-
веро-Курильского района имеет ряд характерных 
особенностей, оказывающих определяющее влия- 
ние на пространственное распределение рыб. 
К их числу относятся: 1) расширенная до изоба-
ты 200 м зона шельфа у самого крупного острова 
(Парамушир) северной части Курильской гряды, 
являющаяся продолжением материкового шель-
фа Юго-Восточной Камчатки; 2) выдающееся 
в открытую часть океана к югу от о-ва Параму-
шир подводное плато с  глубинами 100–200  м, 
окружённое резким свалом глубин; 3) подобное 
же, но более крупное плато юго-восточнее о-ва 
Онекотан, которое обычно слабо охватывается 
траловыми учётными съёмками ввиду неподхо-
дящего рельефа дна и  типа грунтов; 4) разделе-
ние зоны шельфа у о-вов Онекотан и Парамушир 
глубоководным Четвёртым Курильским проли-
вом. Зона свала глубин у отмеченных подводных 
возвышенностей известна крупными скопления
ми северного однопёрого терпуга Pleurogrammus 
monopterygius, разных видов морских окуней pода 
Sebastes, шипощёков рода Sebastolobus, минтая 
Gadus chalcogrammus и других рыб, эксплуатиру-
емых специализированными промысловыми су-
дами (Дудник и др., 1995; Дудник, 2000; Тарасюк 
и др., 2000; Ким, 2019). Зона островного шельфа 
служит местом интенсивного промысла минтая, 
трески G. macrocephalus, северной двухлинейной 
камбалы Lepidopsetta polyxystra и  других относи-
мых к прилову видов (Золотов и др., 2012, 2015, 
2020; Золотов, Дубинина, 2013; Промысел биоре-
сурсов …, 2013).

Судя по многолетней динамике термическо-
го режима, зимний период в водах у Северо-Ку-
рильских о-вов длится примерно до марта и ха-
рактеризуется отрицательными температурами 
воды в  верхнем квазиоднородном слое океана 
(Ким, 2022). Тёплый период длится с апреля по 
сентябрь с пиком среднемесячной температуры 
в  указанном слое в  сентябре. Общий термиче-
ский режим воды в придонном горизонте океана 
исследуемого района периодически был про-
слежен по результатам измерения температуры 
в  ходе траловых учётных съёмок и  представлен 
ниже при характеристике сезонного распределе-
ния рыб.

Цель настоящей работы – выявить характер 
сезонных циклов в изменениях внутригодового 
распределения рыб в пространственно-времен-
нóм масштабе, позволяющем оценить вероят-
ные причины, вызывающие их периодичность 
в водах у северных Курильских островов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Основным материалом послужили результа-

ты 10  траловых учётных съёмок, выполненных 
в  районе тихоокеанского побережья северных 
Курильских островов с 1987 по 2021 гг. (табл. 1). 
Выбор конкретных съёмок был обусловлен пол-
нотой охвата ими района исследования, макси-
мальным диапазоном обследованных глубин, 
а также выполнением их в разные сезоны года. 
В  ходе многолетних исследований съёмками 
было охвачено большинство месяцев года, но 
характерной особенностью общей базы дан-
ных оказалось отсутствие наблюдений, выпол-
ненных в  летний период (июль–сентябрь). До-
полнительной базой данных, подтверждающей 
характер сезонного распределения скоплений 
трески в  отдельные годы, была информация 
по смене пространственного местоположения 
промысловых судов-ярусоловов, представлен-
ная в  отраслевой системе мониторинга Росры-
боловства. Соответствующая информация по 
траловому разноглубинному промыслу в районе 
исследований использована для характеристики 
пространственных перемещений судов в  ходе 
промысла минтая.

Обобщённая схема района исследований 
с  суммарным числом выполненных траловых 
станций 819 представлена на рис. 1. Общий диапа- 
зон обследованных глубин охватывал 35–600  м. 
Температуру придонного слоя воды регистриро-
вали с  использованием логгера ATD-HR #0663 
(JFE Advantech Co., Ltd., Япония).

Карты пространственного распределения 
рыб построены в программе Surfer (https://www.
goldensoftware.com/products/surfer). Для ин-
терполяции унифицированных данных уловов  
(т/милю2) использовали метод кригинг (Кошель, 
Мусин, 2001), сетчатый файл строили с  шагом 
0.01° (Тарасюк и  др., 2000). Число ближайших 
точек в  секторе для интерполяции выбирали 
равным максимальному, минимальное – одна, 
максимальный и  минимальный радиус поис-
ка – 0.5 и 0.3 широтного градуса соответственно; 
эллипс поиска точек располагался вдоль изобат 
под углом 35°.

При полевой идентификации рыб до ниж-
него таксона использовали определители рыб 
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Таблица 1. Список траловых учётных съёмок, выполненных у тихоокеанского побережья северных Курильских 
островов в 1987–2021 гг.

№  Период съёмки
(месяцы, год) Судно Число 

станций Глубины, м Тип трала

1 Январь–февраль, 1987 СРТМ “Шурша” 93 42–500 ДТ 28.0 м

2 Февраль–март, 2002 НИС “Дмитрий Песков” 68 60–600 ДТ 34/26 м

3 Март, 2011 НИС “Профессор Пробатов” 83 47–491 ДТ 30/25 м

4 Март–апрель, 2013 То же 53 42–415 То же

5 Март–апрель, 2015 НИС “Дмитрий Песков” 61 65–420 »

6 Май, 2021 То же 63 50–480 ДТ 27.1 м

7 Май–июнь, 2006 НИС “Профессор Пробатов” 105 45–498 ДТ 34/25 м

8 Май–июнь, 2007 То же 114 60–348 ДТ 64.8 м

9 Октябрь, 1987 БМРТ “Тихоокеанский” 87 35–350 ДТ 43.0 м

10 Октябрь, 2009 НИС “Профессор Пробатов” 92 41–425 ДТ 39.0 м

Примечание. СРТМ – средний рыболовный траулер морозильный, НИС – научно-исследовательское судно, БМРТ – боль-
шой морозильный рыболовный траулер.

Рис. 1. Карта-схема района исследований в 1987–2021 гг.: (●) – станции учётных траловых съёмок. Здесь и на рис. 2–15: 
(—) – изобаты.
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дальневосточных морей и  иллюстрированный 
атлас рыб (Таранец, 1937; Линдберг, Красюкова, 
1975, 1987; Линдберг, Федоров, 1993; Amaoka et 
al., 1995). Латинские и  русские названия видов 
и семейств приведены в соответствии с катало-
гами и  аннотированными списками рыб даль-
невосточных морей (Орлов, 1998; Борец, 2000; 
Федоров, 2000; Шейко, Федоров, 2000; Федоров 
и др., 2003; Парин и др., 2014).

РЕЗУЛЬТАТЫ
В зимний период, в январе–марте, на тихоо-

кеанском склоне у северных Курильских остро-
вов и  Юго-Восточной Камчатки выделяется 
единая обширная зона зимовки рыб. Её место-
положение в указанном районе впервые было от-
чётливо продемонстрировано исследованиями 
1987 г. на научно-промысловом судне средний 
рыболовный траулер морозильный “Шурша” 
(рис.  2а). Следует отметить, что именно в  этом 
году была оценена важность роли склоновых 
вод Юго-Восточной Камчатки в формировании 
единого ареала обитания шельфовых видов рыб 
Северо-Курильского региона. В  последующие 
годы зимние исследования осуществляли, как 
правило, южнее широты м. Лопатка, являю-
щегося крайней точкой п-ова Камчатка, и  по-
казывали значительно меньшие биомассы рыб 
(рис. 2б, 2в). Шельфовые участки зимой харак-
теризовались существенно более холодными во-
дами по сравнению с континентальным склоном 
(рис.  2г). Прибрежная зона глубиной до 100  м 
охлаждалась до отрицательных значений темпе-
ратуры воды вплоть до –0.6°C (в среднем 0°C), 
тогда как температура склоновых вод составляла 
0.2–1.8°C на глубинах 100–200 м, 1.4–2.9°C – на 
200–500 м, а в диапазоне глубин 500–600 м до-
стигала 3.0–3.5°C.

Основные зимние скопления рыб располага-
лись на локальном участке примерно от траверза 
Первого Курильского пролива вплоть до север-
ной границы исследованного района на широ-
те 51°30′ с. ш. В этот период года в большинстве 
своём рыбы находились на склоне с глубинами, 
превышающими 100 м. Максимальные концен-
трации общей ихтиомассы в  январе–феврале 
1987 г. отмечены на изобатах 300–450  м. Вме-
сте с  тем без многочисленного минтая, кото-
рый концентрировался в  пределах этих изобат, 
пик общей ихтиомассы смещался на глубины 
100–250 м. Относительно высокочисленные ме-
зобатиальные рыбы (представители семейств 
Arhynchobatidae, Liparidae, чёрный палтус 
Reinchardtius hippoglossoides matsuurae) формиро-
вали свои скопления в зоне 300–450 м и глубже.

Хотя каждый вид демонстрировал свои пред-
почтения в батиметрическом и, видимо, темпе-
ратурном отношении, в  большинстве случаев 
рыбы формировали основное скопление на се-
вере обследованного участка (рис.  3). Минтай 
концентрировался у  Юго-Восточной Камчат-
ки преимущественно на глубинах 300–450  м, 
характерных больше для мезобатиальных рыб 
(рис.  3а). Треска распределялась рядом с  мин-
таем в общем диапазоне глубин 50–350 м с мак-
симальной концентрацией на изобатах порядка 
150–200  м, но единичные высокие уловы вида 
наблюдали и  на глубинах 300–350  м (рис.  3б). 
Ещё одно сравнительно мелководное скопление 
трески отмечено напротив Второго Курильского 
пролива на глубинах 95–150 м.

Двухлинейная камбала формировала два про-
странственно разобщённых скопления, одно из 
которых локализовалось на севере, в  месте об-
щего зимовального скопления рыб, на глубинах 
100–200 м, а второе находилось напротив южной 
оконечности о-ва Парамушир на таких же глу-
бинах (рис. 3в). Ещё один массовый шельфовый 
вид – белобрюхий получешуйник Hemilepidotus 
jordani – распределялся сходным образом, при-
чём это сходство проявлялось вплоть до пред-
почитаемого диапазона глубин, но второе до-
полнительное скопление вида располагалось 
напротив центральной части о-ва Парамушир 
(рис.  3г). Узколобый шлемоносец Gymnocanthus 
galeatus и  керчак-яок Myoxocephalus jaok кон-
центрировались рядом с  белобрюхим получе-
шуйником на северном участке (рис.  3д, 3е). 
Керчак-яок, кроме того, образовывал второе 
скопление у центральной части о-ва Парамушир 
совместно с получешуйником. Зимний диапазон 
глубин обитания указанных видов рогатковых 
(Cottidae) был одинаков и охватывал 100–200 м. 
Характер зимнего распределения рассмотрен-
ных шельфовых видов демонстрировал в целом 
важность для основной зимовки прибрежных 
рыб участка континентального склона, распо-
ложенного к северо-востоку от Северо-Куриль-
ских о-вов, непосредственно у  Юго-Восточной 
Камчатки (рис. 2).

В  2002 г., в  конце февраля–марте, характер 
общего распределения всех рыб был несколько 
иным, нежели в 1987 г. (рис. 2б). В 2002 г. съёмка 
была ограничена широтой примерно 50°50′ с. ш., 
т. е. ранее выявленный северный участок скло-
на у Юго-Восточной Камчатки с наибольшими 
зимними концентрациями рыб исследованиями 
охвачен не был. В этих условиях основное ско-
пление рыб сформировалось на смежном участ-
ке напротив Первого Курильского пролива, на 
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склоне глубже 100 м. Локальные скопления рыб 
были отмечены также южнее о-ва Парамушир, 
в зоне прилегающего плато и свала глубин. Скло-
новые по своей биологии виды включали в чис-
ле массовых в первую очередь пятнистого ската 
Bathyraja maculata, а также малоглазого макруру-
са Coryphaenoides pectoralis и белополосого лико-
да Lycodes albolineatus, формирующих основные 
скопления глубже 450 м при температурах > 3°C. 
За пределами шельфа температура придонного 
слоя воды в  среднем превышала 1°C, достигая 
3.5°C глубже 400  м. В  прибрежной зоне до глу-

бины 80  м наблюдались отрицательные темпе-
ратуры. В качестве наиболее распространённого 
грунта в  районе зимовки рыб широко домини-
ровали илистый песок и галька.

Минтай был распределён преимущественно 
у о-ва Онекотан на глубинах 200–350 м (рис. 4а). 
Тихоокеанская треска концентрировалась на 
южном плато – выдающемся в  океан участ-
ке пологого склона южнее о-ва Парамушир на 
глубинах 200–300  м (рис.  4б). Кроме того, не-
значительная концентрация рыб отмечена, как 
и зимой 1987 г., на глубине 100–150 м напротив 

Рис. 2. Зимнее пространственное и батиметрическое распределение общей ихтиомассы в январе–феврале 1987 г. (а), фев-
рале–марте 2002 г. (б) и марте 2011 г. (в); распределение температуры придонного слоя воды в феврале–марте 2002 г. (г) 
в тихоокеанских водах у северных Курильских островов. Здесь и на рис. 4, 6–8, 11: (‐ ‐ ‐) – динамика изменения темпера-
туры воды в зависимости от глубины.
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Рис. 3. Зимнее пространственное и батиметрическое распределение минтая Gadus chalcogrammus (а), трески G. macrocephalus 
(б), двухлинейной камбалы Lepidopsetta polyxystra (в), белобрюхого получешуйника Hemilepidotus jordani (г), узколобого 
шлемоносца Gymnocanthus galeatus (д), керчака-яока Myoxocephalus jaok (е) в тихоокеанских водах у северных Курильских 
островов в январе–феврале 1987 г.

Тихий океанТихий океан
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Рис. 4. Зимнее пространственное и батиметрическое распределение минтая Gadus chalcogrammus (а), трески G. macrocephalus 
(б), двухлинейной камбалы Lepidopsetta polyxystra (в), двурогого бычка Enophrys diceraus (г), белобрюхого получешуйника 
Hemilepidotus jordani (д), узколобого шлемоносца Gymnocanthus galeatus (е) в тихоокеанских водах у северных Курильских 
островов в феврале–марте 2002 г.
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Второго Курильского пролива. Температурный 
фон в местах обитания трески менялся от 0.5°C 
на меньших глубинах до 1–2°C на больших глу-
бинах.

Двухлинейная камбала образовывала не-
сколько пятен скоплений, преимущественно 
расположенных за изобатой 100  м на южном 
плато о-ва Парамушир (рис.  4в). Значительная 
часть рыб формировала скопления на глубинах 
100–300  м при температуре воды 0.1–1.7°C. На 
северной границе района исследований было 
отмечено повышение концентрации камбалы, 
что указывало на присутствие ещё одной груп-
пировки, зимующей у  Юго-Восточной Кам-
чатки. Из рогатковых наиболее широко был 
представлен двурогий бычок Enophrys diceraus 
(рис. 4г). Зимой он концентрировался на внеш-
нем шельфе о-ва Парамушир на глубине 50–
100 м, в холодной зоне, где температурный фон 
не превышал 0.5°C. Этот вид формировал в рай-
оне исследований два отдельных пятна скопле-
ний. Белобрюхий получешуйник отмечался 
напротив центральной части о-ва Парамушир, 
как и  зимой 1987 г. (рис.  4д). Следует указать, 
что в 1987 г. доминирующее, значительно более 
плотное скопление вида наблюдали у Юго-Вос-
точной Камчатки. Диапазон глубин обитания 
получешуйника составлял 100–250 м. Ещё один 
сравнительно массовый вид семейства, узколо-
бый шлемоносец, формировал одно скопление 
совместно с треской на свале глубин 200–250 м 
(рис. 4е).

Многоиглый керчак Myoxocephalus polyacantho
cephalus, следующий по распространённости 
в  районе исследований крупный представитель 
рогатковых, образовывал своё зимнее скопле-
ние за северной границей съёмки, что вызвало 
оконтуривание лишь его края. Батиметриче-
ский диапазон вида охватывал шельфовую зону 
и верхние участки склона до 250 м с температу-
рами до 2°C.

Интересно, что навага Eleginus gracilis, наи-
более холодолюбивый вид, в феврале, по-види-
мому, после нереста, держалась на удалении от 
берега, концентрируясь в центре южного высту-
па склона у  о-ва Парамушир в  пределах узкого 
диапазона глубин 100–150 м. Здесь средняя тем-
пература воды была 0.8°C, что превышало фоно-
вые показатели на остальной части шельфа.

В  марте 2011 г. пространственное распре-
деление общей ихтиомассы было весьма сход-
ным с таковым в феврале–марте 2002 г. Значи-
мая часть биомассы рыб была распределена на 
континентальном склоне в  диапазоне глубин 
100–350  м, а  шельфовая зона характеризова-

лась существенно меньшими концентрациями 
(рис.  2в). Среди склоновых рыб доминирова-
ли фиолетовый скат B. violacea и окунь-клювач 
S.  alutus, обитающие преимущественно за пре-
делами изобаты 250  м. Скат формировал одно 
скопление на северной границе района обсле-
дования, окунь-клювач отмечался отдельными 
скоплениями по всему району, на юг вплоть до 
Четвёртого Курильского пролива.

Минтай был распределён на склоне в  диа-
пазоне глубин 200–350  м (рис.  5а). Скопления 
вида с повышенной плотностью формировались 
на двух участках – на траверзе юго-восточной 
оконечности Камчатки, представляя край се-
верного скопления, и  на склоне выступающего 
плато южнее о-ва Парамушир. Треска образовы-
вала основное скопление вдоль склона у  о-вов 
Шумшу и  Парамушир на глубинах 100–300  м 
(рис.  5б). Многочисленная двухлинейная кам-
бала концентрировалась на южном плато непо-
средственно напротив о-ва Парамушир на глу-
бине 100–250  м (рис.  5в). Оконтуренная часть 
скопления камбал на северной границе съёмки 
указывала на присутствие ещё одного скопления 
севернее 51° с. ш. у  Юго-Восточной Камчатки. 
Белобрюхий получешуйник формировал не-
сколько отдельных скоплений, распределённых 
вдоль всего о-ва Парамушир, ещё одно скопле-
ние вида было краем оконтурено на северной 
границе съёмки (рис. 5г). Глубины обитания рыб 
ограничивались значениями 50–250  м. Много-
численный узколобый шлемоносец формировал 
отдельное скопление на южном плато на глуби-
нах 150–250 м (рис. 5д). Ещё один вид – широ-
колобый шлемоносец G. detrisus – концентриро-
вался схожим образом, формируя ряд скоплений 
к северу, вплоть до границы съёмки на глубинах 
50–200 (максимум 250) м (рис. 5е).

С  марта–апреля по май–июнь, судя по рас-
пределению температуры придонного слоя 
воды, происходили существенные изменения 
в  термическом режиме района исследований.  
Это оказывало влияние и  на характер про-
странственного распределения рыб. Динамика 
данного процесса в  тёплый период года была 
прослежена в районе с весны (март–апрель) по 
начало лета (май–июнь) на протяжении пяти 
лет (рис. 6, 7).

В  марте–апреле 2013 г. наибольшая общая 
концентрация рыб была отмечена напротив Пер-
вого Курильского пролива на глубинах 100–300 м 
при температуре воды 0.5–2.0°C (рис. 6а). Темпе
ратурный режим на шельфе и  верхних участ-
ках склона весной этого года характеризовался  
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Рис. 5. Зимнее пространственное и батиметрическое распределение минтая Gadus chalcogrammus (а), трески G. macrocephalus 
(б), двухлинейной камбалы Lepidopsetta polyxystra (в), белобрюхого получешуйника Hemilepidotus jordani (г), узколобого 
Gymnocanthus galeatus (д) и широколобого G. detrisus (е) шлемоносцев в тихоокеанских водах у северных Курильских остро-
вов в марте 2011 г.
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более низкими значениями температуры воды, 
нежели зимой 2002 г. (рис.  2в, 6в). Среди скло-
новых рыб наибольшей распространённостью 
характеризовались отдельные представители 
семейств Zoarcidae, Arhynchobatidae, Liparidae. 
Среди первых доминировал белополосый ликод, 
образовавший одно скопление на южном скло-
не у  о-ва Парамушир на глубинах 200–250  м. 
Фиолетовый скат и  широколобый карепрокт 
Careproctus furcellus формировали максимальные 
свои скопления на крайнем участке северного 
склона с глубинами 250–450 м.

Минтай концентрировался в  вышеуказан-
ной общей зоне, формируя основное скопление 
плотностью более чем 132 т/милю2 (рис. 8а). По-
вышенная концентрация вида была отмечена на 
склоне у о-ва Парамушир в Четвёртом Куриль-
ском проливе. Минтай находился на глубинах 
в  диапазоне 100–300  м при температуре воды 
1.5–2.5°C, но в целом был широко распределён 
по всему району исследований. Треска распре-
делялась в пространственном отношении шире, 
формируя последовательный ряд небольших 
скоплений вдоль всего склона в  том же диа-

Рис. 6. Весеннее пространственное и батиметрическое распределение общей ихтиомассы в марте–апреле 2013 г. (а) и мар-
те–апреле 2015 г. (б), а также распределение температуры придонного слоя воды в марте–начале апреля 2013 г. (в) в тихо
океанских водах у северных Курильских островов.
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пазоне глубин (рис.  8б). Основное скопление 
этого вида располагалось на южном, выступаю-
щем в океан от о-ва Парамушир участке склона. 
Двухлинейная камбала распределялась в значи-
тельной мере схожим образом, но её скопления 
были существенно более плотными и  с  юга на 
север представляли три отчётливых пятна вдоль 
склона на глубинах 100–300 м, аналогичных та-
ковым зимой 2002 г. (рис.  8в). Белобрюхий по-
лучешуйник формировал всего одно скопление 
в северной части исследуемого района напротив 
Первого Курильского пролива на глубинах 150–
200 м (рис. 8г). Относящиеся к числу доминант-

ных в районе видов семейства рогатковых мно-
гоиглый керчак и  широколобый шлемоносец, 
аналогично двухлинейной камбале и  треске, 
создавали последовательный ряд своих трёх–
четырёх скоплений вдоль всего побережья о-ва 
Парамушир на глубинах 100–250 м (рис. 8д, 8е).

Весной 2015 г., в  марте–апреле, простран-
ственное распределение общей ихтиомассы 
было во многом сходно с таковым весной 2013 г. 
(рис. 6б). Основные скопления рыб были всё ещё 
сосредоточены в  северной части района иссле-
дований. Склоновые рыбы концентрировались  

Рис.  7. Весеннее пространственное и  батиметрическое распределение общей ихтиомассы в  мае 2021 г. (а), мае–июне 
2006 г. (б) и в мае–июне 2007 г. (в); распределение температуры придонного слоя воды в мае–июне 2006 (г) в тихоокеан-
ских водах у северных Курильских островов.
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Рис.  8. Весеннее пространственное и  батиметрическое распределение минтая Gadus chalcogrammus (а), трески 
G. macrocephalus (б), двухлинейной камбалы Lepidopsetta polyxystra (в), белобрюхого получешуйника Hemilepidotus jordani (г), 
многоиглого керчака Myoxocephalus polyacanthocephalus (д), широколобого шлемоносца Gymnocanthus detrisus (е) в тихооке-
анских водах у северных Курильских островов в марте–апреле 2013 г.
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на глубинах > 400 м, а шельфовые рыбы уже сме-
стились на участки с глубинами 50–200 м.

Минтай был преимущественно сконцентри-
рован, видимо, севернее района исследований, 
в  связи с  чем был лишь краем оконтурен на 
границе области исследований (рис.  9а). Об-
щий батиметрический диапазон обитания вида 
составлял в  этот сезон года 50–450  м, вместе 
с тем концентрация рыб резко увеличивалась на 
изобатах 150–200 м. Треска распределялась ши-
роко вдоль всего побережья о-ва Парамушир, 
преобладая на южном выступе континенталь-
ного склона (рис. 9б). Отдельные скопления рыб 
были сформированы на глубинах 50–350 м.

Двухлинейная камбала уже приближалась 
к  побережью, формируя скопления в  северной 
части исследуемого района и  напротив Второ-
го Курильского пролива на глубинах 50–250  м 
(рис. 9в). Несмотря на существенную вариатив-
ность распределения рыб в один и тот же сезон 
года, отчётливо заметно формирование в целом 
трёх пятен скоплений – северного, центрально-
го и южного. Они были отмечены в зимние ме-
сяцы и весной 2013 г., что указывает на наличие 
трёх локальных участков зимне-весеннего кон-
центрирования рыб.

Белобрюхий получешуйник сформировал 
одно скопление в северной части обследованно-
го района на глубинах 50–200 м, преимуществен-
но 100–150  м (рис.  9г). Такое же местоположе-
ние весеннего скопления было отмечено зимой 
1987 г. (рис. 3г) и весной 2013 г. (рис. 8г), но в по-
следнем случае оно было отмечено мористее, на 
изобатах 150–200 м. Многоиглый керчак харак-
теризовался преимущественной концентрацией 
вблизи Первого Курильского пролива, в  зоне 
прибрежного шельфа на глубинах 50–100 м, что 
контрастирует с  холодной весной 2013 г., когда 
рыбы в массе ещё находились на склоне в диапа-
зоне глубин 100–250 м (рис. 9д). Другой массо-
вый представитель рогатковых – широколобый 
шлемоносец – формировал два скопления в се-
верной части района: у Юго-Восточной Камчат-
ки и у Второго Курильского пролива в пределах 
50–200  м (рис.  9е). Если судить по батиметри-
ческому распределению рыб, они осуществляли 
миграцию в прибрежную зону шельфа.

В конце весны 2021 г., уже в мае, общая ихтио
масса распределялась по всему району исследо-
ваний в виде отдельных скоплений на северном 
склоне и  на южном выступе континентального 
склона у  п-ова Камчатка, а  также в  прибреж-
ной зоне центральной части о-вов Парамушир 
и Онекотан (рис. 7а). Батиметрическое распре-

деление имело весеннюю картину, когда основ-
ные скопления шельфовых рыб наблюдались во 
всей шельфовой зоне, распространяясь до глу-
бины 200 м, а на северном участке склона кон-
центрировались лишь склоновые рыбы.

Минтай существенным образом определил 
распределение общей ихтиомассы, повторив 
очертания всех скоплений в  прибрежной зоне 
и  на южном выступе континентального склона 
у  о-ва Парамушир (рис.  10). При своём широ-
ком распространении взрослый минтай кон-
центрировался на глубинах 50–200 м (рис. 10а). 
Его молодь образовала значительное скопление 
у  Первого Курильского пролива, а  также не-
большое скопление рядом со взрослыми рыбами 
у центральной части о-ва Парамушир на глуби-
нах 50–100 м. Если ориентироваться на средние 
майские значения температуры воды разных лет, 
то вышеуказанный диапазон глубин соответство-
вал минимальным значениям. Треска формиро-
вала единое с минтаем скопление у о-ва Онеко-
тан в диапазоне глубин 50–250 м, а также вдоль 
о-ва Парамушир, вплоть до Первого Курильского 
пролива, где её концентрации отмечались всё ещё 
на значительных глубинах 250–300  м (рис.  10б). 
В  целом в  исследуемом году минтай подошёл 
к побережью явно раньше, чем треска.

Двухлинейная камбала образовывала скопле-
ния с  высокой концентрацией в  океанских во-
дах у о-ва Онекотан в прибрежной зоне до 50 м, 
объединяясь с  минтаем, треской и  белобрюхим 
получешуйником (рис.  10в). У  юго-восточной 
части о-ва Парамушир незначительные концен-
трации камбал отмечены на глубинах 100–150 м. 
Белобрюхий получешуйник находился вблизи 
берега, формируя прибрежные скопления как 
у о-ва Онекотан (вместе с остальными видами), 
так и  у  центральной части о-ва Парамушир на 
глубинах до 150 м, преимущественно в пределах 
50–150 м (рис. 10г). Следует особо отметить при-
брежное местообитание камбал и  получешуй-
ников весной, а  также уже состоявшийся под-
ход в эту зону минтая. На прибрежном шельфе 
концентрировались и другие массовые виды ро-
гатковых – многоиглый керчак и широколобый 
шлемоносец (рис. 10д, 10е). Их скопления были 
приурочены непосредственно к побережью о-ва 
Парамушир, занимая преимущественно глуби-
ны 50–150 м. Керчаки, перемещаясь на шельф, 
всё ещё частично находились на склоне с глуби-
нами 200–250 м.

В  конце весны – начале лета 2006 г., в  мае–
июне, общая ихтиомасса распределялась меж-
ду изобатами 100–150  м, преимущественно  
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Рис.  9. Весеннее пространственное и  батиметрическое распределение минтая Gadus chalcogrammus (а), трески 
G. macrocephalus (б), двухлинейной камбалы Lepidopsetta polyxystra (в), белобрюхого получешуйника Hemilepidotus jordani (г), 
многоиглого керчака Myoxocephalus polyacanthocephalus (д), широколобого шлемоносца Gymnocanthus detrisus (е) в тихооке-
анских водах у северных Курильских островов в марте–апреле 2015 г.
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Рис.  10. Весеннее пространственное и  батиметрическое распределение минтая Gadus chalcogrammus (а), трески 
G. macrocephalus (б), двухлинейной камбалы Lepidopsetta polyxystra (в), белобрюхого получешуйника Hemilepidotus jordani (г), 
многоиглого керчака Myoxocephalus polyacanthocephalus (д), широколобого шлемоносца Gymnocanthus detrisus (е) в тихооке-
анских водах у северных Курильских островов в мае 2021 г.
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в южной части района исследований с увеличе-
нием концентраций в  направлении Четвёртого 
Курильского пролива (рис. 7б). Температурный 
режим указывал на общее потепление воды 
в  эти месяцы при наличии отчётливых пятен 
холода в  прибрежной зоне шельфа до изобаты 
100 м (200 м на севере), со средней температурой 
1.73°C (рис.  7г). Отчётливо наблюдался холод-
ный промежуточный слой, накрывающий ниж-
нюю зону шельфа с  глубинами 50–100  м. На-
против, наиболее близкая к берегу прибрежная 
полоса у о-ва Парамушир местами прогревалась 
до 3.0°C. Рыбы концентрировались в  пригра-
ничной зоне свала глубин на участках с темпера-
турами в диапазоне 2.0–2.5°C.

Минтай в  пределах вышеуказанных ско-
плений образовывал основное своё скопле-
ние непосредственно в  Четвёртом Курильском 
проливе, тяготея к  бо́льшим глубинам, преи-
мущественно 350–400 м, при температуре воды 
3.5–4.0°C (рис.  11а). Вдоль побережья о-ва Па-
рамушир минтай не смещался ближе изоба-
ты 100  м, видимо, избегая низких температур. 
Треска имела сходное распределение вплоть до 
совпадения местоположения основного скопле-
ния вида с участком концентрирования минтая 
в проливе, при этом основная масса трески всё 
ещё придерживалась диапазона глубин 100–
300 м (рис. 11б).

Двухлинейная камбала концентрировалась на 
глубине 100–150 м, хотя в меньших количествах 
она была широко распределена от 50 до 350  м 
(рис.  11в). Некоторое повышение плотности её 
скоплений наблюдалось на изобатах 250–300 м, 
причём всего одно основное скопление вида 
сформировалось в  центральной части выступа 
склона у  о-ва Парамушир. На этом же участке 
между изобатами 50–150  м отмечена крупная 
концентрация наиболее массового представи-
теля рогатковых рыб – белобрюхого получешуй-
ника (рис.  11г). Местоположение скоплений 
камбалы и получешуйника совпало с зоной наи-
более низких температур, наблюдавшихся в этот 
период года. Многоиглый керчак в  этом году 
концентрировался уже в прибрежной полосе на 
глубинах 50–100  м, возможно, и  мелководнее, 
где исследования не проводили (рис. 11д). В хо-
лодной зоне прибрежной полосы предпочитала 
находиться и  навага, которая придерживалась 
в  начале лета удалённых от берега глубин 50–
150 м (рис. 11е). Она формировала ряд отдельных 
скоплений, находящихся вдоль южной границы 
выступа склона у о-ва Парамушир.

Пространственное распределение рыб в мае–
июне следующего 2007 г. подтвердило общую 

картину предыдущего года (рис. 7в). Общая их-
тиомасса была распределена в  целом сходным 
образом, образуя отдельные скопления вдоль 
всего склона между изобатами 100–300  м. При 
этом из-за отсутствия исследований в Четвёртом 
Курильском проливе основная концентрация 
рыб отмечена на южном выступе континенталь-
ного склона у о-ва Парамушир, где частично на-
ходились общие зимовальные скопления рыб.

Минтай традиционно повторил картину об-
щего распределения, вид был равномерно рас-
пределён по всему району исследований, форми-
руя отдельные скопления вдоль всего побережья 
о-ва Парамушир в диапазоне глубин 200–250 м 
(рис.  12а). Распределение трески характеризо-
валось тем, что, как и  в  2006 г., основное ско-
пление вида обнаружилось вблизи Четвёртого 
Курильского пролива (рис.  12б). Кроме этого, 
треска сохраняла свои склоновые скопления, 
распределённые между глубинами 200 и  300  м 
у  о-ва Парамушир. Двухлинейная камбала об-
разовывала одно скопление на северном участке 
района исследований, небольшие концентра-
ции рыб отмечены у  Четвёртого Курильского 
пролива (рис.  12в). Несмотря на широкое рас-
пространение по всем глубинам, высокую кон-
центрацию камбал всё ещё отмечали в пределах 
изобат 200–250  м. Белобрюхий получешуйник 
оказался наиболее близок к берегу, образуя ско-
пление с  существенной концентрацией вблизи 
Первого Курильского пролива, а  также мень-
шее скопление на центральном участке высту-
па южного склона, которое наблюдалось и вес-
ной 2006 г. Максимальную концентрацию вида 
отмечали в  диапазоне глубин 50–100  м. Вновь 
следует отметить, что получешуйник оказался 
среди первых рыб, в массе подошедших к побе-
режью в  мае–июне. Это согласуется с  его наи-
более поздним отходом от прибрежья в осенний 
период года, о чём будет сказано ниже. Видимо, 
следует отметить его бо́льшую, по сравнению 
с другими видами, эвритермность.

Многоиглый керчак был распределён широко 
вдоль всего побережья, массово находился ещё 
на склоне с глубинами 200–350 м, но при этом 
уже осуществлял продвижение в сторону нижне-
го шельфа на глубины 50–100 м (рис. 12д). Ши-
роколобый шлемоносец продемонстрировал 
своё основное скопление в  центральной части 
южного выступа склона у о-ва Парамушир, ана-
логичное отмеченному весной 2021 г. (рис. 12е).

В  осенний период распределение общей их-
тиомассы, судя по имеющимся данным, име-
ло в  разные годы существенные различия 
(рис.  13). В  октябре 1987 г. основная часть рыб  
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Рис.  11. Весеннее пространственное и  батиметрическое распределение минтая Gadus chalcogrammus (а), трески 
G.  macrocephalus (б), двухлинейной камбалы Lepidopsetta polyxystra (в), белобрюхого получешуйника Hemilepidotus jordani 
(г), многоиглого керчака Myoxocephalus polyacanthocephalus (д), наваги Eleginus gracilis (е) в тихоокеанских водах у северных 
Курильских островов в мае–июне 2006 г.
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Рис.  12. Весеннее пространственное и  батиметрическое распределение минтая Gadus chalcogrammus (а), трески 
G. macrocephalus (б), двухлинейной камбалы Lepidopsetta polyxystra (в), белобрюхого получешуйника Hemilepidotus jordani (г), 
многоиглого керчака Myoxocephalus polyacanthocephalus (д), широколобого шлемоносца Gymnocanthus detrisus (е) в тихооке-
анских водах у северных Курильских островов в мае–июне 2007 г.
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концентрировалась в северной зоне, но отдель-
ные их скопления отмечались на краю склона 
вдоль всего о-ва Парамушир. Осенью в  океан-
ских водах у  о-ва Онекотан продолжало сохра-
няться многовидовое скопление рыб, образова-
ние которого было отмечено в  летний период. 
В октябре 2009 г. рыбы концентрировались пре-
имущественно на южном выступе склона у о-ва 
Парамушир и  в  значительно меньших количе-
ствах были представлены на северном участке 
района. В  оба года батиметрический диапазон 
обитания шельфовых видов составлял преиму-
щественно 100–300  м, глубже увеличивались 
концентрации склоновых рыб.

Осенью 1987 г. общая картина распределе-
ния рыб была обусловлена преимущественным 
доминированием минтая, как наиболее массо-
вого вида (рис. 14а). Отдельные скопления мин-
тая формировались вдоль всего склона на глу-
бинах 100–300  м. Постоянное скопление вида 
у  о-ва Онекотан сохранялось и  в  этот период. 
Без доминантного вида биомасса демерсаль-
ных рыб концентрировалась преимущественно 
в  северной части района исследований вблизи 
Юго-Восточной Камчатки, напоминая карти-
ну зимы 1987 г. Треска осенью формировала 
характерное скопление совместно с  минтаем 
у о-ва Онекотан, в остальной части района суще-
ственные концентрации этого вида не отмечены 
(рис.  14б). Предпочитаемые треской глубины 
обитания составляли 100–250 м.

Ещё один представитель тресковых 
(Gadidae) – навага – концентрировалась у  вхо-

да во Второй Курильский пролив на глубинах от 
мелководья до 100 (максимум 150) м (рис.  14в). 
Эта картина вполне соответствует биологии 
вида, нерестящегося зимой в самой прибрежной 
полосе моря во Втором Курильском проливе.

Двухлинейная камбала была широко распре-
делена от самого прибрежья до глубины преи-
мущественно 300  м (рис.  14г). Судя по батиме-
трическому распределению, вид осуществлял 
миграцию на зимовальные участки, главный из 
которых находился у Юго-Восточной Камчатки. 
Интересно прибрежное местоположение части 
рыб у  Первого Курильского пролива, в  при-
брежной зоне о-ва Шумшу.

Белобрюхий получешуйник концентрировал-
ся вблизи Первого и  Второго Курильских про-
ливов, причём всё ещё на шельфе и пригранич-
ной склоновой зоне в пределах глубин до 150 м 
(рис.  14д). Отдельные скопления сохранялись 
в океанских водах у о-ва Онекотан, что, возмож-
но, связано с более поздними по времени зимо-
вальными миграциями вида. В основном рыбы 
находились в  диапазоне глубин 50–200  м, хотя 
часть из них продвинулась уже до 300  м. При-
мерно такое же распределение было характерно 
осенью для многоиглого керчака (рис. 14е). На-
ходясь на траверзе Первого Курильского проли-
ва, керчак был распределён более широко, кон-
центрируясь на глубинах 50–350 м.

В октябре 2009 г. был отмечен осенний отход 
рыб на зимовку в район южного выступа склона 

Рис. 13. Осеннее пространственное и батиметрическое распределение общей ихтиомассы в тихоокеанских водах у север-
ных Курильских островов в октябре 1987 г. (а) и 2009 г. (б)
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Рис.  14. Осеннее пространственное и  батиметрическое распределение минтая Gadus chalcogrammus (а), трески 
G. macrocephalus (б), наваги Eleginus gracilis (в), двухлинейной камбалы Lepidopsetta polyxystra (г), белобрюхого получешуй-
ника Hemilepidotus jordani (д), многоиглого керчака Myoxocephalus polyacanthocephalus (е) в тихоокеанских водах у северных 
Курильских островов в октябре 1987 г.
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у  о-ва Парамушир (рис.  13б). Для данного года 
и  сезона была характерна двухпиковость бати-
метрического распределения общей ихтиомас-
сы, выражающаяся в повышении концентраций 
в двух диапазонах глубин: 150–200 и 300–350 м. 
Минтай полностью повторил картину распре-
деления общей ихтиомассы, сконцентрировав-
шись на юге района в  широком диапазоне глу-
бин (рис.  15а). Треска формировала основное 
своё локальное скопление в  зоне 50–100  м, но 
повышенные концентрации вида были отмече-
ны и на изобатах 150–200 м (рис. 15б). Просле-
живалось осеннее перемещение двухлинейной 
камбалы, скопления которой растянулись ши-
роким фронтом вдоль всей полосы склона, на-
ходясь преимущественно в диапазоне глубин от 
50 до 350 м, но местами достигая 450 м (рис. 15в). 
Белобрюхий получешуйник был единствен-
ным видом, скопление которого было отмече-
но в  прибрежной полосе у  южного побережья 
о-ва  Парамушир (рис.  15г). Вид распределялся 
в основном на шельфе, от мелководья до глуби-
ны 150  м, оказавшись ближе к  берегу, по срав-
нению с весенней картиной своего распределе-
ния. Многоиглый керчак начал смещаться на 
склон напротив Первого Курильского пролива, 
охватывая диапазон глубин 50–250 м (рис. 15д). 
Широколобый шлемоносец, напротив, преиму-
щественно сместился на южный выступ склона 
у  о-ва Парамушир, распределяясь на глубинах 
100–300  м (рис.  15е). Предпочтение южного 
склона было характерной особенностью этого 
вида в районе исследований по данным разных 
сезонов и годов.

ОБСУЖДЕНИЕ
Сравнительный анализ зимнего распреде-

ления общей ихтиомассы в  районе северных 
Курильских островов показывает, что общую 
картину на протяжении января–марта можно 
представить последовательно, связав её с  посте-
пенной трансформацией гидрологической ситуа- 
ции в течение сезона. Если в январе рыбы явно 
концентрировались на северном участке, преи-
мущественно к северу от 51° с. ш., то в феврале 
зимовальная зона смещается к  югу, оставаясь 
в пределах склона, а в марте общая ихтиомасса 
распределяется широко вдоль всего тихоокеан-
ского склона Северо-Курильской гряды. В пер-
вом квартале года неизменным остаётся обита-
ние рыб на склоне, обычно на глубинах > 150 м, 
где придонная температура воды, судя по дан-
ным зимы 2002 г., держится на уровне > 1°C.

Зимний характер распределения минтая 
в  разные месяцы варьировал от высокой кон-

центрации рыб на склоне Юго-Восточной Кам-
чатки (январь–февраль 1987 г.) до отдельно-
го скопления у  о-ва Онекотан (февраль–март 
2002 г.) или более равномерного распределении 
по глубинам склона вдоль всего изучаемого рай-
она (в  марте 2011 г.). Предпочитаемый видом 
батиметрический диапазон составлял от 200 до 
500  м, средняя температура придонного слоя 
воды на участках обитания рыб варьировала от 
0.7 до 3.0°C.

Местоположение зимних скоплений трески 
тоже не отличалось ежегодным постоянством. Её 
скопления формировались как на северном, так 
и на южном, а иногда и на центральном по от-
ношению к о-ву Парамушир участках, при этом 
рыбы всё же предпочитали находиться в преде-
лах глубин 100–300 м. В целом треска в зимний 
период отмечалась в широком диапазоне глубин 
от самого прибрежья до 500  м. Средняя темпе-
ратура воды на предпочитаемых видом глубинах 
составляла 0.5–1.7°C.

Двухлинейная камбала в  своём зимнем рас-
пределении показала существенные различия по 
годам. Несмотря на в целом биполярное распо-
ложение скоплений: одно скопление обнаружи-
валось непосредственно у Юго-Восточной Кам-
чатки, второе – на выступающем участке склона 
у  о-ва Парамушир, они не были стабильными 
и  с  окончанием зимовального периода распа-
дались на меньшие скопления внутри выше
обозначенных участков. При этом оптимальные 
глубины зимнего обитания камбалы стабильно 
составляли 100–200 (максимум 300) м, а общий 
диапазон встречаемости оказывался существен-
но шире и  занимал 50–450  м. Предпочитаемая 
температура воды на этих участках укладывалась 
в пределы, характерные для трески.

Среди рогатковых в течение трёх лет рассмо-
трено многолетнее зимнее распределение доми-
нирующего белобрюхого получешуйника. Кар-
тина формирования скоплений вида повторяла 
общую ситуацию: в начале года образовывались 
плотные скопления на одном участке, в после-
дующем наблюдался ряд следующих вдоль по-
бережья пятен скоплений. Батиметрический 
диапазон был стабилен и охватывал преимуще-
ственно глубины 100–200 (максимум 250) м при 
общей встречаемости от нижнего шельфа до 
глубины 500 м.

Непостоянство местоположения скоплений 
рыб на протяжении первого квартала года яв-
ляется, очевидно, характерным для их зимнего 
распределения в  Северо-Курильском районе. 
Это можно увидеть в  том числе и  на примере 
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Рис.  15. Осеннее пространственное и  батиметрическое распределение минтая Gadus chalcogrammus (а), трески 
G. macrocephalus (б), двухлинейной камбалы Lepidopsetta polyxystra (в), белобрюхого получешуйника Hemilepidotus jordani (г), 
многоиглого керчака Myoxocephalus polyacanthocephalus (д), широколобого шлемоносца Gymnocanthus detrisus (е) в тихооке-
анских водах у северных Курильских островов в октябре 2009 г.
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чёрного палтуса – вида, проводящего бóльшую 
часть своей жизни на склоне. При существен-
ных изменениях мест концентрирования рыб 
вдоль склона сохранялось неизменным лишь 
общее батиметрическое предпочтение палту-
са, который распределялся преимущественно 
от глубины 300 до 500  м и  более. Температура 
воды на этих глубинах достигала примерного 
диапазона 2.0–3.5°C. Как было показано ранее, 
массовые виды рыб склона, такие как пятни-
стый скат, малоглазый макрурус, белополосый 
ликод, формируют свои основные скопления 
также глубже 450 м при температуре воды свыше 
3°C, что подтверждается данными других авто-
ров (Токранов, Орлов, 2002; Орлов и др., 2007; 
Orlov, Tokranov, 2008).

С  весенним потеплением рыбы перемеща-
ются несколько ближе к зоне шельфа, чему пре-
пятствуют, по всей видимости, воды холодного 
промежуточного слоя океана. Следует отметить, 
что для минтая, трески и  северной двухлиней-
ной камбалы март и апрель являются временем 
размножения, поэтому весеннее распределе-
ние взрослых рыб представляется характерным 
именно для их нерестовых скоплений (Перце-
ва-Остроумова, 1961; Швецов, 1975; Антонов, 
1991; Полтев, 1996).

Весенне-раннелетний период характеризо-
вался присутствием скоплений всех основных 
массовых видов в зоне верхних участков склона 
с постепенным продвижением в зону шельфа до 
глубины 50 м и, вероятно, меньше. Несмотря на 
наличие холодного промежуточного слоя воды 
в диапазоне глубин 50–100 м, весеннее форми-
рование скоплений многих видов распростра-
нялось и  на эту зону крайне низких темпера-
тур. В то же время распределение рыб в общем 
диапазоне глубин 50–300  м явно типично для 
весны – начала лета – периода, представляю-
щего собой время нереста и  начального этапа 
нагула многих из видов. Характерным является 
формирование многовидовых скоплений мин-
тая, трески, двухлинейной камбалы и  некото-
рых рогатковых видов в океанских водах вблизи 
о-ва Онекотан, а также на склонах в Четвёртом 
Курильском проливе.

Осенний период характеризовался уже бли-
зостью зимовки, с усиливающимся концентри-
рованием всех скоплений рыб в  зоне конти-
нентального склона. Исходя из общей картины 
сезонного распределения, можно предположить 
следующую очерёдность осенних перемещений 
массовых промысловых видов – минтай, треска, 
двухлинейная камбала, белобрюхий получешуй-

ник. В целом в осенний период общий диапазон 
глубин обитания шельфовых видов расположен 
в пределах 100–300 м.

Таким образом, сезонный характер про-
странственного распределения рыб в океанских 
водах Северо-Курильского района в значитель-
ной мере определяется на протяжении всего 
года субарктической структурой водных масс 
и  специфическим рельефом морского дна на 
тихоокеанском шельфе и склоне островов. Име-
ющиеся данные указывают на формирование 
многовидовых плотных зимовальных скоплений 
рыб в холодный период года на склоне Юго-Вос-
точной Камчатки. Дальнейшее их продвижение 
севернее 52° с. ш., видимо, не происходит по при-
чине значительного сужения зоны свала глубин. 
Вместе с  тем следует отметить, что непосред-
ственно вдоль всего склона у  о-ва Парамушир, 
в особенности на южном выступе склона, также 
могут наблюдаться зимние локальные скопле-
ния рыб. В тёплый период года, с постепенным 
перемещением рыб на юг в приостровные воды, 
образуются крупные скопления трески, минтая, 
камбал и рогатковых бычков вблизи о-ва Онеко-
тан и на склонах в Четвёртом Курильском про-
ливе. При этом вдоль о-ва Парамушир происхо-
дит смещение скоплений рыб в сторону нижних 
участков шельфа. Исходя из особенностей рас-
пределения рыб в переходные сезоны года (вес-
ной и осенью), в наиболее тёплый летний период 
года, во время активного нагула, по всей види-
мости, происходит освоение и зоны собственно 
прибрежья, относимого к внутреннему шельфу.

Осуществление батиметрических перемеще-
ний рыб в ходе их сезонных миграций, преиму-
щественно в зоне нижнего шельфа и континен-
тального склона, подтверждается сведениями 
о позиционировании судов на ярусном промыс-
ле трески в тихоокеанских водах у северных Ку-
рильских о-вов.

Анализ расположения судов с различным про-
мысловым оборудованием (для разных промыс-
ловых объектов) показал, что в дальневосточных 
морях ярусный лов относится к наиболее специа- 
лизированным видам промысла, который тра-
диционно применяют к  одному массовому 
шельфовому объекту – тихоокеанской треске, 
а также к макрурусам, палтусам и скатам (Золо-
тов, 2021). В ходе ярусного лова трески её сред-
немесячная доля в уловах составляла 86.3–100%, 
в среднем – 94.4% (табл. 2). Анализ результатов 
тех лет, в которые проводили научные траловые 
учётные съёмки, показал, что в эти годы наблю-
далась характерная сезонная картина локализа-
ции промысловых судов ярусного лова.
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В  2006–2007 гг. средняя глубина ярусного 
промысла трески мало различалась своей сезон-
ной вариабельностью (рис. 16). В 2006 г. макси-
мальная средняя глубина промысла приходилась 
на март (237.6 м), а в 2007 г. в декабре суда уходи-
ли на участки с глубинами 257 м. Минимальная 
средняя глубина лова была отмечена в июне – до 
45  м. В  2009 г. промысел трески осуществляли 
только в  холодный период года на глубинах со 
средними значениями от 159.4 до 295.7 м.

В 2011 г. на промысле ярусом наблюдались пе-
ремещения судов от сезона к сезону по участкам 
c диапазоном средних глубин 100–250 м. Следует 
отметить существенное сходство батиметриче-
ского распределения трески и мест её основных 
скоплений, определённых по учётной траловой 
съёмке в марте 2011 г., с пространственным рас-
положением судов, которые занимались ярус-
ным промыслом объекта в районе в это же время. 
Следует отметить максимальное приближение 
работающих судов к  побережью в  июне–авгу-
сте. Исходя из общегодовой картины динамики 
расположения судов, можно сказать, что сезон-
ные перемещения треска в районе исследований 
осуществляла преимущественно в  диапазоне 
глубин, верхняя граница которых отделяла зону 
пологого склона от зоны резкого свала.

В 2013 г. суда-ярусоловы осуществляли те же 
перемещения, что и  в  2011 г., между участками 
с диапазоном средних глубин 92–230 м. В мар-
те–апреле, когда основные скопления трески, 
по данным учётной траловой съёмки, находи-
лись в зоне глубин 150–250 м, суда предпочита-
ли осуществлять лов на глубине в среднем 229 м. 
Можно полагать, что местоположение промыс-
ловых судов с  ярусным оборудованием вполне 
соответствовало пространственному распреде-
лению основных скоплений вида.

В  2015 г. диапазон глубин промысла трески 
находился в пределах 114–217 м. Максимальная 
глубина наблюдалась в  марте, а  минимальная 
приходилась на август. В  марте–апреле, когда 
скопления трески в ходе учётной съёмки наблю-
дались на глубинах 150–200 м, суда концентри-
ровались на средней изобате промысла 191 м.

В 2021 г. весь летний период ярусный промы-
сел не проводили. Вместе с тем общий диапазон 
глубин, на которых осуществляли промысел, на-
ходился в пределах 110–247 м.

В  целом прослеживаются закономерные из-
менения глубин промысла трески судами ярус-
ного флота от холодного к тёплому периоду года, 
которые обусловлены периодическими мигра-
ционными перемещениями рыб в  связи с  осо-

бенностями их пространственного распределе-
ния на этапах зимовки, размножения и нагула.

Основным видом промысла минтая в  рай-
оне исследований является разноглубинный 
траловый лов, которым изымается до 99% всего 
годового улова вида. Изменение по месяцам ме-
стоположения судов, оснащённых разноглубин-
ным тралом, показывает, что в холодный период 
года средняя глубина обитания рыб составляет 
357 м, а к лету эта величина снижается до 197 м 
(рис. 16з). Представленные величины несколь-
ко занижены, учитывая значительное число 
случаев подачи неверных координат лова с ука-
занием точек вблизи мест сдачи выловленной 
продукции.

Основным видом лова камбал, преиму-
щественно северной двухлинейной, является 
снюрреводный промысел, в ходе которого добы-
вается в среднем 95.3% годового вылова объекта. 
Однако большинство прибрежных судов снюр-
реводного лова, по всей видимости, подают ин-
формацию, указывая как координаты промысла 
координаты точек вблизи мест сдачи выловлен-
ной продукции у г. Северо-Курильск, что не по-
зволяет проследить изменения мест нахождения 
промысловых скоплений рыб.

В  итоге сезонная схема перемещений рыб 
в  районе исследований показывает периодиче-
ские движения рыб по направлению от шельфа 
к склону и обратно. Перемещения с северо-вос-
тока на юго-запад (и обратно) вдоль склона Се-
веро-Курильских островов и  Юго-Восточной 
Камчатки, как следует предполагать, осущест-
вляются в переходные сезоны года. Есть отдель-
ные зимовальные участки на юге и севере райо-
на исследований, от которых рыбы совершают 
весенние миграции в  прибрежную зону остро-
вов через первоначальное распространение 
вдоль свала глубин. Осенью движение осущест-
вляется в  обратную сторону. Верхние участки 
континентального склона сохраняют свою зна-
чимость на протяжении всех сезонов года, что, 
видимо, объясняется оптимальными по своему 
термическому режиму условиями среды в  этой 
промежуточной зоне, находящейся между тёп
лыми типично склоновыми водами и холодны-
ми водами шельфа.

Насколько полученные данные соответству-
ют уже опубликованной информации по биоло-
гии рыб в исследуемом районе? Последователь-
ный анализ по массовым промысловым видам 
рыб, которых исследовали наиболее интенсив-
но, показывает следующую картину.
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Рис. 16. Средняя глубина () ярусного промысла трески Gadus macrocephalus в разные месяцы в тихоокеанской подзоне 
Северо-Курильской зоны в 2006 (а), 2007 (б), 2009 (в), 2011 (г), 2013 (д), 2015 (е), 2021 (ж) гг. и тралового разноглубинного 
промысла минтая G. chalcogrammus в 2011 г. (з).

(а) (б)

(в) (г)

(д) (е)

(ж) (з)

Минтай Северо-Курильского района отно-
сится к  восточнокамчатской популяции вида, 
ареал которой первоначально распространялся 
на воды у  Юго-Восточной Камчатки и  север-
ных Курильских островов (Золотов, Антонов, 
1986; Антонов, 1991). Вместе с  тем локальные 
нерестилища минтая отмечались не только в вы-
шеуказанном районе, но формировались так-
же севернее данного популяционного ареа-
ла – в  Авачинском, Кроноцком и  Камчатском 

заливах п-ова Камчатка. Морфометрический 
анализ показывал, что в ходе нагульных мигра-
ций вида рыбы восточнокамчатской популяции 
в  существенных количествах присутствовали 
в  Кроноцком заливе и  в  водах у  Юго-Запад-
ной Камчатки. Популяционный статус минтая 
вышеуказанных заливов остаётся неясным, но 
в  настоящее время отдельные исследователи 
стали относить его к восточнокамчатской попу-
ляции, смещая центр популяционного воспро-
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изводства в глубоководные каньоны Авачинско-
го и  Кроноцкого заливов, а  также считая воды 
у Северо-Курильских о-вов и зону Камчатского 
залива периферией группировки (Буслов, 2008; 
Варкентин, Саушкина, 2022).

Ранние ихтиопланктонные съёмки пока-
зывали, что, сформировавшись в  конце марта 
в водах у Юго-Восточной Камчатки, центр раз-
множения минтая постепенно смещался в при-
островные воды Курильской гряды (Антонов, 
1991). Пик нереста приходился на третью декаду 
апреля, рыбы нерестились преимущественно на 
глубинах 50–170  м при температуре воды ниже 
0.5°C, вплоть до отрицательных значений.

Данные настоящего исследования по весен-
нему распределению взрослого минтая несколь-
ко расширяют известные диапазоны глубин 
и  температур обитания и  размножения вида, 
особенно в начальный период нереста – в мар-
те–апреле. Массовые скопления минтая в  это 
время находились на глубинах 100–300  м, сме-
щаясь на участки с  изобатами 50–200  м лишь 
ближе к концу размножения, в мае. Температура 
воды в  зоне обитания минтая была явно выше 
0.5°C ввиду преимущественного присутствия 
рыб на островном склоне в  зоне изотерм 1.5–
2.5°C. С выходом рыб на шельф, наблюдающим-
ся в  мае, температура обитания вида заметно 
понижалась и,  действительно, могла достигать 
отрицательных значений.

Общая схема внутригодового перемещения 
минтая в пределах вод Юго-Восточной Камчат-
ки и северных Курильских островов ранее была 
рассмотрена по результатам работы на японских 
промысловых судах тралового лова в  1990-х гг. 
(Буслов, 2001; Орлов, 2010; Промысел биоре-
сурсов…, 2013). Было показано, что в  период 
массового нереста в  апреле–мае рыбы форми-
ровали скопления на шельфе и в верхней части 
континентального склона как у Юго-Восточной 
Камчатки, так и у о-вов Парамушир и Шумшу. 
В  июне–октябре, во время активного нагула, 
рыбы смещались в  южном направлении и  рав-
номерно рассредоточились по всей акватории 
с  глубинами 200–400  м. Отмечено, что осенью 
минтай формирует скопления с  повышенными 
концентрациями у  юго-восточного побережья 
Камчатки, у центральной части о-ва Парамушир 
и  у  Четвёртого Курильского пролива (Орлов, 
2010). В ноябре–декабре минтай концентрирует-
ся на свале в вышеуказанном диапазоне глубин. 
Эта схема в целом соответствует представлениям 
о  сезонном распределении вида, составленном 
по итогам настоящего исследования, и  также 

указывает на большую значимость зоны внеш-
него шельфа и верхней части континентального 
склона в жизненном цикле минтая данной попу-
ляции.

Исследования распределения и миграций ти-
хоокеанской трески в океанских водах Северных 
Курил ранее были выполнены также в  рамках 
сбора информации на японских промысловых 
судах в  1990-х гг. (Полтев, 1997; Орлов, 2010; 
Тихоокеанская треска …, 2013). Отмечено, что 
в разные сезоны года в указанном районе фор-
мируются два довольно стабильных по своему 
местоположению скопления трески – у  Юж-
ной Камчатки и  на юге от о-ва Парамушир – 
преимущественно на глубинах 100–250  м при 
температуре –0.5 … 4.5°C. В  период массового 
нереста, в  марте, рыбы держались на сходной 
глубине (140–270 м) при температуре –0.8 … 
0.6°C. В летний период рыбы расширяли нагуль-
ный ареал в юго-западном направлении вплоть 
до зоны крупного гайота к югу от группы о-вов 
Онекотан – Шиашкотан. Исходя из постоянства 
основных мест обнаружения промысловых ско-
плений, считали, что треска не совершает значи-
мых миграций за пределы района, что позволяет 
принимать её за местную популяционную груп-
пировку (Полтев, 1997; Орлов, 2010). В  целом 
наши данные не противоречат результатам ранее 
проведённых исследований. Характер сезонного 
распределения вида формировался в  условиях 
ежегодно меняющихся условий среды, но пред-
почитаемые диапазоны глубин и  температур 
оказались достаточно близки, что указывает на 
их достоверность.

Что касается наваги, то имеющаяся инфор-
мация по её сезонному распределению несколь-
ко не соответствует полученным данным. Ранее 
исследователи указывали, что после нереста 
в марте–апреле рыбы остаются возле берега на 
глубинах < 40  м (Сафронов, 1986). По данным 
настоящего исследования, уже в  феврале скоп
ление наваги было обнаружено на глубинах 100–
150 м, т. е. в постнерестовый период локализация 
рыб на склоне наблюдается явно раньше. Осе-
нью общее распределение наваги в целом охва-
тывало всё прибрежье от м. Лопатка до юга о-ва 
Парамушир (Орлов, 2010; Орлов и др., 2011). Од-
нако, несомненно, образуются и локальные ско-
пления, которые были обнаружены, в том числе 
осенью, напротив о-ва Парамушир.

Северная двухлинейная камбала, обитающая 
в  районе тихоокеанского побережья северных 
Курильских островов и Юго-Восточной Камчат-
ки, была объединена в единую популяционную 
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группировку также согласно местоположению 
локальных скоплений, пространственно свя-
занных между собой (Бирюков, 2008; Промы-
сел биоресурсов…, 2013). В  тёплый период года 
скопления камбал были отмечены на глубинах 
50–150  м при преимущественной температуре 
0–1.6°C, а с похолоданием рыбы перемещались 
на глубины 150–260  м, где пределы варьирова-
ния температуры воды уменьшались до 0–0.7°C. 
По другой информации, зимой камбалы придер-
живались зоны свала глубин 225–350 м, летом – 
100–175 м (Золотов и др., 2012). Нерест в основ-
ном отмечали в  феврале–апреле на участках 
зимовальных скоплений либо в непосредствен-
ной близости от них. В  целом в  районе иссле-
дований были выделены, так же как у  трески, 
северное (Юго-Восточная Камчатка) и  южное 
(о. Парамушир) скопления, но между ними мог-
ло присутствовать и  так называемое срединное 
скопление, что создавало картину непрерывно-
го распределения рыб в районе (Бирюков, 2008; 
Орлов, 2010; Золотов и др., 2012). Характерным 
для данной популяции камбал считали отсут-
ствие значимых сезонных перемещений рыб 
во вдольбереговом направлении. Наши иссле-
дования продемонстрировали сильную вариа-
бельность в сезонном распределении камбал, но 
присутствие двух–трёх отдельных её зимоваль-
ных скоплений также было выявлено. В нагуль-
ный период года характерным явлением оказы-
валась высокая концентрация рыб в прибрежье 
о-ва Онекотан, о чём в предыдущих публикаци-
ях не упоминалось.

Характерное сезонное распределение рыб 
семейства рогатковых в  районе северных Ку-
рильских островов уже было рассмотрено для 
некоторых видов ранее (Токранов, Орлов, 2012, 
2013). Несмотря на мнение, что многоиглый кер-
чак совершает сезонные перемещения у  остро-
вов, средние глубины поимки вида с февраля по 
декабрь принимаются практически одинаковы-
ми – 172–254 м (Токранов, Орлов, 2013). Явной 
тенденции в  изменении батиметрического диа-
пазона встречаемости многоиглого керчака об-
наружено не было. Это противоречит получен-
ным в  ходе настоящего исследования данным, 
которые указывают на чёткое смещение скоп
лений вида на участки верхнего шельфа к  тёп
лому периоду года с последующей миграцией на 
склон с  приходом похолодания. Подобные же 
особенности сезонного распределения харак-
терны для двух массовых видов шлемоносцев – 
узколобого и  широколобого, а  также белобрю-
хого получешуйника. По сведениям литературы, 
оба вида шлемоносцев на протяжении всего года 

обитают на глубинах 80–200 м, лишь зимой сме-
щаясь на 200–250  м (Токранов, Орлов, 2012). 
Для белобрюхого получешуйника были описаны 
довольно значительные сезонные вертикальные 
миграции, в том числе связанные с прибрежным 
нерестом (Токранов, 1986). В значительной мере 
сходная картина была отмечена по результатам 
рассмотренных траловых учётных съёмок. Од-
нако данные настоящей работы демонстриру-
ют, что общая картина распределения массовых 
видов рыб в  районе исследований не столь од-
нозначна, приведённые сведения по траловым 
учётным съёмкам оказались более разнообраз-
ными, свидетельствуя о  динамичности форми-
рования скоплений видов у  островов в  разные 
годы и  сезоны при периодическом изменении 
батиметрического диапазона обитания рыб, пре-
имущественно в пределах нижней зоны шельфа 
и  верхних участков континентального склона. 
Вместе с  тем основные черты распределения 
минтая, трески и двухлинейной камбалы, отме-
ченные в  районе исследований ранее, подтвер-
ждаются новой информацией и свидетельствуют 
в  пользу явного популяционного статуса груп-
пировок, которые населяют воды у северных Ку-
рильских островов и Юго-Восточной Камчатки 
и  формируют сезонные скопления в  пределах 
локального географического ареала.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Субарктическая структура водных масс вдоль 

тихоокеанского побережья Северо-Курильских 
о-вов в  значительной мере определяет консер-
вативность вертикальной (батиметрической) 
структурированности сезонных скоплений рыб. 
При этом динамичность потоков течений в при-
островной области с  бóльшим количеством 
проливов, видимо, приводит к  существенной 
изменчивости местоположения скоплений рыб 
во вдольбереговом направлении в  межгодовом 
и сезонном аспектах.

Общий цикл сезонных пространственных 
перемещений рыб в районе можно охарактери-
зовать следующим образом. В  осенне-зимний 
период года, с похолоданием, ядро общей ихти-
омассы перемещается в  направлении верхнего 
склона Юго-Восточной Камчатки и южного вы-
ступа склона у о-ва Парамушир. В весенне-лет-
ний период, с  потеплением, происходит ди-
намичное смещение рыб вдоль склона на юг 
с выходом на меньшие глубины в зону шельфа. 
В  это время рыбы распределяются вдоль все-
го побережья Северо-Курильских о-вов, обра-
зуя отдельные скопления не только на шельфе 
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и  верхних участках склона у  о-вов Парамушир 
и Онекотан, но и на склонах Четвёртого Куриль-
ского пролива, и  на склоне подводных гайотов 
у  вышеуказанных островов. Батиметрический 
диапазон обитания рыб в  целом изменяется от 
глубин 100–450  м в  холодный период года до 
зоны 50–250 м в тёплый нагульный период. Ме-
ста сезонных скоплений разных видов варьиру-
ют по годам, что, вероятно, обусловлено силь-
ной изменчивостью условий среды обитания, 
определяемой сложным рельефом дна и  высо-
кой динамичностью вод вблизи островов.
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Показано, что в заливе Петра Великого – южной части ареала нитчатого шлемоносца Gymnocanthus 
pistilliger – его максимальные размеры больше, чем в расположенных севернее водах у Западной Кам-
чатки. В уловах трала достоверный учёт вида начинается по достижении особями абсолютной длины 
тела 20 см. Так как самцы достигают меньших размеров, чем самки, полнота их учёта, особенно на се-
вере, хуже. Темпы роста рыб в заливе Петра Великого выше, в связи с чем одновозрастные рыбы здесь 
крупнее, чем в прикамчатских водах. Масса одноразмерных особей в заливе также больше. Лучший 
рост в расположенном южнее районе определяется более благоприятными условиями водной среды. 
Несмотря на различия в росте, достигаемый максимальный возраст рыб в популяциях близок. Близко 
и соотношение полов с преобладанием самок.

Ключевые слова: нитчатый шлемоносец Gymnocanthus pistilliger, распределение, размеры, самцы, сам-
ки, залив Петра Великого, Западная Камчатка.
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Нитчатый шлемоносец Gymnocanthus pistilliger – 
арктическо-бореальный вид, в Арктике отмечае
мый в  водах Чукотского моря. Южная грани-
ца его ареала располагается в  Японском море 
у  южной оконечности п-ова Корея (Линдберг, 
Красюкова, 1987; Kim, Yoon, 1992; Amaoka et 
al., 1995; Новиков и др., 2002; Mecklenburg et al., 
2002; Kim et al., 2005; Парин и др., 2014). Ранее 
рассматривали различные аспекты его биоло-
гии, в том числе и размерные показатели, в юж-
ной части ареала – в Японском море, в основном 
в зал. Петра Великого (Вдовин и др., 1994; Ше-
лехов, Панченко, 2007; Панченко, Зуенко, 2009; 
Панченко, 2012, 2013; Панченко и др., 2020). По 
северу ареала известны некоторые данные о виде 
из восточной части Берингова моря (Hoff, 2000). 
Ряд публикаций имеется и  по прикамчатским 
водам (Токранов, 1981, 1987; Матвеев, Терен-
тьев, 2016; Матвеев и др., 2021; Матвеев, 2021) – 
области, прилегающей к северной части ареала. 

Детального сравнения размеров нитчатого шле-
моносца в различных местах обитания до настоя- 
щего времени не проводили.

Цель работы – проведя сравнение размерных 
показателей и  особенностей батиметрического 
распределения нитчатого шлемоносца, выявить 
различия его роста в зал. Петра Великого и у за-
падного побережья Камчатки.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Использованы сведения, полученные при 
выполнении донных тралений. По зал. Петра 
Великого (рис.  1) проанализированы данные 
уловов нитчатого шлемоносца в летних донных 
траловых съёмках Тихоокеанского филиала Все-
российского научно-исследовательского инсти-
тута рыбного хозяйства и океанографии (ТИН-
РО) 1985–2014 гг. на судах различного типа. Для 
вод у Западной Камчатки сравнительный мате-
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риал по размерному составу получен из резуль-
татов промеров, выполненных в летние месяцы 
в траловых съёмках 2016–2019 гг. на научно-ис-
следовательских судах “ТИНРО” и “Профессор 
Кагановский”. В качестве сравнительного мате-
риала по распределению нитчатого шлемонос-
ца использовали только данные съёмки 2017 г., 
так как она вся была выполнена в летний сезон 
(с конца июня по начало августа), а в 2016, 2018 
и  2019 гг. начало съёмки у  Западной Камчатки 
было сдвинуто на май.

В  водах у  Камчатки траления осуществляли 
донным тралом типа ДТ/ТВ с  длиной верхней 
подборы 27.1  м, имевшим в  кутце дель ячеёй 
30 × 30  мм, покрытую мелкоячейной вставкой 

(10 ×10 мм). Всего в 2017 г. выполнено 258 тра-
лений (из  них 248 с  измерением температуры 
воды) на глубинах от 14 до 409  м. В  зал. Петра 
Великого проведено 2530 (881) тралений на глу-
бинах 5–652  м. Здесь траления проводили тра-
лами такого же типа, что и у берегов Камчатки, 
и  тоже с  делью (30 × 30  мм) в  кутце. Длина их 
верхней подборы составляла 23.2 или 27.1  м. 
Начиная с  2009 г. все траления здесь выполня-
ли с  использованием мелкоячейной вставки 
(10 × 10 мм), при более ранних работах такое до-
полнительное оснащение применяли не всегда. 
Однако при сравнении уловов было выявлено, 
что размерный состав нитчатого шлемоносца 
при тралениях, выполненных в  летний период 

Рис. 1. Карта района работ и прилегающих акваторий: 1 – зал. Петра Великого, 2 – обследованная область западнокам-
чатского шельфа.
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как с использованием, так и без использования 
мелкоячейной вставки, существенно не разли-
чается (Панченко, 2013).

Измерение абсолютной длины рыб (TL) осу-
ществляли с  точностью до 1  см: при превыше-
нии целого значения на 0.1 см и более особь от-
носили к  следующему сантиметровому классу; 
так, например, особей TL 19.1–20.0 см включали 
в  размерный класс 20  см (Методическое посо-
бие …, 2017). Индивидуальное взвешивание осу-
ществляли при выполнении биологических ана-
лизов, в этом случае точность измерений длины 
составляла 0.1 см. В зал. Петра Великого измере-
но 30 386 особей нитчатого шлемоносца, у 12 457 
из них был определён пол, проведено индивиду-
альное взвешивание 957 экз. В водах у Западной 
Камчатки промерено 5619 особей (4787 с опре-
делением пола), измерена масса 254 экз.

РЕЗУЛЬТАТЫ

По нашим измерениям, размеры нитчатого 
шлемоносца в  зал. Петра Великого варьирова-
ли в пределах от 4 до 29 см (рис. 2а). В промерах, 
выполненных в этом районе без нашего участия, 
имеются выбивающиеся из общего ряда сведе-
ния о встрече по одному экземпляру рыб TL 31, 
32 и 33 см, которые включать в анализ мы не ста-
ли. Тем не менее и при принятии, что максималь-
ный размер нитчатого шлемоносца в зал. Петра 
Великого не превышает 29 см, у Западной Кам-
чатки длина его оказалась ниже. Здесь размер 
вида в уловах варьировал от 5 до 26 см (рис. 2б).

Несмотря на меньший в  прикамчатских во-
дах, по сравнению с  водами зал. Петра Вели-
кого, максимальный размер нитчатого шлемо-
носца, динамика изменения размерного состава 

Рис. 2. Размерный состав (абсолютная длина) нитчатого шлемоносца Gymnocanthus pistilliger в уловах в летний период в зал. 
Петра Великого (а) и у Западной Камчатки (б): (――) – самки, (――) – самцы, (―) – оба пола.
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в  траловых уловах двух районов была близка. 
Среди рыб TL < 20 см (без разделения по полу) 
с  увеличением размеров постепенно возрас-
тала их доля в  уловах, наибольшее количество 
пришлось на особей 20-сантиметрового класса 
(рыбы TL  19.1–20.0  см). С  дальнейшим повы-
шением размеров нитчатого шлемоносца в обо-
их районах следовало снижение их количества 
в уловах. При этом доля рыб TL > 20 см в каждом 
из сантиметровых классов в зал. Петра Великого 
была несколько большей, чем в водах у Камчат-
ки (рис. 2).

Среди промеренных рыб как залива, так 
и прикамчатских вод наибольшая длина была ха-
рактерна для самок – 29 и 26 см соответственно. 
Максимальное же количество пойманных в зал. 
Петра Великого самок пришлось на размерный 
класс 21 см (рис. 2а), а в водах Камчатки – 20 см 
(рис.  2б). Таким образом, этот показатель раз-
личался не так значительно, как отмеченная 
межрайонная разница максимальных разме-
ров. Самцы же в зал. Петра Великого достигали 
размера 26 см (рис. 2а), у  западного побережья 
Камчатки – 23 см (рис. 2б). Пойманные в зали-
ве самцы в большинстве имели длину 19 см, но 
лишь немногим меньшее число приходилось 
и на размерный класс 20 см (рис. 2а). В прикам-
чатских водах размеры доминирующих в  уло-

вах самцов были значительно меньше – лишь 
17 и  18  см (рис.  2б). Среди рыб, промеренных 
с определением пола, в зал. Петра Великого доля 
самцов составила 36%, самок – 64%. У Западной 
Камчатки доля самцов в уловах оказалась ниже: 
27 против 73%.

Как показал анализ результатов индивиду-
ального взвешивания нитчатого шлемоносца 
TL  7.0–26.0  см, зависимость массы рыб (W, г) 
от их длины в летний период для зал. Петра Ве-
ликого описывается степенной зависимостью 
и имеет вид: W = 0.0113TL3.0268 (R2 = 0.949). По-
добная функция для рыб TL 4.6–26.0 см из вод 
у Западной Камчатки для летнего периода имеет 
вид: W = 0.0064TL3.18 (R2 = 0.987).

В  период исследований у  западного побере-
жья Камчатки нитчатый шлемоносец встречал-
ся от минимальных глубин исследований (14 м) 
до 64 м. В объёме данных по зал. Петра Велико-
го, где исследовали и меньшие глубины, мини-
мальная глубина обнаружения его располагалась 
в  диапазоне 5–10  м, максимальная составила 
104  м. У  Камчатки основные скопления вида 
формировались на глубинах до 30 м и в меньшей 
степени – на 31–40  м. В  заливе он концентри-
ровался в диапазонах 51–70 и 41–50 м. На ука-
занных глубинах двух районов вода была про-
грета до сходных значений температуры (рис. 3). 

Рис. 3. Доля (% общей численности уловов) нитчатого шлемоносца Gymnocanthus pistilliger в разных диапазонах глубин 
(, ) и средняя температура (――,――) в них в зал. Петра Великого (, ――) и у Западной Камчатки (, ――).
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Соответственно и  температуры, при которых 
концентрировался нитчатый шлемоносец, ока-
зались сходными. Основная масса рыб в  двух 
районах предпочитала температурный диапазон 
2.1–6.5°C. В целом же температура придонного 
слоя воды у  Западной Камчатки варьировала 
в пределах от –0.2 до 12.1°C, в зал. Петра Вели-
кого – от 0.4 до 22.6°C. В первом районе нитча-
тый шлемоносец встречался при температуре от 
0.5 до 12.1°C, во втором – от 1.0 до 18.5°C.

ОБСУЖДЕНИЕ

В  наших измерениях, выполненных у  за-
падного побережья Камчатки (рис.  1), разме-
ры нитчатого шлемоносца варьировали от 5 до 
26  см (рис.  2б). Так как проводили биоанализ 
особи наибольшего размера, известна и  точная 
её длина – 26.0  см. Таким образом, в  выборку 
попали особи с размерами, близкими к предель-
ным: в водах у Камчатки максимальный размер 
нитчатого шлемоносца составляет 26.3  см (То-
кранов, 1987). С  продвижением на север ареа-
ла, в восточную часть Берингова моря, его раз-
мер уменьшается, составляя немногим > 20  см 
(Hoff,  2000).

Ранее считалось, что в  водах Приморья, то 
есть в  срединной части материкового прибре-
жья Японского моря – самого южного из даль-
невосточных морей (рис. 1), предельный размер 
рассматриваемого вида немногим больше, чем 
в прикамчатских водах, и составляет 28 см (Но-
виков и др., 2002). Южной оконечностью При-
морья является зал. Петра Великого, где в наших 
исследованиях размеры нитчатого шлемоносца 
варьировали в  пределах 4–29  см (рис.  2а). Так 
как данные об особи TL 29  см получены при 
массовом промере, выполнявшемся с точностью 
до 1 см, размер её имел одно из значений в диа-
пазоне 28.1–29.0 см.

С продвижением далее к южной границе аре-
ала, у п-ова Корея, обнаружены самые крупные 
особи нитчатого шлемоносца, достигающие 
TL 30 см (Kim et al., 2005). По представленным 
сведениям, прослеживается явная тенденция 
увеличения предельных размеров нитчатого 
шлемоносца в направлении с севера на юг.

Несмотря на разницу максимальных раз-
меров нитчатого шлемоносца в  зал. Петра Ве-
ликого и  у  Западной Камчатки, повсеместно 
в промерах без разделения по полу наибольшее 
количество пришлось на рыб TL ~ 20 см (рис. 2). 

Отмечаемое при бо́льших размерах поступа-
тельное уменьшение количества рыб вполне 
естественно в  связи со смертностью, повыша-
ющейся с  приближением к  крайним размер-
но-возрастным классам (Панченко, 2013). Так 
как у Западной Камчатки нитчатый шлемоносец 
достигает меньших размеров, вполне логично 
и  то, что доля рыб TL > 20  см здесь ниже, чем 
в зал. Петра Великого. Но наблюдаемое в левой 
части размерных рядов повышение численности 
рыб с увеличением размеров противоестествен-
но, так как на самом деле в природе доля мелко-
размерных особей, напротив, наиболее высока. 
Очевидно, что возрастание до определённого 
размера доли рыб в уловах связано с селективно-
стью применяемых орудий лова. Можно заклю-
чить, что наиболее достоверным учёт нитчатого 
шлемоносца в  траловых уловах становится при 
достижении им TL ~ 20 см.

Вследствие полового диморфизма больший 
размер у нитчатого шлемоносца характерен для 
самок (Токранов, 1987; Hoff, 2000; Шелехов, 
Панченко, 2007; Панченко, 2012; Матвеев и др., 
2021). Соответственно и  в  наших выборках как 
в  зал. Петра Великого, так и  у  Западной Кам-
чатки больший размер был присущ самкам: 29 
и  26  см. В  меньшей степени, чем максимально 
достигаемые размеры, различалась длина самок, 
составлявших основу уловов: в зал. Петра Вели-
кого наиболее часто вылавливали особей этого 
пола TL 21  см (рис.  2а), а  в  водах Камчатки – 
20 см (рис. 2б).

Так как большей длины повсеместно достига-
ют самки, именно на них приходится основная 
масса хорошо учитываемых рыб в  обоих райо-
нах. В зал. Петра Великого и самцы при трало-
вых съёмках учитываются, видимо, лишь немно-
гим хуже самок. При достижении здесь самцами 
максимальной TL 26 см в уловах рыб этого пола 
доминировали особи TL 19–20 см (рис. 2а). Та-
кие рыбы, как было отмечено выше, прибли-
жались к  относительно хорошо учитываемым 
размерным классам или соответствовали им. 
В водах же у Камчатки, где в связи с меньшими 
предельными размерами (23  см) максимальное 
количество пойманных самцов пришлось на 
меньшие размерные классы (17 и 18 см), учиты-
ваемость самцов явно хуже, чем в зал. Петра Ве-
ликого. Этим можно объяснить меньшую у  За-
падной Камчатки долю в  уловах самцов: в  зал. 
Петра Великого она составила 36%, самок – 
64%, а у Западной Камчатки эти показатели ока-
зались соответственно 27 против 73%. Видимо, 
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реальное соотношение полов нитчатого шлемо-
носца в исследованных районах сходно и ближе 
к данным залива. Между тем очевидно, что по-
всеместно жизненная стратегия вида направле-
на на преобладание самок.

Приведённые нами выше зависимости мас-
сы тела от длины рыб свидетельствуют, что 
в  зал.  Петра Великого весовой рост нитчато-
го шлемоносца опережает таковой у  Западной 
Камчатки. Так, исходя из приведённых формул, 
у  хорошо учитываемых рыб TL 20  см их масса 
в водах Камчатки должна составлять 88 г, а в зал. 
Петра Великого – 98 г. Таким образом, помимо 
достижения в  расположенном севернее районе 
меньшей максимальной длины тела однораз-
мерные особи здесь имеют меньшую массу, чем 
в более южном районе.

В  водах Камчатки, по последним данным 
(Матвеев, 2021), самки нитчатого шлемонос-
ца достигают возраста не менее 11 полных лет, 
самцы – не менее 10. Максимальные значения 
возраста были получены при наличии в выбор-
ке самок TL до 26.0 см и самцов TL до 22.5 см, 
т. е. приближающихся к  предельным для райо-
на отмеченным значениям длины. Близкие по-
казатели достигаемого в  прикамчатских водах 
максимального возраста этим видом (особенно 
самками) приведены и  Токрановым (1987). По 
его мнению, самки в этом районе доживают до 
12 лет при длине 26.3 см. Самцы максимальных 
для района размеров в его выборке отсутствова-
ли, а для имеющегося наиболее крупного самца 
TL 19.0 см возраст был определён в 10 лет. В зали-
ве же Петра Великого при выборке самцов TL до 
21.2 см и самок TL до 25.4 см максимальный воз-
раст составил соответственно лишь 6+ и 9+ лет 
(Панченко, 2012). Таким образом, при сходных 
размерах в зал. Петра Великого возраст нитчато-
го шлемоносца обоих полов оказался меньшим, 
чем в водах у Камчатки. Следовательно, темп его 
роста в первом районе, т. е. в южной части ареа-
ла, выше, чем во втором, в северной части.

Несмотря на достижение нитчатым шлемо-
носцем в  зал. Петра Великого более крупных 
размеров, чем в водах у Камчатки, достигаемый 
видом в двух районах максимальный возраст, ви-
димо, близок. Ведь в отличие от прикамчатских 
вод в зал. Петра Великого в возрастной выборке 
как самцов, так и самок не было особей, пред-
ставляющих терминальные размерные классы, 
возраст которых явно выше, чем у  среднераз-
мерных рыб.

Предположение о том, что в различных рай-
онах обитания нитчатый шлемоносец достигает 
сходного возраста, подтверждают и  данные по 
росту самцов севернее, в  восточной части Бе-
рингова моря. Наибольший из отмеченных здесь 
возраст самцов оказался аналогичным таковому 
у  Камчатки – 10  лет, несмотря на меньшие до-
стигаемые видом в этом районе размеры: 16.1 см 
у самцов и 20.1 см у самок (Hoff, 2000). Возраст 
же самок из Берингова моря оказался меньшим, 
чем самцов – 9  лет, что, видимо, обусловлено 
недостаточным количеством их в выборке. Ведь 
для нитчатого шлемоносца, как и для других ви-
дов рода Gymnocanthus, характерно достижение 
самками не только бо́льших, чем самцами, раз-
меров, но и большего возраста (Токранов, 1987; 
Панченко, 2012).

Наиболее интенсивно рост рыб обычно идёт 
в  течение летнего нагула. Не составляет ис-
ключения и  нитчатый шлемоносец, у  которого 
структура отолита свидетельствует о  приуро-
ченности периода активного роста к  тёплому 
времени года (Шелехов, Панченко, 2007). В это 
время у  западного побережья Камчатки нитча-
тый шлемоносец придерживается гораздо мень-
ших глубин, чем в зал. Петра Великого, за счёт 
чего в двух районах достигается обитание в водах 
с близкой температурой (рис. 3).

Так как в южной части ареала нитчатый шле-
моносец не концентрируется при более высо-
ких значениях температуры, чем севернее, то 
в этом аспекте температурный фактор не оказы-
вает определяющего влияния на различия в ро-
сте. Несмотря на это, характерный в целом для 
года более высокий темп роста рыб юга ареала 
обусловлен, по нашему мнению, более благо-
приятным гидрологическим режимом. В  рас-
положенном в  южной части ареала зал. Петра 
Великого прогрев вод идёт интенсивнее, чем на 
севере. В  результате гидрологическая продол-
жительность наиболее благоприятного для ро-
ста летнего нагульного периода составляет здесь 
не три, а  четыре месяца: кроме июня–августа 
включает ещё и  сентябрь (Зуенко, 1994, 2008). 
Вероятно, заметный рост нитчатого шлемонос-
ца проходит в  заливе и  в  смежные переходный 
от весеннего к  летнему сезону май и  от летне-
го к осеннему октябрь, так как вид в это время 
здесь также большей частью сосредоточен в ме-
стах нагула (Панченко и др., 2020). У Камчатки 
продолжительность благоприятного для роста 
тёплого нагульного периода меньшая. Это впол-
не закономерно, так как лёд в центральной части 
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зал. Петра Великого наблюдается в среднем с се-
редины января по середину февраля, а  в  сред-
ней части шельфа Западной Камчатки гораздо 
дольше – с начала января до начала апреля (Яку-
нин, 1987). В связи с этим на шельфе Западной 
Камчатки аномалии, сформированные зимними 
условиями, сохраняются продолжительное вре-
мя, во многом определяя температурные осо-
бенности и  циркуляцию вод шельфа и  склона 
Охотского моря на протяжении тёплого периода 
(Фигуркин, 2002).
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Приведены результаты глубоководных исследований распределения малоглазого макруруса 
Coryphaenoides pectoralis на разных стадиях развития в северо-западной части Берингова моря в 1963–
2020 гг. Обработаны данные более 37  тыс. уловов донным и  разноглубинным тралами на глубинах 
0–1200 м. Выявлено, что нерест вида протекает в течение всего года с двумя периодами увеличения 
интенсивности: во второй половине весны и в конце лета – первой половине осени. Готовые к нере-
сту самки опускаются на глубины более 600 м, где находятся готовые к размножению самцы, и после 
нереста вновь возвращаются для нагула в область меньших глубин. Молодь малоглазого макруруса 
длиной тела до 30  см встречается в  мезопелагиали и  верхней батипелагиали единично, не образуя 
плотных скоплений. Особи длиной 30–40 см и более в основной массе покидают толщу воды и за-
нимают придонные слои на материковом склоне. Такое разделение молоди и половозрелых особей 
позволяет виду избегать каннибализма и эффективно использовать пищевые ресурсы ареала.

Ключевые слова: малоглазый макрурус Coryphaenoides pectoralis, молодь, половозрелые особи, свал глу-
бин, мезопелагиаль, батипелагиаль, северо-западная часть Берингова моря.
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За последние 50 лет рыболовство перемести-
лось с  континентальных шельфов в  глубоково-
дные районы, в результате биота этих экосистем, 
включая рыбные сообщества, оказалась в угро-
жаемом состоянии (Винниченко и  др., 2005). 
Глубоководный промысел является наименее 
устойчивым видом рыболовства. Есть много 
примеров того, как он приводил к  истощению 
запасов популяций (Clark, Koslow, 2007; Pitcher 
et al., 2010). Базовые требования к  данным для 
промысла глубоководных видов ничем не отли-
чаются от требований при эксплуатации любого 
другого запаса – необходимо знать особенности 
жизненного цикла объекта, а  также иметь воз-
можность осуществлять мониторинг динамики 
его численности (Francis, Clark, 2005). Нема-
ло глубоководных видов рыб из-за отсутствия 
данных о  жизненном цикле были подвержены 
перелову, а  их численность во многих районах 
Мирового океана резко сократилась (Watling et 
al., 2011). Это относится и к макрурусам (Devine 
et al., 2012).

Макрурусы отмечаются практически на всех 
траловых и ярусных промыслах, проводимых на 
континентальных склонах по всему миру, и яв-
ляются одним из наиболее частых компонен-
тов прилова при глубоководном рыболовстве 
(Тупоногов, 1991, 2018; Tuponogov et al., 2008; 
Orlov, Tokranov, 2008, 2019). Малоглазого мак
руруса Coryphaenoides pectoralis (Gilbert, 1892) 
(Gadiformes: Macrouridae) добывают в северной 
части Тихого океана как при промысле чёрного 
палтуса Reinhardtius hippoglossoides, так и в каче-
стве основного объекта. Он населяет придонные 
слои в широком диапазоне глубин – 140–3500 м 
(Тупоногов, Новиков, 2016). Оптимальными 
глубинами обитания вида по исследованиям до 
середины 1970-x гг. считали 700–1100  м (Нови-
ков, 1970, 1974), позднее их расширили до 600–
1700  м (Тупоногов, 1991, 2018; Tuponogov et al., 
2008). Несмотря на увеличивающийся интерес 
рыбопромышленников к  этому объекту и  раз-
витие технических средств лова, многие особен-
ности распределения и  биологии малоглазого 
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макруруса остаются слабо изученными. Основ-
ными причинами, усложняющими его изучение, 
являются большая глубина обитания и  слож-
ный грунт, который не позволяет облавливать 
скопления донными тралами на большей части 
ареала (Тупоногов, 1991; Орлов, 2007; Orlov, 
Tokranov, 2008; Тупоногов, Новиков, 2016). В на-
стоящее время наибольший вылов малоглазого 
макруруса в Северной Пацифике приходится на 
Берингово море (Clausen, Rodgveller, 2010; Тупо-
ногов, Новиков, 2016; Rodgveller, 2020).

Первые имеющиеся литературные сведения 
по биологии и экологии малоглазого макруруса 
в Беринговом море появились после Берингово-
морской экспедиции 1962 г. (Кагановский, 1965; 
Новиков, 1970, 1974), позднее ряд авторов допол-
нили результаты исследования по биологии ма-
круруса этого моря (Тупоногов, Куренной, 1986; 
Тупоногов 1991, 2001; Орлов, 2003; Tuponogov et 
al., 2008; Орлов и др., 2007, 2012; Orlov, Tokranov, 
2008, 2019; Тупоногов, Новиков, 2016). Учитывая, 
что макрурус относится к долгоживущим видам 
(Новиков, 1970, 1974; Тупоногов, 1991; Burton, 
1999; Hutchinson, Anderl, 2012), использование 
в настоящей работе данных 1963–2020 гг. позво-
ляет более полно понять некоторые аспекты его 
жизненного цикла и распределения.

Цель работы – обобщить многолетние и про-
анализировать новые данные по простран-
ственному распределению и  особенностям 
жизненного цикла малоглазого макруруса в  се-
веро-западной части Берингова моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Работа основана на материалах, собранных 

во время научных и  промысловых экспедиций 
ТИНРО в Беринговом море в 1963–2020 гг. Об-
работаны данные более 37  тыс. уловов донным 
и разноглубинным тралами на глубинах 0–1200 м 
(рис. 1, 2). Представленные в статье сведения по 
размерному составу, соотношению полов и жиз-
ненному циклу вида относятся в основном к се-
веро-западной части моря, в  которой добыта 
бо́льшая часть уловов.

Данные по размерному составу, соотноше-
нию полов и половому созреванию малоглазого 
макруруса основаны на результатах измерений 
и вскрытий > 55 тыс. особей. У рыб измеряли об-
щую длину (TL) – от кончика рыла до окончания 
лучей хвостового плавника.

Определение стадий зрелости гонад осущест-
вляли макроскопическим способом согласно 
шкале, которая опирается на ряд различимых 
невооружённым взглядом признаков, таких как: 
размер, форма, цвет, упругость, степень развития 
кровеносных сосудов, видимость и форма икри-
нок (Алексеев, Алексеева, 1996). Для корректно-
го представления данных по срокам наступления 
половой зрелости все самки TL > 85 см с гонада-
ми II стадии зрелости и все особи с гонадами на 
стадии созревания VI–IIIа объединены с самка-
ми, имеющими гонады стадии IIIа.

Полученные данные об уловах переведены 
в  стандартные для сравнения величины плот-
ности распределения в  экз/км2 по методике 
Волвенко (1998):

Рис. 1. Распределение траловых станций научных и промысловых экспедиций ТИНРО в Беринговом море в 1963–2020 гг. 
по глубинам водоёма в зависимости от горизонта хода трала (ГХТ): () – траления. Здесь и на рис. 3, 4: ( ) – схематичное 
изображение материкового склона.
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где N – число рыб в улове, экз; A – обловленная 
площадь, км2, t – продолжительность траления, 
ч; v – скорость траления, миль/ч; 1.825 – ко-
эффициент для перевода миль в  километры; 
а – горизонтальное раскрытие устья трала, м; 
p – отношение высоты обловленного скопле-
ния гидробионтов к  вертикальному раскрытию 
трала (ввиду отсутствия акустических данных по 
исследуемому виду и  сведений о  вертикальном 
раскрытии трала по некоторому количеству тра-
лений значение p приняли равным 1), k – коэф-
фициент уловистости (для малоглазого макруру-
са k = 0.5 (Шунтов и др., 2006)).

Для построения карт распределения и встре-
чаемости вида использовали пакет программ 
Surfer v. 13.0.383 (Golden Software, США). Для 
построения графиков динамики сезонного рас-
пределения самцов и самок по глубине опреде-
ляли величину средневзвешенной глубины как 
сумму произведений плотности особей (экз/км2)  
на глубину тралений, отнесённую к  числу всех 
особей, отобранных для исследования в  тече-
ние рассматриваемого месяца. Значение средне-
взвешенной глубины даёт представление о том, 
на каких глубинах были получены максималь-

ные уловы за определённый месяц в  указан-
ном диапазоне глубин. Соотношение особей 
с  гонадами разных стадий зрелости в  течение 
каждого месяца вычисляли по всему диапазону 
глубин, охваченному за весь период исследова-
ний. Графики построены с применением языка 
программирования Python 3.0 (Python Software 
Foundation, США) и с использованием библио-
теки matplotlib.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Распределение разновозрастных групп мало-

глазого макруруса. Малоглазый макрурус рас-
пространён в  Беринговом море от Командор-
ских и  Алеутских о-вов на юге до м. Наварин 
на севере. Максимальные скопления этого вида 
обнаружены на свалах глубин Командорской 
и Алеутской котловин, а также на разделяющем 
их хребте Ширшова (рис.  3а). Макрурус встре-
чается на глубинах от 99 м до максимальной из 
исследованных нами (1200 м), а наиболее плот-
ные скопления, медианные значения которых 
варьируют от 1800 до 2200 экз/км2,образует на 
материковом склоне на глубинах 500–1200  м. 
В меньших количествах, не образуя скоплений, 
макрурус встречается в мезобатипелагиали в го-
ризонте от 140 до 1000 м вышеуказанных котло-
вин над глубинами 500–4000 м (рис. 3б).

Рис. 2. Горизонтальное распределение станций научных и промысловых экспедиций ТИНРО в Беринговом море в 1963–
2020 гг.: () – траления с горизонтом хода трала 0–1200 м.
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Личинки TL ≤ 10.0  см единично отмечены 
в центральной и северо-западной частях Берин-
гова моря (рис. 4) – в батипелагиали на глубинах 
160–300 м (рис. 4г). Низкая частота их встречае-
мости обусловлена низким коэффициентом уло-
вистости таких объектов и, вероятно, тотальным 
разрушением мягких тканей молоди в тралах.

Молодь крупнее (TL  10.1–20.0  см) встреча-
ется в уловах также единично, но чаще и в боль-

шем диапазоне глубин (250–800 м), некоторые 
особи уже встречаются на свале, но, возможно, 
они оказались в  трале при постановке или вы-
борке (рис. 4г). Эти особи широко распростра-
нены по акватории моря (рис. 4а).

Особи TL 20.1–30.0 см присутствуют в уловах 
разноглубинных тралов в том же диапазоне глу-
бин, что и группа 10.1–20.0 см, но намного чаще 
и в большем количестве (рис. 4г). Они держатся  

Рис. 3. Плотность распределения малоглазого макруруса Coryphaenoides pectoralis в Беринговом море: а – горизонтальное 
распределение, б – вертикальное распределение значений плотности по глубинам водоёма в зависимости от горизонта 
хода трала (ГХТ).
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преимущественно в  районах Командорской 
и Алеутской котловин, не образуя плотных ско-
плений (рис. 4а). В массе молодь отмечена на глу-
бинах 300–500 м, но следует отметить образовав-
шееся при исследовании белое пятно (отсутствие 
данных) для глубин 500–800 м (рис. 1), плотность 
молоди в котором нам неизвестна. Особи TL 30.1–

40.0 см в основной массе покидают толщу воды 
и опускаются в придонные слои непосредствен-
но на материковом склоне в  узком диапазоне  
глубин (500–800 м) и только в небольших количе-
ствах встречаются в мезопелагиали (рис. 4б, 4д).

Макрурус TL > 40 см распространён преиму-
щественно у дна на свале глубин Командорской 

Рис. 4. Плотность распределения разноразмерных особей малоглазого макруруса Coryphaenoides pectoralis в Беринговом 
море: а–в – горизонтальное распределение; г–е – вертикальное распределение значений плотности по глубинам водоёма 
в зависимости от горизонта хода трала (ГХТ). Общая длина рыб (TL), см: а, б – < 30; в, г – 30–40; д, е – > 40.
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Глубина водоёма, м

Рис. 4. Окончание

и  Алеутской котловин и  на хребте Ширшова 
в диапазоне от 300 м до максимальных исследо-
ванных глубин. Особи этой размерной группы 
формируют скопления в основном на материко-
вом склоне. Плотность таких скоплений может 
варьировать от 1 до 2500 экз/км2, в то время как 
в  батипелагиали над глубинами > 1500  м плот-

ность особей этой размерной группы не превы-
шает 25 экз/км2 (рис. 4в, 4е).

Динамика изменения зрелости гонад в  поло-
возрелой части популяции. Как показано выше, 
особи TL > 40 см переходят к придонному обра-
зу жизни на материковом склоне и по мере роста 
становятся половозрелыми. Самцы достигают 
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половой зрелости при TL 65–70 см, самки – 70–
80  см (рис.  5). Размерный состав половозрелой 
части популяции отображён на рис. 6а.

На облавливаемых донными тралами участ-
ках материкового склона в  уловах преобладают 
самки в процентном соотношении 91:9 (рис. 6б), 
при этом пропорция самцов и самок с гонадами 
V стадии зрелости составляет соответственно  
35:65 (рис. 6в).

Для более детального понимания того, где 
и  когда протекают нагул и  нерест половозре-
лой части популяции малоглазого макруруса, 
мы помесячно проанализировали совокупность 
данных за весь период наблюдений (таблица, 
рис. 7).

Зимние месяцы характеризуются малым ко-
личеством особей макруруса с  гонадами V ста-
дии зрелости. Среди самок преобладают особи 
с гонадами стадий зрелости II, IIIа, с небольшим 
количеством особей с гонадами IIIб и IV стадий 
зрелости. У самцов гонады были в основном III 
и IV стадий зрелости. Соотношение полов на ис-
следованных глубинах смещено в  пользу самок 
(таблица, рис. 7).

Весной при средней глубине до 700 м в уловах 
по-прежнему доминируют самки (рис. 7). Одна-
ко если в марте среди самок преобладали особи 
с гонадами зрелости стадий II и IIIа, то в апре-
ле и  мае наблюдается увеличение числа особей 
с гонадами IV, V и VI стадий. Вероятно, увеличе-
ние числа самок с гонадами V стадии в мае свя-

Рис. 5. Динамика полового созревания самок (а) и самцов (б) малоглазого макруруса Coryphaenoides pectoralis Берингова 
моря: (―) – неполовозрелые особи, (- – -) –половозрелые.

Рис. 6. Размерный состав (а), а также соотношение полов у всех рыб (б) и у особей с гонадами V стадии зрелости (в) мало-
глазого макруруса Coryphaenoides pectoralis в уловах донного трала в Беринговом море: () – самцы (средняя общая длина 
55.3 см), ( ) – самки (88.1 см).
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занно с увеличением глубины отлова (таблица). 
Количество самцов с  гонадами V стадии также 
увеличивается с марта до мая и по мере увеличе-
ния глубины вылова. Но, скорее всего, это след-
ствие того, что в апреле–мае происходит первое 
увеличение интенсивности нереста. Соотноше-
ние самцов и самок смещается в сторону самцов 
с ростом глубины промысловых операций, а со-
отношение полов особей с  гонадами V стадии 
зрелости сохраняется на одном уровне.

В  летние месяцы значительных изменений 
в  соотношении особей с  разными стадиями 
зрелости гонад не наблюдается, за исключени-
ем большой доли самцов с  гонадами VI стадии 
в июне (таблица), которая в дальнейшем на про-
тяжении летних месяцев уменьшается и  лишь 
немного увеличивается в августе.

В начале осени (сентябрь) доля готовых к не-
ресту самок макруруса c гонадами V стадии зре-
лости достигает 10–14%, при этом снижается 
доля самок c гонадами IV стадии и  резко уве-
личивается доля особей c гонадами VI стадии 
(таблица). Среди самцов также наблюдается 
увеличение доли готовых к нересту особей c го-
надами V стадии зрелости до 30–45%, несмотря 
на снижение в уловах общего числа самцов, свя-
занного с уменьшением глубины исследования. 
Общее соотношение самцов и самок макруруса 
остаётся прежним, но в этот период изменяется 
соотношение особей c гонадами V стадии: в сен-
тябре–октябре доля самок с гонадами этой ста-
дии превосходит долю самцов (рис. 7).

Нерест. Особи макруруса с гонадами V стадии 
зрелости в  уловах отмечались на протяжении 
всего года, за исключением января и ноября, но 

в эти месяцы исследования проводили не глубже 
700–750  м, что в  совокупности с  незначитель-
ным числом тралений не позволяет адекватно 
судить о точном времени и глубинах прохожде-
ния нереста. Самцы и самки с гонадами V стадии 
встречались на глубинах 600–1140 м. Доля самок 
с гонадами V стадии зрелости в течение года со-
ставляет ~ 1%, увеличиваясь весной (май) до 9 
и осенью (сентябрь) до 14%. Самцы с гонадами 
V стадии зрелости встречаются также круглого-
дично, доля таких самцов максимальна с апреля 
по октябрь – 24–77 (в среднем 42)%, а в зимний 
период их доля минимальна (таблица). Соот-
ношение самцов и  самок с  гонадами V стадии 
в  период с  февраля по август смещено в  поль-
зу самцов, их доля в  среднем составляет 76%. 
Но в  период осенней интенсификации нереста 
в  сентябре и  октябре доля нерестующих самок 
превышает долю нерестующих самцов – 78 и 58 
против 22 и 42% соответственно (рис. 7).

ОБСУЖДЕНИЕ
Распределение. На разных стадиях онтогенеза 

малоглазый макрурус занимает различные эколо-
гические ниши в пределах всей акватории Берин-
гова моря – от Командорских и Алеутских о-вов 
на юге до м. Наварин на севере. Оплодотворённая 
икра малоглазого макруруса встречается в толще 
воды над глубинами > 400 м, что было показано 
в результате глубоководной съёмки с тихоокеан-
ской стороны от п-ова Камчатка до Японских 
о-вов в 1976 г. и съёмок минтая на самых глубо-
ководных участках Берингова и Охотского морей 
(Тупоногов, 1991, 1997), а  в  последнее время – 
и на примере Авачинского залива (Буслов и др., 
2006). Икра, вероятно, разносится течениями. 

Рис. 7. Сезонная динамика соотношения полов малоглазого макруруса Coryphaenoides pectoralis и средневзвешенной глу-
бины их встречаемости ((―) – все рыбы, (‐ ‐ ‐) – только с гонадами V стадии зрелости) в северо-западной части Берингова 
моря в 1963–2020 гг.; вверху – все рыбы, внизу – только с гонадами V стадии зрелости. Ост. обозначения см. на рис. 6.

Январь Февраль Март Апрель Май Июнь Июль Август Сентябрь Октябрь Ноябрь Декабрь
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215ОСОБЕННОСТИ ЖИЗНЕННОГО ЦИКЛА И РАСПРЕДЕЛЕНИЯ

Ещё Мусиенко (1963, 1970) и Кашкина (1965) от-
мечали, что икру, личинок TL 14–18 мм и мальков 
макрурусов отлавливали штучно в южной части 
Берингова моря, у  Командорских и  Алеутских 
о-вов над глубинами 1000–3000 м. После выклева 
личинки и молодь макруруса TL < 40 см ведут ме-
зобатипелагический образ жизни, распространя-
ясь над глубоководными участками моря в  диа
пазоне от 180 до 800 м, в наибольшем количестве 
между 300 и  500  м, не образуя плотных скопле-
ний. Ранее икру и молодь малоглазого макруруса 
встречали над глубоководными участками Ава-
чинского залива, также над глубинами > 400  м 
(Буслов и  др., 2006; Саушкина, 2022). Молодь 
этого вида регистрировали на глубинах до 500 м 
в  Беринговом море (Новиков 1970, 1974; Алфё-
ров, 2022; Alferov, 2022). В других районах личин-
ки этого вида были пойманы в  глубоководной 
части Охотского моря (Тупоногов, 1991, 1997) 
и у восточного побережья о-ва Хоккайдо в толще 
воды на глубине 530 м (Endo et al., 2010). Молодь  
макруруса может выноситься течениями на мел-
ководные участки (Busby, 2005; Буслов и др., 2006). 
Такая картина распространения молоди в толще 
воды характерна и  для некоторых других видов 
семейства Macrouridae (Fukui, Tsuchiya, 2005).

При достижении TL > 40 см макрурус начина-
ет смещаться в придонные слои. Ранее считали, 
что оседание на грунт происходит при TL  50–
56  см (Новиков 1970, 1974). В  дальнейшем, по 
нашим данным, половозрелые особи большей 
длины ведут придонный образ жизни преимуще-
ственно на свале глубин Командорской и Алеут-
ской котловин и на хребте Ширшова в диапазоне 
глубин от 300 м до максимально изученной в на-
стоящей работе (1200 м). Эти данные укладыва-
ются в диапазон 150–3500 м, указанный другими 
исследованиями (Тупоногов, 1991, 2001, Orlov et 
al., 2012; Тупоногов, Кодолов, 2014; Тупоногов, 
Новиков, 2016). В придонном слое на глубинах 
500–1200 м этот вид образует наиболее плотные 
скопления, медианные значения которых варьи-
руют от 1800 до 2200 экз/км2. В толще воды, над 
глубинами 500–4000  м, макрурус встречается 
в диапазоне 140–1000 м в меньших количествах 
и  не образует плотных скоплений. Плотность 
скоплений в толще воды над материковым скло-
ном может варьировать от 1 до 2500  экз/км2, 
в то время как в батипелагиали над глубинами > 
1500 м плотность особей TL > 40 см не превыша-
ет 25 экз/км2; схожие результаты были получены 
ранее (Шунтов и  др., 2006). Подобные верти-
кальные миграции на разных этапах жизненного 
цикла характерны и для некоторых других видов 
макрурусов (Bergstad, 1990; D’Onghia et al., 2000).

Соотношение полов. При сравнении сред-
невзвешенной глубины встречаемости самок 
и  самцов макруруса очевидно, что самки отме-
чаются в  уловах донных тралений на меньших 
глубинах, чем самцы (таблица). При средне-
взвешенной глубине до 700 м количество самок 
всегда превышает таковое самцов, их процент-
ное соотношение составляет ~ 90: 10; опираясь 
на меньшее количество данных, подобные ре-
зультаты получали и  ранее (Новиков, 1974; Ту-
поногов, 1991, 2001; Tuponogov et al., 2008; Orlov, 
Tokranov, 2008; Датский, 2017). Наблюдаемое 
преобладание самок в  уловах может быть обу-
словлено тем, что в  глубоководной среде оби-
тания самцы и  самки в  массе своей занимают 
разные экологические ниши (батиметрические 
диапазоны), которые только частично перекры-
ваются. Тогда для самцов малоглазого макруруса 
в Беринговом море основными могут быть глу-
бины обитания свыше 800 м, которые находятся 
в малодоступной для донных тралений зоне, что 
наглядно показано на примере мая, когда при 
средневзвешенной глубине > 900 м их доля уве-
личилась и составляла 34% (рис. 7). Тенденцию 
увеличения доли самцов на глубине > 700–800 м 
описывали и  другие исследователи (Новиков, 
1970, 1974; Тупоногов, 1991). Возможно, что уве-
личение доли самцов с ростом глубины сохраня-
ется и в определённом диапазоне глубин на не-
рестилищах, а  их численное превосходство над 
нерестовыми самками приводит к  возникнове-
нию половой конкуренции. Подобная картина 
длительного нахождения самцов на нерестили-
щах характерна для минтая Gadus chalcogrammus 
(Шунтов и др., 1993; Фадеев, Овсянников, 2001) 
и мойвы Mallotus villosus (Великанов, 2018).

Модели популяций с таким дисбалансом в со-
отношении полов, но с более многочисленными 
самцами характерны, например, как для север-
ного Macrourus berglax (Savvatimsky, 1994), так 
и  для других видов макрурусов (Bergstad, 1990; 
D’Onghia et al., 2000).

Размерный состав. Внешне самцы и самки ма-
логлазого макруруса слабо отличаются друг от 
друга, но тем не менее у этого вида половозрелые 
особи одного возраста различаются размерами. 
В уловах донных тралов длина самцов TL варьи-
рует от 55 до 120 см, модальная группа представ-
лена особями TL 75–90  см. Самки крупнее – 
TL 50–180 см, в модальную группу входят особи 
TL 80–105 см. Полученные значения укладыва-
ются в  диапазоны и  максимальную длину, ра-
нее указанные Новиковым (1970) – до 122 см – 
и Тупоноговым (1991, 2001) – до 210 см. Самцы  
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достигают половой зрелости при TL 65–70  см, 
самки – 70–80  см; Тупоногов (1991) указывал 
длину самок ~ 75  см, при которой 50% особей 
становятся половозрелыми.

Созревание. Созревающие самки и  самцы 
малоглазого макруруса различаются областя-
ми обитания. Так, самки макруруса с  гонадами 
ранних стадий зрелости (II  и IIIа) встречаются 
в  уловах круглогодично при средневзвешенной 
глубине встречаемости до 650  м. Их доля в  об-
щем числе самок составляет 32–73%, но по мере 
увеличения глубины она снижается – вероят-
но, область материкового склона с  глубинами 
300–700 м является нагульной для значительной 
части самок. Доля самок с гонадами стадии IIIб 
достигает максимальных значений в уловах с но-
ября по август (14–27%) и минимальна в период 
интенсификации нереста – в  сентябре (до  9%). 
Самки с  гонадами IV стадии зрелости встреча-
ются круглогодично, их доля в  среднем состав-
ляет 14%.

Доля самцов с  гонадами стадий зрелости II 
и III подвержена значительным вариациям в раз-
ные месяцы, что, вероятнее всего, обусловлено 
изменениями глубины исследования, а  также 
статистическими ошибками по причине малого 
объёма выборки. На протяжении года доля сам-
цов с нерестовыми (стадия V, в среднем ~ 32%) 
и преднерестовыми (IV стадия, в среднем также 
~ 32%) гонадами сохраняется на стабильно вы-
соком уровне. Нужно отметить, что определять 
стадии зрелости гонад самцов довольно сложно, 
так как морфологические изменения семенни-
ков, связанные с созреванием, менее выражены, 
чем у яичников.

Нерест. Мнения разных исследователей 
о  сроках нереста малоглазого макруруса не со-
впадают. К  примеру, Новиков (1970, 1974) ука-
зывал, что нерест протекает в течение всего года 
и интенсифицируется в осенне-зимний период. 
Позднее Тупоногов (1991) указывал, что нерест 
протекает также в течение всего года, но его ин-
тенсивность увеличивается в весенне-летние ме-
сяцы. Прочие исследователи по данному вопро-
су ссылаются то на одного, то на другого автора 
(Буслов и  др., 2006; Orlov, 2008; Датский, 2017; 
Саушкина, 2022). Длительный период нереста 
малоглазого макруруса отмечался и в восточной 
части Берингова моря (Rodgveller et al., 2010).

По нашим результатам, нерест малоглазого 
макруруса в  Беринговом море проходит кру-
глогодично в  придонном слое с  двумя пиками 
интенсивности – во второй половине весны 

и в конце лета – первой половине осени. В зим-
ние и  летние месяцы нерестится незначитель-
ная часть самок (до 3%). Интенсивность нереста 
повышается в весенние месяцы (до 11% самок), 
с этим результатом хорошо согласуется появле-
ние икры макруруса в уловах ихтиопланктонной 
сети над глубоководными участками Авачинско-
го залива с третьей декады апреля (Буслов и др., 
2006), а также в осенние месяцы (до 19% самок), 
что совпадает с наблюдениями Новикова (1970). 
Бóльшая часть самцов готова к  нересту в  тече-
ние всего года (ежемесячно в  среднем до 32%), 
поэтому готовых к нересту самцов обычно боль-
ше самок, за исключением сентября и октября. 
Учитывая тенденцию увеличения доли самцов 
с увеличением глубины > 800 м, можно предпо-
ложить, что нерест малоглазого макруруса может 
протекать и на бóльших глубинах, где, вероятно, 
обитают ~ 90% недоучтённых траловыми съём-
ками самцов и  проходит нерест ещё ~ 60% са-
мок. Для прояснения этого предположения пер-
вый автор настоящей работы в  текущее время 
привлекает дополнительные данные, получае-
мые от наблюдателей с проводимого на глубинах 
800–1800 м ярусного промысла малоглазого ма-
круруса. Этот дополнительный материал должен 
быть собран с  разных стометровых диапазонов 
в указанном интервале глубин.

Отнерестившиеся самки с  гонадами стадий 
зрелости VI и VI–IIIa встречаются круглогодич-
но с  двумя пиками численности в  апреле–мае 
и  с  конца августа до начала октября, что под-
тверждает периоды интенсификации нереста во 
второй половине весны и в конце лета – первой 
половине осени. Увеличение доли отнерестив-
шихся самцов в июне, в августе–сентябре и де-
кабре также косвенно указывает на два вышео-
бозначенных периода интенсификации нереста 
(таблица). Растянутый по продолжительности 
период нереста характерен и для других видов се-
мейства Macrouridae – так, у C. rupestris (Bergstad, 
1990) и M. berglax (Murua, Motos, 2000), обитаю-
щих в  Атлантическом океане, нерест растянут 
приблизительно на полгода.
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Приведены результаты анализа спектров питания и оценки трофических уровней и ниш двух видов 
слизеголовов – Bothrocara brunneum и B. zestum – из глубоководных районов Охотского моря и тихо
океанских вод Малой Курильской гряды. Оба вида питаются разнообразными бентосными и мезобен-
тосными организмами, включая ракообразных, мезопелагических рыб, головоногих и двустворчатых 
моллюсков, полихет и иглокожих. Несмотря на вариабельность доминирующих компонентов пищи 
в разных регионах, ракообразные являются основной пищевой группой, и оба вида имеют сходные 
источники пищи и соответственно трофические ниши. Это подтверждено расчётом с помощью мето-
да площадей стандартных эллипсов с учётом байесовской вероятности, который показал почти оди-
наковую ширину трофических ниш: 17.7 для B. zestum и 16.6 для B. brunneum. Фактические значения 
соотношения стабильных изотопов азота (δ15N) у компонентов пищи указывают на широкий диапа-
зон трофических уровней изученных видов: от 2.08 до 4.36 у B. zestum и от 1.97 до 4.42 у B. brunneum, что 
свидетельствует об их пластичности в выборе кормовых объектов. Диапазоны значений соотношения 
стабильных изотопов углерода (δ13C) у пищевых компонентов, указывающие на базовые источники 
пищи, составили от –15.04 до –23.43‰ для B. zestum и от –15.07 до –23.43‰ для B. brunneum. В ре-
зультате исследования получена новая информация о питании двух видов слизеголовов и определена 
их роль в трофической структуре экосистем исследованных районов.
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Bothrocara brunneum и  B. zestum – два вида 
слизеголовов, относящиеся к  семейству бель-
дюговых (Zoarcidae). B. brunneum по биомассе 
является одним из значимых видов семейства 
в  Охотском море, ежегодный улов вида оцени-
вают в  ~ 1000–1500  т (Орлов, Токранов, 2012б; 
Бадаев, 2014). Среди бентосных и демерсальных 
рыб на глубинах 200–1000 м вдоль континенталь-
ного склона в  восточной части Охотского моря 
долю биомассы B. brunneum и B. zestum оценива-
ют соответственно в 9.4 и 1.2% (Савин, 2012).

В  результате технологических исследований 
установлено, что слизеголовы относятся к “сто-
ловым” видам рыб с белым плотным мясом, ко-
торое можно использовать в пищу, а их потенци-
альный вылов у побережья Камчатки оценивают 
в 8–10 тыс. т при многовидовом промысле (Ор-

лов, Токранов, 2012а; Токранов, 2014). Несмотря 
на их экологическое значение и  потенциал для 
промысла, знания о  питании B. brunneum огра-
ничены, а о питании B. zestum в Охотском море 
известно мало. Цель настоящей работы – изу-
чить спектры питания вышеуказанных двух ви-
дов слизеголовов, оценить их трофические уров-
ни и ниши в глубоководных районах Охотского 
моря и  в  районе тихоокеанских вод Малой Ку-
рильской гряды, используя собственные данные 
по содержимому желудков и имеющиеся в лите-
ратуре сведения по изотопным подписям жертв.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал для изучения питания B. brunneum 

и  B. zestum собран из уловов донного трала  
ДT/TM‑27.1/24.4  м, рабочее вертикальное рас-
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крытие которого составляло 2.5–4.1 м во время 
большинства тралений, горизонтальное рас-
крытие – в  среднем 16.26  м. Основные харак-
теристики районов проведения траловых стан-
ций и  объём собранного материала приведены 
в табл. 1. У отловленных особей измеряли общую 
длину (TL) и  массу тела, извлекали желудки. 
Всего было собрано и обработано 670 желудков 
из 71 пробы. Эффекта регургитации (обратного 
выброса содержимого) желудков у  обоих видов 
слизеголовов не наблюдалось.

Содержимое желудков обрабатывали в  соот-
ветствии со стандартными методиками (Мето-
дическое пособие …, 1974; Руководство …, 1986; 
Чучукало, Напазаков, 1999), объекты питания 
идентифицировали по возможности до вида 
и взвешивали с точностью 0.1 г.

Статистический анализ данных. Для иссле-
дования закономерностей питания и  пищевых 
отношений применяли метод непрямой орди-
нации (неметрическое многомерное шкали-
рование – nMDS), основанный на анализе ма-
трицы данных с  использованием платформы 
статистического программирования R (R  Core 
Team, 2022) и  пакета R vegan 2.6–4 (Oksanen et 
al., 2020). Цель использования этого метода за-
ключалась в  обнаружении обусловленных рай-
оном сбора проб сходства и  различия спектров 
питания у разноразмерных групп слизеголовов. 
Для количественной оценки несходства выбо-
рок использовали метрику Брея – Кёртиса, это 
позволило nMDS (функция metaMDS пакета  
vegan (Oksanen et al., 2020)) ранжировать расстоя- 
ния между объектами для нелинейного отобра-
жения на упрощённое двумерное пространство 
с  показом ранговых различий на графике. Ка-
чество nMDS оценивали с использованием ин-
дикатора стресса, который варьируется от 0 до 1. 
Эмпирически считается, что при стрессе < 0.05 

в  сформированном пространстве выполнено 
отличное приближение расстояний к исходным 
расстояниям, от 0.05 до 0.1 – хорошее, от 0.1 до 
0.2 – корректное, а  при стрессе > 0.2 искаже-
ние расстояний велико (Herve, 2016). Применяя 
функцию envfit из пакета R vegan (Oksanen et al., 
2020), оценивали направление векторов внеш-
них факторов.

Трофические ниши. Ширину трофических ниш 
рассчитывали методом, предложенным Беэрхоп 
с  соавт. (Bearhop et al., 2004), которые впервые 
ввели использование значений дисперсии ста-
бильных изотопов в тканях для измерения ши-
рины трофической ниши, и  впоследствии усо-
вершенствованным другими авторами (Layman 
et al., 2007; Newsome et al., 2007; Jackson et al., 
2011; Swanson et al., 2015). В настоящем исследо-
вании с использованием накопленных и опубли-
кованных данных по соотношению стабильных 
изотопов углерода (δ13C) и азота (δ15N) в тканях 
массовых видов гидробионтов дальневосточных 
морей (Горбатенко и др., 2008, 2012, 2013, 2014, 
2015) применён усовершенствованный метод, 
который впервые был использован для расчё-
та нишевых показателей палтусов (Напазаков, 
2020). Сравнение трофических ниш двух ви-
дов слизеголовов осуществляли с  применени-
ем пакета SIBER в  статистической программе 
R (Jackson et al., 2011; R Core Team, 2022; Jackson, 
2023) путём анализа изотопных подписей их 
жертв, с расчётом общих площадей и площадей 
стандартных эллипсов для выпуклых оболочек, 
учитывая малые выборки.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Питание Bothrocara zestum

Охотское море. Состав пищи B. zestum про
анализирован у 235 экз. средней (по размерным 

Таблица 1. Характеристика районов сбора и  объём материала для изучения питания Bothrocara zestum 
и B. brunneum

Показатель Мезаль Малой Курильской гряды
(Тихий океан)

Восточноохотская мезаль

северная часть южная часть

Научно-исследовательское судно “Профессор Леванидов” “Профессор Кизеветтер”
Даты 24.04–01.05.2009 г. 11–23.08.2010 г. 05–09.09.2010 г.
Глубина, м 549–751 385–863 450–747
Температура воды, °C:

– у дна 2.42–3.06 0.7–1.8 2.0–2.5
– у поверхности 1.5–2.4 7.8–12.4 9.5–11.8

Вид B. zestum B. brunneum B. brunneum B. zestum
Число желудков/проб, шт. 8/2 58/6 369/36 235/27
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группам) TL 15.0–64.5 см и массой 12–1096 г из 
27 проб (табл.  2). Кальмары (Decapodiformes) 
были наиболее распространённым компонен-
том пищи у размерной группы 50.1–60.0 см, со-
ставляя 60% общей массы пищи. Общий вклад 
кальмаров в  пищевой спектр вида составил 
38.4%. Доля мизид (Mysidaе) в  среднем состав-
ляла 22.4%, варьируя от 10.6 до 85.7%. Мизида 
Holmesiella anomala присутствовала в  пище всех 
размерных групп.

Креветки (Caridea – Argis ochotensis и Pandalus 
longirostris) были важной пищей в  размерной 
группе 60.1–70.0  см, составляя 50%, а  в  целом 
7.6% общей массы пищи. Доля рыб в  целом 
в пище B. zestum в среднем составляла 5.6–88.3%, 
с  общим вкладом 29.7%. Особи TL  20.1–40.0 
и  50.1–70.0  см из рыб потребляли только сере-
брянку Leuroglossus schmidti, а у B. zestum TL 40.1–
50.0, несмотря на высокую долю серебрянки, 
в рыбной компоненте пищевого комка преобла-
дали бельдюговые. Индекс наполнения желуд-
ков варьировал в  пределах 5–20‱, пища от-
сутствовала у шести размерных групп в среднем 
в 19.0–86.8% желудков из 235 проанализирован-
ных.

Район тихоокеанских вод Малой Курильской 
гряды. Информация о  составе пищи B. zestum 
у Малой Курильской гряды – второго глубоково-
дного района исследований – ограничена, полу-
чена из двух проб и восьми желудков и представ-
лена в табл. 3. Доминирующими компонентами 
в  пище являлись рыбы (79.2%), на втором ме-
сте были головоногие (Cephalopoda) моллюски 
(19%) для размерной группы 40.1–50.0 см. Дру-
гие компоненты, включая амфипод (Amphipoda) 
и  мизид, составляли небольшую долю в  общей 
пищевой массе, а  в  размерной группе 60.1–
70.0 см неидентифицированная пища составила 
100%. Пустые желудки отсутствовали, но кор-
мовая активность B. zestum оказалась низкой, со 
средним индексом наполнения желудка в преде-
лах 6.2–16.7‱.

Другие районы северо-западной части Ти-
хого океана (СЗТО). Согласно литературным 
источникам, питание B. zestum изучали только 
в  восточной части Берингова моря (Stevenson, 
Hibpshman, 2010). Сравнение результатов этих 
исследований с проведёнными в Охотском море 
(табл.  2) показывает, что питание в  указанных 
регионах различается. В  Охотском море основ-
ным источником пищи были кальмары, состав-
лявшие 38.4% общей массы пищи, рыбы (29.7%) 
и мизиды (22.4%). Напротив, в восточной части 
Берингова моря B. zestum в основном потреблял 
рыбу, которая составляла 57.6% содержимого же-

лудков. Наиболее массовыми видами рыб явля-
лись серебрянка и Lycodapus poecilus. Ракообраз-
ные (Crustacea) были на втором месте с  долей 
40.7%. Доля кальмаров составляла 1.6% массы 
пищи. Таким образом, состав пищи данного вида 
в Охотском море и в восточной части Беринго
ва моря различается соотношением кальмаров 
и  рыбы. Питание B. zestum TL 40.1–50.0  см из 
района южных Курильских островов показало 
большее сходство с охотоморскими данными для 
соответствующей размерной группы. Несмотря 
на выявленные различия, можно сделать вывод 
о том, что B. zestum является потребителем рыбы, 
кальмаров и  ракообразных, причём пропорция 
потребления этих жертв меняется в течение он-
тогенеза и в зависимости от местообитания.

Питание Bothrocara brunneum
Охотское море. Состав пищи B. brunneum был 

проанализирован у  369 экз. средней TL 15.0–
54.6  см и  массой 22–1006 г. Выявлена высокая 
доля пустых желудков – 14–86% (табл. 4). Спектр 
питания особей TL < 20.1 см состоял в основном 
из мизид (52.7%), за которыми следовали глу-
боководные креветки семейства Oplophoridae 
(33.8%) и  копеподы (Copepoda) (9.8%). У  рыб 
TL ≥ 20.1 и  особенно > 30  см основной пищей 
являлись серебрянка и  другие рыбы. Накорм-
ленность B. brunneum оказалась низкой, о  чём 
свидетельствуют значения индекса наполнения 
желудков – 12–45‱.

Район тихоокеанских вод Малой Курильской гря-
ды. Данные о составе пищи различных размер-
ных групп B. brunneum представлены в  табл.  5. 
Доминирующими компонентами пищи по массе 
являлись головоногие моллюски (40.7%), рыба 
(47.3%) и  мизиды (10.3%). Пищевой спектр са-
мых крупных рыб (60.1–70.0  см) ограничивал-
ся исключительно нектонными организмами, 
включая головоногих моллюсков (52.2%) и рыбу 
(47.3%). Следует отметить, что B. brunneum сла-
бо питался, единственный желудок в размерной 
группе 40.1–50.0  см был пустым. Доля пустых 
желудков в группах 50.1–60.0 и 60.1–70.0 см со-
ставила соответственно 94.1 и 90.0%, что выра-
зилось в низкой накормленности – 2.55 и 3.12‱ 
соответственно.

Другие районы СЗТО. B. brunneum является 
широкобореальным видом, обитающим в  раз-
личных районах северной части Тихого океана 
от Японского моря до Мексики (Froese, Pauly, 
2023). В  связи с  этим целесообразно выпол-
нить сравнительный обзор спектров питания 
данного вида из разных районов Северной Па-
цифики. Питание B. brunneum ранее изучали 
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Таблица 3. Состав пищи Bothrocara zestum различных размерных групп из мезали тихоокеанских вод Малой 
Курильской гряды (24.04–01.05.2009 г.), % массы пищи

Компонент пищи и другие показатели
Размерная группа, см

Всего
40.1–50.0 60.1–70.0

Amphipoda 0.9 0.8
Cephalopoda 19.0 16.2
Mysidae 0.9 0.8
Pisces 79.2 66.8
Прочие компоненты 100 15.4
Средний индекс наполнения желудков, ‱ 16.67 6.17
Число желудков 6 2 8
Число проб 1 1 2
Доля пустых желудков,% 0 0
Средняя общая длина, см 45.0 63.5
Средняя масса, г 1100 1620

Таблица 4. Состав пищи Bothrocara brunneum различных размерных групп из северной части восточноохотской 
мезали (11–23.08.2010 г.), % массы пищи

Компонент пищи и другие 
показатели

Размерная группа, см
Всего δ 13C, 

‰
δ 15N, 

‰ ТУ
10.1–20.0 20.1–30.0 30.1–40.0 40.1–50.0 50.1–60.0

Polychaeta 3.9 1.2 –17.39 12.69 3.71
Nephtys sp. 3.9 1.2 –18.90 11.84 3.46

Mollusca 5.6 13.9 18.2 11.0
Cephalopoda 13.9 17.2 10.3 –20.40 12.70 3.71

Octopus sp. 13.9 3.1 4.3 –15.07 15.12 4.42
Gonatopsis borealis 14.1 6.0 –19.91 12.35 3.61

Bivalvia gen. sp. 4.2 0.2 –16.22 8.96 2.61
Megayoldia lischkei 1.4 0.1 –16.04 6.79 1.97
Mollusca gen. sp. 1.0 0.4 –16.22 8.96 2.61

Copepoda 9.8 3.5 0.3 –21.98 8.90 2.59
Neocalanus cristatus 2.1 0.1 –21.76 8.42 2.45
Bradyidius pacificus 0.4 + –20.41 9.77 2.85
Gaetanus brevispinus 7.5 1.4 0.2 –23.43 7.15 2.07
G. minutus 1.9 +

Amphipoda 3.8 0.2 0.6 0.3 –20.90 10.40 3.03
Gammarida sp. 3.8 0.2 0.1 –16.89 10.10 2.95
Anonyx nugax 0.6 0.2

Mysidae 52.7 36.4 6.5 10.7 25.7 16.0 –20.13 10.50 3.06
Mysidae gen. sp. 52.7 36.4 6.5 0.3 4.1 –20.13 10.50 3.06
Holmesiella anomala 10.4 25.7 11.9

Caridea 33.7 45.5 7.2 0.8 4.9
Eualus biunguis 0.8 0.4



224 Напазаков 

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 2       2024

Компонент пищи и другие 
показатели

Размерная группа, см
Всего δ 13C, 

‰
δ 15N, 

‰ ТУ
10.1–20.0 20.1–30.0 30.1–40.0 40.1–50.0 50.1–60.0

Oplophoridae gen. sp. 33.7 25.2 5.7 3.0 –18.24 14.07 4.11
Hymenodora frontalis 20.3 1.5 1.5

Pisces 9.0 72.2 69.7 70.4 66.3
Pisces gen. sp. 9.0 6.7 3.3 4.2 4.5
Leuroglossus schmidti 41.6 66.4 22.2 43.8 –20.23 12.76 3.73
Zoarcidae gen. sp. 42.8 12.5
Liparidae gen. sp. 12.4 2.7
Lycogrammoides schmidti 11.5 1.2 2.8

Средний индекс 
наполнения желудков, ‱

12 17 32 45 27

Число желудков 107 116 74 43 29 369
Число проб 8 7 8 6 7 36
Доля пустых желудков,% 86.0 81.9 62.0 30.0 14.0
Средняя общая длина, см 15.0 25.0 35.0 45.0 54.6
Средняя масса, г 22 75 222 539 1006

Примечание. Здесь и в табл. 5: “+” – доля компонента пищи < 0.05%.

Таблица 4. Окончание.

Таблица 5. Состав пищи Bothrocara brunneum различных размерных групп из мезали тихоокеанских вод Малой 
Курильской гряды (24.04–01.05.2009 г.), % массы пищи

Компонент пищи и другие показатели
Размерная группа, см

Всего
40.1–50.0 50.1–60.0 60.1–70.0

Cephalopoda gen. sp. 52.2 40.7
Amphipoda 6.0 0.5 1.7

Melphidippidae gen. sp. 6.0 0.5 1.7
Mysidae 46.6 10.3

Holmesiella anomala 10.0 2.2
Meterythrops microphthalmus 32.6 7.2
Pseudomma sp. 4.0 0.9

Pisces 47.4 47.3 47.3
Pisces gen. sp. 37.3 29.1
Leuroglossus schmidti 21.1 4.6
Liparidae gen. sp. 26.3 10.0 13.6

Прочие компоненты + +
Число желудков 1 17 40 58
Число проб 1 2 3 6
Доля пустых желудков, % 100 94.1 90.0
Средний индекс наполнения желудков, ‱ 2.55 3.12
Средняя общая длина, см 49.0 55.0 63.3
Средняя масса, г 490 1308 1665
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в  нескольких районах северной части Тихого 
океана, включая глубоководные районы Охот-
ского моря (Чучукало и  др., 1999; Чучукало, 
2006), западную (Глубоков, Орлов, 2000) и вос-
точную (Stevenson, Hibpshman, 2010) части Бе-
рингова моря, восточную часть северной части 
Тихого океана (Ferry, 1997).

Летом 1997 г. проведено исследование содер-
жимого 262 желудков B. brunneum TL 30–60  см 
с  северного склона Охотского моря (Чучукало 
и  др., 1999; Чучукало, 2006). Основными жерт-
вами мелких B. brunneum (до  40  см) являлись 
минтай Gadus chalcogrammus, слизеголов Шмид-
та Lycogrammoides schmidti, серебрянка и молодь 
командорского кальмара Berryteuthis magister. 
У крупных особей TL 40–60 см доля рыб в пище, 
по сравнению с размерной группой до 40 см, сни-
зилась, но возросла доля молоди командорского 
и  северного Gonatopsis borealis кальмаров. Кро-
ме того, в желудках обнаружены ракообразные, 
в том числе мизиды, эвфаузииды (Euphausiacea) 
и креветки.

B. brunneum в западной части Берингова моря 
питается различными бентосными организма-
ми, при этом ракообразные, преимущественно 
креветки и  мизиды, являются доминирующи-
ми источниками пищи (Глубоков, Орлов, 2000). 
В  восточной части Берингова моря этот вид 
в  основном питается ракообразными, причём 
наиболее частыми жертвами являются креветки 
семейства Hippolytidae и рода Eualus (Stevenson, 
Hibpshman, 2010).

На двух глубоководных участках, в районе се-
верной Калифорнии и в районе устья реки Ко-
лумбия, пищевой спектр B. brunneum невелик по 
разнообразию и состоит в основном из креветок 
и  из мелких рыб семейства Zoarcidae и  мизид. 
Наблюдаются различия в питании между этими 
двумя районами (Ferry, 1997).

В целом пища B. brunneum Северной Пацифи-
ки состоит из донных и придонных организмов 
мезобентали. В их числе ракообразные (копепо-
ды, эвфаузииды, мизиды, амфиподы, креветки), 
мезопелагические рыбы, головоногие и  дву-
створчатые моллюски (Bivalvia), редко полихеты 
(Polychaeta) и иглокожие (Echinodermata). Доми-
нирующие компоненты пищи различаются в за-
висимости от региона, но в большинстве случа-
ев ракообразные являются обычной и основной 
пищей.

Статистический анализ данных
На рис.  1 представлена ординационная диа- 

грамма, отображающая спектры питания 
B. zestum и B. brunneum в Охотском море по раз-

мерным группам. Диаграмма иллюстрирует как 
внутривидовую, так и  межвидовую изменчи-
вость состава пищи. Наибольшее сходство на-
блюдается у  особей TL 30.1–50.0  см. Из этого 
можно сделать вывод, что в  глубоководной ча-
сти Охотского моря пищевой спектр B. zestum 
изменяется в  процессе развития: от состава, 
включающего в основном мелких ракообразных 
(копепод и  мизид), к  составу, где преоблада-
ют крупные декаподы (Decapoda), головоногие 
моллюски и  рыбы. У  B. brunneum состав пищи 
также меняется от мелких ракообразных (мизид 
и  декапод) к  рыбе и  головоногим моллюскам. 
Спектры питания двух видов слизеголовов ча-
стично перекрываются.

На двумерном ординационном графике 
рис. 2 сравниваются пищевые спектры B. zestum 
и B. brunneum из разных районов СЗТО. Количе-
ственные данные для сравнения были взяты из 
литературных источников (Ferry, 1997; Глубоков, 
Орлов, 2000; Stevenson, Hibpshman, 2010).

Как следует из диаграммы, компоненты пита-
ния обоих видов зависят от районов обитания. 
В верхней правой координатной четверти нахо-
дятся крупные размерные группы B. brunneum 
из Охотского моря и B. zestum из восточной ча-
сти Берингова моря с доминированием в пище 
рыб и  головоногих моллюсков. В  левой сверху 
координатной четверти расположены мелкие 
размерные группировки B. brunneum и B. zestum 
из Охотского моря и Тихого океана, в пище ко-
торых доминируют копеподы и мизиды. В ниж-
ней координатной четверти справа находятся 
группы B. brunneum из западной и  восточной 
частей Берингова моря, а  также из района Се-
верной Калифорнии и  устья реки Колумбия, 
а также B. zestum из Охотского моря, а основная 
их пища – креветки. В  координатной четверти 
снизу слева находятся мелкие размерные группы 
B. brunneum и крупные B. zestum с преобладани-
ем в пище двустворчатых моллюсков и амфипод. 
Следовательно, питание B. brunneum и B. zestum 
в разных регионах СЗТО по основным таксонам 
жертв различается, причём региональные разли-
чия более существенны, чем межвидовые.

Ниши и трофические уровни
Значения изотопных подписей компонен-

тов пищи B. zestum и  B. brunneum приведены 
в табл. 2, 4. Для выполнения ординации пище-
вых спектров слизеголовов Охотского моря по 
изотопному составу их пищи и описания шири-
ны изотопной ниши каждого вида использова-
ли байесовскую оценку площадей стандартного 
эллипса. Итоги расчётов общесистемных пара-
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метров трофических ниш представлены в табл. 6 
и на рис. 3.

Границы областей выпуклых оболочек (TA) 
характеризуют ширину трофической ниши, 
их определяют по самым внешним значениям 
δ13C и  δ15N на биплот-графике. Оказалось, что 
у B. zestum и B. brunneum значения площадей TA 
различаются примерно в 1.5 раза – 28.41 и 43.11 
соответственно (табл. 6). Стандартная эллипти-
ческая область (SEA) является альтернативой TA. 
В  отличие от последней, вычисляется с  учётом 
байесовской вероятности, поэтому является бо-
лее надёжным показателем (Jackson et al., 2011). 
Расчётные значения этого параметра у B. zestum 
(17.7) и  B. brunneum (16.7) оказались почти 
сходными между собой. На рис.  3 сплошны-
ми линиями показаны области SEA, включаю- 
щие 40% исходных данных изотопных подписей 
δ13C и δ15N жертв.

Необходимо отметить, что области выпуклых 
оболочек так же, как и области стандартных эл-
липсов, перекрываются, что говорит о сходстве 
состава пищи. Значения скорректированной 

стандартной эллиптической области (SEAc) 
у  B.  zestum и  B. brunneum составляют соответ-
ственно 20.0 и 17.5 (табл. 6).

Метрику δ15N range (NR) используют для ха-
рактеристики вертикальной структуры пищевой 
сети и определяют как расстояние между мини-
мальными и  максимальными значениями изо-
топной подписи δ15N у  пищевых компонентов 
(Layman et al., 2007). Для B. zestum диапазон зна-
чений изотопных подписей по этому параметру 
составляет 7.15–14.91‰, а в пересчёте на трофи-
ческий уровень 2.08–4.36; для B. brunneum – со-
ответственно 7.15–15.12‰ и 1.97–4.42.

Метрика δ13C range (CR) определяет расстоя
ние между минимальными и  максимальными 
значениями δ13C пищевых компонентов. По 
содержанию δ13C можно определить базовые 
источники пищи (Layman et al., 2007). Выясне-
но, что значения изотопных подписей δ13C жертв 
у  B.  zestum варьируют от –15.04 до –23.43‰. 
Минимальные значения были отмечены для 
Gaetanus minutus, а максимальные для Ctenodiscus 
sp.; у  B. brunneum – от –15.07 для Octopus sp. 
до –23.43 для Gaetanus minutus.

Рис. 1. Ординационная диаграмма спектров питания Bothrocara zestum (Bz, ---, ) и B. brunneum (Bb, ···, ) в Охотском 
море по размерным группам, полученная методом nMDS-анализа. После аббревиатур названия вида указаны диапазоны 
размеров рыб (общая длина, см). BzO, BbO – обобщённые средние значения по соответствующим видам.
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Таким образом, слизеголовы в  Охотском 
море питаются организмами второго–четвёрто-
го трофических уровней. По данным Горбатенко 
с соавт. (2015), значения δ13C и δ15N B. brunneum 
размерной группы 40–60  см составляют, соот-
ветственно, –19.15 ± 0.33 и 16.24 ± 0.20, а трофи-
ческий уровень – 4.75. Значения δ15N и трофиче-
ского уровня этого вида несколько превышают 
верхние границы диапазонов значений этих па-
раметров для его жертв, установленных в настоя
щей работе, но вполне с ними сопоставимы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Анализ содержимого желудков двух видов 

рыб, B. brunneum и  B. zestum, из глубоководных 
частей Охотского моря и района Малой Куриль-
ской гряды выявил разнообразие спектров их 
питания. Пища этих рыб включает бентосные 
и мезобентические организмы, такие как рако-
образные, мезопелагические рыбы, головоногие 
и  двустворчатые моллюски, полихеты и  игло-
кожие. Доминирующие пищевые компоненты 

варьируются в  СЗТО от региона к  региону, но 
ракообразные являются обычным и преимуще-
ственным объектом потребления. Оба вида име-
ют общие источники пищи и занимают сходные 
трофические ниши в экосистеме. Ширина тро-
фических ниш, измеренная методом площадей 
стандартных эллипсов, учитывающим байесов-
скую вероятность, была сопоставима между дву-
мя видами и составляла 17.7 для B. zestum и 16.6 
для B. brunneum. Значения диапазона δ15N (NR) 
у  пищевых компонентов, дающие представле-
ние о  вертикальной структуре пищевой сети 
и о роли организма в экосистеме, для обоих ви-
дов продемонстрировали широкий диапазон 
трофических уровней: для B. zestum – 2.08–4.36, 
для B. brunneum – 1.97–4.42, что указывает на их 
пластичность в  выборе источников пищи. Оба 
вида – потенциальные потребители разнообраз-
ной пищи, в зависимости от доступности ресур-
сов. Ширина трофической ниши B. brunneum не-
много превышает таковую у B. zestum. Значения 
диапазона δ13C (CR) у  компонентов питания, 

Рис. 2. Ординационная диаграмма спектров питания Bothrocara zestum (Bz, 1) и B. brunneum (Bb, 2) в разных районах се-
веро-западной части Тихого океана, полученная методом nMDS-анализа. Стрелками с подписями обозначены векторы 
долей пищевых компонентов по основным таксонам жертв. После аббревиатур названия вида указаны регион и диапазо-
ны размеров рыб (общая длина, см). Регион: О – Охотское море, PO – Тихий океан; WB, EB – западная и восточная части 
Берингова моря; CC – воды у Северной Калифорнии, CRM – устье р. Колумбия.
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Таблица 6. Трофические нишевые параметры Bothrocara zestum и B. brunneum, рассчитанные в пакете R (SIBER) 
по значениям изотопных подписей углерода (δ13C) и азота (δ15N) в компонентах пищи

Показатель B. zestum B. brunneum

TA 28.41600 43.11585
SEA 17.70718 16.66558
SEAc 20.04382 17.53835
δ15N range (NR), ‰ 7.15–14.91 7.15–15.12
δ13C range (СR), ‰ –15.04… –23.43 –15.07… –23.43
Примечание. TA – общая область выпуклой оболочки, SEA – стандартная эллиптическая область; SEAc – стандартная 
эллиптическая область, скорректированная для проб небольшого объёма; δ15N range (NR), δ13C range (СR) – расстояния 
между минимальными и максимальными значениями δ15N и δ13C жертв.

Рис. 3. График стандартных нишевых эллипсов и выпуклых оболочек с центроидами, рассчитанных в пакете R (SIBER) 
для Bothrocara zestum (, ___ ___ , _ _  _ _ ) и B. brunneum (, ______, _ _ _ __ _ _ _); δ13C, δ15N – значения изотопных подписей соответствен-
но углерода и азота.

указывающие на базовые источники пищи для 
консумента, составили от –15.04 до –23.43‰ для 
B. zestum и от –15.07 до –23.43‰ для B. brunneum. 
В  результате исследования получена новая ин-
формация о  питании двух видов слизеголовов 
и  определена их роль в  трофической структуре 
глубоководных экосистем Охотского моря и ти-
хоокеанских вод у Курильских о-вов.
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Один из важнейших экологических факто-
ров, который определяет поведение рыб в  по-
токе воды – трофический. При недостатке или 
отсутствии пищи изменяется физиологическое 
состояние рыб, и  они меняют местообитания. 
В  речных системах последнее осуществляется 
в виде кочёвок или денатантных / контранатант-
ных миграций (Павлов, 1979; Olsson et al., 2006; 
Flecker et al., 2010; Ferguson et al., 2019).

Перемещения рыб в  потоке воды определя-
ет их реореакция – отношение рыб к  течению 
(Павлов и др., 2020б). Реореакция, наряду с ори-
ентационной и  локомоторной, включает в  себя 
и мотивационную компоненту, которая опреде-
ляет выбор направления перемещения в потоке 
(Pavlov et al., 2010). Одним из показателей мо-
тивационной компоненты реореакции является 
соотношение типов последней. Рыбы прояв-
ляют четыре типа реореакции: положительный 
(ПТР) – движение против течения, отрицатель-
ный (ОТР) – движение по течению, компенса-
торный – сопротивление потоку с сохранением 
места обитания и  факультативный – уход с  те-
чения в затишные участки (MacLean, Gee, 1971; 
Павлов, 1979; Pavlov et al., 2010; Johnston et al., 
2017; Павлов и др., 2020б). Предпочтение одного 
из первых двух типов реореакции характерно для 
миграционного поведения рыб. Изменение мо-
тивационной компоненты реореакции является 
одним из основных поведенческих механизмов 

начала, приостановки и  завершения миграций 
или кочёвок рыб (Pavlov et al., 2010; Звездин, 
2016; Павлов и  др., 2019; Павлов и  др., 2020б). 
В экспериментальных условиях показатели этой 
компоненты определяют миграционный или ре-
зидентный характер реореакции.

Ранее (Павлов и др., 2021) с использованием 
установки “Рыбоход” экспериментально было 
показано, что у многих видов рыб наблюдаются 
две фазы поведенческого ответа на голодание. 
В  первой фазе, на 2–5-е сут голодания, рыбы 
предпочитают перемещаться по течению (ОТР), 
то есть проявляют миграционное поведение. Во 
второй фазе, на 10–12-е сут голодания, рыбы 
не проявляют предпочтения к  определённому 
направлению движения (частоты ПТР и  ОТР 
равны). Однако эти опыты были проведены по 
методике, допускающей расчёт средних показа-
телей реореакции только для выборки в целом, 
но не для отдельных особей. Поэтому одни и те 
же средние показатели реореакции были воз-
можны при разном индивидуальном поведении 
рыб. Так, например, при резидентном поведе-
нии каждая особь одинаково часто перемещает-
ся по течению и против него, оставаясь в итоге 
в исходной точке. В другом случае часть особей 
движется против течения, а часть – по течению. 
При этом средний результат будет тот же, что 
и  в  первом случае. То есть могут наблюдаться 
разные тактики поведения:
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1)	тактика однонаправленных поведенческих 
ответов рыб на голодание – проявляется в дви-
жении особей в одном направлении относитель-
но течения;

2)	тактика разнонаправленных поведенческих 
ответов рыб на голодание – проявляется в  об-
разовании нескольких групп рыб, перемещаю-
щихся в разных направлениях относительно те-
чения.

Возможность экспериментально проверить, 
происходит ли в  процессе голодания разделе-
ние рыб на группы с  разным предпочтением 
направления перемещения или такого разделе-
ния на группы не происходит, появилась после 
разработки методики индивидуального просле-
живания поведения рыб в кольцевой установке 
с лимнозоной (Павлов и др., 2020б). Кольцевая 
установка позволяет оценить индивидуальную 
вариабельность показателей мотивационной 
компоненты реореакции, а  также регистриро-
вать несколько дополнительных параметров по-
ведения особей в потоке.

Цель работы – определить наличие или отсут-
ствие разных тактик поведенческого ответа на 
голодание у рыб в потоке воды.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Объектами исследования были серебряный 

карась Carassius gibelio средней стандартной дли-
ной тела (SL) 94.6 (78–104) мм и  данио Danio 
rerio SL 26.5 (24–33) мм. Караси отловлены 
в  прудах Ярославской области, данио – аква-
риумные рыбы, взятые из аквариальной ИПЭЭ 
РАН. Рыб содержали в  аэрируемых аквариумах 
при плотности посадки ~ 1 экз/5  л воды. Тем-
пературу воды поддерживали на уровне 22°C. 
Искусственное освещение включали с  10:00 до 
19:00, освещённость составляла 450–500 лк. До 
начала экспериментов рыб содержали 5 сут, кор-
мили один раз в сутки кормом для аквариумных 
рыб Tropical Fish Flakes (Prodac, Италия).

Результаты по определению фаз ответа кара-
сей и  данио на голодание были опубликованы 
ранее (Павлов и др., 2021). В настоящей работе 
эксперименты по оценке индивидуальной вариа- 
бельности показателей реореакции были вы-
полнены как на первой фазе ответа рыб на го-
лодание – 5 сут голодания, так и на второй – 10 
(карась) и 12 (данио) сут голодания. Ранее (Пав-
лов и др., 2020а) было показано, что результаты 
тестов по определению параметров реореакции 
не различаются при использовании наивных 
особей (каждый день тестов использовали но-

вую партию рыб) и опытных рыб (одну партию 
использовали во все дни тестирования). И среди 
наивных, и среди опытных рыб в течение одного 
дня любую особь тестировали только однократ-
но. Поэтому в настоящей работе во все сутки го-
лодания использовали одну и ту же партию рыб 
(60 экз.).

Кольцевой лоток с лимнозоной (рис. 1) пред-
ставлял собой кольцевой канал с высотой стенок 
15 см, внутренняя стенка выше 8 см сделана из 
капронового сита (ячея 0.9 мм). Через это сито 
вода стекала из рабочего канала в  центр уста-
новки, откуда помпа Atman AT‑107 (Chuangxing 
Electrical Appliances, Китай) возвращала её в ра-
бочий канал установки. Высота слоя перелива 
составляла 2 см, глубина воды в канале – 10 см. 
Через равные промежутки на дно установки 
были нанесены линии шириной 1  см, обозна-
чавшие границы восьми секторов. Лимнозона 
располагалась с внутренней стороны канала.

Параметры использованных кольцевых уста-
новок различались в  зависимости от размеров 
рыб. Для данио использовали установку диаме-
тром 80 см, шириной рабочего коридора 10 см, 
площадью затишной зоны 630 см2; для карася – 
соответственно 94 см, 15 см и 800 см2.

Согласно методике определения показате-
лей мотивационной компоненты реореакции 
(Pavlov et al., 2010) рабочие скорости в установ-
ках должны быть в пределах 0.2–0.7 критической 
скорости течения (Vk) для исследуемых рыб. Пе-
ред проведением экспериментов для каждого 
вида предварительно определяли Vk у 20 экз. по 
стандартной методике (Павлов, 1979) в гидроди-
намической трубе длиной 1 м и диаметром 22 мм 
(данио) и 47 мм (карась). В дальнейшем этих рыб 
не использовали в тестах.

Скорости течения в  кольцевой установке 
измеряли гидрометрической микровертушкой 
(диаметр лопасти 8 мм) с контроллером для свя-
зи с компьютером. Проводили 14 замеров на глу-
бинах 5 и 9 см в семи секторах в 1 см от внешней 
стенки канала. Средняя скорость течения была 
установлена для карася 0.4Vk = 22.7 см/с, для да-
нио 0.5Vk = 17.1 см/с. Температура воды и осве-
щённость в установке были такими же, как в ак-
вариумах содержания рыб.

Ранее (Павлов и  др., 2020б) было показано, 
что у  одиночных особей данио, по сравнению 
с  группой, достоверно увеличивалась частота 
ОТР. Данио и  карась относятся к  стайным ры-
бам, поэтому естественно предполагать, что их 
одиночное помещение в установку будет стрес-
сирующим фактором. Для исключения этого 
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тесты на карасе и данио провели на группах по 
6 экз. на 5, 10 и 12-е сут голодания. Стартовым 
сектором служила лимнозона, которую перед 
помещением в неё испытуемых рыб изолировали 
от канала сеткой. Время акклимации составляло  
20 мин, после чего сетку стартового сектора уби-
рали. Далее на протяжении 30 мин регистрирова-
ли движение рыб веб-камерой HD Webcam C270 
(Logitech, Китай), расположенной над установ-
кой и соединённой с ноутбуком. При просмотре 
видеозаписей фиксировали для каждой особи 
отдельно направление и  момент полного (всем 
телом) пересечения границы между секторами. 
Перемещения рыб в пределах сектора и лимно-
зоны не фиксировали.

По результатам экспериментов рассчитывали 
следующие показатели.

1.	 Общий путь (S) – произведение числа прой-
денных секторов на длину центральной дуги сек-
тора. Кроме того, аналогично рассчитывали дли-
ну пути по течению (Sd) и против него (Su). Для 
расчёта показателей пути рыб точкой старта была 
граница между первым и вторым секторами.

2.	Перемещение особи (Su – Sd) – разность 
пути против течения и по течению.

3.	Для сравнимости с результатами других ис-
следований рассчитывали индекс перемещения 
(Ип) по формуле: Ип = (Su – Sd)/S. Величина ин-
декса изменяется от 1 при движении рыбы толь-
ко против течения, до –1 при движении рыбы 
только по течению.

Всего на карасе и  данио было проведено по 
20 тестов в кольцевой установке и использовано 
по 60 экз. каждого вида. Просмотрено и обрабо-
тано 40 ч видеоматериалов.

Статистический анализ данных проводили 
с использованием пакета программ STATISTICA 
10.0 (StatSoft, Inc., США). Выявление групп рыб 
по предпочитаемому направлению перемеще-
ния проводили по частотному распределению 
индивидуальных величин Ип. Выборки выяв-
ленных значений Ип проверяли на отличия 
эмпирического частотного распределения от 
теоретических: унимодального (нормального), 
бимодального и  тримодального (сумма, соот-
ветственно, двух и  трёх нормальных распреде-
лений) с использованием критерия Лиллиефор-
са из указанного пакета программ. Для расчёта 
би- и  тримодального распределений выборку 
разбивали на две или три группы по методу наи-
меньших квадратов (Печеровый, 2005; Borovkov, 
Savyolova, 2007). Сравнение теоретических ча-
стот уни-, би- и  тримодального распределений 
проводили по функциям правдоподобия рас-
пределения частот с  использованием критерия 
χ2 (Гурский, 1971).

РЕЗУЛЬТАТЫ
В первой фазе ответа рыб на голодание (5 сут) 

как у карася, так и у данио частотное распределе-
ние индивидуальных значений Ип не отличалось 
от нормального (таблица, рис. 2). Следовательно, 
разделить рыб на группы с  разными предпочи-

Рис. 1. Схема гидродинамической установки “кольцевой лоток с лимнозоной”: а – вид сверху, б – разрез A–A; П – помпа, 
Л – лимнозона, 1–8 – секторы установки, (● ● ●) – границы секторов и лимнозоны, (▪ ▪ ▪) – часть стенки, выполненная из 
капронового сита, ( ) – заполненная водой часть установки, () – направление течения, линейные размеры приве-
дены в см.

(а) (б)



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 2       2024

233ТАКТИКИ ПОВЕДЕНИЯ РЫБ В ПОТОКЕ ВОДЫ ПРИ ГОЛОДАНИИ

таемыми типами реореакции не представляется 
возможным, их поведение было сходным. Это 
указывает на тактику однонаправленных пере-
мещений рыб при относительно недлительном 
голодании. В наших экспериментах это переме-
щение было направлено по течению.

При продолжении голодания (на второй фазе 
ответа) снижаются энергетические возможно-
сти рыб и усиливается стимул к миграции. При 
этом изменяются показатели реореакции – эм-
пирическое распределение Ип во второй фазе 
становится достоверно отличным от нормально-
го (таблица) и исчезает единообразие поведения 
рыб (рис. 3). Частотное распределение индиви-
дуальных величин Ип аппроксимируется тримо-
дальным распределением, которое достоверно 
лучше, чем бимодальное, отражает эмпириче-
ское распределение Ип. Уровень значимости 
различий три- и  бимодального распределений 
для карася составил 0.002, для данио – < 0.0001.

Анализ материалов рис. 3 позволяет выделить 
три группы рыб (за 100% принят объём выборок 
по 60 экз. для каждого вида), перемещающихся:

1)	по течению (Ип ≤ –0.2): карась 50%, данио 
37%;

2)	против течения (Ип > 0.3): карась 17%, да-
нио 25%;

3)	почти одинаково как по течению, так и про-
тив него, а в результате остающихся в исходной 
точке (–0.2 < Ип ≤ 0.3): карась 33%, данио 38%.

Результаты указывают на то, что во второй 
фазе голодания опытные рыбы проявляют так-
тику разнонаправленных поведенческих от-
ветов. Большинство рыб (67% у  карася и  62% 
у данио) проявляют миграционное поведение – 
продолжают перемещаться, но изменяется на-
правление их перемещения. Одна часть особей 
двигается по течению, а другая часть, несмотря 
на понизившиеся энергетические запасы, начи-
нает двигаться против течения. Меньшая часть 

особей проявляет резидентное поведение, пере-
мещаясь то по течению, то против него и остава-
ясь тем самым в исходном местоположении. Так 
проявлялась тактика разнонаправленных пере-
мещений рыб при голодании.

ОБСУЖДЕНИЕ
Таким образом, экспериментально выявле-

ны определяемые по индивидуальным значе-
ниям Ип две тактики перемещений рыб при 
голодании: тактика однонаправленных ответов 
и тактика разнонаправленных ответов. В первой 
фазе ответа рыб на голодание при тактике одно-
направленных ответов все рыбы перемещаются 
в  наиболее энергетически выгодном направле-
нии – по течению, обеспечивая тем самым себе 
равную вероятность индивидуального выжи-
вания. Эти результаты соответствуют и данным 
литературы – многие авторы показывают, что 
недостаток пищи стимулирует рыб к  покатным 
миграциям (Павлов, 1979; Olsson et al., 2006; 
Flecker et al., 2010; Ferguson et al., 2019).

На второй фазе ответа рыб на голодание при 
тактике разнонаправленных перемещений часть 
рыб продолжает движение по течению, а другая 
в поиске корма движется в наиболее энергетиче-
ски затратном направлении – против течения, 
при этом может снижаться вероятность их ин-
дивидуального выживания. Перемещения рыб 
в  двух противоположных направлениях приво-
дят к  увеличению области поиска корма и  тем 
самым к  повышению вероятности сохранения 
популяции.

К  расширению области обитания приводят 
также и  различные стратегии так называемой 
“частичной миграции” (partial migration), от-
мечаемой многими авторами (Hutchings, 1986; 
Jonsson, Jonsson, 1993; Falconer, Mackay, 1996; 
Павлов, Савваитова, 2008; Shaw, Levin, 2011; 
Chapman et al., 2011, 2012; Dodson et al., 2013). 
Она наблюдается на разных этапах онтогенеза 

Уровень значимости (р) отличия частотного распределения индивидуальных для испытуемых рыб значений 
индекса перемещения от нормального распределения по критерию Лиллиефорса и длительность голодания 
рыб (T, сут)

Вид
Фаза ответа рыб на голодание

1 2
p T p T

Серебряный карась  
Carassius gibelio >0.20 5 <0.05 10

Данио Danio rerio >0.15 5 <0.05 12
Примечание. Полужирным шрифтом выделены уровни значимости, указывающие на достоверность отличия.
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Рис. 2. Частотное распределение индивидуальных значений индекса перемещения (Ип) в 1-й фазе ответа рыб на голо-
дание (5 сут): а – карась Carassius gibelio, б – данио Danio rerio; () – фактические частоты, (―) – плотность нормального 
распределения. У карася и данио на 5-е сут голодания распределение Ип не отличается от нормального по критерию Лил-
лиефорса.

Рис. 3. Частотное распределение индивидуальных значений индекса перемещения (Ип) во 2-й фазе ответа рыб на голода-
ние: а – карась Carassius gibelio (10 сут голодания), б – данио Danio rerio (12 сут); () – фактические частоты, (―) – суммарная 
плотность трёх теоретических нормальных распределений, построенных по выборочным параметрам. Тримодальное рас-
пределение по критерию Лиллиефорса достоверно отличается от бимодального у карася при р = 0.002, у данио при р < 0.0001.
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у  многих видов рыб и  проявляется в  реализа-
ции одними особями миграционной жизненной 
стратегии, а другими – резидентной. Кроме того, 
миграционное поведение формируется не толь-
ко под влиянием голодания, но и  при воздей-
ствии других неблагоприятных факторов раз-
ной природы. Выявление разных поведенческих 
тактик ответа рыб на такие воздействия, а также 
видовой специфики тактик может быть актуаль-
ным направлением будущих исследований.
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Представлены данные об изменении активности мембраносвязанного фермента осморегуляции  
Na+/K+-АТФазы и липидного состава в жабрах горбуши Oncorhynchus gorbuscha при нерестовой ми-
грации из Белого моря в речную среду через эстуарий. Компенсаторная реакция горбуши в гипоосмо-
тической среде сопровождается снижением активности Na+/K+-АТФазы и изменением содержания 
фосфатидилсерина и полиненасыщенных жирных кислот (линолевой, эйкозапентаеновой и докоза-
гексаеновой). Полученные результаты свидетельствуют о позволяющей реализовать репродуктивную 
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Горбушу Oncorhynchus gorbuscha (Walbaum, 
1792) дальневосточного происхождения интро-
дуцировали в  водоёмы Белого моря Кольского 
п-ова начиная с 1956 г., в настоящее время она 
успешно адаптировалась к новым условиям оби-
тания (Гордеева и др., 2015; Веселов и др., 2016; 
Алексеев и др., 2019). Следствием интродукции 
на северо-западе России стало появление мно-
гочисленных естественных популяций горбуши 
как в России (в реках бассейнов Белого и Барен-
цева морей), так и  в  ряде государств Северной 
Европы – в Норвегии (Sandlund et al., 2019), Ис-
ландии и  Великобритании1. Горбуша – самый 
короткоживущий представитель семейства ло-
сосёвых (Salmonidae) – характеризуется двухлет-
ним жизненным циклом и способностью быстро 
адаптироваться к меняющимся условиям среды. 
По этой причине горбуша оказалась высоко ин-
вазивным видом (Paulsen, 2022) и  хорошо 
адаптировалась к условиям Арктики.

Нерестовая миграция – это генетически за-
программированный процесс, в  ходе которого 
горбуша после нагула в морской среде мигриру-
ет в пресную воду рек вверх по течению, причём 
время вхождения в реки зависит от физиологи-
ческих особенностей, связанных с  осморегу-
ляцией рыб (Birnie-Gauvin et al., 2021). Осмо-
регуляторные механизмы горбуши позволяют 
ей выдерживать значительные изменения солё-
ности среды. Осмотическая регуляция у кости-
стых рыб осуществляется в  основном специа-
лизированными клетками жабр – ионоцитами 
(Inokuchi et al., 2022). Ключевую роль в  работе 
ионоцитов играет мембраносвязанный фермент 
Na+/K+-АТФаза (NKA) (Folmar, Dickhoff, 1980; 
Hwang et al., 2011; McCormick, 2013), который 
состоит из двух субъединиц (α и β), по-разному 
реагирующих на осмотические и  солёностные 
изменения (Liao et al., 2009; Madsen et al., 2009).

Функционирование NKA обусловлено физи-
ко-химическим состоянием мембран, которое 
в свою очередь в значительной степени опреде-
ляется особенностями структурной организа-
ции липидного бислоя, присутствием в мембра-

1	 Pettit H. 2017. Britain’s native salmon are under threat from a 
pink rival that escaped into the sea from Russian farms (https://
www.dailymail.co.uk/sciencetech/article-4829918/Britain-s-
native-salmon-threat-pink-rival.html. Version 06/2023).
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не определённых фосфолипидов (Habeck et al., 
2015), особенно фосфатидилсерина (Schuurmans 
Stekhoven et al., 1994; Haviv et al., 2013), а  так-
же количеством холестерина (Cornelius, 2008) 
и полиненасыщенных жирных кислот (ПНЖК) 
(Biochemistry …, 2002). Изменение физиологиче-
ского состояния и гормонального статуса у инт-
родуцированной горбуши в ходе нерестовой ми-
грации из Белого моря в р. Кереть исследовано 
в работе Павлова с соавт. (2022). В нашей работе 
основное внимание уделено биохимическим из-
менениям в жабрах горбуши, выполняющих, как 
указывалось выше, важную осморегуляторную 
роль у рыб при смене солёности среды обитания, 
как это имеет место при нерестовых миграциях.

Цель работы – изучить динамику активности 
NKA и содержания структурных липидных ком-
понентов мембран в жабрах горбуши в ходе нере-
стовой миграции из морской среды через эстуа-
рий в пресную воду р. Индёра Кольского п-ова.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследование проведено в  преднерестовый 
период горбуши (10–15.08.2021 г.) на её взрослых 
особях из трёх различных участков р. Индёра: 
морской части эстуария (солёная вода темпера-
турой 19.2°C, полный прилив), 66°14′12.0″ с. ш.,  
37°08′58.8″ в. д.; прибрежной части эстуария 
(распреснённая вода, 16.8°C, полный прилив), 
66°14′28.6″ с. ш., 37°08′55.8″ в. д.; непосредственно 
водотока – его предэстуарной зоны в районе прес-
новодных нерестилищ (16.3°C), 66°14′34.6″ с. ш.,  
37°08′55.8″ в. д.

Вылов горбуши в морской и прибрежной ча-
стях эстуария осуществляли ставной сетью дли-
ной 30 м, высотой 1.8 м, ячеёй 60 мм. От момента 

контакта рыбы с сетью и до её помещения в са-
док проходило не более 1–3 мин. Отлов горбуши 
в  районе нерестилищ на предэстуарных плёсах 
и порогах р. Индёра проводили кастинговой се-
тью ячеёй 25 мм, контакт рыбы с орудием лова 
не превышал 1–2 мин.

После вылова рыб помещали в садки до нако-
пления необходимой выборки. Садки распола-
гали в  трёх соответствующих локализации пои-
мок точках: в открытом море, западнее эстуария 
р.  Индёра (солёная вода); в  прибрежной части 
эстуария (распреснённая вода); в предэстуарной 
части реки (пресная вода). Число рыб в  каждой 
группе составляло 11–13 экз. (табл. 1). Гонады из-
ученных особей были III и IV стадий зрелости, все 
рыбы имели признаки нерестовых изменений.

После накопления в  проточных садках рыб 
переносили в  три 127-литровые бочки, запол-
ненные водой, солёность которой соответ-
ствовала месту вылова: 1) вода из Белого моря 
(солёность 32‰); 2) смесь пресной и  солёной 
воды в соотношении 1:1; 3) пресная вода. В боч-
ках рыб выдерживали 2–11 ч (одновременно 
не более 5 экз.), аэрацию осуществляли ком-
прессором Sera air 275R (SERA, Германия). Для 
усыпления горбушу по одной перемещали на 
4–5  мин в  30-литровые ёмкости, наполненные 
водой соответствующей солёности с  добавле-
нием гвоздичного масла (20 капель). Затем рыб 
умерщвляли, взвешивали на электронных весах 
URM Astra 3 (URM, Китай) и измеряли их дли-
ну мерной лентой, после проводили вскрытие, 
вырезали жабры, которые помещали в  жидкий 
азот и до начала анализа хранили в лаборатории 
при – 80°C.

Все манипуляции проводили согласно мето-
дическим рекомендациям по использованию 

Таблица 1. Длина и масса (M ± m) горбуши Oncorhynchus gorbuscha в выборках из разных участков р. Индёра 
10–15.08.2021 г.

Участок
Самцы Самки

SL, см Масса, г n SL, см Масса, г n

Эстуарная часть:

– морская 42.0 ± 1.0а 765 ± 58б, в, г 5 42.0 ± 0.9 991 ± 83г 8

– прибрежная 44.7 ± 1.4 1150 ± 150в 6 42.6 ± 1.0 1099 ± 123 6

Предэстуарная зона реки 45.9 ± 0.8а, д 1145 ± 155б 5 42.8 ± 0.3д 1067 ± 48 6

Примечание. M ± m – среднее значении и его ошибка, SL – стандартная длина тела, n – число особей, экз. Одинаковые буквы 
(а–д) указывают на достоверные различия по U-критерию Манна–Уитни при p: а, в, г < 0.05, б, д < 0.01.
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рыб при проведении исследований (Guidelines …, 
2014). Вылов производителей горбуши прове-
дён согласно Разрешению № 51 2021 03 2021 от 
19.06.2021 г., выданному Североморским терри-
ториальным управлением Федерального агент-
ства по рыболовству.

Дальнейшие исследования выполняли на 
базе лаборатории экологической биохимии ИБ 
КарНЦ РАН и  с  использованием оборудования 
Центра коллективного пользования КарНЦ РАН.

Определение активности Na+/K+-АТФазы 
(КФ  3.6.1.3) проводили в  осадке после гомоге-
низации и центрифугирования образцов (200 мг 
ткани жаберных лепестков) (Елаев, Семенов, 
1974). Осадок ресуспендировали в  буфере для 
гомогенизации в соотношении 1: 3 (г/мл) и до-
бавляли 2%-ный раствор дезоксихолата натрия до 
конечной концентрации 0.2%. Приготовленный 
раствор выдерживали на холоде в течение 2 ч. Сус- 
пензию центрифугировали 30 мин при 15 000  g 
(12 800 об/мин). В  полученном супернатанте 
проводили ферментативную реакцию в  инку-
бационной среде (субстратный буфер) и  в  кон-
трольной среде без Na+ и K+ в присутствии инги-
битора уабаина (10–4 М). Инкубационная среда 
для определения активности фермента содержа-
ла 0.01 М NaCl, 0.02 М KCl, 0.002 M MgCl2 и суб-
страт 3 мM АТФ в  буфере Трис-НСl (рН  7.55). 
В  контрольный буфер Трис-НСl (рН  7.55) без 
солей добавляли уабаин до конечной концен-
трации 10–3 М. В результате гидролиза АТФ под 
действием АТФазы накапливается неорганиче-
ский фосфат. Реакцию проводили 30 мин при 
37°C и  останавливали добавлением равного  
объёма 10%-ной трихлоруксусной кислоты. После 
центрифугирования в течение 20 мин при 6000 g  
(8000 об/мин) в надосадочной  жидкости опреде-
ляли количество неорганического фосфата (Pi) 
по величине экстинкции по калибровочной кри-
вой (Kahovcová, Odavić, 1969). Активность NKА 
в условных единицах оценивали по разности Pi 
субстратной среды и контрольной среды в при-
сутствии уабаина за 30 мин реакции в расчёте на 
концентрацию белка (мкг Pi/мг белка).

Анализ содержания белка в  исследуемом ма-
териале проводили согласно методу Бредфорда 
(Bradford, 1976). В  качестве стандарта для по-
строения калибровочной кривой использовали 
бычий сывороточный альбумин в физрастворе.

Анализ состава липидов. Липиды экстрагиро-
вали по методу Фолча (Folch et al., 1957). Состав 
липидов отдельных классов определяли с исполь-

зованием высокоэффективной тонкослойной 
хроматографии. Фракционирование общих ли-
пидов проводили на пластинах HPTLC Silicagel 
60 F254 (Merck, Германия). В  качестве элюента 
использовали смесь гексан: диэтиловый эфир: 
уксусная кислота (32.0: 8.0: 0.8 по объёму) (Olsen, 
Henderson, 1989). Качественное и  количествен-
ное определение липидных компонентов про-
водили в денситометре TLC Scanner 4 (CAMAG, 
Швейцария) на дейтериевой лампе при длине 
волны 350 нм в режиме адсорбции (Handloser et 
al., 2008). Идентификацию липидных классов 
осуществляли по стандартам соответствующих 
компонентов (Sigma-Aldrich, США).

Фракционный состав фосфолипидов опреде-
ляли методом высокоэффективной жидкостной 
хроматографии (Arduini et al., 1996) на хромато-
графе Стайер (“Аквилон”, Россия). В  качестве 
элюента использовали смесь ацетонитрил: ме-
танол: гексан: фосфорная кислота (918.0: 30.0: 
30.0: 17.5 по объёму). Для идентификации ис-
пользовали стандартные растворы фосфолипи-
дов (Sigma-Aldrich, США).

Определение жирнокислотного состава про-
водили методом газожидкостной хроматогра-
фии. Метиловые эфиры жирных кислот (ЖК) 
получали в результате прямого метанолиза (с ме-
танолом и хлористым ацетилом в качестве ката-
лизатора реакции) (Цыганов, 1971). Полученные 
метиловые эфиры ЖК разделяли на хромато-
графе Agilent 7890A (Agilent technologies, США) 
на капиллярной колонке HP‑88 (Phenomenex, 
США), подвижная фаза – азот.

Статистическая обработка результатов. 
Значения показателей в пробах соответствовали 
распределению, отличному от нормального: p < 
0.05 (тест Колмогорова–Смирнова). Для опреде-
ления различий между группами по изученным 
показателям использовали U-критерий Манна– 
Уитни, а при определении различий в содержа-
нии липидов и  их жирных кислот применяли 
также критерий Краскела–Уоллиса (рost-hoc 
тест Тьюки).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Значения концентраций белка в тканях жабр 

горбуши в исследованных группах достоверно не 
различались (рисунок). Активность NKA в  жа-
брах горбуши из речной зоны и из прибрежной 
части эстуария оказалась достоверно ниже, чем 
таковая у рыб из морской части эстуария. Меж-
половые различия по изученным показателям не 
обнаружены.
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Содержание липидов и жирных кислот в жа-
брах горбуши приведено в  табл.  2. Выявлено 
повышение содержания моноацилглицеринов 
(МАГ) и  диацилглицеринов (ДАГ), линолевой 
(ЛК – 18:2n‑6) и  эйкозапентаеновой (ЭПК – 
20:5n‑3) кислот, а  также снижение содержания 
фосфатидилсерина (ФС) и  величины отноше-
ния насыщенных жирных кислот (НЖК) к  по-
линенасыщенным жирным кислотам (ПНЖК) 
в  жабрах горбуши, выловленной в  прибреж-
ной части эстуария, по сравнению с  морской. 
В  жабрах рыб из пресной воды, по сравнению 
с таковыми из морской среды, содержание три-
ацилглицеринов (ТАГ), ЛК, ЭПК и  докозагек-
саеновой (ДГК – 22:6n‑3) кислоты повышено, 
а  стеариновой (18:0) кислоты и  значение соот-
ношения НЖК/ПНЖК снижено.

ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты показали, что в  ходе нерестовой 

миграции при снижении солёности среды ак-
тивность NKA в  жабрах горбуши снижается. 
Ранее подобный эффект обнаружен в  жабрах 
кеты O. keta из залива о-ва Хонсю в  экспери-
ментах, моделирующих нерестовую миграцию 

(Uchida et al., 1997). Снижение активности NKA 
может приводить к  уменьшению проницаемо-
сти жаберного эпителия для ионов и  связано 
с дифференциальной регуляцией изоформ это-
го фермента и  с  изменением числа ионоцитов. 
Так, субъединица α1a NKA лососёвых преи-
мущественно экспрессируется в  пресной воде, 
а α1b – в морской (McCormick et al., 2009). Мож-
но полагать, что изменение активности АТФ-ак-
тивируемого мембранного ионного насоса при 
изменении солёности окружающей среды сви-
детельствует об участии NKА в регуляции про-
межуточного метаболизма и в поддержании ион-
ного баланса клеток.

Высокую пластичность горбуши и  её при-
способляемость к  изменяющейся солёности 
окружающей среды ранее мы показали в иссле-
довании происходящей вскоре после выклева по-
катной миграции ранней молоди вида (Немова 
и др., 2021). Такая адаптивная реакция горбуши 
была связана с изменением уровня кортизола – 
гормона, регулирующего водно-солевой обмен. 
Горбуша и кета относятся к видам, для которых 
характерна ранняя смолтификация, они приоб-
ретают устойчивость к солёной среде ко времени 

Средние значения активности Na+/K+-АТФазы (■) и концентрации белка (□) в жабрах горбуши Oncorhynchus gorbuscha из 
разных участков р. Индёра в ходе нерестовой миграции 10–15.08.2021 г.: (I) – стандартная ошибка среднего. Отличия от 
соответствующего показателя у рыб из морской части эстуария по U-критерию Манна–Уитни достоверны при p: ** < 0.01, 
*** < 0.001.
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Таблица 2. Содержание липидов (M  ± SD) в  жабрах горбуши Oncorhynchus gorbuscha из разных участков  
р. Индёра 10–15.08.2021 г.

Показатель Эстуарная часть Предэстуарная зона реки
морская прибрежная

Общие липиды и липиды основных классов, % сухой массы
Общие липиды 9.45 ± 1.92 12.21 ± 3.05* 11.13 ± 2.53
Фосфолипиды 1.93 ± 0.33 2.00 ± 0.21 2.12 ± 0.63
Холестерин 1.48 ± 0.26 1.69 ± 0.18 1.62 ± 0.36
Эфиры холестерина 1.89 ± 0.34 2.30 ± 0.48 2.22 ± 0.65
Моноацилглицерины 0.21 ± 0.06 0.28 ± 0.06* 0.21 ± 0.06
Диацилглицерины 0.25 ± 0.10 0.48 ± 0.25* 0.34 ± 0.17
Триацилглицерины 1.61 ± 0.85 2.91 ± 2.21 2.35 ± 1.28*
Свободные жирные кислоты 1.04 ± 0.22 1.19 ± 0.22 1.11 ± 0.32
Неидентифицированные липиды 1.03 ± 0.25 1.36 ± 0.30 1.15 ± 0.30

Фосфолипиды, % сухой массы
Фосфатидилинозитол 0.04 ± 0.02 0.03 ± 0.02 0.04 ± 0.03
Фосфатидилсерин 0.09 ± 0.04 0.05 ± 0.03* 0.07 ± 0.04
Фосфатидилэтаноламин 0.09 ± 0.06 0.08 ± 0.06 0.09 ± 0.11
Фосфатидилхолин 1.04 ± 0.30 1.20 ± 0.36 1.36 ± 0.58
Лизофосфатидилхолин 0.62 ± 0.18 0.60 ± 0.32 0.54 ± 0.29
Сфингомиелин 0.04 ± 0.03 0.03 ± 0.03 0.02 ± 0.02
Неидентифицированные фракции 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 0

Жирные кислоты, % общей суммы жирных кислот
14:0 2.75 ± 0.63 2.88 ± 0.74 2.90 ± 0.54
16:0 32.56 ± 4.35 27.54 ± 8.52 29.80 ± 6.64
16:1n‑7 4.00 ± 1.01 3.83 ± 0.68 4.57 ± 1.10
18:0 12.61 ± 2.55 9.88 ± 4.12 10.05 ± 2.94**
18:1n‑9 25.32 ± 1.38 24.33 ± 3.18 24.73 ± 1.88
18:1n‑7 4.64 ± 0.41 4.10 ± 0.65 4.60 ± 0.45
18:2n‑6 0.64 ± 0.20 1.02 ± 0.35* 0.85 ± 0.27*
18:3n‑6 0.17 ± 0.05 0.24 ± 0.16 0.18 ± 0.09
18:3n‑3 0.58 ± 0.11 0.74 ± 0.25 0.60 ± 0.16
20:1n‑9 3.16 ± 1.87 5.04 ± 3.88 4.31 ± 2.43
20:1n‑7 1.05 ± 0.38 0.96 ± 0.48 0.97 ± 0.35
20:4n‑6 0.55 ± 0.19 0.95 ± 0.45 0.79 ± 0.41
20:5n‑3 0.60 ± 0.22 1.75 ± 1.45** 1.50 ± 1.37**
22:1n‑11 2.09 ± 2.36 4.37 ± 4.32 3.46 ± 2.74
22:1n‑9 0.49 ± 0.32 0.86 ± 0.44 0.66 ± 0.40
22:6n‑3 1.11 ± 0.67 2.81 ± 2.92 2.29 ± 2.08*

Жирные кислоты основных классов, % общей суммы жирных кислот
НЖК 50.31 ± 5.77 42.88 ± 12.75 45.17 ± 8.89
МНЖК 44.86 ± 5.63 47.79 ± 9.73 47.18 ± 7.00
n‑3 ПНЖК 3.47 ± 1.09 7.12 ± 4.95** 5.83 ± 4.17*
n‑6 ПНЖК 1.36 ± 0.27 2.21 ± 0.38** 1.82 ± 0.57*
ПНЖК 4.83 ± 1.23 9.33 ± 5.02 7.65 ± 4.63

Соотношение жирных кислот отдельных классов
n‑3/n‑6 ПНЖК 2.60 ± 0.76 3.23 ± 2.24 3.03 ± 1.23
НЖК/ПНЖК 11.11 ± 3.44 5.99 ± 3.61** 7.74 ± 4.23*
Примечание. Отличия от соответствующих показателей у  рыб из морской части эстуария достоверны по: *U-критерию 
Манна–Уитни, **критериям Манна–Уитни и  Краскела–Уоллиса; НЖК, МНЖК, ПНЖК – соответственно насыщен-
ные, мононенасыщенные и  полиненасыщенные жирные кислоты. Приведены только доминирующие ЖК; содержание 
неуказанных минорных ЖК (12:0, 15:0, 17:0, 20:0, 22:0, 24:0, 14:1, 15:1, 16:1n‑9, 16:1n‑11, 18:1n‑11, 20:1n‑11, 24:1n‑9, 20:3n‑3, 
20:4n‑3, 22:5n‑3) составляло 0.01–1.40% суммы ЖК, различия в их содержании у рыб из исследуемых мест сбора были не-
достоверны.
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выхода из гнёзд и в основной своей массе вскоре 
после рассасывания желточного мешка скатыва-
ются в море (Sackville et al., 2012; Gallagher et al., 
2013; McCormick, 2013). В настоящей работе из-
учена активность NKA (фермента осморегуля-
ции) у особей горбуши на стадии, предшествую-
щей нересту, после которого происходит гибель 
производителей (Смирнов, 1975; Heard, 1991). 
Дегенерация органов у горбуши и её посленере-
стовая гибель во многом обусловлены избыточ-
ной концентрацией кортизола в  плазме крови 
(Cook et al., 2011; Campbell et al., 2021). Известно 
также, что в  начале нерестовой миграции сам-
ки нерки O. nerka имеют относительно высокие 
уровни кортизола, которые не меняются в тече-
ние репродуктивного периода (Kubokawa et al., 
1999; Campbell et al., 2021). Однако полученные 
в  нашем исследовании значения активности 
NKA близки к выявленным ранее у молоди гор-
буши (Немова и др., 2021). Это может свидетель-
ствовать о нормальном функционировании ос-
морегуляторной системы у горбуши в процессе 
нерестовой миграции.

Модуляция активности NKA частично об-
условлена также изменениями физико-хими-
ческих свойств мембраны в  результате липи-
добелковых взаимодействий. Большинство 
фосфолипидов при формировании бислоя вза-
имодействуют с  интегральными мембранными 
белками (Contreras et al., 2011). Примечательно, 
что в  кристаллических структурах фермента 
NKА наблюдаются три места для локализации 
ФС, фосфатидилэтаноламина и  сфингомиели-
на (Habeck et al., 2015). В  своей работе указан-
ные авторы показали также, что стабильность 
NKA в  наибольшей степени зависит от специ-
фического взаимодействия с ФС, в то же время 
другие авторы (Haviv et al., 2013) установили, что 
сфингомиелин ингибирует активность NKA, 
а  фосфатидилхолин и  фосфатидилэтаноламин 
дестабилизируют этот фермент.

Содержание ФС в жабрах горбуши достовер-
но уменьшается при переходе из морской в при-
брежную, распреснённую часть эстуарной зоны 
(табл.  2). Одновременное уменьшение содер-
жания ФС и снижение активности NKA (рису-
нок) в  жабрах горбуши при нерестовой мигра-
ции может быть связано со стабилизирующим 
действием ФС на NKA вследствие уменьшения 
конформационной подвижности молекул NKA 
в липидном бислое (Hayashi et al., 1989; Shinji et 
al., 2003; Habeck et al., 2015). В литературе имеет-
ся большое количество информации о влиянии 
различных сочетаний фосфолипидов с  насы-

щенными и ненасыщенными жирными кисло-
тами и холестерина на активность NKA в про-
теолипосомных системах (Esmann, Marsh, 2006; 
Cornelius, 2008; Cornelius et al., 2015; Habeck et 
al., 2015).

Регуляция активности ферментов, встроен-
ных в мембраны, при этом может быть связана 
с  изменением микровязкости мембран, кото-
рая в  свою очередь обусловлена содержани-
ем НЖК и  ПНЖК в  составе фосфолипидов 
(Biochemistry …, 2002). Морские организмы 
содержат большое количество ПНЖК, особен-
но высокополиненасыщенных жирных кислот: 
ЭПК и  ДГК (Tocher, 2003; Murzina et al., 2020, 
2022). У рыб основными физиологически актив-
ными ПНЖК являются арахидоновая кислота 
(20:4n‑6) и  её метаболический предшествен-
ник – ЛК, а также ЭПК и ДГК.

Повышение содержания таких физиологиче-
ски важных ПНЖК, как ЛК, ЭПК и ДГК, в жа-
брах горбуши при перемещении из морской 
части эстуария в  зону нереста сопровождается 
снижением активности NKA. Некоторые дан-
ные литературы свидетельствуют о подавлении 
активности NKA при увеличении количества 
ПНЖК в составе мембранных липидов (Ahmed, 
Thomas, 1971). К  микровязкости липидного 
окружения чувствительны только те мембран-
ные ферменты, при работе которых происхо-
дит изменение их конформации (Kang, Leaf, 
1996). Методом электронного парамагнитного 
резонанса показано влияние спин-меченых ли-
пидов на конформационную подвижность или 
на взаимодействие субъединиц NKА (Esmann, 
Marsh, 2006).

В  составе липидов жабр горбуши из реки 
и прибрежной части эстуария наряду с повыше-
нием физиологически активных ПНЖК (ЛК, 
ЭПК и ДГК) отмечено повышенное содержание 
МАГ и  ДАГ, а  также ТАГ (только у  горбуши из 
пресной воды). МАГ и  ДАГ являются метабо-
лическими предшественниками не только для 
синтеза ТАГ, но и  для синтеза фосфолипидов 
(ФС, фосфатидилэтаноламин, фосфатидилхо-
лин) (Biochemistry …, 2002). Повышение уровня 
ТАГ у  горбуши из пресной воды предполагает 
активацию синтеза этих высокоэнергетических 
липидов, которые могут расходоваться на энер-
гоёмкие процессы, в том числе на поддержание 
водно-солевого обмена и  двигательную актив-
ность при миграциях рыб.

Таким образом, снижение активности NKA 
и  изменение липидного состава клеточных 
мембран в  жабрах являются механизмами, по-
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средством которых горбуша адаптируется к  из-
менению солёности среды. Эффективная ос-
морегуляция позволяет горбуше поддерживать 
осмотическое постоянство внутренней среды 
при нерестовой миграции из моря в реку и реа-
лизовать репродуктивную стратегию.
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Северный морской окунь Sebastes borealis 
(далее – окунь) распространён в  северной ча-
сти Тихого океана от тихоокеанского побережья 
о-ва  Хонсю и  юго-востока о-ва Сахалин вдоль 
охотоморского побережья о-ва Хоккайдо, ти-
хоокеанской стороны Курильских о-вов и  Вос-
точной Камчатки, Алеутских о-вов, зал. Аляс
ка, Британской Колумбии, штатов Вашингтон 
и Орегон до Южной Калифорнии на 40°46′ с. ш., 
включая акваторию Берингова моря (Токранов 
и др., 2005). Наиболее многочислен в восточной 
части зал. Аляска, юго-восточной части Берин-
гова моря, на хребте Ширшова, у  Восточной 
Камчатки, Алеутских и Курильских о-вов (Полу-
тов и др., 1966; Фадеев, 1984). Воды у восточного 
побережья Сахалина ввиду низкой численности 
окуня рассматривают как “стерильную” область 
выселения, куда личинки рыб, вымётываемые 
у  восточного побережья Камчатки, переносят-
ся течениями через северокурильские проливы 
(Orlov, 2001; Орлов, 2002; Orlov et al., 2020). Эко-
логия вида изучена слабо (Фадеев, 2005), пред-
ставленные в  настоящем сообщении сведения 
могут иметь определённый научный интерес.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал получен на рыболовной шхуне 
“Корал Стар” при промысле чёрного палтуса 
Reinhardtius hippoglossoides в июле–августе 2008 г. 
в водах северо-восточной оконечности о-ва Са-
халин (55°17′–55°41′ с. ш., 145°38′–145°23′ в. д.) на 
глубинах 550–734 м. В качестве орудий лова ис-
пользовали донные сети с  капроновым сетным 
полотном норвежского производства с  ячеей 
115 × 115 мм. Высота сети 4.8 м, длина 25–28 м. 
В  каждом порядке располагали 93–105 сетей. 
Всего было выставлено 59 порядков, продол-
жительность застоя которых составляла 4–8 
(преимущественно 4–5) сут. Так как биостатис
тическую информацию в  период исследований 
собирали на промысловом судне, а  северный 
морской окунь является дорогостоящим объек-
том, измеряли только длину тела по Смитту (FL) 
у  376 особей, составивших примерно половину 
улова. Для определения массы улова окуня ис-
пользовали данные биоанализа этого вида из 
вод у  северных Курильских о-вов, полученные 
при проведении исследований на японском про-
мысловом судне “Томи-Мару № 82” в августе–
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сентябре 1994 г. (250 экз.), июне–августе 1996 г. 
(397  экз.) и  августе–октябре 1997 г. (583 экз.). 
Окуню определённой длины соответствовала 
средняя масса окуня такой же длины из северо-
курильских вод.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Окуни были отмечены в порядке, выставлен-
ном 26.07.2008 г. на участке с  глубинами 612–
670  м (55°31′30′′ с. ш., 143°26′42′′–143°30′18′′ в. д.) 
и выбранном 01.08.2008 г. (рис. 1). Судя по физи-
ческому состоянию рыб, в порядок они попали 
незадолго до выборки. В  уловах остальных вы-
ставленных порядков окунь встречался единич-
но, как и во всех сетных порядках, выставленных 
в водах Юго-Восточного Сахалина при проведе-
нии, по крайней мере, 70 рейсов, ориентиро-
ванных на длиннопёрого шипощёка Sebastolobus 
macrochir, в  1996–2012 гг. О  единичных случаях 

уловов окуня в этих водах в несколько сотен ки-
лограммов на порядок донных сетей ранее было 
известно только на основании устных сообще-
ний (Орлов, 2002).

Северный морской окунь является наиболее 
крупным из морских окуней, достигая FL 120 см 
(Новиков, 1974) и  массы 27.2  кг (Hixon et al., 
2014). Длина (FL) окуней из вод у  северо-вос-
точной оконечности о-ва Сахалин варьировала 
в пределах 34–87 (в среднем 69.6 ± 0.3) см. В уло-
ве доминировали особи FL 66.1–74.0 см (69.7%). 
В Камчатском заливе и у м. Африка длина окуня 
из траловых уловов составляла 25–99 (в среднем 
64.3) см при высокой доле рыб длиной > 70 см 
(35.8%) (Ульченко, Тараканов, 2010), в  Берин-
говом море – 20–95  см при доминировании 
рыб FL 50–70 см (Монахтина, Терентьев, 2011). 
В  уловах донных сетей, выставленных в  раз-
личных районах прикамчатских вод, средняя 

Рис. 1. Участок массовой поимки северного морского окуня Sebastes borealis (а) и часть сети с уловом (б): (+) – порядки 
донных сетей, () – место поимки, (– – -) – изобаты.
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FL окуня варьировала от 53.4 (воды у Командор-
ских островов) до 67.7 (Авачинский залив) см 
(Токранов, Давыдов, 1998). В  настоящее время 
не существует универсальной методики надёж-
ного определения возраста северного морского 
окуня (Орлов, Абрамов, 2001). Если ориенти-
роваться на результаты исследований возраста 
особей этого вида из восточнокамчатских вод 
(Ульченко, Тараканов, 2010), согласно которым 
рыбы на пятнадцатом году жизни достигают 
FL 54.3, двадцатом – 66.8, двадцать пятом – 75.5, 
тридцатом – 84.6 см, то основу рыб в водах рас-
сматриваемого района составили особи в  воз-
расте 20–25 лет.

Окуни даже в районах наибольшей встречае
мости держатся на расстоянии не менее 50  м  
друг от друга, предпочитая мягкие грунты – ил 
или гальку, перемежающиеся валунами диаме-
тром 0.5–4.0 м (Krieger, 1992; Krieger, Ito, 1999). 
Их высокие уловы в  пассивных орудиях лова, 
устанавливаемых стационарно на довольно 
длительное время, могут быть связаны лишь 
с  активным перемещением рыб (Орлов, 2002). 
В нашем случае связь массовой поимки с актив-
ным перемещением рыб косвенно подтвержда-
ется тем, что эта поимка была в  единственном 
из 59 сетных порядков, выставленных в течение 
1.5 мес. на относительно ограниченном участке 
промысла. И  этот участок был для мигрирую-
щих рыб транзитным. Улов окуня в порядке со-
ставил ~ 4500 кг. Известно, что вымет личинок 
окуня в  северо-восточной части Тихого океана 
приходится на март–май (Conrath, 2017), а в за-

падной части Берингова моря – на апрель–май 
(к юго-востоку от о-ва Прибылова) и июнь–июль 
(подводный хребет Ширшова (Новиков, 1974)). 
Если сроки вымета личинок окуня в  восточно-
сахалинских и  западноберинговоморских водах 
близки, можно предположить, что попавшие 
в  сетной порядок рыбы возвращались с  участ-
ка воспроизводства. Размерный состав окуня 
этому не противоречит (рис.  2). Согласно ре-
зультатам исследований, в  тихоокеанских водах 
у  северных Курильских островов и  у  Юго-Вос-
точной Камчатки 50% самцов и  самок окуня 
достигают половой зрелости при FL  45–50  см 
(Орлов, Абрамов, 2001), у Восточной Камчатки –  
соответственно 55–60 и  57–60  см, в  западной 
части Берингова моря – соответственно 50–55 
и  55–60  см (Токранов,  1998), Британской Ко-
лумбии – 45  см (Westrheim, 1975), зал. Аляска 
(самки) – 44.9 (McDermott, 1994) или 49.4  см 
(Conrath, 2017). Орлов и Абрамов (2001) указыва-
ли, что зрелые особи попадали в уловы уже при 
FL 30–35 см, следовательно, длина промеренных 
окуней в нашем исследовании, в том числе и осо-
бей FL 34 см, указывает на то, что все они мог-
ли быть половозрелыми. Характер запутывания 
(объячеивания) окуней в сетном полотне (частота 
объячеивания и  локализация объячеенных осо-
бей в его верхней части) предполагает, что рыбы 
попали в орудие лова одновременно при прохож-
дении стаи высокой плотности на высоте 4.5 м от 
грунта и они были из её нижней части.

Учитывая, с  одной стороны, отсутствие ин-
формации о  вымете личинок окунем в  водах 

Рис. 2. Размерный состав (длина по Смитту – FL) северного морского окуня Sebastes borealis из улова в водах у северо-вос-
точной оконечности о. Сахалин, 01.08.2008 г.
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у  Восточного Сахалина, с  другой – имеющиеся 
сведения о сроках вымета и месте массовой по-
имки окуня, можно предположить, что севернее 
о-ва Сахалин располагается участок размноже-
ния данного вида.
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Иваньковское, Угличское и Рыбинское водо-
хранилища относятся к бассейну верхней Волги. 
Они различаются по географическим координа-
там, средней глубине, среднегодовой температу-
ре воды, гидрологическим и  гидрохимическим 
характеристикам, разнообразию флоры и фауны 
и  другим показателям (Волга …, 1978). Один из 
наиболее многочисленных видов рыб семейства 
карповых (Cyprinidae) в  водохранилищах Вол-
го-Каспийского бассейна – лещ Abramis brama, 
который имеет большое промысловое значение 
(Герасимов и  др., 2018). Лещ – типичный бен-
тофаг, основу его пищи составляют олигохе-
ты (Oligochaeta), хирономиды (Chironomidae), 
мелкие ракообразные (Crustacea), моллюски 
(Mollusca) и  другие организмы (Атлас …, 2002). 
Изменения показателей крови леща тонко отра-
жают перемены в окружающей среде, это свой-
ство объясняется видовой специфичностью 
и положением вида в трофической цепи (Сави-
на, 2004). Высокая численность леща, его важное 
место в экосистеме водоёмов и отсутствие протя-
жённых миграций позволяют использовать этот 
вид рыб в качестве удобного биоиндикатора при 
осуществлении программ мониторинга.

Среди методов биоиндикации особое место 
занимают исследования системы крови, пред-

ставленной периферической кровью и  органа-
ми кроветворения, в  которых клетки проходят 
путь индивидуального развития от родоначаль-
ной стадии до стадии зрелости (Иванова, 1983). 
Изменения показателей системы крови демон-
стрируют её высокую чувствительность к  воз-
действию факторов внешней и внутренней сре-
ды, позволяют оценивать как физиологический 
статус самих рыб, их иммунореактивность, так 
и состояние среды обитания (Parish et al., 1986; 
Scapigliati, 2013; Микряков и др., 2021). Важней-
шая составляющая этих исследований – опре-
деление лейкоцитарной формулы. При исполь-
зовании показателей иммунитета в  качестве 
критерия здоровья рыб в  практике рыбовод-
ства, а также для интегральной характеристики 
состояния акваторий необходимо иметь пред-
ставление об их вариабельности в естественных 
популяциях. В имеющейся литературе сведения 
о составе и процентном содержании лейкоцитов 
у лещей из верхневолжских водохранилищ в ос-
новном посвящены исследованиям Рыбинского 
вдхр. (Экологические проблемы …, 2001; Лапи-
рова, Заботкина, 2010; Лапирова, Флёрова, 2015; 
Заботкина и др., 2018). Наши результаты в даль-
нейшем можно использовать для анализа и по-
следующей оценки состояния здоровья популя-
ции леща и среды обитания.
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Цель работы – изучить лейкоцитарный состав 
периферической крови и иммунокомпетентных 
органов леща, обитающего в  водохранилищах 
верхней Волги.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Половозрелых особей леща отлавливали 
в  августе 2020 и  2021 гг. в  Иваньковском и  Уг-
личском, в  июле 2021 г. – в  Рыбинском водо-
хранилищах донным тралом с борта научно-ис-
следовательского судна “Академик Топчиев”. 
Из Иваньковского вдхр. исследовано 45 экз. 
(средней длиной по Смитту 34.06 ± 0.52  см 
и массой 639.46 ± 27.49 г), Угличского – 43 экз. 
(33.04  ±  0.33  см, 610.15 ± 19.80 г), Рыбинско-
го – 12 экз. (39.54 ± 0.88  см, 1054.16 ± 78.62 г). 
После измерения длины и массы тела из хвосто-
вой вены особи отбирали кровь. Каплю крови 
наносили на обезжиренное предметное стекло, 
делали мазок. После вскрытия извлекали про-
нефрос и селезёнку. Мазки-отпечатки головной 
почки и селезёнки делали со среза исследуемо-
го органа. Для получения отпечатков органов, 
исследуемых на гемопоэз, брали небольшое ко-
личество ткани из разных частей исследуемого 
органа. Полученный кусочек промывали в  фи-
зиологическом растворе для рыб (0.65%), осу-
шали с  применением фильтровальной бумаги, 
затем по линии разреза многократно приклады-
вали к предметному стеклу (Иванова, 1983). По-
сле этого препараты высушивали, фиксировали 
в  96%-ном этаноле и  окрашивали по Романов-
скому–Гимзе. Микроскопическое исследование 
мазков проводили под световым микроскопом 
Биомед‑6ПР1-ФК с  использованием иммерси-
онного объектива (увел. ×100). В  каждом пре-
парате анализировали 200 лейкоцитов, которые 
идентифицировали по классификации Ивано-
вой (1983): лимфоциты, моноциты, сегменто- 
и  палочкоядерные нейтрофилы, эозинофилы 
и  бластные клетки. Для определения индекса 
обилия лейкоцитов (частоты встречаемости кле-
ток белой крови) в мазке периферической крови 
просматривали 100 полей зрения на различных 
участках препарата при увеличении × 400. В ка-
ждом поле зрения подсчитывали число встре-
ченных лейкоцитов, полученные данные сумми-
ровали и делили на 100, получая среднее число 
в  одном поле зрения. Индекс обилия лейкоци-
тов позволяет регистрировать интенсивность 
лейкопоэза и  косвенно оценивать уровень со-
держания лейкоцитов в  единице объёма крови 
(Яхненко, Клименков, 2009).

Статистическую обработку результатов про
водили по стандартным алгоритмам, реали-
зованным в  пакете программ Statistica v6.0 
с использованием t-теста. Различия считали зна-
чимыми при p ≤ 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Процентное соотношение лейкоцитов в  пе-
риферической крови и  иммунокомпетентных 
органах лещей из разных водохранилищ верхней 
Волги различалось. В  лейкоцитарной формуле 
дифференцированы характерные для исследо-
ванного вида клетки (Иванова, 1983): лимфоци-
ты, моноциты, нейтро-, эозинофилы и бластные 
формы (таблица). У исследованных особей доля 
лимфоцитов составила 80.45–91.51, моноцитов – 
2.68–5.45, нейтрофилов – 0.35–4.38, эозинофи-
лов – 0.23–7.81 бластных форм клеток – 0.72–
10.37%. Лещи из Рыбинского вдхр. достоверно 
отличались от рыб других водоёмов более низ-
ким содержанием палочкоядерных нейтрофилов 
и бластных форм клеток и более высокой долей 
эозинофилов во всех исследуемых тканях и ор-
ганах. У рыб из Иваньковского вдхр. в перифе-
рической крови зафиксированы значимые отли-
чия количества бластных форм клеток и низкая 
доля эозинофилов по сравнению с  особями из 
других водоёмов.

Индекс обилия лейкоцитов в периферической 
крови леща из Иваньковского, Угличского и Ры-
бинского водохранилищ составил соответствен-
но 144.08 ± 4.99, 151.44 ± 8.66 и 138.34 ± 9.70 ед. 
в поле зрения. Высокие значения этого показа-
теля у рыб из Иваньковского и Угличского водо-
хранилищ согласуются с долей бластных клеток 
в тканях и органах лещей из этих водоёмов.

ОБСУЖДЕНИЕ

Так как кровь леща имеет лимфоидный ха-
рактер, бо́льшую часть иммунокомпетентных 
клеток в крови и органах составляют лимфоци-
ты. Лимфоциты у рыб, как и у всех позвоночных 
животных, относятся к группе наиболее быстро 
реагирующих клеток иммунной системы. Они 
осуществляют функции распознавания чужерод-
ных тел, разрушения антигена, синтеза антител, 
образования предшественников антителообра-
зующих клеток и клеток памяти, формирования 
специфического иммунитета и  адаптации рыб 
к  паразитам и  токсическим факторам (Микря-
ков и  др., 2001; Scapigliati, 2013). Доля лимфо-
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цитов во всех исследованных тканях и  органах 
у  изученных особей леща соответствует норме 
для вида и  не отличается от ранее полученных 
данных (Иванова, 1983; Лапирова, Флёрова, 
2015; Заботкина и  др., 2018; Суворова, Герман, 
2021). Моноциты – активные фагоциты крови – 
поглощают продукты распада клеток и  тканей, 
принимают участие в регуляции иммуно- и гра-
нулопоэза, влияют на миграционные свойства 
нейтрофилов. Существует мнение о способности 
моноцитов инактивировать токсины (Житенева 
и др., 1989). Увеличение в крови количества мо-
ноцитов свидетельствует об усилении неспеци- 
фической защиты организма. Наибольшее чис-
ло клеток этого типа было зафиксировано в про-
нефросе исследованных лещей, так как именно 
в  почке осуществляются все стадии иммунного 
ответа у рыб (Микряков, Балабанова, 1979; Ку-
тырев и  др., 2011). По количеству агранулоци-
тов, инициирующих реакции приобретённого 
иммунитета, в  мазках крови и  мазках-отпечат-
ках органов между особями из разных водоёмов 
достоверных различий не отмечено. Это может 
свидетельствовать о стабильном состоянии им-
мунной защиты.

Важную роль в реализации неспецифической 
иммунной защиты выполняют гранулоциты 

(Микряков, Балабанова, 1979; Ройт и др., 2000; 
Havixbeck, Barreda, 2015; Лапирова, Заботкина, 
2018). Нейтрофилы фагоцитируют заражённые 
клетки при первом контакте с ними или разру-
шают их путём выделения токсических кисло-
родных метаболитов. Эозинофилы адсорбиру-
ют и  разрушают многие токсические продукты 
белковой природы, в  том числе образующиеся 
в  процессе интенсивного межуточного обмена 
(Иванов, Пронина, 2012). Самым высоким со-
держанием эозинофилов во всех исследуемых 
тканях и  органах отличались лещи из Рыбин-
ского вдхр. Наиболее вероятной причиной воз-
никновения эозинофилии считают паразитар-
ные инвазии (Lapirova, Zabotkina, 2018). Также 
высокую долю эозинофилов фиксируют при 
аллергических реакциях организма. Роль аллер-
генов могут играть вещества, выделяемые гель-
минтами, и различные ксенобиотики (Пронина, 
Пронин, 1988; Микряков и др., 2001). Ранее при 
исследовании водоёмов средней и нижней Вол-
ги установлено, что у лещей из Куйбышевского, 
Чебоксарского и  Горьковского водохранилищ 
в периферической крови доля клеток этого типа 
составила 3–4%, а  у  особей из Саратовского – 
< 1% (Суворова, Герман, 2021; Суворова и  др., 
2023). Повышение содержания эозинофилов 

Соотношение лейкоцитов в периферической крови, головной почке и селезёнке леща Abramis brama из водо-
хранилищ верхней Волги,%

Водохранилище Лимфоциты Моноциты
Нейтрофилы

Эозинофилы Бластные 
формыПЯ СЯ

Периферическая кровь
Иваньковское 91.51 ± 0.56 4.21 ± 0.37 1.45 ± 0.18 0.22 ± 0.05 0.77 ± 0.12 1.80 ± 0.23

Угличское 89.94 ± 0.86 3.95 ± 0.35 1.36 ± 0.22 0.33 ± 0.08 1.67 ± 0.32* 2.60 ± 0.32*

Рыбинское 88.40 ± 2.29 2.68 ± 0.48 0.31 ± 0.15*, ** 0.04 ± 0.04 7.81 ± 1.99*, ** 0.72 ± 0.26*, **

Почка

Иваньковское 80.45 ± 0.91 5.24 ± 0.40 3.31 ± 0.40 0.36 ± 0.11 0.23 ± 0.07 10.37 ± 0.85

Угличское 80.50 ± 0.95 4.46 ± 0.52 4.06 ± 0.39 0.32 ± 0.08 0.75 ± 0.16 9.58 ± 0.62

Рыбинское 84.12 ± 1.41 5.45 ± 0.60 1.20 ± 0.32*, ** 0.08 ± 0.05 2.95 ± 0.76*, ** 7.00 ± 0.65**

Селезёнка

Иваньковское 89.08 ± 0.78 3.87 ± 0.38 2.06 ± 0.30 0.25 ± 0.08 0.57 ± 0.12 4.13 ± 0.46

Угличское 89.00 ± 0.71 3.01 ± 0.40 2.05 ± 0.23 0.24 ± 0.07 0.31 ± 0.12 5.41 ± 0.48

Рыбинское 90.04 ± 1.57 4.50 ± 0.79 0.58 ± 0.23*, ** 0 2.12 ± 0.87*, ** 2.66 ± 0.42**

Примечание. ПЯ – палочкоядерные, СЯ – сегментоядерные. Приведены средние значения и стандартная ошибка;*значе-
ние достоверно (p ≤ 0.05) отличается от рыб из Иваньковского вдхр.,**то же из Угличского водохранилища.
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было зафиксировано у  заражённых трипаносо-
мами (Trypanosoma sp.) лещей Угличского вдхр. 
(Lapirova, Zabotkina, 2018). У  лещей из Рыбин-
ского вдхр. повышенная доля указанных кле-
ток зафиксирована в  иммунокомпетентных 
органах. Аналогичные данные были получены 
ранее у  лещей Саратовского вдхр. (Суворова, 
Герман, 2021), причём у особей из этого водоёма 
зафиксирован высокий уровень заражённости 
диплозоидами Diplozoon paradoxum (Кузьмичева 
и др., 2022). Одной из причин повышенной доли 
эозинофилов у  лещей Рыбинского вдхр. может 
служить более высокое содержание в донных от-
ложениях стойких органических загрязняющих 
веществ (Козловская, Герман, 1997; Бреховских 
и др., 2006; Немировская и др., 2009; Григорьева 
и  др., 2019). Это согласуется с  исследованиями 
активности этоксирезоруфин-O-деэтилазы – 
фермента, играющего ключевую роль в  транс-
формации органических соединений (Юрчен-
ко, 2019). Подтверждение этого предположения 
ставит задачу дополнительных исследований 
и  более тщательного анализа действия нефте-
продуктов и  полиароматических углеводородов 
на структурно-функциональное состояние кро-
ветворной и иммунной систем рыб. Невысокие 
значения доли гранулоцитов у лещей Угличско-
го и  Иваньковского водохранилищ указывают 
на низкую активность механизмов врождённого 
иммунитета. Возможно, это связано с меньшим 
воздействием негативных факторов и  лучшими 
адаптационными возможностями местных по-
пуляций леща.

Бластные формы клеток, подобно таковым 
у высших позвоночных, в дальнейшем замеща-
ют зрелые клетки в тканях и органах иммунной 
системы. Их доля в  лейкограмме исследован-
ных лещей составляет до 10%, что соответству-
ет ранее полученным данным (Иванова, 1983; 
Суворова, Герман, 2021; Суворова и  др., 2023). 
Наибольшее содержание бластных форм в  пе-
риферической крови зафиксировано у  рыб из 
Угличского вдхр. Это согласуется со значением 
индекса обилия лейкоцитов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

У  исследованных лещей Иваньковского, Уг-
личского и  Рыбинского водохранилищ в  пери-
ферической крови и  иммунокомпетентных ор-
ганах выявлены преобладание агранулоцитов 
и низкая доля гранулоцитов. Процентное содер-
жание отдельных пулов лейкоцитов зависело от 

вида исследуемой ткани и  варьировало в  зави-
симости от места вылова рыбы. Зафиксированы 
достоверные различия между особями иссле-
дованных водохранилищ по содержанию в  пе-
риферической крови, пронефросе и  селезёнке 
палочкоядерных нейтрофилов и  эозинофилов. 
Показатели лейкограмм лещей Рыбинского 
вдхр. свидетельствуют о  более высоком уров-
не напряжённости врождённого иммунитета, 
отражающего совокупную деятельность всех 
функциональных структур иммунной системы 
на уровне целостного организма по устойчиво-
сти рыб к возбудителям инфекционных и инва-
зионных болезней (Микряков, 1991). Наиболее 
высокое значение индекса обилия лейкоцитов 
отмечено у лещей Угличского вдхр. Обнаружен-
ные различия исследуемых показателей у рыб из 
разных водохранилищ, вероятно, обусловлены 
влиянием различных экологических факторов.
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