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Из центральной части Атлантического океана описан новый вид семейства Melamphaidae – Scopeloberyx 
shakhovskoyi. Вид относится к малотычинковым скопелобериксам (15–18 тычинок на 1-й жаберной 
дуге, пектовентральное расстояние по горизонтали между вертикалями нижнего края грудного плав-
ника и начала брюшного плавника менее 5% стандартной длины тела). Рыбы пойманы в диапазоне 
глубин 700–0 м. Синонимом нового вида признан Scopeloberyx nigrescens sensu Keene.
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Меламфаевые рыбы рода Scopeloberyx к насто-
ящему времени насчитывают десять валидных 
видов, обитающих в  тропических, субтропиче-
ских и умеренных водах Атлантического, Индий-
ского и Тихого океанов: S. bannikovi Kotlyar, 2004, 
S. malayanus (Weber, 1913), S.  maxillaris (Garman, 
1899), S. microlepis (Norman, 1937), S. opercularis 
Zugmayer, 1911, S.  opisthopterus (Parr, 1933), 
S. pequenoi Kotlyar, 2004, S. robustus (Günther, 1887), 
S. rossicus Kotlyar, 2004, S. rubriventer (Koefoed, 
1953) (Котляр, 2004а, 2004б, 2005; данные Кина1). 
Ещё два вида (S. americanus, S. convergencus) из Ат-
лантического океана описал в своей диссертации 
Кин1. К сожалению, эта работа не была опубли-
кована и  описания вышеуказанных двух видов 
в соответствии с “Международным кодексом зо-
ологической номенклатуры” (2004) не считаются 
действительными (валидными). Они ждут своего 
нового описания.

По пектовентральному расстоянию (по гори-
зонтали между вертикалями нижнего края груд-
ного плавника и  начала брюшного плавника) 
внутри рода Scopeloberyx различаются две груп-
пы видов: группа “S. robustus” (это расстояние 
обычно < 5% стандартной длины SL) и  группа 

“S. opisthopterus” (это расстояние > 5% SL, все-
го два вида: S. opisthopterus и S. microlepis). В свою 
очередь, виды группы “S. robustus” подразделя-
ются на виды многотычинковые (19–25 тычинок 
на 1-й жаберной дуге; все относительно крупные 
рыбы, так, для S. robustus отмечена SL 220  мм) 
и  малотычинковые (15–18  тычинок на 1-й жа-
берной дуге, мелкие рыбы – SL не более 30 мм) 
(Котляр, 2004а, 2004б).

В  экспедиции на научно-исследовательском 
судне (НИС) “Профессор Логачёв” (рейс 39, 
2018 г.) над тропической частью Срединно-Ат-
лантического хребта (Кобылянский и др., 2021) 
были пойманы 2 экз. рода Scopeloberyx, которых 
по сочетанию признаков нельзя отнести к  уже 
известным видам. По определительной таблице 
видов этого рода (Котляр, 2005) они более все-
го близки к  индо-западнотихоокеанскому виду 
S. malayanus. По морфологическим признакам 
особи относятся к малотычинковым видам груп-
пы “S. robustus”. Настоящая статья посвящена 
описанию этого нового вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Изученные особи выловлены разноглубин-

ным тралом Айзекса–Кидда в модификации Са-
мышева–Асеева (РТАКСА), оснащённым двой-
ным мешком длиной 25 м и площадью устья 6 м2. 

1 Keene M.J. 1987. Systematics and distribution of the deep-sea 
fish family Melamphaidae in Atlantic Ocean: Unpublished PhD 
dissertation. Kingston: Univ. Rhode Island, 375 p.
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Оба экземпляра хранятся в Зоологическом музее 
Московского государственного университета 
(ЗММУ № Р‑24611).

В  работе использованы следующие обо-
значения морфометрических признаков: 
SL – стандартная длина тела рыбы, с – длина 
головы, ao – длина рыла, о – горизонтальный 
диаметр глаза, po – заглазничное расстояние, 
ch – высота головы, io – ширина межглазнич-
ного промежутка, hf – высота лба, lmx – длина 
верхней челюсти, lmd – длина нижней челюсти, 
H – наибольшая высота тела, h – высота хво-
стового стебля, lpc – длина хвостового стебля; 
aD, aP, aV, aA – соответственно антедорсаль-
ное, антепекторальное, антевентральное, анте-
анальное расстояния; PV1 – пектовентральное 
расстояние по прямой между нижним краем 
грудного плавника и началом брюшного плав-
ника, PV2 – пектовентральное расстояние по 
горизонтали между вертикалями нижнего края 
грудного плавника и  начала брюшного плав-
ника, VA – вентроанальное расстояние; lD, lA – 
длины оснований спинного и анального плав-
ников; lP, lV – длина соответственно грудного 
и брюшного плавников; l sp.br. – длина угловой 
тычинки на 1-й жаберной дуге; pD1, pA1 – со-
ответственно постдорсальное и  постанальное 
расстояния от начала D и  A до начала хвосто-
вого плавника; pD2, pA2 – постдорсальное и по-
станальное расстояния от конца D и A до начала 
хвостового плавника; D, A, P, V – число лучей 
соответственно в спинном, анальном, грудном 
и брюшном плавниках; sp.br. – число жаберных 
тычинок на 1-й жаберной дуге (верхняя поло-
вина + угловая тычинка + нижняя половина), 
sp.br.4 – число жаберных тычинок на 4-й жабер-
ной дуге (верхняя половина + нижняя полови-
на), squ1 – число поперечных рядов чешуй от 
затылка до начала хвостового плавника, squ2 – 
число поперечных рядов чешуй от заднего края 
задневисочной кости (posttemporale) до начала 
хвостового плавника, s – число чешуй в косом 
ряду от начала D в направлении А, pr.sq. – число 
предорсальных чешуй, vert. – число позвонков 
с  уростилем (туловищные + хвостовые), pс – 
число пилорических придатков. При подсчёте 
жаберных тычинок подсчитывали все тычинки, 
включая рудиментарные. Чешуя у  видов рода 
Scopeloberyx легкоопадающая и  обычно отсут-
ствует (подсчитывают чешуйные карманы).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Scopeloberyx shakhovskoyi Kotlyar, species nova – 
скопелоберикс Шаховского

Scopeloberyx nigrescens (non Brauer, 1906): дис-
сертация Кина1. P. 118–126 (синонимия, описа-
ние, распространение в Атлантическом океане, 
вертикальное распределение).

М а т е р и а л .  ЗММУ № Р‑24611–2 экз. SL 
18.0  мм (голотип, самец) и  SL 13.8  мм (пара-
тип, самка), НИС “Профессор Логачёв”, рейс 
39, 07.03.2018 г., станция 39L213RT, 14°42′ с. ш., 
44°56′ з. д., РТАКСА, время траления 21:51–
23:00, глубина места 3031  м, глубина траления 
700–0 м, коллектор С.Г. Кобылянский.

С о х р а н н о с т ь .  Голотип в  относительно 
хорошем состоянии. Чешуя утеряна. Оборваны 
концы лучей спинного, анального и  брюшного 
плавников. Имеются повреждения на правой 
стороне головы. У  паратипа утрачен анальный 
плавник и  отсутствуют чешуйные карманы на 
хвостовом стебле.

Д и а г н о з .  Вид с  18  тычинками на 1-й жа-
берной дуге, D III 11, PV2 < 5% SL, высотой тела 
25.4–26.4% SL, длиной головы 37.5–40.2% SL, 
длиной верхней челюсти 55.6–59.5% с; грудным 
плавником, протягивающимся до вертикали се-
редины анального плавника.

О п и с а н и е  (в  скобках данные для парати-
па). D III 11 (III 11), A I 8 (–), P 14 (14), V I 8 (I 8), 
sp.br. 4 + 1 + 13 = 18 (4 + 1 + 13 = 18), sp.br.4 5 + 8 
= 13 (4 + 10 = 14), squ1 32 (–), squ2 27 (–), s 10 (–), 
pr.sq. 8 (–), vert. 10 + 15 = 25 (10 + 15 = 25), pc – (7).

Тело умеренно высокое, его наибольшая 
высота укладывается 3.8–3.9 раза в  SL. Длина 
хвостового стебля 3.8–3.9 раза в  SL, его высо-
та содержится 2.4–2.7 раза в  его длине. Начало 
брюшного плавника расположено слегка за вер-
тикалью заднего края основания грудного плав-
ника (голотип) или непосредственно под ней 
(паратип). Начало анального плавника под вер-
тикалью 4-го луча D от конца плавника. Грудные 
плавники протягиваются до середины основа-
ния анального плавника.

Голова большая, 2.5–2.6 раза в  SL, её высота 
укладывается 1.4–1.5 раза в её длине. Глаза малень-
кие, 7.4–9.6 раза в  длине головы. Заглазничное 
расстояние 1.4–1.7 раза в длине головы. Челюсти 
длинные, заходят за вертикаль заднего края гла-
за, соответственно верхняя и нижняя содержатся 
1.7–1.8 и 1.4–1.7 в длине головы. Челюстные зубы 
мелкие щетинковидные, на обеих челюстях рас-
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положены в два–три ряда. Верхний задний край 
крышки округлый с  небольшим ошиплением. 
Жаберные тычинки на 1-й жаберной дуге умерен-
ной длины, угловая тычинка содержится 5.6–5.8 
раза в длине головы. Жаберный лепесток, распо-
ложенный напротив угловой жаберной тычинки, 
укладывается 3.4–9.0 раза в её длине.

И з м е р е н и я .  В  % SL: c 37.5 (40.2), ao 10.6 
(10.1), o  3.8 (5.4), po 27.2 (23.6), ch 27.8 (26.4), io 
15.3 (14.5), hf 5.6 (5.8), lmx 20.8 (23.9), lmd 25.6 

(29.0), l sp.br. 6.7 (6.5), H 26.4 (25.4), h 10.8 (10.9), 
lpc 26.4 (29.9), aD 48.3 (48.9), aP 42.8 (45.3), aV 
45.6 (48.9), aA 66.7 (61.6), PV1 3.3 (4.3), PV2 0.7 (0), 
VA 22.2 (–), lD 23.9 (22.5), lP 30.5 (30.8), lV 12.2+ 
(9.8+), lA 8.3 (–), pD1 52.8 (47.1), pD2 30.6 (23.6), 
pA1 36.1  (–), pA2  26.1 (–). В  % c: ao 28.1 (25.2), 
o  10.4 (13.5), po  72.6 (58.6), ch 74.1 (65.8), io 40.7 
(36.0), hf 14.8 (14.4), lmx 55.6 (59.5), lmd 68.1 (72.1), 
l sp.br. 17.8 (16.2).

Рис. 1. Голотип Scopeloberyx shakhovskoyi SL 18.0 мм: а — рисунок (масштаб: 1 мм), б — фото, в — рентгенограмма.
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О к р а с к а  фиксированных рыб коричневая, 
голова заметно темнее остального тела, плавни-
ки светлые.

З а м е ч а н и я . Согласно таблице для опре-
деления видов рода Scopeloberyx (Котляр, 2005), 
новый вид наиболее близок к индо-западнотихо-
океанскому виду S. malayanus. В моём распоряже-
нии имеется большой сравнительный материал 
по S. malayanus (53 экз. SL 11.5–30.0 мм), который 
разделяется на два подвида (Котляр, 2004б). S. m. 
malayanus обитает в  тропической и  субтропиче-
ской частях Индийского и западной части Тихого 
океанов, а S. m. balushkini Kotlyar, 2004 – в Боль-
шом Австралийском заливе и Тасмановом море. 
У  рыб этих подвидов грудной плавник обычно 
не протягивается до начала анального плавника, 
хотя и может достигать его у более мелких экзем-
пляров. Этот плавник у S. shakhovskoyi достигает 
середины основания анального плавника. При 
прямом сравнении нового вида с  экземплярами 
S. malayanus хорошо видно, что у него заметно ко-
роче пектовентральное расстояние (PV2 0–0.7% 
SL), в то время как у обоих подвидов S. malayanus 
оно варьирует от 0.5 до 5.9% SL. Средние зна-
чения PV2 варьируют у  S. m. malayanus в  зави-
симости от района поимки от 2.8 до 3.5% SL, 
а у S. m. balushkini – от 2.9 до 4.3% SL. Есть разни-
ца и по другим пластическим признакам, хотя их 
значения частично перекрываются. Так, у ново-
го вида несколько длиннее верхняя (20.8–23.9% 
SL) и  нижняя (25.6–29.0% SL) челюсти. Длина 
верхней челюсти у  S. m. malayanus составляет 
15.5–21.7% SL (средние значения из разных райо-
нов – от 18.1 до 18.9% SL), у S. m. balushkini – 13.7–
19.4% SL (в среднем 16.2% SL). Нижняя челюсть 
у S. m. malayanus – 18.9–27.8% SL (средние значе-
ния от 22.1 до 23.4% SL), у S. m. balushkini – 17.4–
25.2% SL (средние значения от 20.5 до 25.2% SL). 
У S. shakhovskoyi немного длиннее хвостовой сте-
бель (26.4–29.9% SL) против 19.1–27.5% SL (сред-
ние значения от 23.3 до 23.9% SL) у S. m. malayanus 
и  16.5–24.7% SL (средние значения от 16.6 до 
22.2% SL) у S. m. balushkini. Также у нового вида 
немного меньше антеанальное расстояние (61.6–
66.7% SL) против 63.3–75.7% SL (средние значе-
ния от 68.5 до 69.5% SL) у S. m. malayanus и 61.5–
76.7% SL (средние значения от 65.5 до 76.7% SL) 
у  S. m. balushkini. Перекрывается у  обоих видов 
число тычинок на 4-й жаберной дуге, но в целом 
их больше у  S. shakhovskoyi (13–14) против 8–14 
у S. malayanus (средние значения у обоих подви-
дов от 10.3 до 11.5).

По моему мнению, вид, описываемый в  на-
стоящей статье, в  диссертации Кина1 был обо-
значен как S. nigrescens.

Брауэр (Brauer, 1906) описал Melamphaes 
nigrescens по экземплярам рыб, собранным 
в экспедиции на пароходе “Valdivia” на 16 стан-
циях, в  том числе на пяти в  Восточной Атлан-
тике (от  Гвинейского залива до юго-западного 
прибрежья Африки) и  11 в  нескольких районах 
Индийского океана. В  публикации отмечено, 
что в его распоряжении были 25 экз. рыб, из ко-
торых наибольший имел длину 4.25 см. В тексте 
не сказано, на какой станции и сколько поймано 
экземпляров рыб и не указаны их размеры. Фак-
тически описание было выполнено по наиболее 
крупному экземпляру (приведены его рисунок 
и некоторые промеры). Остальные рыбы в опи-
сании каким-либо образом не использованы. 
В  более поздних публикациях было показано, 
что вид M. nigrescens должен относиться к  роду 
Scopeloberyx (Ebeling, 1962; Ebeling, Weed, 1973).

Норман (Norman, 1929) предположил, что не-
которые экземпляры, описанные как M. nigrescens, 
относятся к виду M. robustus Günther, 1887 (ныне 
также в роде Scopeloberyx). Парр (Parr, 1933) вы-
сказал мнение, что M. nigrescens, вероятно, сино-
ним M. robustus. Впоследствии с ним согласился 
Норман (Norman, 1939). Затем и другие исследо-
ватели придерживались этого мнения (Ebeling, 
1962; Ebeling, Weed, 1973).

К  настоящему времени известно о  местах 
хранения восьми синтипов в  музеях Германии 
(Catalog …, 1998). Часть из них, по сведениям 
Кина1, плохо сохранились.

Доктор Петер Барч (Университет Гумбольта, 
Музей естественной истории (ZMB), Берлин) по 
моей просьбе просмотрел три синтипа, посчитал 
у них тычинки на 1-й жаберной дуге и прислал 
мне их рентгеноснимки.

ZMB 17666. Атлантический океан, Гвиней-
ский залив, станция 50, 0°26′03′′ c. ш., 6°32′ з. д., 
SL 21.5 мм, sp.br. 3 + 12 = 15. На этикетке Эбе-
линг идентифицировал его как Melamphaes simus 
Ebeling, 1962 (05.05.1970 г.); Кин1 выбрал этот 
экземпляр в  качестве лектотипа Scopeloberyx 
nigrescens (август 1984 г.).

ZMB 17668. Индийский океан, между Сей-
шельскими о-вами и  Занзибаром, станция 235, 
4°34′08′′ ю. ш., 53°42′08′′ в. д., у  экземпляра по-
вреждён хвостовой стебель, sp.br. 3 + 12 = 15. 
На  этикетке Эбелинг идентифицировал его как 
M. simus (05.05.1970 г.).
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ZMB 22390. Индийский океан, Бенгальский 
залив, станция 214, 7°43′02′′ с. ш., 88°44′09′′ в. д., 
SL ~23.8 мм, sp.br. 4 + 12 = 16. На этикетке указан 
Scopeloberyx sp. (вероятно, пометка Кина1). Судя по 
рентгенограмме, пропорциям тела и  возможным 
по рентгеноснимку подсчётам я пришёл к выводу, 
что этот экземпляр следует отнести к S. m. malayanus 
(Котляр, 2004б). Кин1 предположил, что этот эк-
земпляр или неописанный вид, или S. malayanus.

Из всего перечисленного видно, что в  перво-
описании M. nigrescens использован смешанный 
материал. Вид был описан по наиболее крупному 
экземпляру (4.25 см), который, исходя из его раз-
меров, приведённого рисунка и  описания, дол-
жен относиться к  многотычинковым видам рода 
Scopeloberyx. К сожалению, местонахождение это-
го экземпляра неизвестно и какие-либо сомнения 
в целесообразности внесения этого названия в си-
нонимику S. robustus могут быть устранены только 
после его находки. Вид, переописанный Кином1 
как S. nigrescens, относится к  малотычинковым 
скопелобериксам. Так как мелкие экземпляры не 
использованы при первоописании M.  nigrescens 
(Brauer, 1906), обозначение Кином1 экземпляра 
ZMB 17666 как лектотип неоправданно.

Кин1 переописывал S. nigrescens по 16 экз. SL 
15–24 мм из Атлантического океана. Некоторые 
признаки: D 11–12, A I 8, P 14, V I 8; sp.br. 16–20, 

обычно 17–19; s 10; vert. (9–10) + 15 = 24–25, 
обычно 10 + 15 = 25; pc 7, грудной плавник про-
тягивается за начало анального плавника, наи-
большая известная длина 25  мм. Эти признаки 
хорошо согласуются с описанием S. shakhovskoyi.

Также к  малотычинковым скопелобериксам 
относятся S. pequenoi (обитает в тропическо-суб-
тропической зоне восточной части Тихого океа-
на) и S. bannikovi (экваториальная западная часть 
Атлантического океана). У  этих видов заметно 
меньше, чем у S. shakhovskoyi, диаметр глаза (4.0–
5.6% c у S. pequenoi и 3.0–3.3% c у S. bannikovi), 
больше предорсальных чешуй (соответствен-
но 11 и  12), меньше тычинок на 1-й жаберной 
дуге (15–16). Кроме того, у S. bannikovi верхний 
задний край крышки с  глубокими вырезками 
(признак, не отмеченный у всех остальных пред-
ставителей рода Scopeloberyx).

Э т и м о л о г и я .  Вид назван в  честь моего 
коллеги по Лаборатории океанической ихтио-
фауны ИО РАН Ильи Борисовича Шаховского, 
большого знатока летучих рыб Мирового океана, 
с которым меня связывает многолетняя совмест-
ная работа.

Р а с п р о с т р а н е н и е  (рис.  2). Вид обитает 
в  тропических и  субтропических водах Атлан-
тического океана примерно между 20° с. ш. и 40° 
ю. ш. Типовые экземпляры пойманы в  ночное 

Рис. 2. Места поимок типовых экземпляров Scopeloberyx shakhovskoyi (•) и S. nigrescens (○) (данные Кина1).
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время над Срединно-Атлантическим хребтом 
(южнее разлома Зелёного мыса) в  толще воды, 
в горизонте 700–0 м.

Кин1 проанализировал вертикальные мигра-
ции скопелоберикса, отнесённого им к S. nigrescens. 
Большинство ловов этих рыб проведены замыка-
ющимся орудием лова. В целом рыбы встречались 
на глубинах от 100–200 м до 1000–1250 м. В ноч-
ное время постличинки (SL  10–14  мм) и  юве-
нильные особи (SL 15–17 мм) встречались на глу-
бинах от 100–200 до 900–1000  м, полувзрослые 
(SL 18–21 мм) и взрослые рыбы (SL 20–25 мм) – от 
500–600 до 1000–1250  м. В  дневное время рыбы 
мигрировали на бóльшие глубины: постличинки 
и ювенильные экземпляры отмечались от 400–500 
до 900–1000 м, а полувзрослые и взрослые рыбы – 
от 700–800 до 900–1000 м.
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SCOPELOBERYX SHAKHOVSKOYI, A NEW SPECIES  
OF MELAMPHAIDAE FAMILY FROM THE ATLANTIC OCEAN

A. N. Kotlyar1, *
1Shirshov Institute of Oceanology of Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

*Е-mail: kotlyar@ocean.ru

A new species of family Melamphaidae is described from the central section of the Atlantic: Scopeloberyx 
shakhovskoyi. The species belongs to the oligorakered Scopeloberyx fishes (15–18 rakers on the first gill arch 
and pectoventral horizontal distance between the vertical lines of lower edge of the pectoral fin and the origin 
of pelvic fin is less than 5% SL). The fish were caught at depths in a range of 700–0 m. Scopeloberyx nigrescens 
sensu Keene is proposed as synonymous to the new species.

Keywords: ridgeheads, Melamphaidae, Scopeloberyx shakhovskoyi, new species, Atlantic Ocean.
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СРАВНИТЕЛЬНЫЙ АНАЛИЗ ПОПУЛЯЦИОННЫХ ПОКАЗАТЕЛЕЙ 
РЯПУШКИ COREGONUS ALBULA (SALMONIDAE: COREGONINAE) 
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Представлены результаты многолетних исследований динамики популяционных показателей евро-
пейской ряпушки Coregonus albula оз. Сямозеро в периоды с разными условиями обитания. Ряпуш-
ка – самый многочисленный вид рыб водоёма – на протяжении 39  лет (1932–1970) являлась здесь 
основным объектом промысла (60% общего вылова рыбы). С 1971 по 2000 г. в водоём существенно 
увеличился приток биогенов, вызванный усилением хозяйственной деятельности человека на водос-
боре. Это привело к изменению гидрохимического и гидробиологического режима озера. В результате 
сложились благоприятные условия для нагула ряпушки. Биомасса зоопланктона, её основного корма, 
с 1950 по 2000 г. увеличилась в пять раз (с 0.4 до 2.1 г/м3). Однако значительно ухудшились условия 
воспроизводства ряпушки вследствие заиления нерестилищ, это приводило к гибели икры при дли-
тельном периоде её эмбриогенеза (6–7 мес.). Снижению численности ряпушки в 1971–2000 гг. спо-
собствовало также случайное проникновение в водоём нового вида – европейской корюшки Osmerus 
eperlanus. На протяжении длительного времени (около 15 лет) ряпушка не встречалась ни в уловах, ни 
в питании хищных видов рыб озера. В последние годы с уменьшением влияния деятельности челове-
ка на озеро и исчезновением в 2015 г. корюшки вследствие её заражения паразитом ряпушка начала 
восстанавливать свою численность.

Ключевые слова: ряпушка Coregonus albula, жизненный цикл, мониторинг, эвтрофирование, биологи-
ческая инвазия, Сямозеро.

DOI: 10.31857/S0042875224040023   EDN: EYIWTX  

Среди основных проблем лимнологии цен-
тральное место занимают вопросы эвтрофиро-
вания многих озёр. Изучение реакции водных 
сообществ на этот процесс является одной из 
актуальных задач современных экологических 
исследований (Одум, 1975; Россолимо, 1977; Ре-
шетников и др., 1982, 2020; Amundsen et al., 1999; 
Дгебуадзе, 2000, 2014; Inderjit et al., 2005; Криксу-
нов и др., 2010; Алимов и др., 2013; Фрумин, Гиль-
деева, 2013). Изменения в пресноводных экоси-
стемах происходят как под влиянием климата 
(температура, водность), так и при активной де-
ятельности человека. Обычно эвтрофирование 
водоёмов начинается с увеличения притока био-
генов (азот, фосфор). Затем наблюдается сни-
жение прозрачности воды, отмечается дефицит 
кислорода, происходит усиленное образование 
детрита и  заиление грунтов. Всё это влияет на 
состояние всей экосистемы, где отмечаются су-

щественные изменения численности и биомас-
сы, начиная с первых звеньев трофической цепи 
(фито- и зоопланктон, зообентос) и заканчивая 
рыбным населением (Решетников и  др., 1982; 
Алимов, 1989; Чекрыжева, 1990; Бушман и  др., 
1991; Стерлигова и др., 2002; Павловский, 2014; 
Кучко, Савосин, 2020). В целом эвтрофирование 
приводит к неблагоприятным последствиям во-
допользования и водопотребления.

В  отношении оз. Сямозеро за длительный 
период наблюдений (> 80  лет) проанализиро-
вана динамика популяционных показателей ев-
ропейской ряпушки Coregonus albula (L.), самой 
многочисленной рыбы водоёма. Необходимо 
отметить, что столь длительные наблюдения за 
состоянием рыбного населения пресноводных 
экосистем проводили и  проводят лишь на не-
многих водоёмах Карелии и России в целом.



392 СТЕРЛИГОВА и др.

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 4       2024

Сведения о образе жизни ряпушки содержат-
ся в многочисленных научных работах (Смирнов, 
1939; Труды …, 1959, 1962; Сямозеро и перспек-
тивы …, 1977; Решетников др., 1982; Стерлигова 
и др., 2002, 2016). Имеется незначительное число 
обобщающих работ по изучению состояния рыб-
ного населения озёрных экосистем в  изменяю-
щихся условиях обитания и этот пробел необхо-
димо восполнить.

Цель нашей работы – на основе результатов 
мониторинговых исследований проанализиро-
вать состояние популяции ряпушки Сямозера 
в естественном состоянии экосистемы и при ан-
тропогенном эвтрофировании.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Сямозеро принадлежит к  бассейну Балтий-

ского моря. Площадь водоёма составляет 256 км2, 
максимальная глубина 24.0  м, средняя – 6.0 м; 
грунты представлены илом, глиной, песком и ру-
дой (рис. 1, 2; табл. 1).

По генезису озёрной котловины водоём отно-
сится к тектонико-ледниковому типу, по терми-
ческому режиму – к  умеренному типу (Литин-
ский, 1959; Озера Карелии, 2013). По цветности 
воды Сямозеро (41  мг платины/л) ближе к  ме-

зогумозному классу, по содержанию фосфора – 
к мезотрофному типу (Китаев, 2007).

Сбор ихтиологического материала в Сямозе-
ре проводили с 1932 г., авторами – с 1970 г. (с не-
значительными перерывами). Рыб для анализа 
отбирали из уловов мерёж, ставных и  тягловых 
неводов до 2000 г. (в период существования про-
мыслового лова). Опытные (контрольные) ловы 
с 2001 г. осуществляли однотипным набором се-
тей (с ячеей от 14 до 60 мм), устанавливаемых на 
разных участках и глубинах. Камеральную обра-
ботку материала проводили по общепринятым 
методикам (Чугунова, 1959; Правдин, 1966; Дге-
буадзе, Чернова, 2009). Анализировали следу-
ющие показатели: длина рыбы по Смитту (FL), 
масса тела, пол, стадия зрелости гонад, плодо-
витость. Возраст ряпушки определяли по чешуе. 
Для изучения питания фиксировали желудоч-
но-кишечные тракты 4%-ным формалином, со-
держимое которых исследовали согласно мето-
дическому пособию (Методическое пособие …, 
1974). Общий объём собранного и обработанно-
го материала составил 12390 экз. ряпушки.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Ряпушку Сямозера относят к  мелкой форме 

(Потапова, 1978). Её популяция характеризует-
ся коротким жизненным циклом, насчитываю-

Рис. 1. Карта-схема оз. Сямозеро (●). Масштаб, км: основная карта – 200, выноска – 5.
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щим восемь возрастных групп, с преобладанием 
двухлеток (1+) и трёхлеток (2+). На протяжении 
многих лет ряпушка была основным промысло-
вым видом рыб водоёма. Наибольший её про-
мысловый вылов (105  т) был отмечен в  1970 г. 
С  1971 г. численность вида значительно снизи-
лась, следовательно уменьшился и  его вылов 
(рис.  3). При падении численности ряпушки 
увеличивались её средние размер и масса. В пе-
риоды высокой своей численности и  низкой 
биомассы зоопланктона (0.3–0.5 мг/м3) в 1932–
1936, 1954–1962 и  1969–1972 гг. ряпушка была 
мельче; при малой своей численности и  бо-
гатой кормовой базе (биомасса зоопланктона 
2.4 мг/м3) в 1973–1975 и 1984–1986 гг. – крупнее 
(табл. 2).

Нерестится ряпушка в  Сямозере во второй 
половине октября при температуре воды 2.5°C 
на глубинах 2–6  м, на песчаных, песчано-ка-
менистых грунтах. Эмбриональный период 
продолжается 6–7 мес. при температуре воды 
близкой к 0°C. Вылупление личинок по срокам 

Таблица 1. Лимнологические показатели оз. Сямозеро (61°55′ с. ш., 33°11′ в. д.) в разные годы

Показатель 1950-еа 1970-еб 1990–2000в 2015–2020г

Площадь водосбора, км2 1610

Площадь озера, км2 266 256 256 256

Наибольшая длина, км 24.6

Наибольшая ширина, км 15.1

Максимальная глубина, м 24.5 24.0 24.0 24.0

Средняя глубина, м 6.7 6.0 6.0 6.0

Прозрачность, м 2.6–4.6 0.7–3.0 0.5–3.5 0.7–3.0

Цветность, мг платины/л 32 30 41 34

рН 6.2–7.4 6.0–7.0 6.4–7.3 6.4–7.4

Содержание О2  
(поверхность/дно), мг/л 9.7/6.3 8.4/4.0 8.5/4.0 9.0/3.8

Свободный СО2  
(поверхность/дно), мг/л 1.3/4.4 1.5/8.5 1.4/7.0 1.3/4.8

Суммарный азот, мг/л 0.07–0.28 0.40–0.86 0.20–0.72 0.08–0.42

Минеральный фосфор, мг/л: Следы 0.004 0.002 (0.14)* 0.002 (0.09)*

Биомасса фитопланктона, г/м3 2.8 3.8 2.8

Биомасса зоопланктона, г/м3 0.4 1.7–2.4 1.6–2.1 1.5–2.0

Биомасса бентоса, г/м2 2.1 2.0–3.8 1.0–4.0 1.2–3.5

Общий вылов рыбы, кг/га 4.2 7.5 5.2 –
Примечание. *В скобках приведено значение показателя в заливах озера, “–” – нет данных. Источники информации: а Труды …, 1959;   
б Решетников и др., 1982; в Современное состояние …, 1998; г наши данные.

Рис. 2. Распределение площадей озера по глубинам 
(а) и по типу грунта (б): 1 – ил, 2 – руда, 3 – глина, 
4 – глина и песок.
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Таблица 2. Длина и масса ряпушки Coregonus albula оз. Сямозеро в разные годы

Годы
Возраст, лет Число рыб, 

экз.0+ 1+ 2+ 3+ 4+ 5+ 6+

FL, см

1932–1936а 8.0 11.0 12.0 13.0 15.0 17.0 520

1954–1962б 8.6 12.2 13.8 15.4 16.7 17.0 18.1 900

1969–1972в 10.1 13.0 14.6 16.2 17.6 19.0 610

1973–1975в 9.4 15.0 17.3 18.8 19.5 20.5 21.5 150

1984–1986г 11.1 15.4 17.2 19.4 21.6 22.0 22.5 60

2015–2022г 9.0 13.2 15.8 16.5 17.3 18.8 20.5 560

Масса, г

1932–1936а 8 10 14 22 32 45 520

1954–1962б 9 19 27 38 46 48 900

1969–1972в 10 24 37 46 58 610

1973–1975в 9 12 34 56 80 95 110 150

1984–1986г 11 38 56 80 100 120 120 60

2015–2020г 10 24 40 52 60 300 560
Примечание. Источники информации: а Смирнов, 1939; б Вебер и др., 1962; в Титова, Стерлигова, 1977; г наши данные.  
Здесь и в табл. 3: FL – длина тела по Смитту.

Рис. 3. Динамика годовых уловов при промысле ряпушки Coregonus albula (□) и корюшки Osmerus eperlanus   (■) 
в оз. Сямозеро.
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совпадает со временем распаления льда. Личи-
ночная стадия продолжается 40–42 сут (Стерли-
гова и др., 2002).

Как самцы, так и  самки в  массе созревали 
в  возрасте 1+. Исключение составляли 1959, 
1979 и  1988–1989 гг., когда в  нерестовом стаде 
ряпушки были отмечены половозрелые самцы 
в возрасте 0+. Это явление объяснимо высоким 
темпом роста сеголеток в  указанные годы (Ти-
това, Стерлигова, 1977; Решетников и др., 1982; 
Стерлигова и др., 2002). Среди самок такие осо-
би не встречались. Сходную картину отмечали 
и  ранее у  ряпушки из оз. Белое и  Рыбинского 
водохранилища (Носков, 1956).

Средняя абсолютная плодовитость ряпушки 
зависит в  большей степени от массы тела, чем 
от возраста (табл.  3). В  1950-х гг. абсолютная 
плодовитость особей самых многочисленных 
первых возрастных групп (1+, 2+ и 3+) состав-
ляла соответственно 2500, 3280 и 4100 икринок. 
В  1973–1975 и  1984–1989 гг. при значительном 
увеличении среднего размера и  массы особей 

(вероятно, вселённая крупная ряпушка) плодо-
витость возросла в 2.5 раза.

За длительный период исследований питание 
ряпушки Сямозера существенных изменений не 
претерпело. Основным видом корма ряпушки 
являлся зоопланктон, преобладающими видами 
Bosmina coregoni, Holopedium gibberum, Eudiaptomus 
gracilis. При этом ряпушка активно выбирает 
и  таких крупных рачков, как Leptodora kindtii, 
Bythotrephes cederströmii, и лишь в короткие пери-
оды вылета насекомых ряпушка переходит на пи-
тание ими (Смирнов, 1939; Соколова, Филимо-
нова, 1962; Бушман, 1982; Кучко, Ильмаст, 2018).

Личинки на первых этапах смешанного пи-
тания питаются коловратками, молодью вет-
вистоусых (Cladocera) и  веслоногих (Copepoda) 
ракообразных. В  мае молодь начинает интен-
сивно питаться. Основу пищи летом и  осенью 
на втором и  третьем году жизни ряпушки со-
ставляют ветвистоусые ракообразные, из кото-
рых в желудках преобладают B. coregoni, Daphnia 
longispina, D. cristata, B. longimanus, L. kindtii. Лет-
ние температуры воды и  почти круглосуточное 

Таблица 3. Плодовитость ряпушки Coregonus albula оз. Сямозеро в разные годы

Возраст, лет
Плодовитость

FL, см* Масса, г* Число рыб,  
экз.абсолютная, шт. относительная,  

шт/г массы тела
  1954а

1+ 2500 113 12.3 20 25
2+ 3280 108 13.5 28 20
3+ 4100 102 14.7 40 10

  1973–1975б

4+ 13350 153 19.3 88 20
5+ 16360 146 20.5 110 43
6+ 17300 144 21.5 120 10
7+ 20000 142 22.6 130 3

  1984–1986в

1+ 7100 178 15.2 40 10
2+ 9600 148 17.0 65 15
3+ 12700 144 19.0 88 13
4+ 13500 137 21.0 97 6

  2015–2020в

1+ 3100 130 13.7 24 36
2+ 4600 124 16.0 37 24
3+ 6800 117 17.6 58 6

Примечание. * Приведены средние значения. Источники информации: а Вебер и др., 1962; б Титова, Стерлигова, 1977; в наши данные.
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питание в условиях северного лета создают наи-
лучшие условия для откорма ряпушки. Отме-
тим, что практически все три первые возрастные 
группы ряпушки питались исключительно план-
ктонными организмами. В  течение всего веге-
тационного периода ряпушка наиболее активно 
питалась при сравнительно низкой температуре 
воды: 16–17°C, с прогревом же поверхностного 
слоя воды до 22°C отмечалось снижение потре-
бления пищи.

ОБСУЖДЕНИЕ
Относительно стабильной экосистема Ся-

мозера была с  1932 (первые данные) по 1970 г. 
(табл.  1). С  1971 г. в  водоём существенно уве-
личился приток биогенов (азот и фосфор), вы-
званный интенсификацией сельскохозяйствен-
ных работ, осушением болот и  заболоченных 
лесов на водосборе, рубкой лесов, использова-
нием береговой зоны под базы отдыха, садовод-
ческие кооперативы и  развитием рыбоводства 
(выращиванием радужной форели Oncorhynchus 
mykiss в садках). Это всё привело к ухудшению 
кислородного режима, возрастанию в воде кон-
центраций углекислого газа, сероводорода, ам-
миака, закисного железа и  сокращению видо-
вого разнообразия гидробионтов.

На этом фоне в Сямозере повышалась про-
дукция организмов первых звеньев трофиче-
ской цепи. Значительно увеличилась с  1971 
по 2000 г. биомасса фитопланктона (с  2.8 до 
3.8 мг/л), зоопланктона (с 1.7 до 2.1 г/м3) и бен-
тоса (с  2.0 до 4.0 г/м2). В  составе зоопланкто-
на появились коловратки (Rotifera) – Synchaeta 
stylata, S. pectinata, Polyarthra luminosa, принад-
лежащие к  группе индикаторов повышенной 
трофности. В структуре зоопланктона произо-
шла замена длинноцикловых и  крупных форм 
на короткоцикловые и  мелкие (Бушман и  др., 
1991; Стерлигова и  др., 2002; Кучко, Ильмаст, 
2018).

Незначительное увеличение биомассы бен-
тоса в  озере происходило за счёт хирономид 
(Chironomidae), олигохет (Oligochaeta), мол-
люсков (Mollusca), менее чувствительных к ан-
тропогенному воздействию (Павловский, 2014). 
Трофический статус озера с 1970-х гг. прибли-
жается к мезотрофному типу, некоторые зали-
вы оказались уже близки к  эвтрофному типу 
(Сямозеро и перспективы …, 1977; Решетников 
и др., 1982; Стерлигова и др., 2002, 2016; Кита-
ев, 2007).

Изменения в  экосистеме озера отразились 
и  на состоянии рыбного населения, которое 
до 1960-х гг. было представлено 21 видом рыб 
(Смирнов, 1939; Вебер и др., 1962). В 1970-х гг. 
оно пополнилось ещё тремя видами, которые 
появились в  озере в  результате рыбоводных 
работ (пелядь Coregonus peled, угорь Anguilla 
anguilla) и  при случайном заносе (корюшка 
Osmerus eperlanus) (Осипова, 1972; Стерлигова, 
1979). В настоящее время в озере обитает 19 ви-
дов рыб, не отмечены рыбы-вселенцы (пелядь, 
угорь и  корюшка), а  также обитавшие ранее 
голавль Squalius (= Leuciscus) cephalus и  обык-
новенный гольян Phoxinus phoxinus (Стерлигова 
и др., 2016).

Одной из причин депрессии популяции ря-
пушки явилось ухудшение условий нереста 
из-за значительного заиления её нерестилищ 
вследствие эвтрофирования водоёма. Слой 
осадконакопления достигал 11  мм ежегодно, 
это приводило к  гибели икры при длительном 
периоде её эмбриогенеза (6–7 мес.). Также 
опытным путём было доказано выедание икры 
ряпушки ершом Gymnocephalus cernua и  беспо-
звоночными (Стерлигова, Павловский, 1984).

Несомненно, сильное влияние оказал и  слу-
чайный занос в  водоём европейской корюшки 
(1968 г.). В озере корюшка прижилась, заняла эко-
логическую нишу ряпушки, сформировав про-
мысловую численность благодаря богатой кор-
мовой базе (биомасса зоопланктона > 2.0 г/  м3), 
а  также значительным площадям для нагула 
и нереста. Известно, что при инвазиях важную 
роль приобретает фактор времени, определя-
ющий конкретный момент вселения или про-
никновения нового вида в  экосистему (Крик-
сунов и др., 2010). После вселения нового вида 
экосистема проходит ряд фаз, и, по мнению Ре-
шетникова (2020. С. 301): “… сама может спра-
виться с пришельцем”.

Уловы корюшки значительно выросли 
с 0.02 т в 1970 г. до 182 т в 1980 г. (ранее такой 
объём составлял годовой вылов всех видов рыб 
на озере), а ряпушки уменьшились (рис. 3). Из-
учая питание корюшки в  летний период, мы 
обнаруживали до 40 личинок ряпушки в одном 
её желудке. Подтверждено мнение многих учё-
ных о том, что новые виды, вступая в контакты 
с  аборигенными, могут значительно преобра-
зовывать структуру биоценов, и  их появление 
имеет экологические и экономические послед-
ствия (Одум, 1975; Правдин, 1977; Николаев 
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1979; Решетников и др., 1982; Williamson, 1996; 
Дгебуадзе, 2014).

Таким образом, выедание молоди на ранних 
стадиях развития и  низкий уровень воспроиз-
водства не позволили ряпушке увеличить свою 
численность несмотря на рыбоводные работы, 
проводимые на озере с  1976 по 1989 г. За этот 
период в  водоём было выпущено 176  млн экз. 
личинок крупной ряпушки. При этом с 1984 по 
1986 г. она лишь изредка попадала в сети летом. 
Затем на протяжении 15 лет (с 1987 по 2002 г.) 
ряпушка в уловах и в питании хищных рыб не 
встречалась.

С 1981 и по 1988 г. происходило снижение чис-
ленности и  падение уловов корюшки, что, ве-
роятно, было связано с заражением особей вида 
микроспоридией Glugea hertwigi Weissenberg,  
1921 (Малахова, Иешко, 1977). В  1980 г. (через 
12  лет после появления корюшки в  озере) па-
разит был выявлен только у  одной из 200 об-
следованных рыб. На следующий год с  мая по 
октябрь этот паразит дал резкий подъём эк-
стенсивности заражения вида – с  60 до 90%. 
В  1982 г. экстенсивность заражения составила 
100% (Иешко, Малахова, 1982). В  начальный 
период эпизоотии было обнаружено поражение 
внутренних органов – почек, стенок желудка 
и кишечника. Но особенно уязвимым органом 
для поражения оказались гонады, причём зара-
жённость самок корюшки была в 2.5 раза выше, 
чем самцов (индекс обилия 19.7 против 7.8 экз.).

Наши наблюдения показали, что если масса 
гонад составляла 210 мг, то масса цист – 240 мг. 
Число цист на гонадах самок варьировало от 1 
до 1000 экз., т. е. самым поражаемым являются 
репродуктивные органы самок корюшки, это 
повлекло за собой паразитарную кастрацию 
рыб. Заражение микроспоридией явилось при-
чиной массовой гибели корюшки и  привело 
к  снижению её численности и  уловов. С  1989 
по 2002 г. заражённость корюшки снизилась 
и уловы стабилизировались на уровне 50 т в год. 
Однако с 2002 и по 2009 г. в водоёме вновь было 
зафиксировано 100%-ное заражение корюш-
ки этим же паразитом. Подтвердилось мнение 
паразитологов, которые предупреждали, что 
повторение заражение корюшки очень опас-
но для популяции в целом (Иешко и др., 2000; 
Аникиева и др., 2021), что и произошло в Сямо-
зере. В  эти годы резко сократилась её числен-
ность, что привело к  падению уловов до 0.5  т 
в  год. В  2013–2014 гг. корюшка как в  водоёме, 
так и в питании хищных рыб (1.0%) отмечалась 

крайне редко. С  2015 г. и  по настоящее время 
корюшка в водоёме не зафиксирована (рис. 3).

Микроспоридия G. hertwigi была отмече-
на и  у  корюшки Великих Американских озёр 
и других водоёмов Канады и Северной Амери-
ки. Наиболее массовое заражение было заре-
гистрировано в озёрах Эри и Онтарио (Colby et 
al., 1972). Через 10 лет после появления корюш-
ки в этих водоёмах она исчезла, и причина была 
та же самая – заражение рыб микроспоридией.

Практически одновременно с  исчезновени-
ем из водоёма корюшки на водосборе оз. Ся-
мозеро значительно сократились масштабы 
деятельности человека (прекращены мелиора-
тивные и сельскохозяйственные работы), в ре-
зультате уменьшилось количество поступаю-
щих в озеро биогенов, а нерестилища ряпушки 
заиливались в  меньших объёмах. С  2003 г. ря-
пушку вновь стали отлавливать сетями, в 2005 г. 
её вылов составил более 10  т, в  2009 г. – 42  т, 
в 2015 г. –50 т, в 2020 г. – 70 т (рис. 3).

Сама ряпушка является важным объектом 
питания всех хищных рыб водоёма. В Сямозере 
до 1970 г. как в самом водоёме, так и в пище хищ-
ных рыб доминировала ряпушка, в 1980–1990-е 
гг. – корюшка. Работами ряда авторов показано, 
что при снижении численности основного кор-
мового объекта хищники легко переключаются 
на другой более доступный объект, что и  было 
отмечено в  озере (Балагурова, 1963; Попова, 
1979, 1982; Стерлигова и др., 2002, 2016). С 2010 г. 
значительную долю в пище хищников стала со-
ставлять ряпушка, это свидетельствует об увели-
чении её численности. На рис.  4 представлены 
спектры питания хищных видов рыб. По судаку 
Sander lucioperca, налиму Lota lota и окуню Perca 
fluviatilis в  связи с  их максимальным пищевым 
сходством данные по питанию объединены. 
У щуки Esox lucius, предпочитающей в основном 
прибрежные зарослевые участки озера, спектр 
питания существенно отличается.

В  водоёме произошли существенные пере-
стройки в структуре сообщества гидробионтов, 
соответственно и  в  трофических связях рыб, 
в которых основной поток вещества и энергии 
шёл по планктонному пути. Но если в  1940–
1970-е гг. бо́льшая доля рыбопродукции при-
ходилась на ряпушку, то 1980–1990-е гг. – на 
корюшку. С  2015 г. основной поток веществ 
и  энергии в  водоёме был направлен также по 
планктонному пути, но теперь, как и  прежде 
(до появления корюшки в водоёме), с домини-
рованием ряпушки.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Многолетние исследования экосистемы оз. 

Сямозеро позволили детально проанализиро-
вать её состояние: практически в  естественных 
условиях (1932–1970 гг.), при значительном ан-
тропогенном воздействии (1971–2005 гг.) и  по-
следующем его снижении (с 2010 г. по настоящее 
время). На биологические показатели ряпуш-
ки Сямозера значительно повлияли изменения 
в экосистеме и случайное проникновение в во-
доём корюшки. В  озере для нагула ряпушки 
сложились благоприятные условия с  высокими 
показателями численности зоопланктона (более 
2.0 г/м3) и  плохие условия для её нереста в  ре-
зультате заиления её нерестилищ. Последнее, 
учитывая длительный период эмбрионального 
развития (6–7 мес.), привело к  снижению чис-
ленности вида.

В  1940–1950-е гг. водоём соответствовал оли-
готрофному типу. В  1960-е гг. были отмечены 
незначительные признаки его эвтрофирования. 
С 1970-х гг. и по настоящее время Сямозеро оказа-
лось ближе к мезотрофному типу, а некоторые его 
заливы – к эвтрофному. Наши исследования ещё 
раз подтвердили постулат о том, что естественное 
эвтрофирование водоёмов протекает за тысячу 
лет и более, однако антропогенное эвтрофирова-
ние может происходит во много раз быстрее.

В  настоящее время в  связи со снижением 
процессов антропогенного эвтрофирования на-
метился незначительный возврат экосистемы 

Сямозера в  прежнее состояние. Этот процесс 
Решетников (2004) назвал реолиготрофирова-
нием. Ряпушка, с  более коротким жизненным 
циклом и ранним созреванием (на первом–вто-
ром году жизни), быстрее начала восстанавли-
вать утраченную численность.

Исследования за состоянием водоёма и  его 
обитателей целесообразно продолжить. Прио-
ритетными являются наблюдения, направлен-
ные на сохранение водных экосистем.
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COMPARATIVE ANALYSIS OF POPULATION PARAMETERS  
OF THE VENDACE COREGONUS ALBULA  

(SALMONIDAE, COREGONINAE) IN LAKE SAMOZERO  
IN DIFFERENT HABITAT CONDITIONS 
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The results of long-term studies of the dynamics of population parameters of the vendace Coregonus albula in 
Lake Syamozero in periods with different habitat conditions are presented. The vendace is  the most abundant 
fish species in the lake and was the main object of commercial fishing for 39 years (1932-1970) (60% of the total 
catch). From 1971 until 2000, the input of nutrients into the lake increased significantly due to high human 
economic activity in the catchment area. This led to a change in the hydrochemical and hydrobiological regimes 
of the lake. As a result, favorable conditions were created for vendace feeding. The biomass of zooplankton 
which is the main component of its diet, increased fivefold from 1950 to 2000 (from 0.4 to 2.1 g/m3). However, 
the conditions of reproduction of vendace significantly worsened due to siltation of spawning grounds, which 
led to the mortality of eggs during a long period of its embryogenesis (6-7 months). The decrease in the vendace 
abundance in 1971-2000 was also caused by the accidental penetration of a new species, the European smelt 
Osmerus eperlanus into the lake. For a long time (about 15 years) vendace was not found either in catches or in 
the diet of predatory fish species of the lake. In recent years, as a result of a decrease in the impact of human 
activity on the lake and the disappearance of the smelt in 2015 due to its infection with the parasite, the vendace 
population has begun to recover. 

Keywords: vendace Coregonus albula, life cycle, monitoring, eutrophication, biological invasion, Syamozero.
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Приведены результаты изучения батиметрического и пространственного распределения кристаллинового 
липариса Crystallias matsushimae по данным донных траловых съёмок в российских водах Японского 
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трала на материковом склоне частота его встречаемости составляет около 30%. Основными местами 
скоплений вида являются западная часть зал. Петра Великого и глубоководный участок Татарского 
пролива между материком и о-вом Сахалин. Несмотря на относительно широкий диапазон температуры 
воды и глубин, при которых в уловах встречался кристаллиновый липарис, предпочтительными для него 
являются довольно узкие термические и батиметрические границы: 0.6–1.5°C и 200–500 м. В рационе пи-
тания преобладают мизиды, амфиподы и декаподы.
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Кристаллиновый липарис Crystallias matsushimae 
Jordan et Snyder 1902 является обычным пред-
ставителем семейства липаровых (Liparidae) 
и  единственным представителем рода Crystallias, 
встречающимся в  Японском море. Иногда род 
Crystallias Jordan et Snyder, 1902 относят к младше-
му синониму рода Crystallichthys Jordan et Gilbert, 
1898 (Chernova et al., 2004), однако, по современ-
ным представлениям, он является валидным (Па-
рин и др., 2014; Fricke et al., 2023).

Вид широко распространён в Японском море, 
вокруг Японского архипелага и  Курильских 
о-вов, в  южной части Охотского моря (Сон Ён 
Хо, 1986; Питрук, 1990; Борец, 1997, 2000; Федо-
ров, Парин, 1998; Федоров, 2000; Новиков и др., 
2002; Nakabo, 2002; Kim et al., 2005; Соколовский 
и др., 2007, 2011). Некоторые авторы указывают 
поимку вида в южной части Берингова моря, что 
существенно расширяет границы его обитания 
(Линдберг, Красюкова, 1987; Парин и др., 2014). 
Сведений о биологии кристаллинового липари-

са немного и они фрагментарны как для Япон-
ского моря, так и для остальной части ареала.

От других представителей семейства вид отли-
чается наличием на теле удлинённых вертикальных 
полос и  большими усиками на нижней челюсти 
и  рыле. Характерные вытянутые кольцеобразные 
пятна отчётливо прослеживаются даже у мелкораз-
мерных (длиной от 17.8  мм) рыб (Matsuzaki et al., 
2022), чего в Японском море не отмечается у других 
липаровых. Благодаря сравнительно лёгкой в  от-
ношении липаровых рыб видовой идентификации 
мы имели возможность использовать большой 
массив данных по биологии этого вида, не опасаясь 
путаницы с другими видами семейства.

Цель работы – изучить батиметрическое и  
пространственное распределение кристаллино-
вого липариса в северо-западной части Японского 
моря, оценить влияние температуры придонного 
слоя воды на особенности его распределения, вы-
яснить размерный состав, рацион питания и дать 
количественные оценки вида.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом послужили данные донных тра-

ловых съёмок на шельфе и материковом склоне 
северной части Японского моря в  рейсах науч-
но-исследовательских судов ТИНРО в  1978–
2018 гг. Акватория была подразделена на четыре 
района: зал. Петра Великого (ЗПВ) – от р. Ту-
манная до м. Поворотный, Северное Приморье 
(СП) – от м. Поворотный до м. Золотой, воды 
у  материкового побережья Татарского проли-
ва (ТП) – от м. Золотой до прол. Невельского 
и Западный Сахалин (ЗС) – у островного побе-
режья Татарского пролива от прол. Невельского 
до м. Крильон (рис.  1). Обследованы глубины 
20–750 м (в зал. Петра Великого – от 2 м). При 
анализе сезонного распределения проводили 
деление на гидрологические сезоны по класси-
фикации Зуенко (1994): зимний период включа-
ет январь и февраль, весенний – март и апрель, 
летний – июнь–сентябрь, осенний – ноябрь 
и  декабрь. Май является переходным месяцем 
между весенним и  летним сезонами, октябрь – 
между летним и осенним. Май мы отнесли к ве-
сеннему сезону, октябрь – к осеннему.

Для работ использовали суда различного 
класса и  разные типы тралов с  мелкоячейной 
вставкой (10 мм) в кутце. Преимущественно ис-
пользовали донный трал ДТ/ТВ 27.1. Для срав-
нимости результатов все уловы пересчитали на 
час траления (кг/ч траления). Для построения 
карт пространственного распределения уловы 
осредняли по квадратам со стороной 10 геогра-
фических минут. Биомассу рыб определяли пло-
щадным методом (Аксютина, 1968) с  коэффи-
циентом уловистости 0.5 (Гаврилов и др., 1988). 
Всего в работе использованы данные 50 съёмок 
(ЗПВ – 23, СП – 13, ТП – 12, ЗС – 2). Общее чис-
ло обработанных траловых станций составило 
14839 (табл. 1), из них кристаллиновый липарис 
был отмечен в  1643. У  рыб из уловов измеряли 
общую длину тела (TL). Промерено 1256 экз., из 
них со взвешиванием 610 экз.

Материал по питанию липариса (76 желудков) 
собран в водах Северного Приморья (на глуби-
нах 60–450 м) в  апреле–мае. Пробы обрабаты-
вали в соответствии с Методическим пособием 
(1974). Величину суточного рациона рыб оцени-
вали методом Новиковой (1949) в модификации 
Чучукало и  Напазакова (1999) путём определе-

Рис. 1. Карта-схема района работ в Японском море в 1978–2018 гг.: (•) – траловые станции, ЗПВ – зал. Петра Великого, 
СП – Северное Приморье, ТП – Татарский пролив, ЗС – Западный Сахалин.
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ния продолжительности переваривания исход-
ной (восстановленной) массы пищевых объек-
тов в  зависимости от температуры придонного 
слоя воды. Среднее значение рациона и  соот-
ношение в нём пищевых компонентов вычисле-
ны с учётом биомасс исследованных размерных 
групп и их вклада в общее потребление.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Батиметрическое распределение. Глубины 

обитания кристаллинового липариса распо-
лагались в  сравнительно широком диапазоне 
– 30–749  м. Предпочитаемыми глубинами для 
него являлись 201–500  м – верхний отдел ма-
терикового склона (рис. 2). Летом и осенью его 
скопления были приурочены к  границе шель-
фовой зоны с глубинами 201–300 м, в зимне-ве-

сенний период отмечены на бо́льших глубинах 
– 401–500 м. Кристаллиновый липарис являет-
ся типичным представителем мезобентального 
биотопа.

По частоте встречаемости кристаллиновый ли-
парис относится к обычным видам на материко-
вом и островном склонах, на глубинах 201–500 м 
он встречался примерно в трети уловов (табл. 1). 
В меньшей степени он отмечался на глубинах 501–
700 м (20.3%) и в пределах шельфовой зоны.

Пространственное распределение. Кристалли-
новый липарис встречался во всех обследованных 
районах российской зоны Японского моря. Он 
не образовывал концентрированных скоплений, 
максимальный улов составил 66 кг/ч траления.

Таблица 1. Общее число тралений, выполненных в российских водах Японского моря в разные сезоны 1978–
2018 гг., и частота встречаемости (ЧВ) кристаллинового липариса Crystallias matsushimae по глубинам

Глубины, м Весна Лето Осень Зима Всего ЧВ,%
1–5 3 80 23 0 106 0

6–20 76 1193 211 2 1482 0

21–50 715 2030 361 52 3158 0.2

51–100 1086 1823 419 189 3517 4.2

101–200 1103 665 316 257 2341 12.1

201–300 818 328 275 166 1587 29.6

301–400 614 167 164 121 1066 32.6

401–500 468 103 130 104 805 30.7

501–700 329 124 218 18 689 20.3

701–1000 69 1 18 0 88 4.5

Итого 5281 6514 2135 909 14839

Рис. 2. Распределение уловов кристаллинового липариса Crystallias matsushimae в российских водах Японского моря 
по глубинам в разные сезоны 1978–2018 гг.: ( ) – весна, ( ) – лето, ( ) – осень, ( ) – зима.
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Рис. 3. Распределение уловов кристаллинового липариса Crystallias matsushimae в российских водах Японского моря 
в разные сезоны 1978–2018 гг.: а – зима, б – весна, в – лето, г – осень.
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На зимний период приходилось наименьшее 
число тралений, поэтому картина распределе-
ния в  это время года не охватывает значитель-
ную часть исследуемой акватории (рис. 3а). Вид 
встречался во всей акватории Северного При-
морья, но высокие уловы отмечались в западной 
части зал. Петра Великого. Татарский пролив 
как с  материковой, так и  с  островной стороны 
не был охвачен тралениями зимой.

Весной кристаллиновый липарис избегал 
шельфовых зон (рис. 3б). В зал. Петра Великого 
он держался вдоль материкового склона, образуя 
скопления в западной части залива в координа-
тах 42°20′ с. ш. 131°20′ в. д. – в районе так называ-
емых Гамовских свалов. В Северном Приморье, 
где шельфовая зона не развита, этот вид встре-
чался в уловах практически от самой береговой 
черты. Распределение носило довольно равно-
мерный характер. При продвижении на север, 
с расширением шельфа, заметно смещение уло-
вов на глубины в  сторону свала глубин между 
материком и  Сахалином. В  мелководной части 
Татарского пролива, севернее 50° с. ш., кристал-
линовый липарис весной не встречался. Вдоль 
островного побережья Сахалина вид был немно-
гочислен и также избегал шельфовых зон.

Летом кристаллиновый липарис выходил на 
шельфовые участки (рис. 3в). Особенно это хо-
рошо прослеживалось в  зал. Петра Великого, 
где он попадал в уловы в открытой части и даже 
заходил в заливы второго порядка (Уссурийский 
зал.). В  верхней части Татарского пролива (се-
вернее 50° с. ш.) также неоднократно присут-
ствовал в уловах донного трала. Однако в целом 
продолжал держаться предпочтительно на мате-
риковом склоне, не образуя больших скоплений.

Осенью кристаллиновый липарис образовы-
вал скопления с  повышенными концентрация-
ми вдоль материкового склона зал. Петра Вели-
кого и глубоководной части Татарского пролива 
между материком и  Сахалином (рис.  3г). В  Се-
верном Приморье относительно высокие уловы 
вида отмечались также в узкой полосе вдоль ма-
терикового склона. При этом в северной, мелко-
водной, части Татарского пролива всё ещё про-
должали фиксироваться поимки в тех же местах, 
что и в летний период.

В целом в течение года в распределении кри-
сталлинового липариса в  северной части Япон-
ского моря есть определённые закономерности. 
В зал. Петра Великого вид редко заходит в заливы 
второго порядка, предпочитая держаться у внеш-
ней кромки шельфа. Здесь он образует доволь-
но плотные скопления в  западной и  восточной 
частях залива, где находятся участки дна с  кру-
тым свалом глубин. В  Северном Приморье, как 
правило, не выделяли участки скоплений, уловы 
были рассредоточены по всему району. По мере 
продвижения на север и с расширением шельфа 
поимки вида смещались к центральной части Та-
тарского пролива, где и отмечали максимальные 
концентрации. Вдоль сахалинского побережья 
кристаллиновый липарис встречался эпизодиче-
ски, отсутствуя на участках с широким шельфом, 
а его повышенные концентрации отмечали лишь 
на свале глубин с островной стороны.

Зависимость распределения от температуры 
придонного слоя воды. Кристаллиновый липарис 
является стенотермным видом. Отдельные его по-
имки были зафиксированы при температуре воды 
от –0.8°C в феврале на шельфе зал. Петра Велико-
го до 5.4°C в водах Северного Приморья. Однако 

Рис.  4. Распределение кристаллинового липариса Crystallias matsushimae в  российских водах Японского моря 
в 1978–2018 гг. в зависимости от температуры придонного слоя воды.



406 СОЛОМАТОВ и др.

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 4       2024

Рис.  5. Размерный состав (а) и  зависимость массы тела от общей длины (TL) (б) кристаллинового липариса 
Crystallias matsushimae из траловых уловов в северо-западной части Японского моря в 1978–2018 гг.

Рис. 6. Многолетняя динамика биомассы кристаллинового липариса Crystallias matsushimae в разных районах севе-
ро-западной части Японского моря по данным донных траловых съёмок: ( ) – зал. Петра Великого, ( ) – Северное 
Приморье, ( ) – Татарский пролив, ( ) – Западный Сахалин.
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в основном он держался в узком диапазоне темпе-
ратур, более 80% его поимок находилось в грани-
цах одного градуса – от 0.6 до 1.5°C (рис. 4).

Размерный состав. В  уловах донного трала 
встречались особи кристаллинового липариса 
TL 6–45 см. Модальную группу составляли рыбы 
TL 30–32 см (рис. 5а). Зависимость длина–масса 
у этого вида из вод Японского моря описывалась 
уравнением: W = 0.0141TL3.0292 (R² = 0.937), где 
W – масса рыбы, г; TL – общая длина, см (рис. 5б).

Многолетняя динамика биомассы. Средняя био-
масса кристаллинового липариса в  разных рай-
онах с начала 2000-х гг. находилась примерно на 
одинаковом уровне – 350–450  т. Максимальные 
оценки запасов в Северном Приморье и у Запад-
ного Сахалина превышали 800 т, а в 2014 г. вдоль 
материкового побережья Татарского пролива 
достигали 1033 т (рис. 6). В зал. Петра Великого 
и среднее, и максимальное значения оценки за-
пасов были гораздо ниже – соответственно 108 
и 426 т. С начала 2000-х гг. наблюдалось увеличе-
ние биомассы кристаллинового липариса в север-
ной части Японского моря, в зал. Петра Велико-
го пик приходился на 2010–2012 гг., в остальных 
районах – на 2013–2016 гг.

Питание. По нашим данным, кристаллиновый 
липарис является нектобентофагом, формирую-
щим свой рацион в основном за счёт двух групп 
кормовых организмов – амфипод (Amphipoda) 
и мизид (Mysida) (в сумме 85.6%) (табл. 2).

Среди второстепенных компонентов его 
пищи наиболее существенную долю занимали 
десятиногие раки (Decapoda) и  многощетин-
ковые черви (Polychaeta). Молодь липариса TL 
11–20 см отдавала предпочтение донным беспо-
звоночным: амфиподам (преимущественно рода 
Syrrhoe) и  полихетам семейства Polynoidae. По 
мере роста липариса роль бентоса (особенно по-
лихет) в питании заметно снижалась, но возрас-
тала роль нектобентоса, главным образом, ми-
зид Inusitatomysis insolita и  декапод (в  основном 
креветок рода Spirontocaris и шримса Mesocrangon 
intermedia).

Кроме того, в пище особей TL 21–40 см в не-
большом количестве встречались эвфаузииды 
рода Thysanoessa, а  также молодь рогатковых 
(Cottidae) и бельдюговых (Zoarcidae) рыб.

Наряду с размерно-возрастной, у кристалли-
нового липариса хорошо выражена батиметри-
ческая изменчивость питания. На шельфе в его 
рационе доминировали мизиды (58.8% массы), 
но вследствие значительного роста потребления 

амфипод по мере увеличения глубины доля ми-
зид, как и  доля второстепенных компонентов, 
сокращалась, в  результате чего на материковом 
склоне амфиподы и мизиды приобретали прак-
тически равное значение (соответственно 48.4 
и  44.2%) (рис.  7). Выявленные различия, веро-
ятно, связаны с  батиметрическими изменения-
ми структуры кормовой базы липариса, однако 
из-за слабой изученности этого вопроса судить 
об этом более определённо не представляется 
возможным.

По нашим расчётам, средняя величина суточ-
ного рациона особей кристаллинового липариса 
TL 11–40 см в весенний период составляла 1.7% 
массы тела и  по мере роста снижалась с  2.5 до 
1.4% (табл.  2). Интенсивность питания этого 
вида на материковом склоне (2.1%) выше, чем 
на шельфе (1.2%).

ОБСУЖДЕНИЕ
Ряд авторов (Соколовский и  др., 2011; Па-

рин и др., 2014) относят кристаллинового липа-
риса к  редким видам. По всей видимости, это 
связано с тем, что в расчёт брались результаты 
работ на малых глубинах. По материалам наше-
го исследования, этот вид на глубинах до 51  м 
встречался лишь в  0.2% уловов, а  в  диапазоне 
51–100 м – в 4.2%. Но если рассматривать рыб 
мезобентального биотопа, то здесь кристал-
линовый липарис является обычным видом, 
встречаясь практически в каждом третьем уло-
ве донного трала.

Для кристаллинового липариса, по нашим 
данным, характерен оседлый образ жизни – он 
не совершает продолжительных миграций ни 
в  широтном, ни в  батиметрическом направле-
нии. Несмотря на широкий диапазон глубин, 
на которых были зафиксированы его поимки, 
в основном он предпочитал верхний отдел ма-
терикового склона (201–500 м). По всей ви-
димости, для него характерно откочёвывание 
в зимний период на бо́льшие глубины. Для зим-
него и весеннего периодов отмечены его значи-
тельные концентрации в диапазоне 401–500 м, 
а также высокие уловы на глубинах 501–700 м. 
Савин (2014) для Южных Курил причисляет 
кристаллинового липариса к  массовым видам 
в диапазоне 300–400 м в весенний период. Ве-
роятно, отличающиеся гидрологические усло-
вия и обилие глубоководных видов рыб (в пер-
вую очередь, отсутствующих в  Японском море 
макрурусов) приводят к  тому, что здесь для 
кристаллинового липариса характерен более 



408 СОЛОМАТОВ и др.

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 4       2024

узкий вертикальный диапазон обитания, а  зи-
мует он на меньших глубинах, чем в япономор-
ской зоне.

В летний и осенний периоды кристаллиновый 
липарис предпочитает глубины 201–300 м. В это 
время он рассредоточен и  не образует плотных 
скоплений, в осенний период его концентрации 
повышаются, так что именно осенью отмечены 
наиболее высокие уловы этого вида в  течение 
года (рис. 3).

Для кристаллинового липариса характерны 
крупная икра (диаметром 4–5 мм) и отсутствие 

пелагической стадии у личинок, что также при-
водит к  сужению зоны расселения (Tohkairin 
et al., 2015). Эти авторы выдвигают предположе-
ние о том, что такой оседлый образ жизни при 
отсутствии географических барьеров привёл 
к  возникновению в  Японском море двух морф 
кристаллинового липариса – жёлтой и красной. 
Российская зона Японского моря входит в  сег-
мент, где обитает только красная морфа; в экс-
педициях, в которых принимали участие авторы 
настоящей работы, не отмечено ни одной поим-
ки особей жёлтой морфы.

Таблица 2. Состав пищи кристаллинового липариса Crystallias matsushimae разного размера в водах Северного 
Приморья (апрель–май), % массы

Компонент пищи и другие показатели
Размерная группа, см

В среднем
11–20 21–30 31–40

Polychaeta 29.2 1.9 1.4 2.4
Polynoidae gen. spp. 29.2 0.9 1.4 1.8
Polychaeta varia 1.0 0.6

Isopoda 2.9 1.2 + 0.8
Amphipoda 64.6 47.3 20.1 36.0

Rhachotropis aculeata 1.2 9.2 4.6
Rh. oculata 5.8 20.9 3.2 12.8
Stegocephalus inflatus 2.1 0.9
Metopa majuscula 0.2 1.1 0.8
Syrrhoe crenulata 4.6 0.2 0.1 0.3
Syrrhoe sp. 44.2 23.3 2.2 14.8
Caprella sp. 10.0 0.9 0.5 0.9
Amphipoda varia 0.6 1.7 0.9

Mysida 3.3 45.4 57.6 49.6
Inusitatomysis insolita 37.9 47.4 41.0
Pseudomma sp. 3.3 6.6 10.2 8.1
Mysida varia 0.9 0.5

Euphausiacea 0.6 2.6 1.4
Decapoda 2.5 14.0 7.4

Spirontocaris arcuata 1.8 0.8
S. brevidigitata 0.3 2.1 1.0
S. phippsii 0.2 1.9 0.9
Mesocrangon intermedia 1.5 5.5 3.2
Pagurus sp. 2.7 1.2
Decapoda varia 0.5 0.3

Pisces 1.1 3.7 2.2
Прочие + 0.6 0.2
Средний суточный рацион, % массы тела 2.5 2.0 1.4 1.7
Число желудков, шт. 5 48 23 76
Доля пустых желудков, % 2.1 17.4 6.6

Примечание. “+” – доля компонента < 0.1%.
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В  Северном Приморье поимки кристалли-
нового липариса зарегистрированы вблизи бе-
реговой линии в отличие от других районов се-
верной части моря. По всей видимости, здесь 
причина такая же, как и  для некоторых других 
видов, обитающих преимущественно на мате-
риковом склоне, например, японской лисички 
Percis japonica (Pallas, 1769) (Соломатов, Анто-
ненко, 2023). Отсутствие широкой шельфовой 
зоны в этой части Японского моря позволяет не 
совершать протяжённые миграции, чтобы вый-
ти на минимальные глубины обитания.

В  уловах донного трала преобладали взрос-
лые особи кристаллинового липариса, модаль-
ной размерной группы 30–32  см. Связано это 
может быть с разными причинами. Во-первых, 
с  селективностью донного трала: рыбы малых 
размеров элементарно не улавливаются и про-
ходят через ячею крыльев трала. Во-вторых, 
благодаря своей присоске, которая у  мелких 
особей относительно более крупная (Линд-
берг, Красюкова, 1987), липаровые могут за-
крепляться на грунте и не улавливаться тралом 
(Панченко, Пущина, 2022).

По характеру питания большинство иссле-
дованных видов липаровых рыб относят к бен-
то- или нектобентофагам (Токранов, 2000; Чу-
чукало, 2006; Токранов, Орлов, 2014). Имея 
относительно большинства рыб мезобенталь-
ного биотопа сравнительно невысокий средний 
суточный рацион и  биомассу, кристаллиновый 
липарис занимает незначительную долю в  вы-

едании различных гидробионтов на материко-
вом склоне Японского моря. По составу пище-
вого рациона среди массовых и обычных видов 
рыб шельфа и  материкового склона Северного 
Приморья кристаллиновый липарис имеет наи-
большее сходство с охотским липарисом Liparis 
ochotensis Schmidt, 1904, пёстрым получешуй-
ником Hemilepidotus gilberti Jordan et Starks, 1904 
и навагой Eleginus gracilis (Tilesius, 1810) (Пущи-
на, Соломатов, 2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Кристаллиновый липарис является обычным 

видом в северной части Японского моря, где ча-
стота его встречаемости составляет ~30%. При 
этом биомасса его лишь в отдельные годы пре-
вышает 800 т в разных исследованных районах, 
обычно находясь на уровне 350–450  т. Основ-
ными местами скоплений кристаллинового ли-
париса в Японском море являются материковый 
склон зал. Петра Великого и центральная часть 
Татарского пролива.

В  водах Северного Приморья кристаллино-
вый липарис является нектобентофагом, фор-
мирующим свой рацион в  основном за счёт 
двух групп беспозвоночных – амфипод (36.0%) 
и  мизид (49.6%). По мере роста липариса роль 
бентоса (амфипод, полихет) в  его пище сокра-
щается и возрастает роль нектобентоса (преиму-
щественно мизид и декапод). В весенний период 
средняя величина суточного рациона составляет 

Рис. 7. Состав пищи (% массы) кристаллинового липариса Crystallias matsushimae на шельфе (а) и материковом скло-
не (б) Северного Приморья в апреле–мае: 1 – Polychaeta, 2 – Amphipoda, 3 – Mysida, 4 – Decapoda, 5 – Pisces, 6 – прочие.
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1.7% массы тела, при этом интенсивность пита-
ния вида на материковом склоне выше, чем на 
шельфе (соответственно 2.1 и 1.2%).

Несмотря на относительно широкий диапа-
зон температуры воды и  глубин, при которых 
в  уловах встречался кристаллиновый липарис, 
предпочтительными для него являются доволь-
но узкие термические и батиметрические грани-
цы: 0.6–1.5°C и 200–500 м.
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DISTRIBUTION, SIZE COMPOSITION AND FEEDING  
OF THE BARRED SNAILFISH CRYSTALLIAS MATSUSHIMAE (LIPARIDAE) 

IN THE RUSSIAN ZONE OF THE SEA OF JAPAN 
S. F. Solomatov1, *, О. I. Pushchina2, and N. L. Aseeva2

1Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch,  
Russian Academy of Sciences, Vladivostok, Russia 

2Pacific Branch, Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography,  
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The results of studying the bathymetric and spatial distribution of the barred snailfish Crystallias matsushimae 
are presented according to bottom trawl surveys in the Russian waters of the Sea of Japan. The species does 
not form dense aggregations, although it is not as rare as was previously thought: in bottom trawl catches on 
the continental slope, the frequency of its occurrence is about 30%. The main areas of the species aggregations 
are the western part of the Peter the Great Gulf and the deep-water section of the Tatar Strait between the 
mainland and Sakhalin Island. Despite the relatively wide range of water temperature and depths at which the 
snailfish was found in catches, the species prefers rather narrow thermal and bathymetric ranges: 0.6–1.5°C and 
200–500 m.  Mysids, amphipods and decapods dominate in the diet. 

Keywords: barred snailfish Crystallias matsushimae, Liparidae, distribution, biomass, feeding, Sea of Japan.
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В ПРИБРЕЖНЫХ ЗАРОСЛЯХ ДОННОЙ РАСТИТЕЛЬНОСТИ 
С ПРЕОБЛАДАНИЕМ ZOSTERA MARINA И ULVA FENESTRATA 
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С помощью метода визуальных водолазных учётов приведены результаты оценки видового состава, 
плотности и  особенностей распределения рыб в  прибрежных зарослях донной растительности 
с преобладанием зостеры Zostera marina и ульвы Ulva fenestrata в мае–сентябре и ноябре 2021 г. Всего 
зарегистрировано 23 вида рыб, видовое богатство которых увеличивалось с  8–13 видов в  мае до 
максимума (17–18) в конце июня, незначительно снижалось в июле–сентябре и достигало минимума 
(2–5) в ноябре. Изменения сходной направленности отмечены и в значениях плотности распределения 
рыб. Разнообразие рыб в  зарослях зостеры было выше, чем в  зарослях ульвы. Сходство видового 
состава рыб между двумя исследованными типами зарослей было невысоким (индекс Сёренсена–
Чекановского варьировал от 0.32 до 0.44). В целом плотность распределения рыб, за исключением 
молоди Opisthocentrus spp. и Gymnogobius heptacanthus, была низка (от 2.4 в зарослях ульвы в ноябре до 
112.4 экз/50 м2 среди зостеры в июле). Аномально высокая температура воды у дна (> 26°C) в конце 
июля–начале августа привела к врéменному избеганию рыбами (кроме G. heptacanthus) мелководий 
с зарослями и уходу их на глубину 3.5–4.5 м, где температура была ниже на 4.0–5.7°C.

Ключевые слова: прибрежное сообщество рыб, сезонное распределение рыб, плотность распределения 
рыб, Zostera marina, Ulva fenestrata, температура воды, Японское море.

DOI: 10.31857/S0042875224040047   EDN: EYENOR  

Прибрежное мелководье (верхняя часть субли-
торали) – одна из самых богатых по разнообра-
зию рыб зона морей умеренных широт. Часть або-
ригенных видов проводит здесь всю свою жизнь, 
другие подходят для размножения или откорма, 
сюда оседают мальки ряда донных и придонных 
рыб из планктона. Таким образом, мелководье 
играет довольно важную роль в функционирова-
нии прибрежного сообщества рыб.

Распределение рыб в  прибрежье исследовали 
в  разных районах Мирового океана. Особенно 
большое внимание было уделено функциониро-
ванию сообщества рыб в зарослях морских трав 
зостер Zostera spp. Подробно изучали видовой 
состав, заселение молодью, трофические отно-
шения и другие аспекты экологии рыб (Hatanaka, 
Iizuka, 1962a, 1962b; Hattory et al., 1971; Orth, Heck, 
1980; Kimura et al., 1983; Hanekom, Baird, 1984; 
Bell, Pollard, 1989; Ferrell, Bell, 1991; Perry et al., 

2018). Сходные исследования проводили и  в  за-
рослях бурых водорослей (Bodkin, 1986; Lubbers 
et al., 1990; Carr, 1991). Выяснено, что биотопы 
зарослей весьма богаты и разнообразны по срав-
нению с монотонными песчаными субстратами, 
обеспечивают многих рыб, особенно их молодь, 
большим количеством пищи и убежищ.

В заливе Петра Великого Японского моря эта 
зона изучена недостаточно подробно, особенно 
слабо исследовано распределение рыб в  водо-
рослях, а также его годовая динамика. Проведён-
ные в заливе визуальные водолазные учёты дали 
только общее представление о видовом составе 
и  плотности распределения рыб в  мелководье, 
в том числе в зарослях зостеры и водорослей-ма-
крофитов (Маркевич, 2002; Баланов и др., 2010; 
Гусарова и  др., 2012; Маркевич, 2015, 2018). Но 
все эти работы были ограничены только летним 
гидрологическим периодом (август–сентябрь).
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Более подробно и в разные сезоны года иссле-
дована фауна рыб в  прибрежье на севере При-
морья – в бухтах Киевка (Измятинский, Свири-
дов, 2000; Измятинский, Басюк, 2005) и Русская 
(Колпаков, 2004, 2005). Но состав прибрежной 
ихтиофауны Северного Приморья несколько от-
личается от такового зал. Петра Великого, кроме 
того, сбор материала для вышеупомянутых работ 
проводили сетными орудиями лова, а не с помо-
щью визуальных водолазных учётов, поэтому ре-
зультаты работ в зал. Петра Великого и на севере 
Приморья различаются.

Цель настоящей работы – изучить динами-
ку видового состава, плотность и  особенно-
сти распределения рыб в  зарослях донной рас-
тительности с  преобладанием морской травы 
зостеры Z.  marina и  зелёной водоросли ульвы 
Ulva  fenestrata в  северо-западной части зал. Пе-
тра Великого в мае–ноябре.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследования проводили в  мае–сентябре 

и  ноябре 2021 г. в  сублиторали прол. Старка 
(у о-ва Попова, зал. Петра Великого Японского 
моря). Количественный учёт рыб и наблюдения 
за ними проводили методом визуальных водо-
лазных разрезов (трансект), широко применя-
емым для получения информации без изъятия 
рыб (Мочек, 1987). В  качестве трансекты ис-
пользовали 30-метровую пластиковую рулетку, 
которую укладывали на дно при проведении 
учётов. Последние вели на двух трансектах, про-
ложенных параллельно берегу: в  прибрежных 
зарослях зостеры (1) и ульвы (2).

Трансекта 1 (42°58′14.72′′ с. ш., 131°44′38.02′′ в. д.)  
располагалась в  кутовой части небольшой полу-
закрытой бухты, открытой в  северо-восточном 
направлении. Глубина на трансекте была 1.7–
2.5 м, грунт – слабо заиленный песок с примесью 
гравия, мелких камней и  ракуши. Проективное 
покрытие зостерой дна (здесь и далее – по визу-
альной оценке) варьировало от 50 до 80% с плот-
ностью произрастания растений 0.4–5.0 экз/м2. 
К  сентябрю часть растений погибла: частично 
отмерла естественным образом, частично была 
повреждена морскими ежами Strongylocentrotus 
intermedius и Mesocentrotus nudus (личные наблюде-
ния автора), поэтому покрытие уменьшилось до 
30%. В мае–июне на открытых участках трансек-
ты встречались куртины водорослей десмарестии 
Desmarestia viridis и ульвы, покрывая до 10% пло-
щади дна, в июле они исчезли, здесь было также 
несколько экземпляров Palmaria stenogona.

Трансекта 2 (42°58′21.71′′ с.ш, 131°44′40.13′′ в. д.)  
располагалась у  берега, открытого к  северу 
и  востоку, глубина здесь составляла 1.3–1.8  м, 
грунт – камни и  гравий, глубже – песок. Про-
ективное покрытие ульвой варьировало от 60 
до 90%, к  ноябрю оно уменьшилось до 20%. 
В  мае и  июне на трансекте встречались кур-
тины D. viridis и  отдельные растения зостеры, 
Chorda asiatica, Botryocladia wrightii, P. stenogona 
и  Neorhodomela aculeatа; они покрывали до 15% 
площади дна, к августу все они исчезли. Общая 
площадь дна с  зарослями была небольшой: зо-
стеры – 5–6 м шириной и 30 м длиной, ульвы – 
соответственно 3 × 40 м.

Учёт рыб вели в дневное время (11:00–15:00). 
Наблюдатель в  водолазном снаряжении, мед-
ленно проплывая над мерной лентой, отмечал 
на пластиковом планшете видовую принад-
лежность, число и  общую длину (TL) всех рыб 
на трансекте длиной 25.0, шириной 2.0 (50  м2) 
и  высотой толщи воды над дном 1.0  м, а  так-
же регистрировал особенности распределения 
рыб. Прозрачность воды (оценивали визуально) 
в зарослях зостеры составляла 3–6 м, среди уль-
вы – 4–10  м, что позволяло уверенно визуаль-
но идентифицировать мелких рыб (TL < 10 см) 
с расстояния 0.5–1.0 м.

Молодь опистоцентров Opisthocentrus spp. 
и камбаловых Pleuronectidae gen. spp. не разделя-
ли по видам. При учётах регистрировали темпе-
ратуру воды у дна поверенным дайв-компьюте-
ром. Все учёты вели по схеме “туда и обратно” 
в  10-кратной повторности, равномерно в  тече-
ние календарного месяца. Общее число учётов – 
128. После каждого учёта проводили визуальный 
обзор полосы прилегающего к  трансектам дна 
(до глубины 4.5 м) и учёт там рыб.

Плотность распределения рыб представле-
на в  виде среднего арифметического значения 
числа экземпляров, вычисленного по всем учё-
там в  течение месяца, на площади дна каждой 
трансекты (далее в тексте указано только число 
рыб без приведения учётной площади 50  м2). 
Для некоторых видов рыб плотность указана 
отдельно для взрослых и  молоди, это вызвано 
необходимостью показать разницу в значениях. 
Для оценки сходства видового состава рыб меж-
ду трансектами были вычислены коэффициен-
ты Сëренсена–Чекановского (Ks) по формуле: 
Ks = 2a/(2a + b + c), где 2a – число общих видов 
на двух трансектах, b и c – число видов, зареги-
стрированных соответственно на первой и вто-
рой трансектах (Василевич, 1969).
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РЕЗУЛЬТАТЫ
Температура воды у дна на трансекте 1 в мае 

составляла 11–13°C (рис.  1). Видовой состав 
и  численность рыб на трансектах за редким 
исключением были довольно низкими. Так, 
в  зарослях зостеры в  мае зарегистрировано 13 
видов рыб со средним общим числом 27.5 экз. 
(рис.  2, табл.  1). Самыми многочисленными 
были взрослые особи (TL  ≥ 60  мм) большегла-
зого бычка Gymnogobius heptacanthus (в  среднем 
10.4 экз.), которые встречались поодиночке 
и  малыми группами на полянах среди зостеры. 
У них в мае начался процесс ухаживания перед 
размножением, часть рыб была ярко окраше-
на. Вторыми по численности были опистоцен-

тры – взрослые глазчатый O. ocellatus и опоясан-
ный O.  zonope, а  также небольшие смешанные 
группы их молоди TL 35–45  мм (рис.  3а). Все 
они держались вплотную к  кустам зостеры, 
питаясь у  её листьев, но молодь чаще концен-
трировалась у  куртин десмарестии. Иглу-ры-
бу Syngnathus schlegeli (рис. 3б) и бурого терпуга 
Hexagrammos octogrammus регистрировали посто-
янно, но единично, встречались они как вблизи 
кустов зостеры и водорослей, так и на открытом 
грунте. Молодь снежного Myoxocephalus brandtii 
и дальневосточного M. stelleri керчаков придер-
живалась исключительно песчаного грунта, как 
и молодь камбал. Элегантный Bero elegans и се-
ребристый Argyrocottus zanderi (рис. 3в) керчаки, 
толстошипый маслюк Pholis crassispina и борода-

Рис. 1. Температура воды у дна на трансекте в зарослях Zostera marina в мае–сентябре и ноябре 2021 г.

Рис. 2. Сезонное изменение числа рыб на трансектах в  2021 г. в  зарослях: (– –) – Zostera marina,  
(– – -) – Ulva fenestrata; (―) – суммарно на двух трансектах.
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Таблица 1. Видовой состав и плотность распределения рыб на трансектах у о-ва Попова (зал. Петра Велико-
го Японского моря) в зарослях донной растительности с преобладанием Zostera marina (1) и Ulva fenestrata (2) 
в мае–сентябре и ноябре 2021 г., экз/50 м2

Семейство, вид
Май Июнь Июль Август Сентябрь Ноябрь

1 2 1 2 1 2 1 2 1 2 1 2
Osmeridae

Hypomesus japonicus 32.3
Hypoptychidae

Hypoptychus dybowskii 4.0 0.2 0.8 0.8*
Syngnathidae

Syngnathus schlegeli 1.6 3.8 0.8 1.1 0.3 0.2 0.1 0.2
Hexagrammidae

Hexagrammos octogrammus 1.3 0.9 1.9 2.1 0.8 1.6 0.3 0.1 0.2 0.2
Pleurogrammus azonus* 0.1 0.2

Psychrolutidae
Radulinopsis derjavini 0.8 0.5 0.1 0.2 0.1
Gymnocanthus intermedius 1.3 0.6 0.8 0.2
Myoxocephalus stelleri* 0.3 0.3 0.1 0.9
M. brandtii* 0.4 0.1 0.1 0.1 0.3
Porocottus allisi 0.3 0.2
Argyrocottus zanderi 0.6 0.2 0.1 0.1 0.2
Bero elegans 0.6 0.3 0.1 0.1 0.1 0.2

Agonidae
Pallasina barbata 0.8 0.4 0.3 0.1 0.1 0.1*

Neozoarcidae
Neozoarces pulcher* 0.3 0.3

Stichaeidae
Chirolophis saitonis 0.3 0.2 0.1 0.2

Opisthocentridae
Opisthocentrus ocellatus 2.6 1.5 2.8 1.3 1.4 1.1 0.3 0.1 0.1
O. zonope 2.4 1.6 1.8 8.0 0.9 1.3 0.2 0.1
O. tenuis 0.5 0.8 0.5 0.2 0.5 0.1
Opisthocentrus spp.* 5.4 11.0 8.2 1.1 1.3
Pholidapus dybowskii 0.3

Pholidae
Pholis crassispina 0.4 0.3 0.1 0.3 0.1 0.4 0.3
Rhodymenichthys dolichogaster 0.2 0.1

Gobiidae
Gymnogobius heptacanthus 10.4 6.2 11.3 3.2 5.3 1.9 5.7 5.5 2.9 2.2
G. heptacanthus* 40.4 100.7 1.6 15.3 79.9 4.0

Pleuronectidae gen. spp. 0.7 1.3 0.3 0.4 0.1 0.2 0.3
Всего 27.5 15.4 79.0 27.5 112.4 11.3 16.1 81.1 40.1 10.8 5.2 2.4

Примечание. * Ювенильные особи, все остальные – половозрелые.
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тая лисичка Pallasina barbata (рис.  3г) встреча-
лись как среди зостеры, так и у отдельных водо-
рослей. Всех этих рыб регистрировали единично 
и нерегулярно.

Видовой состав рыб на трансекте 2 в мае более 
беден, зарегистрировано восемь видов (табл. 1). 
Температура воды здесь постоянно на 0.2–0.4°C 
ниже, чем в зарослях зостеры. Наиболее часто на 
этой трансекте встречались взрослые больше-
глазый бычок (в среднем 6.2 экз.), опоясанный, 
глазчатый и белоносый O. tenuis опистоцентры. 
Но распределение и поведение этих рыб отлича-
лось от такового на трансекте 1. Бычки не оста-
вались постоянно на каком-либо участке, а пла-
вали, задерживаясь у Ch. asiatica. Опистоцентры 
также перемещались чаще и на бо́льшие рассто-
яния, чем на трансекте 1, задерживаясь у десма-
рестии. На трансекте 2 постоянно находился 
один самец короткопëрой песчанки Hypoptychus 
dybowskii, охраняя потенциально пригодный суб-
страт для нереста – растение зостеры. При при-

ближении небольших групп беременных самок 
песчанки и  появлении других самцов нередко 
возникали драки за эту нерестовую территорию. 
На трансекте также эпизодически появлялись 
бурый терпуг, бородатая лисичка и бахромчатый 
керчак Эллиса Porocottus allisi, они укрывались 
в ульве и других водорослях. Общее число рыб на 
трансекте в среднем составило 15.4 экз. (рис. 2). 
Сходство видового состава рыб между трансек-
тами в мае было невысоким, индекс Сёренсена–
Чекановского составил 0.32.

В  июне численность и  разнообразие рыб на 
трансектах увеличились, в зарослях зостеры за-
регистрировано 18 видов, среди ульвы – 17. Тем-
пература воды в течение месяца выросла с 13 до 
18.5°C (рис.  1). На трансекте 1 наиболее мно-
гочисленными были большеглазый бычок (мо-
лодь TL 20–30  мм и  взрослые особи) и  молодь 
опистоцентров – в среднем соответственно 40.4 
и  11.3 экз. (табл.  1). Большеглазые бычки в  это 
время нерестились, часто наблюдались драки. 

Рис.  3. Рыбы на трансекте в  зарослях Zostera marina: а – смешанная группа молоди и  взрослых Opisthocentrus spp.,   
б – Syngnathus schlegeli, в – Argyrocottus zanderi, г – Pallasina barbata. Фото: А.И. Маркевич.
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Начали встречаться на песчаных полянах среди 
зостеры бычок Державина Radulinopsis derjavini, 
промежуточный шлемоносец Gymnocanthus 
intermedius, молодь южного однопёрого терпуга 
Pleurogrammus azonus, изредка встречались ко-
роткопёрая песчанка, белоносый опистоцентр. 
Увеличилось количество рыб-игл, часто они 
встречались парами. Помимо взрослых появи-
лась молодь (TL 60–80 мм) бородатой лисички. 
Другие рыбы сохранили своё присутствие и низ-
кую численность. Бо́льшая часть рыб держалась 
вблизи глубокого края полосы зостеры. Общее 
число рыб на трансекте с мая увеличилось почти 
втрое, в среднем до 79.0 экз. (рис. 2).

В  зарослях ульвы в  июне наиболее много-
численными были взрослые особи опоясанного 
опистоцентра (в среднем 8.0 экз.) и группы мо-
лоди опистоцентров (всего в  среднем 8.2 экз.) 
(табл. 1). Большеглазого бычка было значитель-
но меньше, чем среди зостеры, но встречался 
он постоянно. Единично начали регистриро-
вать иглу-рыбу, бычка Державина, элегантного 
и серебристого керчаков, бахромчатого керчака 
Эллиса, промежуточного шлемоносца, мохнато-
головую собачку Сайто Chirolophis saitonis, глаз-
чатого опистоцентра, молодь красивого широ-
корота Neozoarces pulcher и  камбал TL ≤ 40  мм. 
Короткопёрая песчанка, бурый терпуг, бело-
носый опистоцентр и  другие рыбы, обитав-
шие в ульве в мае, также остались на трансекте; 
09  июня при температуре 16.1°C отмечена от-
кладка икры короткопëрой песчанки на зостере, 
которую охранял самец. Глубже ульвы, на песча-
ном грунте до 4.5 м, видовое разнообразие и ко-
личество рыб были не ниже, чем на трансекте. 
Например, у каждой куртины десмарестии раз-
мером 0.3 × 0.3 м встречалось от 2 до 12 экз. мо-
лоди и 1–3 экз. взрослых опистоцентров. Другие 
рыбы на открытом песчаном дне встречались 
редко. Общее число рыб на трансекте с мая уве-
личилось почти в два раза – в среднем до 27.5 экз. 
(рис. 2). Ks видового состава между трансектами 
в июне составил 0.42.

В  июле температура воды на трансекте 1 
с  начала месяца плавно росла с  18.0 до 22°C, 
а  в  начале четвёртой недели быстро увеличи-
лась до 24.5–26.7°C (рис.  1). Видовой состав 
рыб в первой половине месяца и в конце очень 
сильно различался. В  зарослях зостеры заре-
гистрировано 13 видов. В  начале июля появи-
лось много групп молоди большеглазого бычка 
(всего в среднем 100.7 экз.), но резко снизилось 
число молоди опистоцентров (табл.  1). Молодь 

керчаков и камбал встречалась единично. Боль-
шеглазые бычки были самыми многочисленны-
ми (5.3 экз.) из взрослых рыб; отмечены бурый 
терпуг, игла-рыба, опистоцентры, толстошипый 
маслюк. Исчезли короткопёрая песчанка, мо-
лодь однопёрого терпуга и промежуточный шле-
моносец. С начала четвёртой недели месяца раз-
нообразие рыб резко снизилось. На трансекте 1 
остался только большеглазый бычок (взрослые 
и  молодь), другие рыбы не встречались. Бурый 
терпуг, опистоцентры, игла-рыба перекочевали 
на глубину 3.5–4.5  м, температура воды у  дна 
здесь составляла 21–22°C по сравнению с 26.0–
26.7°C на трансекте. Однако в среднем за месяц 
число рыб на трансекте увеличилось с  79.0 до 
112.4 экз. (рис. 2).

Характер распределения рыб среди ульвы 
в  июле сходен с  таковым в  зарослях зостеры, 
хотя температура воды здесь немного ниже бла-
годаря тому, что часто наблюдалось небольшое 
волнение и  перемешивание вод было больше, 
чем среди зостеры. Здесь тоже зарегистрирова-
но 13 видов рыб. Исчезла молодь южного одно-
пёрого терпуга. Ушли взрослые песчанки и  бо-
родатая лисичка, появилась их молодь. Другие 
рыбы остались в единичном количестве. Изред-
ка встречался безногий опистоцентр Pholidapus 
dybowskii (табл. 1). Как и на трансекте 1, в послед-
нюю неделю июля все рыбы, кроме одиноких 
большеглазых бычков, сместились на глубину 
3.0–4.5 м, на трансекте 2 температура воды по-
высилась до 26.2°C. В  июле началось разруше-
ние пояса зарослей ульвы из-за естественного 
отмирания и частого прибойного волнения, на-
чали исчезать другие водоросли. Общее число 
рыб снизилось в среднем до 11.3 экз. (рис. 2). Ks 
между видовыми составами рыб на трансектах 
увеличился до 0.44.

Первую неделю августа температура воды 
держалась около 25–26°C, затем постепенно 
снизилась к концу месяца до 23.0°C (рис. 1). Раз-
нообразие рыб немного возросло по сравнению 
с концом июля, на трансекте 1 зарегистрировано 
четыре вида. Самой многочисленной осталась 
молодь большеглазого бычка, но её численность 
упала в среднем до 15.3 экз. (табл. 1), взрослых 
рыб на трансекте не было. Отмечены редкие 
встречи иглы-рыбы, бурого терпуга и  толсто-
шипого маслюка. На трансекте 2 разнообразие 
рыб было значительно больше – девять видов. 
Наиболее многочисленна здесь тоже была мо-
лодь большеглазого бычка – 79.9 экз., взрос-
лые особи не встречались. Эпизодически реги-
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стрировали взрослых глазчатого и  опоясанного 
опистоцентров, бурого терпуга, серебристого 
и элегантного керчаков, толстошипого маслюка, 
мохнатоголовую собачку Сайто. Впервые встре-
чен длиннобрюхий маслюк Rhodymenichthys 
dolichogaster. Заросли ульвы и другие водоросли 
очень сильно поредели. Число рыб в  зарослях 
зостеры сильно упало – до 16.1 экз., в ульве, на-
оборот, резко увеличилось до 81.1 экз. (рис. 2) за 
счёт групп молоди большеглазого бычка. Ks ви-
дового состава рыб между трансектами в августе 
снизился до 0.32.

В  сентябре температура воды плавно снижа-
лась с 23.0 до 19.8°C (рис. 1). Разнообразие рыб на 
трансекте 1 увеличилось до 15 видов, несмотря на 
то что заросли зостеры исчезли наполовину. Сно-
ва появились три вида опистоцентров, игла-рыба, 
бурый терпуг, керчаки, маслюк, молодь камбал, 
но все они встречались единично и нерегулярно. 
Постоянно держались на трансекте большегла-
зые бычки (5.7 экз.), иногда проплывали группы 
морской малоротой корюшки Hypomesus japonicus 
(всего в среднем 32.3 экз.) (табл. 1). На трансекте 
2 отмечено восемь видов рыб, из которых глаз-
чатый опистоцентр, бурый терпуг, маслюки, се-
ребристый керчак и  собачка Сайто встречались 
одиночно и эпизодически. Как и на трансекте 1, 
больше всех было большеглазых бычков (5.5 экз.) 
и их молоди (4.0 экз), причём появилась молодь 
TL 20 мм. Покрытие дна ульвой уменьшилось на 
⅓ за счёт того, что края талломов растений сильно 
обтрепались волнами. Число рыб среди зостеры 
снова стало больше (40.1 экз.), чем в ульве (10.8) 
(рис. 2). Коэффициент Сёренсена–Чекановского 
составил 0.33.

В ноябре температура воды продолжила сни-
жаться на трансекте 1 – с 11.3 до 6.7°C (рис. 1). 
От зарослей зостеры остались только корневи-
ща. Разнообразие рыб упало до пяти видов. Поя-
вилась малочисленная молодь камбал, снежного 
и  дальневосточного керчаков, промежуточный 
шлемоносец – все встречались непостоянно 
и  единично. Немногим больше было больше-
глазых бычков (2.9 экз.), которые активно ис-
пользовали норы в  песке, уходя от опасности. 
В ульве, от которой остался десяток сильно по-
вреждённых растений, встречались два вида 
рыб – проплывающие большеглазые бычки 
(2.2  экз.) и  (редко) промежуточный шлемоно-
сец. Общее среднее число рыб упало до миниму-
ма: 5.2 экз. в зарослях зостеры, 2.4 – среди ульвы 
(рис.  2, табл.  1). Ks между ихтиофаунами тран-
сект составил 0.36. Видовой состав и плотность 

распределения рыб на трансектах с  растения-
ми и прилегающей полосе песчаного дна стали 
практически одинаковыми.

ОБСУЖДЕНИЕ
Проведённые исследования показали, что 

видовой состав рыб на мелководье прол. Стар-
ка у о-ва Попова насчитывает 23 вида (табл. 1). 
Это число меньше видового богатства рыб в бо-
лее разнообразных биотопах у о-ва Фуругельма 
(34 вида), зафиксированных водолазными учё-
тами летом (Маркевич, 2002), и  в  бух. Средняя 
(30) (Баланов и  др., 2010). Относительная бед-
ность состава рыб на изученных в  настоящей 
работе трансектах вполне объяснима их мелко-
водностью и  отсутствием поблизости объёмно-
го каменистого субстрата, который предпочи-
тают, например, взрослые морские окуни рода 
Sebastes (Маркевич, 2002). Молодь окуней уда-
ляется на небольшие расстояния от мест обита-
ния взрослых, обычно заселяя заросли макро-
фитов (Bodkin, 1986; Carr, 1991) и морских трав 
(Маркевич, 2019), поэтому их нет на трансектах 
в  прол. Старка. Восточный S. taczanowskii, тём-
ный S.  schlegelii морские окуни, как и  батима-
стер Дерюгина Bathymaster derjugini зарегистри-
рованы, например, на трансектах с каменистым 
грунтом о-вов Рейнеке (Гусарова и  др., 2012) 
и Попова (Маркевич, 2015) (табл. 2).

В  2012 г. видовое богатство рыб у  о-ва Фуру-
гельма тоже снизилось до 23 видов, в 2014 г.  – до 
17 видов, а у южной части о-ва Попова в 2015 г. на 
двух трансектах с преобладанием зостеры (Мар-
кевич, 2015) и  у  юго-западного побережья зал. 
Петра Великого в 2014 г. на трансекте с зостерой 
(Маркевич, 2018) ещё значительнее – соответ-
ственно до 14, 11 и 8 видов (табл. 2). В более раз-
нообразных растительных биотопах у о-ва Рейне-
ке отмечено близкое число видов – 15 (Гусарова 
и др., 2012). Немногим большее число учтённых 
видов рыб в  настоящем исследовании объясни-
мо именно широким периодом (с мая по ноябрь) 
учётов. Наибольшее видовое богатство рыб при-
брежья зарегистрировано в период максимально-
го обычного прогрева вод, со второй половины 
июля до второй половины сентября, в прол. Стар-
ка оно достигло 15 видов. Этот эффект для боре-
альных рыб описан ранее и отмечен неоднократ-
но (Hattory et al., 1971; Orth, Heck, 1980; Lubbers 
et  al., 1990; Колпаков, 2005). Но в  прол. Старка 
наибольшее разнообразие рыб отмечено в июне 
(среди зостеры – 18, в зарослях ульвы – 17  видов). 
Это объясняется тем, что холодноводные виды 
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ещё не успели откочевать с мелководья, а тепло-
водные уже подошли к нему.

В  августе вместе с  повышением темпера-
туры воды начинается деградация многих во-
дорослей, поэтому на распределение рыб два 
основных фактора (температура и  наличие за-
рослей) влияют разнонаправленно: повышение 
температуры благоприятно для появления те-
пловодных видов, а  уменьшение богатства за-

Таблица 2. Видовой состав и плотность распределения рыб на трансектах в зарослях донной растительности 
у о-вов Попова, Рейнеке и в бух. Пемзовая (зал. Петра Великого Японского моря) в августе, экз/50 м2

Вид

О. Попова О. Рейнеке,
2008 г.3

Бух. 
Пемзовая, 

2014 г.42021 г.1 2015 г.2

Номер трансекты (полигона)
1 2 1 3 1 5 2

Hypomesus japonicus 2.5 12.4 85.0 36.9
Eleginus gracilis 0.4 1.0
Hypoptychus dybowskii 90.0
Syngnathus schlegeli 0.2 0.2
Sebastes taczanowskii 2.1 1.0
S. schlegelii 0.3 0.5 0.1
S. trivittatus 0.5
Hexagrammos octogrammus 0.3 0.1 0.5 1.0 2.5 0.8
H. octogrammus × H. otakii 0.3
Myoxocephalus stelleri 12.5 0.5
Argyrocottus zanderi 0.1
Porocottus japonicus 0.5
P. allisi 0.3
Bero elegans 0.1
Neozoarces pulcher 0.2
Chirolophis saitonis 0.1 0.5
Opisthocentrus ocellatus 0.3 0.7 1.2 100.0* 0.2
O. zonope 0.2 1.3 0.7 0.8
O. tenuis 0.5 1.8 0.5
Pholidapus dybowskii 6.0
Ernogrammus hexagrammus 0.3
Pholis crassispina 0.3 0.1 0.2
Rhodymenichthys dolichogaster 0.2 0.4 0.3
Gymnogobius heptacanthus 15.3 79.9 17.2 10.3
Pleuronectidae gen. spp. 1.0
Takifugu alboplumbeus (= niphobles) 0.3
Всего 16.1 81.1 27.1 29.9 99.0 200.5* 39.7
Число видов 4 9 14 11 4 7 8

Примечание. Источники информации: 1 настоящая работа, табл. 1; 2 Маркевич, 2015; 3 Гусарова и др., 2012; 4 Маркевич, 2018. Данные по 
плотности распределения рыб из трёх последних работ пересчитаны на 50 м2; * некорректные данные (см. комментарий в тексте).

рослей ограничивает разнообразие подводных 
ландшафтов. К  тому же холодноводные виды 
(короткопёрая песчанка, молодь керчаков, про-
межуточный шлемоносец и другие) откочёвыва-
ют на бо́льшие глубины. Следует отметить, что 
лето 2021 г. было аномальным по температур-
ным условиям. Обычно в  зал. Петра Великого 
максимальные значения температуры воды не 
превышают 22–24°C (Мороз, Винокурова, 2000; 
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Измятинский, Басюк, 2005; Данченков, 2021). 
Но в конце июля–начале августа 2021 г. макси-
мальная температура поверхности воды на не-
которых участках прибрежья залива достигала 
необычно высоких значений: 27–28°C (Погода 
для туристов 1; Зуенко и др., 2022). Это повлияло 
на распределение большинства рыб в  зарослях 
растений: они сместились на глубину до 4.5  м, 
избегая такой высокой температуры. Толерант-
ным к  высокой температуре оказался только 
большеглазый бычок, численность которого на 
мелководье не снизилась, а выросла. После воз-
вращения температуры воды к норме в середине 
августа резидентные рыбы вернулись в заросли.

Индекс сходства видового состава рыб в  за-
рослях зостеры и  ульвы с  весны до осени был 
низким, постепенно повышаясь от мая (0.32) 
к июлю и снижаясь к ноябрю: 0.42 и 0.44 соот-
ветственно в июне и июле, падает до 0.32 в ав-
густе и  0.33 в  сентябре, немного повышаясь 
в ноябре (0.36). Такое невысокое сходство меж-
ду двумя близко расположенными биотопами 
вполне объяснимо общим низким уровнем раз-
нообразия рыб, при котором расхождение даже 
в один–три вида даёт заметную разницу в вели-
чине индекса Сёренсена–Чекановского.

Оценивая разнообразие и  плотность распре-
деления рыб в зарослях в прол. Старка со сведе-
ниями, полученными в  близких по раститель-
ному ландшафту районах прибрежья зал. Петра 
Великого – у о-вов Рейнеке (Гусарова и др., 2012), 
Попова (м. Ликандера) (Маркевич, 2015) и в бух. 
Пемзовая (Маркевич, 2018), следует отметить, что 
между этими наблюдениями есть как сходства, 
так и различия. Во всех этих местообитаниях од-
ними из часто встречающихся рыб были бурый 
терпуг, опистоцентры, мелкие керчаки, морская 
малоротая корюшка, короткопёрая песчанка. Но 
у  о-ва Рейнеке зарегистрированы мелкочешуй-
ная краснопёрка Pseudaspius (= Tribolodon) brandtii 
и дальневосточная навага Eleginus gracilis (Гусаро-
ва и др., 2012), которые не были отмечены в прол. 
Старка. Это объясняется подвижностью этих 
рыб, которые обычно активно перемещаются 
вдоль побережий. Ранее у о-ва Попова в смешан-
ном песчаном биотопе зостеры, ульвы, Ch. asiatica 
и Codium yezoense (трансекта 3) навага встречалась 
(Маркевич, 2015) (табл. 2).

Наибольшее видовое богатство рыб в августе 
отмечено в зарослях растительности у п-ова Ли-

1 https://pogoda.turtella.ru/russia/vladivostok/sea_temperature. 
Version 05/2022.

кандера о-ва Попова на трансектах 1 и 3 – соот-
ветственно 14 и 11 видов (табл. 2). Объясняется 
это тем, что на части этих трансект кроме зарос-
лей зостеры, Ch. asiatica и других водорослей на 
песке есть каменистый субстрат, предпочитае-
мый некоторыми рыбами. Но у о-ва Рейнеке на 
каменистом полигоне 1 площадью 150 м2 с боль-
шим разнообразием растительности (зостера, 
ульва и ещё 12 видов водорослей) отмечено все-
го лишь четыре вида рыб (Гусарова и др., 2012), 
один из которых кочующая малоротая корюшка. 
На других трансектах в августе отмечен сходный 
уровень видового богатства рыб: от пяти видов 
в  зарослях зостеры прол. Старка до семи в  за-
рослях полигона 5 у о-ва Рейнеке с богатым, но 
мозаичным разнообразием водорослей (29 ви-
дов) и  морских трав (три вида) на каменистом 
и песчаном дне (площадь 250 м2).

В  бух. Пемзовая отмечено восемь видов рыб 
на песке с камнями и ульвой, Phyllospadix iwatensis 
и Stephanocystis (= Cystoseira) crassipes и девять сре-
ди ульвы в прол. Старка (табл. 2). По результатам 
работ у о-ва Рейнеке авторы (Гусарова и др., 2012) 
сделали вывод о том, что видовое богатство рыб, 
обитающих здесь, прямо зависит от разнообразия 
растительности и площади, занятой ею. Они так-
же заключили, что характер распределения рыб, 
а также распределение особей разных размерных 
групп некоторых видов были связаны с видовым 
составом и структурой зарослей.

Работа в прол. Старка у о-ва Попова в общем 
подтверждает этот вывод. Только самым важным 
фактором здесь является различие в  объёмной 
структуре зарослей, что и отразилось на составе 
и количестве рыб. Заросли зостеры в целом не-
много богаче видами рыб, чем ульва, потому что 
имеют более сложно структурированный, объ-
ёмный вид, предпочитаемый рыбами (Мочек, 
1987; Михеев, 2006; Ambo-Rappe et al., 2013). Вы-
сота кустов зостеры превышала 1.0 м, что позво-
ляло опистоцентрам, серебристому и  элегант-
ному керчакам, игле-рыбе, бородатой лисичке, 
бурому терпугу подниматься в толщу воды здесь 
для поиска корма, заметно не демаскируя себя. 
Группы большеглазого бычка даже плавали 
над зарослями травы, выискивая корм. Зосте-
ра более богата беспозвоночными животными, 
которые являются для рыб кормом (Кафанов, 
Лысенко, 1988). В ульве, высота зарослей кото-
рой не превышала 0.3 м, почти все встреченные 
рыбы располагались у дна, потому что они реже 
добывали корм, которого здесь значительно 
меньше. Это отражается на общем количестве 
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рыб на трансектах: постоянно, исключая август, 
в зарослях зостеры рыб больше, чем среди уль-
вы (табл.  1, рис.  2). В  августе в  зарослях ульвы 
рыб стало больше за счёт проплывающих групп 
молоди большеглазого бычка, которые из мест 
нереста в  зостере начали распределяться вдоль 
всего побережья. Осенью после сильного раз-
рушения зарослей (и зостеры, и ульвы) заметно 
уменьшились разнообразие и  количество рыб 
в них. В это же время опистоцентры, маслюки, 
широкорот постепенно ушли на каменистые 
грунты для размножения, а большеглазый бычок 
распределился по песчаному дну вблизи нор, 
в которых он проводит зимовку.

Несмотря на большее разнообразие донных 
оседлых рыб, по данным предыдущих исследова-
ний, основную долю в общей численности рыб 
в биотопах с растительностью составляют кочу-
ющие стайные рыбы (табл. 1, 2): морская мало-
ротая корюшка (трансекта 3 у м. Ликандера о-ва 
Попова, полигон 1 у о-ва Рейнеке, бух. Пемзо-
вая, трансекта 1 в прол. Старка в сентябре) и ко-
роткопёрая песчанка (полигон 5 у о-ва Рейнеке). 
Поэтому Гусарова с соавторами (2012. С. 36) от-
мечают, что “общая численность рыб не зависе-
ла от типа грунта и структуры растительности”. 
Результаты настоящей работы демонстрируют 
иную картину: в зарослях растений в прол. Стар-
ка морская малоротая корюшка и короткопёрая 
песчанка очень редки. Здесь роль доминирую-
щего по численности вида играет оседлый боль-
шеглазый бычок, явно предпочитающий обитать 
на песчаном грунте и среди зостеры.

Следует отметить, что представление данных 
по плотности распределения рыб, использован-
ное в  работе Гусаровой с  соавторами (2012) – 
число особей на единицу площади дна (экз/м2), 
неточно отражает общее количество рыб одного 
вида на всём полигоне, так как они распределе-
ны мозаично, а конкретную площадь распреде-
ления вида авторы не указывают. Поэтому при 
пересчёте плотности на площадь дна полиго-
на получаются частично завышенные данные 
(табл.  2). Тем не менее, они дают общее пред-
ставление об уровне численности рыб в  зарос-
лях растительности у о-ва Рейнеке.

Основную постоянную часть видового соста-
ва рыб на мелководье и  в  зал. Петра Великого 
(Вдовин, 1996; Измятинский, 2000; собственные 
данные), и на севере Приморья (Колпаков, 2004) 
составляют мелкие оседлые рыбы: опистоцентро-
вые (Opisthocentridae), стихеевые (Stichaeidae), 
психролютовые (Psychrolutidae), бычковые 

(Gobiidae), маслюковые (Pholidae), бельдюговые 
(Zoarcidae), камбаловые. Самыми многочислен-
ными в  зарослях зостеры и  ульвы о-ва Попова 
в  2021 г. были бычковые (69.1% общего коли-
чества зарегистрированных рыб) и  опистоцен-
тровые (13.4%). Численность рыб других таксо-
номических групп была значительно меньше: 
корюшковых (Osmeridae) – 7.5%, терпуговых 
(Hexagrammidae) – 2.3%, психролютовых – 2.4%, 
игловых (Syngnathidae) – 1.9%, короткопёрых пес-
чанок (Hypoptychidae) – 1.4%. Рыбы других групп 
составляли <1% общего количества. Из мигри-
рующих самыми массовыми на трансектах были 
короткопёрая песчанка и морская малоротая ко-
рюшка, которые подходят ближе к берегу весной 
и осенью у всего побережья Приморья (Измятин-
ский, Свиридов, 2000; Колпаков, 2004). Только 
весной и осенью при температуре воды < 15°C на 
трансектах встречены бородатая лисичка, проме-
жуточный шлемоносец и бычок Державина, при 
повышении температуры они уходят на бо́льшую 
глубину.

Как было указано выше, наибольшее коли-
чество рыб на трансектах отмечено в июле, в его 
первой половине (рис.  2). Но эта численность 
обеспечивается мелкими видами рыб, в  пода-
вляющем числе большеглазым бычком и  опи-
стоцентрами, поэтому общая биомасса рыб тоже 
незначительна: при максимуме численности 
112.4 экз. в июле в зостере (табл. 1) она состав-
ляет лишь 1.3 г/м2, это значение существенно 
ниже по сравнению с самым бедным скальным 
биотопом у о-ва Фуругельма – 6.4 г/м2 (Марке-
вич, 2002). При минимальной средней числен-
ности рыб (2.4 экз., ноябрь, ульва) биомасса 
составляет ничтожные 0.08 г/м2. Это несрав-
нимо с высокими показателями биомассы рыб, 
зарегистрированных в прибрежье бух. Русская, 
где часто встречались крупные особи: взрослые 
камбалы, навага, керчаки, лобан Mugil cephalus, 
морская малоротая корюшка и  другие рыбы 
(Колпаков, 2005). На трансектах в прол. Стар-
ка в 2021 г. встречалась только молодь крупных 
видов керчаков и камбал, хотя в прежние годы 
изредка здесь отмечали и  взрослых рыб (лич-
ные наблюдения автора). Почти все обитающие 
на трансектах рыбы используют заросли зосте-
ры в  основном как кормовые местообитания. 
Такая основная роль зарослей была отмече-
на во многих работах (Hatanaka, Iizuka, 1962a; 
Orth, Heck, 1980; Bell, Pollard, 1989; Lubbers et 
al., 1990). Это подтверждено и  наблюдениями 
в  настоящей работе: основными обитателя-
ми зарослей являлись молодь опистоцентров 
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и  большеглазого бычка, бородатой лисички, 
керчаков, которые на протяжении 1–2 мес. по-
стоянно находились вблизи растительности, 
находя здесь корм. В  меньшей степени рыбы 
использовали заросли в  качестве убежищ. Ак-
тивно предпочитали заросли (в равной степени 
зостеру или десмарестию) только группы моло-
ди опистоцентров, подобное было отмечено ра-
нее в бух. Средняя зал. Петра Великого (Галеев 
и др., 2015). Ульву, как убежища, опистоцентры 
не использовали. Другие рыбы при опасности 
(наблюдатель) полагались либо на камуфляж-
ную окраску, оставаясь на месте, либо активно 
уплывали. Характерной особенностью всех за-
рослей являлось то, что здесь ярко проявлялся 
краевой эффект (Bell, Pollard, 1989; Михеев, 
2006): рыбы использовали преимущественно не 
глубинные, плотные участки зарослей, а  зоны 
раздела заросли – песок (камни), поэтому не-
редко плотности распределения рыб на полосе 
песка в  1–3  м от зарослей были близки, такое 
поведение было отмечено и  ранее (Heck et  al., 
1989, Ferrell, Bell, 1991, Маркевич, 2018).

Редко рыбы использовали заросли зостеры 
и ульвы в качестве нерестовых субстратов. Раз-
множались здесь только большеглазый бычок, 
который откладывал икру в норы в песке (Мар-
кевич, 2020), и короткопёрая песчанка, которая 
использовала в  качестве нерестового субстра-
та зостеру, что является необычным для этой 
рыбы. Обычный нерестовый субстрат для неё – 
саргассовые водоросли у  побережья Хоккайдо 
Sargassum horneri, Stephanocystis (= Cystoseira) 
hakodatensis (Akagawa, Okiyama, 1993). Больше-
глазый бычок, вероятно, повторно нерестился 
в августе, так как в сентябре были отмечены как 
группы подросшей молоди TL 40–50  мм, так 
и особи меньших размеров (TL 20 мм).

В заключение следует особо отметить, что ви-
довой состав, плотность и характер распределе-
ния рыб в прибрежных зарослях зостеры и водо-
рослей полностью зависят от обилия последних. 
Повсеместное уменьшение площади подводных 
лугов зостеры в  Мировом океане, широкомас-
штабное или локальное (Rock, Daru, 2021; Sudo 
et al., 2021), может привести к заметному обедне-
нию прибрежной ихтиофауны (Inoue et al., 2021) 
и потере значения мелководий с зарослями мор-
ских трав и  водорослей как нерестовых и  вы-
ростных участков для многих рыб. Такое небла-
гоприятное развитие событий прослеживается 
и в зал. Петра Великого Японского моря. Другая 
негативная тенденция заключается в  увеличе-

нии температуры воды в прибрежье летом выше 
нормы, из-за чего наблюдается временный уход 
некоторых оседлых видов рыб с мелководья.
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SEASONAL DISTRIBUTION OF FISHES AT NEARSHORE MEADOWS 
PREDOMINATED BY ZOSTERA MARINA AND ULVA FENESTRATA  

IN THE STARK STRAIT (PETER THE GREAT GULF, SEA OF JAPAN)
A. I. Markevich1, *

1Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch,  
Russian Academy of Sciences, Vladivostok, Russia

*E-mail: alexmarkfish@mail.ru

The fish species diversity, fish density, and distribution in the nearshore beds of Zostera marina and Ulva 
fenestrata have been assessed by SCUBA visual counts in May–September and November 2021. In total, 23 
fish species have been registered. The fish species richness increases from 8–13 species in May to a maximum 
of 17–19 species at the end of June. Then it slightly decreases in July–September and reaches its lowest values 
in November (2–5 species). The same changes have been noted for the fish density. Fish diversity in the Zostera 
beds is higher than in the Ulva ones. The similarity of the fish species composition between Zostera and Ulva 
is low (the Sørensen-Czekanowski index varied from 0.32 to 0.44). In general, fish density is low (from 2.4 to 
112.4 ind./50 m2 in Ulva (in November) and Zostera (in July) beds, respectively), although with an exception 
for Opisthocentrus spp. and Gymnogobius heptacanthus juveniles. An abnormal high bottom water temperature 
(above 26°C) in late July–early August has led to temporal avoidance of shallow water with plant beds by fishes 
(except for Gymnogobius heptacanthus) and their migration to a depth of 3.5–4.5 m, where the temperature was 
lower by 4.0–5.7°С.

Keywords: nearshore fish community, seasonal distribution of fish, fish density, Zostera marina, Ulva fenestrata, 
water temperature, Sea of Japan.
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Приведены результаты впервые проведённого полномасштабного исследования пространственного 
распределения рыб семейств Pangasiidae, Polynemidae и Sciaenidae в дельте р. Меконг и роли различ-
ных участков дельты в  их нагуле и  воспроизводстве. Работа актуальна и  в  связи с  тем, что в  состав 
изученных семейств входят наиболее ценные объекты рыбного промысла в  дельте. Распределение 
рыб оценивали в сухой сезон по уловам разноглубинного трала в 2019 (апрель, декабрь), 2021 (январь, 
апрель) и 2022 (март–май) гг. Представители семейств Pangasiidae, Polynemidae и Sciaenidae отмечены 
в 42–57% уловов 232 тралений в пределах исследованной части дельты р. Меконг, однако частота их 
встречаемости на различных участках заметно варьировала. Согласно схеме районирования дельты р. 
Меконг, основанного на анализе таксономического состава ихтиофауны, представители Pangasiidae 
приурочены к участкам верхнего и среднего течения, Polynemidae – к участкам среднего и нижнего 
течения. Достоверные различия в горизонтальном распределении Sciaenidae по разным участкам дель-
ты не выявлены, равно как и в вертикальном распределении представителей всех изученных таксонов. 
Максимальные концентрации молоди Pangasiidae и Polynemidae зарегистрированы в среднем течении 
дельты, Sciaenidae – в нижнем, это свидетельствует о важной роли соответствующих участков в вос-
производстве представителей изученных таксонов.

Ключевые слова: Pangasiidae, Polynemidae, Sciaenidae, пространственное распределение, относитель-
ная численность, экологическая гильдия, эстуарий, разноглубинный трал, дельта р. Меконг, Южный 
Вьетнам.

DOI: 10.31857/S0042875224040052   EDN: EYCZKC  

Состав ихтиофауны р. Меконг – один из 
богатейших на планете, его разнообразие 
уступает лишь таковому р. Амазонка (Baran 
et al., 2012). В  Меконге обитает ~1200 видов 
рыб, их общая продуктивность очень высока 
(Sverdrup-Jensen, 2002), однако среди объек-
тов рыболовства встречаются не более 50–100 
видов (Poulsen et al., 2004). Несмотря на мно-
гочисленные ихтиологические исследования 
в  дельте Меконга, сведения о  распределении 
здесь представителей семейств Pangasiidae, 
Polynemidae и Sciaenidae носят фрагментарный 
характер (Vu  et al., 2009; Болтачев и  др., 2018; 
Ut et al., 2020; Карпова и др., 2021), а роль раз-

личных участков дельты, в том числе эстуарных 
(Михайлов, Аракельянц, 2010), в их воспроиз-
водстве и нагуле не изучена вовсе. Следует от-
метить, что в дельте основу рыболовного про-
мысла составляют лишь несколько десятков 
видов рыб, наиболее ценные из которых входят 
в состав указанных семейств.

Современные представления о  структуре 
рыбного населения эстуариев основаны на вы-
явлении экологических гильдий – групп рыб, 
имеющих различную таксономическую при-
надлежность, сходным образом использующих 
эстуарий – для нагула, воспроизводства или 
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в качестве миграционного пути (Elliot et al., 2007; 
Potter et al., 2015; Ferreira et al., 2019). Информа-
ция о принадлежности объектов промысла к той 
или иной гильдии может быть востребована при 
планировании мероприятий по разработке мер 
охраны и  управления рыбными ресурсами, оп-
тимизации промысла, а также даёт возможность 
прогнозирования их распределения в  связи 
с  глобальными долгосрочными изменениями, 
наблюдаемыми в  дельте р. Меконг вследствие 
потепления климата, повышения уровня Ми-
рового океана и  зарегулирования естествен-
ного стока (Tuan, Chinvanno, 2011; Thang et al., 
2020). Цель нашей работы – оценить распре-
деление представителей семейств Pangasiidae, 
Polynemidae и Sciaenidae в дельте р. Меконг в су-
хой сезон и определить роль эстуарных участков 
в их жизненном цикле.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Распределение рыб в  дельте р. Меконг оцени-

вали в  сухой сезон по траловым уловам (рис.  1) 
в 2019 (в апреле и декабре), 2021 (в январе и апре-
ле) и 2022 (с марта по май) гг. Траления проводили 
с борта арендованного судна разноглубинным тра-
лом (горизонтальное раскрытие 12 м, ячея в кутке 
8 мм), который вывешивали в толще воды на по-
плавках, закреплённых поводцами к траловым до-
скам. Горизонт траления регулировали, изменяя 
длину поводцов от 3 до 7 м. Параметры тралений 
(географические координаты начала и окончания, 
траекторию и скорость судна) определяли по спут-
никовому навигационному приёмнику; глубину – 
по показаниям эхолотов Simrad EK80 (“Kongsberg 
Maritime”, Норвегия) в 2019 и 2021 и Humminbird 
Helix 5X SI GPS (“Humminbird”, США) в  2022 гг. 

Рис. 1. Схема расположения мест тралений (○) и районирования дельты р. Меконг: 1, 2 – границы соответственно 
пресноводной и  солоноватоводной частей; 3 – морской край дельты; УВТ, УСТ, УНТ – участки соответственно 
верхнего, среднего и нижнего течения; (→) – направление течения. Масштаб: 20 км.
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Продолжительность одного траления варьировала 
от 15 до 60 мин, но их бо́льшая часть длилась ~20 
мин. Отлов рыб проводили в светлое время суток, 
что позволило исключить возможное влияние су-
точных изменений освещённости водной толщи 
на их распределение, поведение, а следовательно, 
и  состав уловов. Улов сортировали, определяли 
количество рыб и их систематическую принадлеж-
ность до уровня семейства (Rainboth, 1996; Tran 
et  al., 2013). Всего выполнили 237  тралений, пять 
из которых были безрезультатными. Улов осталь-
ных составил 45.9 тыс. экз., относящихся к 36 се-
мействам класса лучепёрых рыб (Actinopterygii), из 
которых 12.7  тыс. экз. принадлежали к  семейству 
Pangasiidae, 10.0 тыс. экз. – к Polynemidae, 2.2 тыс. 
экз. – к Sciaenidae. Отловленных рыб по возможно-
сти в живом виде возвращали в естественную среду, 
сохраняли в качестве коммерческого улова в пользу 
владельца судна, либо использовали в пищу.

Встречаемость таксона определяли как долю 
уловов, в  которых он представлен. Для оценки 
относительной численности таксона рассчиты-
вали величину улова на час траления (экз/ч тра-
ления). Распределение значений относительной 
численности соответствовало отрицательному 
биномиальному с избыточным количеством ну-
левых значений (Zuur et al., 2010), которые игно-
рировали при дальнейшем анализе (Zuur et al., 
2007). Для сравнения групп наблюдений приме-
няли U-критерий Манна–Уитни. Анализ данных 
выполняли в программной среде R версии 3.6.3 
(R Core Team, 2020).

При классификации наблюдений по про-
странственному признаку придерживались схе-
мы районирования дельты р. Меконг, основан-
ной на распределении трёх таксономических 
комплексов рыбного населения: пресноводного, 
солоноватоводного и  маргинального (Малин 

и др., 2023). Согласно схеме, дельту разделили на 
участки верхнего (УВТ, 64  траления), среднего 
(УСТ, 83  траления) и  нижнего (УНТ, 90  трале-
ний) течения, границы которых определяли по 
местам обитания рыб-представителей вышеука-
занных таксономических комплексов (рис.  1). 
Классификацию наблюдений по пространствен-
ным признакам и картографирование выполня-
ли в геоинформационной системе Quantum GIS 
версии 3.22 (https://www.qgis.org).

РЕЗУЛЬТАТЫ
В пределах исследованной части дельты р. Ме-

конг представители рассматриваемых семейств яв-
ляются массовыми рыбами и отмечены в 42–57% 
(в зависимости от таксона) уловов, однако частота 
их встречаемости на различных участках заметно 
варьирует (табл. 1). Так, Pangasiidae в четыре–пять 
раз чаще присутствуют в  уловах из УВТ и  УСТ, 
Polynemidae предпочитают УСТ и  УНТ: частота 
встречаемости представителей этого семейства на 
этих участках в семь раз выше, в сравнении с УВТ. 
Sciaenidae обычны в УНТ, присутствуя в 70% уло-
вов; в границах УСТ частота встречаемости этого 
таксона снижается почти вдвое, а в пределах УВТ 
ещё в пять раз и составляет ~8%.

Средние значения относительной числен-
ности Pangasiidae и  Polynemidae, рассчитанные 
для всей дельты, примерно в  четыре раза пре-
вышают таковое семейства Sciaenidae (табл.  1). 
Основу численности этих таксонов составляет 
молодь, половозрелые рыбы встречаются реже 
и зачастую представлены в уловах единичными 
экземплярами или отсутствуют. Высокие зна-
чения относительной численности, в том числе 
экстремальные (рис. 2), указывают на значитель-
ные скопления молоди на исследуемых участках.

Таблица 1. Частота встречаемости и средняя относительная численность представителей изученных семейств 
ихтиофауны дельты р. Меконг

Семейство
Участок дельты (таксономический комплекс)

УВТ  
(пресноводный)

УСТ  
(маргинальный)

УНТ 
(солоноватоводный) Вся дельта

Pangasiidae          56.3         
276.9 ± 806.4

        75.9       
261.7 ± 688.9

.     14.4     
10.3 ± 12.3

.        47.3       
237.4 ± 690.7

Polynemidae      10.9   
6.8 ± 9.0

        74.7          
343.5 ± 1029.3

     72.2     
61.5 ± 94.0

.       56.5       
189.1 ± 714.8

Sciaenidae         7.8        
96.9 ± 198.2

        38.6     
34.52 ± 47.2

      70.0     
56.2 ± 98.4

.     42.2     
51.3 ± 92.5

Примечание. Над чертой – частота встречаемости, %; под чертой – среднее значение относительной численности (экз/ч траления) 
и стандартное отклонение. Здесь и в табл. 2: УВТ, УСТ, УНТ – участки соответственно верхнего, среднего и нижнего течения.
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Относительная численность Pangasiidae в  УВТ 
и  УСТ имеет высокие значения, в  то время как 
в УНТ её величина падает более чем в 25 раз (табл. 1). 
Представители Polynemidae предпочитают УСТ, 
где их концентрации максимальны. В  прилегаю-
щих УВТ и УНТ средние значения относительной 

численности представителей этого семейства ниже 
соответственно в  50 и  шесть раз. Максимальные 
концентрации Sciaenidae зарегистрированы в УВТ, 
однако низкая частота встречаемости указывает на 
высокую агрегированность распределения пред-
ставителей таксона на этом участке. В  границах 

Рис. 2. Пространственное распределение представителей изученных семейств ихтиофауны дельты р. Меконг в су-
хой сезон: а–в – горизонтальное распределение по участкам дельты, г–е – вертикальное распределение (на раз-
личных горизонтах водной толщи); а, г – Pangasiidae; б, д – Polynemidae; в, е – Sciaenidae. На диаграммах размаха 
отражены медиана, межквартильный интервал, минимальное и максимальное значения, отстоящие не более чем 
на 1.5 межквартильных интервала соответственно от первого и третьего квартилей; (°) – экстремальные значения.  
Ост. обозначения см. на рис. 1.



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 4       2024

429РАСПРЕДЕЛЕНИЕ РЫБ СЕМЕЙСТВ PANGASIIDAE, POLYNEMIDAE, SCIAENIDAE

УСТ распределение Sciaenidae становится более 
равномерным – средняя относительная числен-
ность снижается втрое, но в пять раз возрастает ча-
стота встречаемости. Величина рассматриваемых 
показателей продолжает расти по мере продвиже-
ния вниз по течению дельты, достигая почти вдвое 
бо́льших значений в УНТ по сравнению с УСТ.

По относительной численности Pangasiidae на 
разных участках дельты УВТ и УСТ не различают-
ся, а численность представителей этого семейства 
в УНТ достоверно ниже (табл. 2, рис. 2а–2в). От-
носительная численность Polynemidae не различа-
ется в пределах УСТ и УНТ, в то время как в УВТ 
она достоверно ниже. Относительная численность 
Sciaenidae в исследованной части дельты р. Меконг, 
несмотря на вариабельность средних значений на 
различных её участках, достоверно не изменяется.

Анализ вертикального распределения предста-
вителей Pangasiidae, Polynemidae и  Sciaenidae по 
изменению относительной численности в зависи-
мости от выбранного горизонта траления не выя-
вил достоверных различий (табл. 3, рис. 2г–2е).

ОБСУЖДЕНИЕ
Имеющиеся в  литературе сведения о  видо-

вом составе исследуемых семейств рыб, населя-
ющих дельту р. Меконг, позволяют оценить их 
биологические характеристики и  значение для 
местного промысла. Семейство Pangasiidae пред-
ставлено несколькими морфологически схожими 
видами рода Pangasius (доминируют P. macronema 
и P. mekongensis), а также Helicophagus leptorhynchus. 
Взрослые особи этих видов, стандартная длина 
(SL) некоторых из которых достигает 80–100 см 
(Tran et al., 2013), являются ценными объектами 
промысла (Rainboth, 1996).

Семейство Polynemidae представлено край-
не редко и  единично встречающимся в  уло-

вах четырёхпалым пальцепёром Eleutheronema 
tetradactylum и массовым черноруким пальцепё-
ром Polynemus melanochir. Оба вида, несмотря на 
относительно небольшие размеры P. melanochir 
(SL < 20 см), имеют важное коммерческое зна-
чение (Rainboth, 1996; Tran et al., 2013).

Среди представителей семейства Sciaenidae 
в уловах доминируют виды рода Johnius, а также 
Boesemania microlepis. Взрослые особи B. microlepis, 
SL которых может достигать 100  см – ценные 
объекты рыболовства. Коммерческое значение 
J.  carouna, J. weberi и  J. borneensis (SL  взрослых 
особей не превышает 25–30 см) несколько ниже, 
в то время как ценность более мелких и массовых 
J. trachycephalus (SL < 13 см) невысока. Несмотря 
на морфологическое сходство, экологические 
характеристики видов рода Johnius различны 
(Rainboth, 1996; Tran et al., 2013).

Отсутствие различий в  вертикальном рас-
пределении представителей исследованных се-
мейств связано, по всей видимости, с  тем, что 
в диапазоне глубин, в котором проводили трале-
ния (3–7 м), отсутствуют градиенты каких-либо 
факторов, влияющих на распределение рыб, или 
изменения этих факторов не существенны. Сни-
жение расхода воды в сухой сезон, а также осо-
бенности функционирования дельты р. Меконг 
в  связи с  приливно-отливными и  сгонно-на-
гонными явлениями (Михайлов, Аракельянц, 
2010), в результате которых водные массы могут 
надолго задерживаться в  дельте, периодически 
меняя направление своего перемещения, обу-
словливают их перемешивание и вертикальную 
гомогенность в  отдельных слоях воды, разли-
чающихся концентрацией растворённых солей 
и,  следовательно, плотностью. На наличие ак-
тивного перемешивания косвенно указывают 
незначительные различия температуры поверх-
ностного и  придонного слоёв (Карпова и  др., 

Таблица 2. Результаты сравнения относительной численности представителей изученных семейств рыб 
на участках дельты р. Меконг

Семейство Объём выборки, 
экз.

Сравниваемые участки

УВТ ~ УСТ УСТ ~ УНТ УВТ ~ УНТ

Pangasiidae 112 1015.5
0.3902

 649.0 
0.0010

 346.0 
0.0114

Polynemidae 134   69.0  
0.0033

.2310.0.
0.1553

  66.0  
0.0022

Sciaenidae 100     81.5 
0.9644

 823.0 
0.1456

. 126.5 
0.4732

Примечание. Здесь и  в  табл.  3: над чертой – значение U-критерия Манна–Уитни, под чертой – уровень значимости (p). Полужирным 
шрифтом выделены результаты расчётов, указывающие на достоверные различия (p < 0.05).
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2021). Таким образом, возникает предпосылка 
к  гомогенности вертикального распределения 
представителей некоторых таксонов рыб и дру-
гих гидробионтов, в  том числе исследованных 
в настоящей работе, в отдельных слоях воды.

Горизонтальное распределение представите-
лей исследованных таксонов может достоверно 
различаться в  пределах дельты, как это наблю-
дается у  Pangasiidae и  Polynemidae, либо харак-
теризоваться вариабельностью относительной 
численности при отсутствии статистически зна-
чимых пространственных различий (Sciaenidae).

Определение роли эстуариев в  жизненном 
цикле представителей исследуемых таксонов 
требует уточнения границ таких участков в дель-
те р. Меконг. По представлениям Михайлова 
и Аракельянца (2010), в состав дельты р. Меконг 
входят несколько эстуариев по числу крупных её 
рукавов, а их границы совпадают с УНТ (рис. 1). 
Согласно различным определениям (Brito, 2012), 
понятие “эстуарий” распространяется на аква-
торию, солёность которой отличается от примы-
кающего моря или океана. В  дельте р. Меконг 
разбавленные морские воды проникают до ниж-
ней границы УВТ (Малин и др., 2023), следова-
тельно, в состав эстуариев входит не только УНТ, 
но и УСТ. На основании этого заключения мож-
но предположить роль эстуария в  жизненных 
циклах представителей рассматриваемых так-
сонов. Как уже отмечено выше, основу числен-
ности исследованных семейств представляет их 
молодь, а места образования наиболее плотных 
скоплений этой молоди, которые соответству-
ют зонам, играющим важную роль в воспроиз-
водстве рыб, можно выявить по максимальным 
(в  том числе экстремальным) значениям отно-
сительной численности. Так, в пределах дельты 
р. Меконг воспроизводство Pangasiidae связано 
с УВТ и УСТ (рис. 2), т. е. эстуарии эти рыбы ис-
пользуют лишь частично. Молодь Polynemidae 
и  Sciaenidae образует максимальные концен-

трации в УСТ и УНТ, т. е. полностью осваивает 
эстуарии, при этом представители первого се-
мейства предпочитают его верхнюю часть (в пре-
делах УСТ), а представители второго – нижнюю, 
наиболее приближенную к морю (УНТ).

Согласно подходу, предполагающему опреде-
ление принадлежности рыб-обитателей эстуари-
ев к одной из экологических гильдий (Elliot et al., 
2007; Potter et al., 2015), гипотетически можно пред-
положить следующее. Эстуарии дельты р. Меконг 
представители изученных таксонов не используют 
в  качестве миграционных путей, как это делают 
анадромные, полуанадромные, катадромные, по-
лукатадромные и амфидромные виды рыб. Прини-
мая во внимание высокие значения относительной 
численности и частоты встречаемости каждого из 
таксонов в УСТ и УНТ, слагающих эстуарии дельты 
р. Меконг, нельзя отнести представителей этих се-
мейств к группам морских или пресноводных оди-
ночек. Наиболее вероятно, что Pangasiidae отно-
сятся к гильдии пресноводных мигрантов, которые 
регулярно и массово выходят в эстуарии (в данном 
случае – в границах УСТ), за счёт которых расши-
ряют свою зону обитания за пределы пресново-
дной части. Представители Sciaenidae, вероятно, 
относятся к гильдии морских мигрантов, в пользу 
чего могут свидетельствовать нарастающие их от-
носительная численность и частота встречаемости 
по направлению от УСТ к УНТ. Характер распре-
деления Polynemidae указывает на вероятную при-
надлежность представителей этого таксона к гиль-
дии эстуарных видов, поскольку максимальные их 
численность и частота встречаемости соответству-
ют УСТ и снижаются как по направлению к мор-
ской границе эстуария (УНТ), так и к пресновод-
ному участку дельты (УВТ).

Результаты установления принадлежности  
представителей Sciaenidae, Polynemidae и   
Pangasiidae к  соответствующим экологическим 
гильдиям позволяют предположить изменения их 
пространственного распределения и численности 

Таблица 3. Результаты сравнения относительной численности представителей изученных семейств рыб на раз-
личных горизонтах дельты р. Меконг в сухой сезон

Семейство Объём выборки, 
экз.

Сравниваемые горизонты, м
3 ~ 5 5 ~ 7 3 ~ 7

Pangasiidae 112 . 440.0 
0.4102

. 908.5 
0.5436

. 172.5 
0.2702

Polynemidae 134 1083.5
0.7998

1001.5
0.9702

. 340.5 
0.7626

Sciaenidae 100 . 706.0
0.9518

. 547.5 
0.6725

. 248.0 
0.5788
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в случае развития вызванной повышением уровня 
Мирового океана на фоне зарегулирования стока 
р. Меконг интрузии морских вод вглубь континен-
та (Tuan, Chinvanno, 2011). Зоны обитания пред-
ставителей рассматриваемых семейств будут сме-
щены вверх по течению, и,  если потенциальные 
изменения численности Sciaenidae и  Polynemidae 
не вызывают беспокойства, поскольку эстуар-
ные участки дельты по-прежнему будут нахо-
дится в  пределах Социалистической Республики 
Вьетнам, то численность коммерчески ценных 
Pangasiidae сократится в связи с частичным смеще-
нием их зоны обитания на территорию Камбоджи.

ВЫВОДЫ
1. Согласно схеме районирования дельты 

р. Меконг, основанного на анализе таксономи-
ческого состава рыбного населения, представи-
тели Pangasiidae приурочены к  пресноводному 
и  маргинальному участкам, Polynemidae – 
к маргинальному и солоноватоводному, досто-
верные различия в  горизонтальном распреде-
лении Sciaenidae по разным участкам дельты не 
выявлены. Достоверные различия в вертикаль-
ном распределении у всех изученных таксонов 
также не обнаружены.

2. Максимальные концентрации молоди 
Pangasiidae и  Polynemidae зарегистрированы 
в маргинальном участке, Sciaenidae – в солоно-
ватоводном, это свидетельствует о важной роли 
соответствующих частей дельты в воспроизвод-
стве представителей изучаемых таксонов.

3. Согласно известному подходу к  класси-
фикации рыб-обитателей эстуариев, наиболее 
вероятно, что населяющие дельту р. Меконг 
представители Pangasiidae относятся к  гиль-
дии пресноводных мигрантов, представители 
Polynemidae – к гильдии эстуарных видов, пред-
ставители Sciaenidae – к морским мигрантам.

4. В  случае развития интрузии морских вод 
вглубь дельты р. Меконг зона обитания предста-
вителей семейства Pangasiidae сместится вверх 
по течению на территорию Камбоджи, что при-
ведёт к сокращению их численности на террито-
рии Социалистической Республики Вьетнам.
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DISTRIBUTION OF SOME COMMERCIALLY VALUABLE FISHES 
(PANGASIIDAE, POLYNEMIDAE, SCIAENIDAE) IN THE MEKONG DELTA 

(SOUTHERN VIETNAM) AND ROLE OF THE ESTUARIES  
IN THEIR LIFE CYCLE

I. P. Malina1, 2, *, Cu Nguyen Dinh3, Truong Ba Hai3, Le Quang Man3, and Duong Thi Kim Chi3
1 Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, Borok, Russia
2 Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

3 Southern Branch, Vietnam–Russia Tropical Research Center, Ho Chi Minh City, Vietnam
*E-mail: inga@ibiw.ru

The composition of the fish population of the Mekong River is one of the richest on the planet, however, 
despite the high diversity (~1200 species) and productivity, the basis of fishing in the Mekong Delta is made up 
of several dozen species, the most valuable of which are members of the families Pangasiidae, Polynemidae and 
Sciaenidae. Information on the distribution of these taxa is fragmentary, and the role of various parts of the delta 
in their reproduction has not been studied. Distribution of families Pangasiidae, Polynemidae and Sciaenidae 
in the Mekong Delta was assessed in the dry season by midwater trawl catches in 2019 (April, December), 
2021 (January, April) and 2022 (March–May). A total of 237 trawls were carried out, in the catch of which 
45.9 thousand fish belonging to 36 families were found. Representatives of each of the families Pangasiidae, 
Polynemidae, and Sciaenidae were noted in 42–57% of all catches within the studied part of the Mekong Delta, 
however, the frequency of their occurrence in its various parts varies significantly. According to the Mekong Delta 
zonation scheme, based on the analysis of the taxonomic composition of the fish population, representatives of 
Pangasiidae are confined to areas of the upper and middle reaches, Polynemidae—to areas of the middle and 
lower reaches, while significant differences in the horizontal distribution of Sciaenidae in different parts of the 
delta have not been identified. Significant differences in the vertical distribution of all studied taxa were also not 
found. The maximum concentrations of juveniles of Pangasiidae and Polynemidae were found in the middle 
reaches of the delta, and Sciaenidae in the lower reaches, which indicates the important role of the respective 
areas in the reproduction of representatives of the studied taxa.

Keywords: spatial distribution, midwater trawl, relative abundance, CPUE, Pangasiidae, Polynemidae, Sciaeni-
dae, ecological guild, estuary, Mekong Delta, Southern Vietnam.
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РАСПРЕДЕЛЕНИЕ, ТЕМПЕРАТУРНЫЕ УСЛОВИЯ ОБИТАНИЯ 
И РАЗМЕРНЫЙ СОСТАВ БЕЛОПЯТНИСТОЙ ПЕТРОШМИДТИИ 

PETROSCHMIDTIA ALBONOTATA (ZOARCIDAE) В СЕВЕРО-ВОСТОЧНОЙ 
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Приведены сведения о распределении, температурных условиях обитания и размерном составе бело-
пятнистой петрошмидтии Petroschmidtia albonotata в северо-восточной части Охотского моря в июле–
сентябре 2010 г. Вид встречался в пределах промежуточной водной массы на глубинах 213–651 м при 
температуре воды у  дна 0–2.3°C. Скопления повышенной плотности отмечены на западном скло-
не впадины ТИНРО и южнее жёлоба Лебедя в батиметрическом диапазоне соответственно 213–300 
и 401–500 м. Абсолютная длина белопятнистой петрошмидтии в уловах варьировала от 14 до 48 см. 
Значительная доля мелких рыб (длиной < 20 см) зафиксирована на западном склоне впадины ТИНРО 
на глубинах < 300 м, в то время как южнее пойманы более крупные особи. Выявлены различия тер-
мических условий обитания вида в пределах исследуемой акватории. Севернее 55° с. ш. белопятнистая 
петрошмидтия концентрируется при температуре 1.0–1.2°C, южнее – при 1.8–2.0°C. Сравнение полу-
ченных данных и сведений литературы свидетельствует о том, что в зависимости от района для видов 
рода Petroschmidtia характерны значительные различия предпочитаемых глубин и температурных ус-
ловий в местах их обитания.

Ключевые слова: белопятнистая петрошмидтия Petroschmidtia albonotata, Zoarcidae, распределение, эко-
логия, размерный состав, северо-восточная часть Охотского моря.

DOI: 10.31857/S0042875224040066   EDN: EYCPBA  

Представители рода Petroschmidtia из семейства 
Zoarcidae являются эндемиками Северо-Запад-
ной Пацифики. В настоящее время известно о су-
ществовании четырёх видов петрошмидтий: бело-
пятнистой P. albonotata, одноцветной P. toyamensis, 
бледной P. teraoi и Ушакова P. uschakovi 1, населяю-
щих Охотское и Японское моря (Matsubara, Iwai, 
1951; Toyoshima, 1985; Hatooka, 2002; Савельев, 
2012; Nazarkin et al., 2014; Tohkairin et al., 2015). 
Несмотря на то, что они считаются типичными 
обитателями указанных районов (Дудник, Дол-

1 P. uschakovi до сих пор причисляют к роду Lycodes (Fricke et al., 
2024). Мы придерживаемся убедительно показанной в работе 
Назаркина с соавторами (Nazarkin et al., 2014) иной точки зрения 
о родовом статусе этого вида. 

ганов, 1992; Баланов, Соломатов, 2008; Баланов 
и др., 2011; Парин и др., 2014), данная группа рыб 
до сих пор остаётся слабоизученной. Наиболее 
полно рассмотрены распределение и  некоторые 
стороны биологии одноцветной и  бледной пе-
трошмидтий в  западной части Японского моря 
(Антоненко и  др., 2004; Великанов, Багинский, 
2006 2; Баланов, Соломатов, 2008; Баланов и  др., 
2011; Савельев, 2011).

Белопятнистая петрошмидтия впервые опи-
сана в  1930-х гг. по шести экземплярам, пой-
манным у  о-ва Ионы (Таранец, Андрияшев, 
1934), и на текущий момент считается эндеми-

2 В данной работе P. toyamensis указана как P. albonotata.
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ком Охотского моря 3. Ареал вида простирается 
от западного побережья Камчатки до о-ва Хок-
кайдо (Toyoshima, 1985; Шейко, Федоров, 2000; 
Hatooka, 2002; Shinohara et al., 2012; Долганов, 
Савельев, 2013). Однако на столь значительной 
акватории целенаправленных исследований 
белопятнистой петрошмидтии не проводили. 
В литературе имеются фрагментарные сведения 
о  распределении вида в  североохотоморском 
районе (Saveliev, Metelyov, 2021), питании (Та-
ранец, Андрияшев, 1934; Линдберг, Красюко-
ва, 1975; Чучукало, 2006), а  также встречаемо-
сти и обилии в ходе учётных работ на отдельных 
участках (Дудник, Долганов, 1992; Баланов, 
2000; Фёдоров, 2000; Четвергов и др., 2003; Са-
вин, 2012; Савельев и др., 2019).

3 Сообщения об обнаружении P. albonotata в  Японском море 
(Ueno, 1971; Линдберг, Красюкова, 1975) позднее (Toyoshima, 1985; 
Hatooka, 2002) не подтверждены.

В  нашей статье представлена информация 
о  распределении, некоторых условиях обитания 
и размерном составе белопятнистой петрошмид-
тии в северо-восточной части Охотского моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом послужили результаты дон-

ной траловой съёмки в  северо-восточной ча-
сти Охотского моря в июле–сентябре 2010 г. на 
научно-исследовательском судне “Профессор 
Кизеветтер”. Было выполнено 355 тралений на 
глубинах 13–981  м (рис.  1). В  качестве орудия 
лова использовали трал ДТ/ТМ 27.1/33.7 м, вер-
тикальное раскрытие которого варьировало от 
3.9 до 6.5 м, а горизонтальное составило 16.3 м.

Так как в  период работ белопятнистая пе-
трошмидтия не была отмечена на глубинах 
< 200 и  > 700  м, в  анализ включены только 
113  тралений, охвативших диапазон в  пределах 

Рис. 1. Схема траловых станций ( ), выполненных в северо-восточной части Охотского моря в июле–сентябре 2010 г.
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указанных значений. Пространственное рас-
пределение уловов строили с  использованием 
программы ArcView 3.3. Частоту встречаемости 
(в  %) определяли как отношение числа резуль-
тативных тралений (в  которых обнаружен ис-
следуемый вид) к  их общему числу. Плотность 
распределения рассчитывали методом пло-
щадей (Аксютина, 1968) с  некоторыми допол-
нениями (Волвенко, 1998, 1999) по формуле: 
P = m/(1.852 × a × v × t × k × 0.001), где Р – плот-
ность распределения вида, экз/км2 или кг/км2; 
m – улов, экз. или кг; v – скорость траления, 
узлы; t – время траления, ч; a – горизонтальное 
раскрытие трала, м; k – коэффициент улови-
стости; 1.852 – коэффициент перевода длины, 
выраженной в  морских милях, в  километры; 
0.001 – коэффициент перевода метров в  ки-
лометры. Затем этот показатель осредняли по 
батиметрическим и  термическим диапазонам. 
При вычислении средних значений плотности 
использовали коэффициент уловистости 0.5 
(Савин, 2012). Информация о температуре при-
донного слоя воды с точностью до сотых градуса 
в период работ была собрана с применением ги-

дрологического зонда SBE19plus SEACAT (“Sea-
Bird Electronics”, США), а её распределение по-
казано с использованием программы Surfer.

Абсолютную длину тела (TL) рыб измеряли от 
кончика рыла до конца лучей хвостового плав-
ника с точностью до 1 мм. Были промерены все 
пойманные особи (96 экз.) исследуемого вида.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В  северо-восточной части Охотского моря 

белопятнистая петрошмидтия была распреде-
лена неравномерно (рис.  2а). Из 113  тралений, 
выполненных на глубинах 200–700  м, исследу-
емый вид отмечен лишь в  24. Частота встреча-
емости в  целом по акватории составила 21.2%. 
Можно выделить два участка, на которых зафик-
сированы наиболее плотные скопления: южнее 
жёлоба Лебедя (53°–54° с. ш.) и  на западном 
склоне впадины ТИНРО (56°–57° с. ш.). Мак-
симальные показатели плотности распреде-
ления составили в  первом районе 497 экз/км2 
(99.4 кг/км2), во втором – 803 (104.4) и 911 экз/
км2 (65.4 кг/км2). Характерно, что именно здесь 

Рис. 2. Пространственное распределение белопятнистой петрошмидтии Petroschmidtia albonotata (а) и температуры 
придонного слоя воды (б) в северо-восточной части Охотского моря в июле–сентябре 2010 г.: 1 – впадина ТИНРО,  
2 – жёлоб Лебедя, (---) – изобаты, (–) – изотермы.



436 КУРБАНОВ, БАСЮК

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 4       2024

Таблица 1. Батиметрическое распределение белопятнистой петрошмидтии Petroschmidtia albonotata в  севе-
ро-восточной части Охотского моря в июле–сентябре 2010 г.

Глубины, м ЧВ,%
Средний улов на 1 ч  

траления Средняя плотность
W, г no N

экз. кг экз/км² кг/км²

Севернее 55° с. ш.

200–300 29.4 19 2.0 388 41.7 107 46 17

301–400 14

401–500 25.0 2 0.5 42 10.4 258 4 12

501–600 11.1 2 0.4 37 8.8 240 1 9

601–700 12.5 4 1.2 83 27.3 330 1 8

Южнее 55° с. ш.

200–300 10

301–400 33.3 4 1.7 72 33.5 460 5 9

401–500 38.5 9 1.5 166 29.4 178 27 13

501–600 38.5 3 0.5 65 9.2 143 11 13

601–700 12.5 1 0.1 35 2.1 60 1 8
Примечание. Здесь и в табл. 3: ЧВ – частота встречаемости, no – число пойманных особей; W – средняя масса тела, N – число тралений.

наблюдались наиболее низкие температуры 
придонных вод – преимущественно 1.0–1.5°C 
(рис.  2б). В  районе жёлоба Лебедя (54°–55° 
с. ш.) относительное обилие исследуемого вида 
было низким – 28–49  экз/км2, а  на восточном 
склоне впадины ТИНРО он вовсе отсутствовал. 
Наиболее южная находка зафиксирована вос-
точнее банки Лебедя, где в улове присутствовал 
только 1 экз.

Все поимки белопятнистой петрошмидтии 
отмечены на глубинах 213–651 м. При этом мож-
но наблюдать некоторые различия в  вертикаль-
ном распределении вида по выделенным участ-
кам (табл.  1). Так, на западном склоне впадины 
ТИНРО (севернее 55° с. ш.) наиболее часто он 
встречался в  диапазонах 213–300 и  401–500  м, 
однако максимальной плотности (388 экз/км² 
и 41.7 кг/км²) достигал в первом из перечислен-
ных интервалов. На материковом склоне, распо-
ложенном южнее жёлоба Лебедя (южнее 55° с. ш.), 
вид отмечен на глубинах 347–651 м. Высокие по-
казатели его относительного обилия зафикси-
рованы в диапазоне 401–500 м. Примечательно, 
что в  обоих районах уловы на глубине > 600  м 
содержали только по 1 экз. данного вида. Дина-
мика средних уловов на усилие в целом повторя-
ет таковую частоты встречаемости и  плотности 
распределения. Однако изменения средней мас-
сы особей носили разнонаправленный характер. 

Если в северном районе с увеличением глубины 
она роста, то в южном, наоборот, снижалась.

В июле–сентябре белопятнистая петрошмид-
тия отмечена на участках дна, где температура 
придонного слоя воды варьировала в  пределах 
0–2.3°C. При этом температурные условия оби-
тания вида в  пределах исследуемой акватории 
также оказались различны (табл. 2). Южнее жё-
лоба Лебедя высокие показатели относитель-
ного обилия были отмечены при температуре 
1.8–2.0°C (52°–54° с. ш.), а  на западном склоне 
впадины ТИНРО – при 1.0–1.2°C (56°–57° с. ш.). 
В целом динамика доли встреченных рыб была 
аналогична плотности распределения (табл. 3).

Длина пойманных особей белопятнистой пе-
трошмидтии составила 14–48  см. Севернее 55° 
с. ш. основу уловов формировали модальные 
группы 15–20 (28.8%) и 26–35 см (40.4%) (рис. 3). 
При этом рыбы TL ≤ 30 см встречены исключи-
тельно на глубинах ≤ 300 м (табл. 4). Южнее жё-
лоба Лебедя вид представлен преимущественно 
среднеразмерными особями TL 26–35 см (54.5%), 
которые концентрировались в  батиметрическом 
диапазоне 401–600  м. Доля белопятнистой пе-
трошмидтии TL ≤ 20 см оказалась мала. Однако 
именно на этом участке зафиксированы наиболее 
крупные рыбы на глубинах 301–500 м.



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 4       2024

437РАСПРЕДЕЛЕНИЕ, ТЕМПЕРАТУРНЫЕ УСЛОВИЯ ОБИТАНИЯ И РАЗМЕРНЫЙ СОСТАВ

Таблица 2. Средняя плотность распределения белопятнистой петрошмидтии Petroschmidtia albonotata при разной 
температуре придонного слоя воды в северо-восточной части Охотского моря в июле–сентябре 2010 г., экз/км²

Температура, °C
Район тралений, с. ш.

52°–53° 53°–54° 54°–55° 55°–56° 56°–57° 57°–58°
< 1.00 243 (37–911) 28
1.00–1.20 803
1.21–1.40 41
1.41–1.60 40
1.61–1.80 57
1.81–2.00 74 168 (30–497) 40 (32–49)
> 2.00 118 (31–205) 96 (50–181) 28
NT 3 7 3 1 7 2

Примечание. В скобках приведён диапазон варьирования показателя. Здесь и в табл. 3: NT – число тралений, в уловах которых обнаружена 
петрошмидтия, с измерением температуры придонного слоя воды.

Таблица 3. Распределение численности пойманных особей белопятнистой петрошмидтии Petroschmidtia 
albonotata в  зависимости от температуры придонного слоя воды в  северо-восточной части Охотского моря 
в июле–сентябре 2010 г.

Температура, °C
Севернее 55° с. ш. Южнее 55° с. ш.

no, экз. Доля,% no, экз. Доля,%
< 1.00 28 53.8
1.00–1.20 20 38.6
1.21–1.40 1 1.9
1.41–1.60 1 1.9
1.61–1.80 2 3.8
1.81–2.00 25 56.8
> 2.00 19 43.2
NT 10 13

Таблица 4. Распределение размерных групп белопятнистой петрошмидтии Petroschmidtia albonotata по глуби-
нам в северо-восточной части Охотского моря в июле–сентябре 2010 г.,%

Глубины, м
TL

M n
< 15 15–20 21–25 26–30 31–35 36–40 41–45 > 45

Севернее 55° с. ш.
200–300 4.3 32.7 17.4 21.7 17.4 6.5 24.8 46
301–400
401–500 50.0 25.0 25.0 37.0 4
501–600 100.0 35.0 1
601–700 100.0 39.0 1

Южнее 55° с. ш.
200–300
301–400 20.0 40.0 40.0 44.0 5
401–500 3.7 14.8 37.1 22.2 11.1 7.4 3.7 30.7 27
501–600 18.2 45.4 18.2 18.2 30.2 11
601–700 100.0 26.0 1

Примечание. TL, M – абсолютная и средняя длина тела, см; n – число промеренных рыб, экз.
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ОБСУЖДЕНИЕ
Характер распределения белопятнистой пе-

трошмидтии в  северо-восточной части Охот-
ского моря определяли преимущественно 
термические условия её обитания. Основные 
скопления вид формировал на тех участках, 
где температура придонного слоя воды не пре-
вышала 1.5°C (табл. 2). К таким районам мож-
но отнести западный склон впадины ТИНРО 
и  акваторию у  юго-западного побережья Кам-
чатки. Именно здесь в  июле–сентябре 2010 г. 
зафиксированы относительно низкие значе-
ния температуры воды (рис. 2б). В то же время 
акватория, расположенная между 51°–54° с. ш. 
и  151°30′–153°30′ в. д., подвержена значитель-
ному воздействию более тёплых тихоокеанских 
вод, поступающих через глубоководные про-
ливы северных Курильских о-вов (Морошкин, 
1966; Давыдов, 1975; Чернявский, 1981), что, 
возможно, и  является причиной редких нахо-
док или полного отсутствия белопятнистой пе-
трошмидтии (рис. 2а) на этом участке. В пери-
од исследований температура придонных вод 
здесь была > 2.0°C (рис. 2б).

Заметим, что о термических условиях обитания 
белопятнистой петрошмидтии в  пределах ареала 
известно немного. По сведениям Савельева и Ме-
телёва (Saveliev, Metelyov, 2021), все поимки этого 
вида севернее о-ва Ионы отмечены при темпера-
туре придонных вод от –1.0 до 1.0°C, а восточнее 
Притауйского района – от 0 до 0.5°C. Максималь-
ный температурный показатель встречаемости 
белопятнистой петрошмидтии оценён в  1.3°C 
(Долганов, Савельев, 2013). По нашим данным, он 
оказался существенно выше (2.3°C).

Необычным было полное отсутствие исследуе-
мого вида на восточном склоне впадины ТИНРО 
(рис. 2). Характерно, что в верхней батиали дан-
ного района довольно многочисленны другие 
представители подсемейства Lycodinae: лико-
ды малоголовый Lycodes pectoralis и  Солдатова 
L. soldatovi, а  также бурый слизеголов Bothrocara 
brunneum (Баланов и др., 2004; Бадаев, 2012, 2014; 
Курбанов, 2023). Вероятно, из-за низкой числен-
ности белопятнистая петрошмидтия не может со-
ставить значительную конкуренцию этим видам.

Сравнение полученных нами данных с лите-
ратурными сведениями показало различие ве-
личин относительного обилия белопятнистой 
петрошмидтии в  пределах всей северной части 
Охотского моря. Так, на северо-западе средняя 
плотность распределения вида не превышала 
250 экз/км2 (Saveliev, Metelyov, 2021), тогда как 
на северо-востоке была > 800 экз/км2 (наши дан-
ные). Однако следует учесть, что в первом случае 
была обследована малая площадь материкового 
склона и охвачены глубины только до 300 м.

Известный батиметрический диапазон 
обитания белопятнистой петрошмидтии со-
ставляет 150–930  м, а  наиболее предпочитае-
мым считается 300–620  м (Дудник, Долганов, 
1992; Шейко, Фёдоров, 2000; Фёдоров, 2000; 
Hatooka, 2002; Парин и др., 2014). Все поимки 
вида в северо-восточной части Охотского моря 
в  июле–сентябре 2010 г. вполне укладывают-
ся в  указанные пределы. Особенности бати-
метрического распределения белопятнистой 
петрошмидтии на двух основных участках её 
обитания обусловлены не только глубиной за-
легания придонных слоёв воды с  предпочита-

Рис. 3. Размерный состав (абсолютная длина – TL) белопятнистой петрошмидтии Petroschmidtia albonotata в трало-
вых уловах в северо-восточной части Охотского моря в июле–сентябре 2010 г.: (■) – севернее 55° с. ш. (M = 26.16 ± 
± 1.06 см, n = 52 экз.), (▧) – южнее 55° с. ш. (M = 32.09 ± 0.84 см, n = 44 экз.).
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емыми температурными условиями, но и  раз-
личиями геоморфологии дна. Если западный 
склон впадины ТИНРО относительно пологий, 
то у Юго-Западной Камчатки основной чертой 
верхней батиали, прилегающей к жёлобу Лебе-
дя, является более резкий свал глубин. Кроме 
того, возможно, более выровненный рельеф 
дна способствовал и  большей уловистости, 
вследствие чего в первом районе величины уло-
вов были значительно выше (рис. 2, табл. 1).

Учитывая полученные результаты о  батиме-
трическом распределении и термическом режи-
ме вод, белопятнистую петрошмидтию можно 
охарактеризовать как стенотермный вид, ко-
торый в  тёплый период года придерживается 
в основном промежуточной водной массы Охот-
ского моря. Ядро этой водной массы находится 
в  горизонте от 250–275 до 400–420  м (Лучин, 
Круц, 2016). При этом основная её трансформа-
ция возникает при взаимодействии придонных 
шельфовых и склоновых вод с тихоокеанскими 
до 54° с. ш. В результате происходит заглубление 
промежуточной водной массы и  температура 
в  ней достигает максимальных значений. Се-
вернее, над впадиной ТИНРО и  материковым 
склоном в  северо-восточной части моря, про-
исходит взаимодействие трансформированных 
тихоокеанских и  зимних переохлаждённых вод 
шельфа с  формированием областей более низ-
ких температур промежуточного слоя. Границу 
между промежуточной и  глубинной водными 
массами определить сложно, но, поскольку ядро 
глубинной тихоокеанской водной массы у мате-
рикового склона п-ова Камчатка находится на 
горизонтах 950–975 м (Лучин, Круц, 2016), оче-
видно, в  период гидрологического лета (июль–
сентябрь) вся область распространения бело-
пятнистой петрошмидтии в  северо-восточной 
части Охотского моря расположена в  пределах 
промежуточных вод. Отметим, что среди дру-
гих представителей семейства Zoarcidae хорошо 
показано преимущественное обитание ликодов 
малоголового и Солдатова, а также бурого сли-
зеголова в  указанной водной массе (Баланов 
и др., 2004; Бадаев, 2014; Курбанов, 2023).

Известно (Долганов, Савельев, 2013), что 
белопятнистая петрошмидтия по сравнению 
с  другими близкородственными видами, явля-
ется наиболее крупной и  достигает TL 50  см. 
По нашим наблюдениям, в  северо-восточной 
части Охотского моря её максимальная длина 
составила 48 см. При этом зафиксированы из-
менения размерного состава по участкам тра-

ловых работ (табл.  4). Севернее 55° с. ш. отме-
чено большее количество молоди TL < 20 см на 
глубинах < 300 м, в то время как южнее жёло-
ба Лебедя в  уловах в  целом преобладали более 
крупные рыбы. Различия в распределении осо-
бей разных размеров в  пределах исследуемой 
акватории могут указывать, с  одной стороны, 
на наличие у  белопятнистой петрошмидтии 
горизонтальных миграций, с другой – на суще-
ствование двух отдельных группировок. Однако 
из-за отсутствия сведений о  её распределении 
в  другие сезоны подтвердить хотя бы одно из 
предположений пока не представляется воз-
можным.

Тем не менее, на основании наших и литера-
турных данных можно утверждать о  различиях 
предпочитаемых глубин и термических условий 
обитания у видов рода Petroschmidtia. По сообще-
нию Савельева (2011), в Японском море молодь 
одноцветной петрошмидтии в  летний период 
в отличие от белопятнистой в основном населя-
ет средние отделы батиали, глубже 500 м. Блед-
ная петрошмидтия приурочена к области шель-
фа и  прилегающей части материкового склона 
до 250  м. Близкие глубины обитания отмечены 
и  для P. uschakovi в  северной части Охотского 
моря (Saveliev, Metelyov, 2021) 4. Разница в верти-
кальном распределении отражается и на терми-
ческих условиях обитания. Пластичным в  этом 
отношении видом является бледная петрош-
мидтия, встречаясь при температуре воды у дна 
от –1.9 до 2.1°C. Более стенотермна одноцветная 
петрошмидтия, поимки которой зарегистриро-
ваны при 0.3–1.3°C (Баланов, Соломатов, 2008; 
Баланов и др., 2011; Савельев, 2011). Самым хо-
лодолюбивым можно считать P. uschakovi. Этот 
вид обитает при температуре ниже 0°C, а  наи-
большего обилия достигает в  пределах холод-
ных линз в интервале от –1.5 до –1.0°C (Saveliev, 
Metelyov, 2021). В то же время, по нашим мате-
риалам (табл.  1–4), белопятнистая петрошмид-
тия занимает промежуточное положение как по 
области вертикального распределения, так и по 
термическим условиям обитания.
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4 Вид указан как Lycodes uschakovi.
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DISTRIBUTION, TEMPERATURE CONDITIONS  
OF HABITAT AND SIZE COMPOSITION OF THE WHITECREST  

EELPOUT PETROSCHMIDTIA ALBONOTATA (ZOARCIDAE)  
IN THE NORTHEASTERN SEA OF OKHOTSK IN JULY–SEPTEMBER 2010

Yu.  K. Kurbanov1, 2, * and E. O. Basyuk3

1Kamchatka Branch of the Russian Research Institute of Fisheries and Oceanography, Petropavlovsk-Kamchatsky, Russia
2 Kamchatka State Technical University, Petropavlovsk-Kamchatsky, Russia

3 Pacific Branch of the Russian Research Institute of Fisheries and Oceanography, Vladivostok, Russia
*E-mail: yu.kurbanov@kamniro.vniro.ru

Information has been provided on the distribution, temperature conditions of habitat and size composition of 
the whitecrest eelpout Petroschmidtia albonotata in the northeastern Sea of Okhotsk in July–September 2010. 
This species was found within the intermediate water mass at depths of 213–651 m at a water temperature at 
the bottom of 0–2.3°C. Accumulations of increased density were noted on the western slope of the TINRO 
depression and south of the Lebed trench in the bathymetric range of 213–300 and 401–500 m, respectively. 
The total length of the whitecrest eelpout in catches varied from 14 to 48 cm. A significant proportion of small 
individuals (< 20 cm in length) was recorded on the western slope of the TINRO depression at depths < 300 m, 
while larger individuals were caught to the south. Differences in thermal conditions of this species habitat within 
the study area have been revealed. North of 55°N, the whitecrest eelpout is concentrated at a temperature of 
1.0–1.2°C, to the south—at 1.8–2.0°C. A comparison of the obtained data and literature data indicates that, 
depending on the region, species of the genus Petroschmidtia are characterized by significant differences in 
preferred depths and temperature conditions in their habitats.

Keywords: whitecrest eelpout Petroschmidtia albonotata, Zoarcidae, distribution, ecology, size composition, 
northeastern Sea of Okhotsk.
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Представлены результаты экспериментальных исследований термопреферендного поведения и дви-
гательной активности европейского горчака Rhodeus amarus в  условиях термоградиентного поля. 
Термопреферендный диапазон горчака составил 17–29°С, в котором интервал температур 21–25°С 
был наиболее посещаем рыбами и представляется оптимальным для жизнедеятельности вида. Сред-
няя избираемая температура составила 22.4°С. Температуры ниже 17 и выше 29°С горчак избегал при 
плавании в термоградиенте. Рыбы проявляли высокую двигательную активность, проплывая за час 
в среднем 84.7 м со средней скоростью 2.3 см/с. При перемещении в термоградиенте они испытывали 
перепады температуры, составлявшие в среднем 0.12°С/с. Полученные данные по термальной биоло-
гии европейского горчака могут расширить представления об инвазионном потенциале вида.

Ключевые слова: европейский горчак Rhodeus amarus, инвазивный вид, термопреферендное поведение, 
двигательная активность, термоградиент.

DOI: 10.31857/S0042875224040075   EDN: EXXMDB  

Европейский горчак Rhodeus amarus –  
мелкий представитель отряда карпообразных 
(Cypriniformes), его ареал охватывает Европу, 
Восточное Закавказье и  Малую Азию (Holcík, 
1999; Атлас …, 2003; Damme et al., 2007; Kozhara 
et al., 2007). Места обитания (прибрежная зона 
озёр, мелководные старицы и медленно текущие 
реки) горчака в  основном связаны с  областью 
распространения двустворчатых моллюсков 
(Bivalvia) – перловицы Unio sp. и  беззубки 
Anodonta sp., в мантийные полости которых сам-
ки горчака с  помощью отрастающих к  периоду 
нереста яйцекладов откладывают икру (Holcík, 
1999; Smith et al., 2004; Морева и др., 2017).

С 1950-х гг. до 1980-го численность популяций 
европейского горчака на всем известном ареале 
в Западной и Центральной Европе резко сократи-
лась. Основной причиной снижения численности 
горчака посчитали антропогенное загрязнение 
водоёмов, приведшее к  исчезновению популя-
ций двустворчатых моллюсков, являющихся не-
рестовым субстратом для вида, а  также низкие 
весенние температуры воды. Однако сокращение 
численности горчака было отмечено и  в  реках 

с хорошим качеством воды и наличием большо-
го числа двустворчатых моллюсков (Damme et al., 
2007). Снижение численности популяций и обла-
сти распространения европейского горчака было 
столь значительным, что вид внесли в  Красные 
книги ряда стран Западной и  Центральной Ев-
ропы, а также некоторых регионов Центральной 
России как вид “находящийся под угрозой исчез-
новения”, “уязвимый” или вид, “сокращающий 
свою численность” (Kozhara et al., 2007).

Начиная с  1980-х гг. наблюдается быстрый 
рост численности популяций европейского гор-
чака, значительное расширение его распростра-
нения в  бассейнах рек западной, центральной, 
и  восточной частей Европы, Закавказья и  Ма-
лой Азии (Carpentier et al., 2003; Damme et  al., 
2007; Решетников и  др., 2012; Kujawa, Piech, 
2021; Özuluğ et al., 2023). Современное измене-
ние климата в  Европе (в  сторону потепления), 
приводящее к  повышению температуры воды 
в естественных водоёмах, может быть одним из 
возможных факторов, способствующих распро-
странению европейского горчака (Kozhara et al., 
2007; Britton et al., 2010).
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В  гетеротермальных условиях рыбы прояв-
ляют термопреферендное поведение, выражаю-
щееся в их перемещении в температурные зоны, 
наиболее благоприятные для жизнедеятельности 
(Jobling, 1981; Константинов, Зданович, 1993; 
Голованов, 2013). Работы, посвящённые иссле-
дованию температурных характеристик евро-
пейского горчака, малочисленны, а имеющиеся 
в них данные противоречивы, что не позволяет 
составить целостное представление о термопре-
ферендном диапазоне и  области экологическо-
го термального оптимума вида (Jobling, 1981; 
Souchon, Tissot, 2012; Голованов, 2013). Отсут-
ствуют литературные данные и  о  двигательной 
активности европейского горчака при разной 
температуре.

Цель работы – определить диапазон предпо-
читаемых температур и  уровень средней изби-
раемой температуры, а  также охарактеризовать 
двигательную активность европейского горчака 
в термоградиентном пространстве.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Европейского горчака отлавливали в р. Воря 

Московской обл. (12 экз., общая длина 2.5–
3.0 см, средняя масса 1.8 г, возраст 1–2 года). До 
начала экспериментов рыб содержали в  40-ли-
тровом аквариуме и ежедневно кормили до на-
сыщения живыми личинками Chironomidae. 
Изменения освещённости соответствовали есте-
ственному суточному ритму. Температуру под-
держивали терморегулятором AquaEL (Польша) 
на уровне 21.0 ± 0.5°С. За счёт принудительной 
аэрации обеспечивали полное насыщение воды 
кислородом.

Наблюдения за термопреферендным по-
ведением и  двигательной активностью горча-
ка проводили визуально в  термоградиентной 
установке, в  которой создавали горизонталь-
ный температурный градиент 15–30°С. Уста-
новка представляла собой лоток из оргстекла 
(1.50 × 0.12 × 0.15 м), разделённый на 12 отсе-
ков полуперегородками, позволяющими рыбам 
свободно перемещаться вдоль лотка. Градиент 
температуры в  лотке создавали за счёт регули-
руемых нагрева и охлаждения воды расположен-
ными в  противоположных концах лотка нагре-
вателем Juwel (Германия) и  холодильником для 
аквариумов Hailea (Китай). Величина градиента 
составляла 0.1°С/см. Для контроля температу-
ры воды в каждом отсеке устанавливали термо-
метр с  точностью измерения 0.1°С. Каждый из 
отсеков лотка был снабжён подсоединённым 

к микрокомпрессору распылителем воздуха для 
аэрации и  перемешивания воды, что исключа-
ло возникновение вертикальной температурной 
стратификации (Зданович, 1999).

Опыты проводили в  осенне-зимний пери-
од в  светлое время суток. Поскольку горчак 
ведёт стайный образ жизни, для проведения 
опыта в  термоградиентную установку в  отсек 
с  температурой 21°С помещали 4 экз., кото-
рых случайным образом отлавливали из общего 
аквариума (№ 1). Опыты начинали через сут-
ки пребывания горчака в лотке – за это время 
рыбы полностью адаптируются к условиям тер-
моградиентного поля (Константинов, Здано-
вич, 1993; Голованов, 2013). В установке рыб не 
кормили, чтобы исключить влияние фактора 
накормленности на поведение рыб (Констан-
тинов, Зданович, 1993; Пушкарь и  др., 2004; 
Zdanovich, 2006). В каждом опыте проводили от 
одного до трёх сеансов наблюдений за поведе-
нием рыб длительностью по 15–20 мин. В лотке 
визуально выделяли одну особь и в течение се-
анса каждую секунду отмечали, в каком отсеке 
лотка она находится. Так получали цифровую 
этограмму перемещений этой рыбы. После 
завершения опыта горчаков возвращали в  до-
полнительный аквариум (№ 2) с температурой 
воды 21.0  ±  0.5°С. После третьего опыта рыб 
из установки и  аквариума № 2 пересаживали 
в  опустевший аквариум № 1. Повторно такие 
циклы из трёх опытов проводили через 1–2 нед. 
В  общей сложности выполнили 14 опытов, 
в которых провели 25 сеансов индивидуального 
прослеживания поведения горчака.

По цифровым этограммам рассчитывали 
несколько параметров поведения рыб в  термо-
градиентном пространстве: границы и ширину 
термопреферендного диапазона (разница меж-
ду крайними по температуре воды отсеками, 
в  которые заходила рыба), число посещений 
рыбами отсеков, продолжительность разового 
пребывания рыбы в  отсеках, число и  параме-
тры векторов перемещения рыб. Регистрирова-
ли только перемещение рыб из отсека в  отсек. 
Было принято, что векторы этих перемещений 
параллельны продольной оси установки и могут 
быть только двух направлений: к зоне высоких 
или к  зоне низких температур. Длину одного 
вектора считали равной расстоянию от середи-
ны длины начального сектора до середины дли-
ны конечного сектора. И  в  начальном, и  в  ко-
нечном секторах рыбы изменяют направление 
перемещения на противоположное. Путь особи 
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при однократном её перемещении принима-
ли равным длине вектора (Д) и  вычисляли по 
формуле: Д = Дн/2 + ∑Дп + Дк/2, где Дн, Дп, 
Дк – длина соответственно начального, про-
межуточных и конечного секторов, по которым 
проходил вектор перемещения рыбы. Длина 
одного сектора 12.5  см, число промежуточных 
секторов может быть от 0 до 10. Продолжитель-
ность одного перемещения (Т) рассчитывали 
по формуле: Т = Тн/2 + ∑Тп + Тк/2, где Тн, Тп 
и  Тк – длительность пребывания рыб соответ-
ственно в  начальном, промежуточных и  ко-
нечном секторах, по которым проходил вектор 
перемещения рыбы. Температурный сдвиг при 
одном перемещении равен абсолютному зна-
чению разности температур воды в  начальном 
и  конечном секторах. Скорость изменения 
температуры при однократном перемещении 
определяли как частное от деления величины 
температурного сдвига на длительность переме-
щения. По сумме длин и длительностей переме-
щения за сеанс рассчитывали длину пути, про-
плываемого рыбой за один час (Константинов, 
Зданович, 1993; Зданович, 1999). Кроме того, 
определяли среднюю избираемую температу-
ру, взвешенную по времени пребывания рыб 
в отсеке: tpref = ∑(kiti)/∑ki, где i – номер отсека; 
ki – суммарное время пребывания всех исследо-

ванных особей в i-том отсеке, с; ti – температу-
ра в  i-том отсеке, °С (Лакин, 1990). Оценивали 
величины избегаемых горчаком температур, 
соответствующих наибольшему и  наименьше-
му уровням температуры в термоградиенте, при 
которых рыбы не встречались.

При статистической обработке полученных 
данных зависимость времени пребывания и ча-
стоты встречаемости рыб в отсеках термогради-
ентного лотка от температуры оценивали с  по-
мощью критерия χ2 Пирсона.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Европейский горчак через сутки пребывания 

в термоградиентном лотке не сосредотачивался 
в каком-либо отсеке лотка с определённой тем-
пературой, а перемещался в диапазоне 17–29°С 
(рисунок). При этом нижняя и верхняя границы 
предпочитаемого диапазона температур мог-
ли на протяжении опытов в  разное время сме-
щаться на 3–4°С (таблица), а ширина термопре-
ферендного диапазона варьировала от 5 до 12 
(в среднем 7.8)°С.

Из приведённого на рисунке распределения 
времени пребывания рыб по отсекам с  разной 
температурой видно, что оно неслучайно. При 
полностью случайном распределении время 

Время пребывания (—) и частота встречаемости (- - -) европейского горчака Rhodeus amarus в отсеках термогради-
ентной установки при определённой температуре воды.
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пребывания было бы или одинаковым для ка-
ждой из температур, или близким друг к  другу. 
Статистический анализ подтверждает это пред-
положение (χ2 = 2732.106, df = 10, p < 0.0000001). 
Аналогично подтверждается неслучайность 
распределения рыб и по числу заходов в отсеки 
во время эксперимента (χ2 = 306.9979, df = 10,  
p < 0.0000001).

Наибольшая посещаемость горчаком отсе-
ков лотка наблюдалась в  диапазоне 21–25°С 
(66.3% по частоте встречаемости и  68.2% по 
времени пребывания), при этом наиболее ча-
сто рыбы заходили и подолгу оставались в от-
секе с температурой 23°С (соответственно 28.3 
и  33.3%). Средний уровень предпочитаемой 
температуры составил 22.4°С и в разных опы-
тах варьировал от 19.8 до 24.4°С, что хорошо 
укладывается в  выявленный диапазон темпе-
ратур (21–25°С), в  котором рыбы проводили 
бо́льшую часть времени и который можно счи-
тать оптимальным для жизнедеятельности ев-
ропейского горчака.

В  термоградиентном лотке горчак актив-
но перемещался на расстояние от 61.1 до 118.8 
(в среднем 84.7) м за час. Скорость плавания ва-
рьировала от 1.7 до 3.3 (в среднем 2.3) см/с. При 
перемещениях, переплывая из отсека в  отсек, 
разница температуры в  которых составляла от 
2.0 до 10.0 (в среднем 4.0)°С, рыбы испытывали 

изменения температуры со скоростью от 0.03 до 
0.67 (в  среднем 0.12)°С/с. При таких перепадах 
температуры не наблюдали никаких изменений 
в поведении опытных рыб.

ОБСУЖДЕНИЕ
В естественных условиях обитания европей-

ского горчака в водоёмах Европы и Малой Азии 
в  течение года температуры воды составляют 
7.9–29.4°С (Koutrakis et al., 2003), 4.2–30.2°С 
(Sac, Özuluğ, 2017), 0.5–24.5°С (Horoszewicz, 
1973). В  экспериментах ранее было показа-
но, что средняя температура, предпочитае-
мая европейским горчаком, лежит в  пределах 
от 20.4°С (Голованов, 2013) до 25.0°С (Zahn, 
1963), что вполне укладывается в разброс выяв-
ленных в наших опытах средних значений из-
бираемой температуры. В  экспериментальном 
термоградиенте горчак наиболее часто нахо-
дился в  диапазоне температур 20–25°С (Голо-
ванов, Капшай, 2015). Оптимальную темпера-
туру для роста горчака указывают как 24.3°С 
(Wohlgemuth, 1981), так и  29.9°С (Zahn, 1963). 
Разница в оценке этой температуры может быть 
связана с разной величиной суточного рациона 
или с  разным возрастом рыб в  опытах. В  дру-
гом исследовании (Kujawa, Piech, 2021) в лабо-
раторных условиях при насыщающем рационе 
и  высоком качестве корма личинок европей-

Показатель lim M ± m

Число перемещений за час 124–241 172 ± 15

Дальность перемещения, м 0.25–1.37 0.49 ± 0.04

Длительность перемещения, с 3–153 31.9 ± 4.2

Путь, проплываемый рыбой за час, м 61.1–118.8 84.7 ± 7.4

Скорость плавания, см/с 1.7–3.3 2.34 ± 0.20

Граница термопреферендного диапазона, °С:

– нижняя 17–20 18.3 ± 0.3

– верхняя 25–29 26.7 ± 0.6

Ширина термопреферендного диапазона, °С 5–12 7.8 ± 0.4

Температурный сдвиг при перемещении, °С 2–10 4.0 ± 0.4

Скорость изменения температуры при перемещении, °С/с 0.03–0.67 0.12 ± 0.02

Средняя избираемая температура, °С 19.8–24.4 22.4 ± 0.6
Примечание. lim – пределы варьирования показателя, M ± m – среднее значение и его ошибка.

Некоторые характеристики термопреферендного поведения и двигательной активности европейского горчака 
Rhodeus amarus в термоградиентном поле
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ского горчака выращивали при 20 и 26°С в те-
чение 6.5 мес. В конце выращивания масса гор-
чака составляла соответственно 3.24 и  3.39 г, 
т. е. почти не различалась. Рыбы имели хорошо 
развитые вторичные половые признаки и про-
являли преднерестовое поведение. Это ука-
зывает на значительный ростовой потенциал 
европейского горчака при наличии хорошего 
корма и температуре воды от 20 до 30°С.

Верхняя летальная температура для европей-
ского горчака, по данным разных авторов, со-
ставляет от 31.0°С (Голованов, 2013) до 36.5°С 
(Horoszewicz, 1973). Нерестится горчак при тем-
пературе от 17 до 26°С (Konečná, Reichard, 2011; 
Kujawa, Piech, 2021), оптимальной для размно-
жения температурой указывают 23°С (Smith 
et al., 2004; Souchon, Tissot, 2012), что полностью 
соответствует выявленным в нашей работе тер-
мопреферендному диапазону и  среднему уров-
ню избираемой температуры.

Установленные в  нашем исследовании зна-
чения скорости плавания и  расстояния, про-
плываемого европейским горчаком за час, 
указывают на довольно значительную двига-
тельную активность рыб в  термоградиентном 
поле, которая соизмерима или даже выше выяв-
ленной у некоторых карповых рыб (Cyprinidae) 
сходного размера в  сходных условиях. Молодь 
карпа Cyprinus carpio (масса 1.3–4.1 г) в  тер-
моградиентном пространстве проплывала за 
час 60.7–79.8  м со скоростью 1.7–2.2  см/с, 
карась Carassius auratus (3.4–5.0 г) – соответ-
ственно 29.6–39.1 м и 0.8–1.1 см/с, белый амур 
Ctenopharyngodon idella (1.0 г) – 38.1 м и 1.1 см/с 
(Константинов, Зданович, 1993; Zdanovich, 
2006). На двигательную активность европей-
ского горчака в значительной степени оказыва-
ет влияние величина рациона. При постоянной 
температуре 22°С снижение суточного раци-
она с  30% массы тела до 15.0 и  7.5% вызывало 
повышение двигательной активности горчака 
соответственно в 1.4 и 1.9 раза (Пушкарь и др., 
2004). Увеличение скорости плавания и рассто-
яния, проплываемого рыбами за час, при сни-
жении доступности пищи в  гетеротермальной 
среде отмечали и  для других видов рыб (Кон-
стантинов, Зданович, 1993; Zdanovich, 2006).

Быстрое распространение европейского 
горчака в  последнее время за пределы своего 
естественного географического ареала в  пер-
вую очередь связано с  наличием смежных си-
стем водных путей и  повышением температу-
ры в  связи с  глобальным потеплением, также 

и деятельность человека может способствовать 
этому процессу (Damme et al., 2007; Kozhara 
et al., 2007; Морева и  др., 2017). В  колонизи-
рованных горчаком водоёмах его численность 
быстро возрастает, и в сообществах рыб он ста-
новится доминантным видом (Carpentier et al., 
2003; Tarkan et al., 2005; Решетников и др., 2012; 
Carosi et al., 2017).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На основе полученных собственных и  лите-
ратурных данных европейского горчака следует 
отнести к  экологической группе умеренно те-
плолюбивых эвритермных рыб (название груп-
пы по: Голованов, 2013). Можно предположить, 
что широкие диапазоны термотолерантности 
(0–36.5°С) (Horoszewicz, 1973), термопрефе-
рендного интервала (17–29°С), а  также высо-
кие значения средней предпочитаемой (22.4°С) 
и  оптимальной для размножения (23°С) тем-
пературы (Smith et al., 2004) при потеплении 
в Европе будут способствовать успеху заселения 
европейским горчаком новых мест обитания, 
как инвазивным видом. Успеху его расселения 
может способствовать также довольно высокая 
двигательная активность рыб и  устойчивость 
к перепадам температуры, с которыми инвазив-
ный вид может сталкиваться при колонизации 
новых биотопов.
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TEMPERATURE PREFERENCE AND LOCOMOTOR ACTIVITY  
IN A THERMOGRADIENT FIELD OF THE EUROPEAN BITTERLING 

RHODEUS AMARUS (ACHEILOGNATHIDAE)
V. V. Zdanovich1, *

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, Russia
*E-mail: zdanovich@mail.ru

The results of experimental studies on thermopreferential behavior and motor activity of the European bitterling 
Rhodeus amarus under thermogradient field conditions are presented. The thermopreferential range of the 
European bitterling was 17–29°C, within which, the temperature interval of 21–25°С was the most frequented 
by fish and appeared to be optimal for the life activity of the species. The mean preferred temperature was 
22.4°С. Temperatures below 17°С and above 29°С were avoided by the bitterlings when swimming in the 
thermogradient. The fish showed high locomotor activity, swimming an average of 84.7 m per hour with an 
average speed of 2.3 cm/s. While moving in the thermogradient, the fish experienced temperature variations 
averaging 0.12°С/s. The data obtained on the thermal biology of the European bitterling can expand the 
understanding of the invasive potential of the species.

Keywords: European bitterling Rhodeus amarus, invasive species, thermopreferential behavior, locomotor ac-
tivity, thermogradient.
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Приведены результаты изучения экологических эффектов влияния плотины высоконапорной Брат-
ской ГЭС на рыбное население и вероятность ската рыб Братского водохранилища. Установлено, что 
значимым фактором экологической дифференциации рыбного населения верхнего бьефа высоко-
напорных ГЭС выступает температурная стратификация водной толщи. По данным гидроакустики, 
в прогревающемся эпилимнионе концентрируется основная ихтиомасса, состоящая из относительно 
тепловодных рыб: представителей семейств окунёвых (Percidae) (65%) и карповых (Cyprinidae) (22%). 
Здесь же концентрируется их молодь размером 30–50  мм (до  70% общей численности рыб в  этом 
слое). В холодноводном гиполимнионе рыбное население представлено крупными одиночными осо-
бями представителей подсемейства сиговых (Coregoninae). Представлены сведения по распределению 
рыб в нижнем и верхнем бьефах плотины, их питанию и темпам роста, наличию травм, возникающих 
при скате через плотины ГЭС. Выявлено различие по темпу роста окуней верхнего и нижнего бьефов, 
обусловленное их постоянным обитанием в водных массах с разной температурой. В сетных уловах 
в  нижнем бьефе за четыре сезона исследований не были обнаружены травмированные особи. Эти 
факты доказывают отсутствие массового ската рыб через плотину Братской ГЭС. Молодь окунёвых 
и  карповых видов рыб концентрируется в  верхнем тёплом слое 0–10  м, то есть за пределами зоны 
формирования стока, что делает маловероятным их попадание в водозаборные отверстия на глубине 
более 20 м.

Ключевые слова: рыбное население, окунь Perca fluviatilis, покатная миграция, распределение, питание, 
рост, температурная стратификация, плотина, ГЭС.
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Покатная миграция является неотъемлемой 
частью миграционного цикла у  рыб (Павлов 
и др., 1999, 2007). К сожалению, рыбы, мигриру-
ющие вниз по течению зарегулированной реки, 
проходя через гидроагрегаты ГЭС, подверга-
ются риску травмирования различной степени 
тяжести (Павлов, Нездолий, 1981; Mueller et al., 
2017; Algera et al., 2020; Pleizer et al., 2020). Это 
явление наиболее изучено на примере низкона-
порных волжских водохранилищ (Павлов и др., 
1985, 1999, 2007), но процесс реализации ска-
та гидробионтов через высоконапорные ГЭС 
(к которым относится Братская ГЭС) имеет су-
щественные отличия от такового через низко-
напорные волжские.

Основное отличие заключается в  том, что 
у  высоконапорных ГЭС верхний свод водоза-
борных отверстий находится на значительной 
глубине (у Братской ГЭС на глубине более 20 м). 
При весенне-летнем прогреве воды образует-
ся температурная стратификация, при кото-
рой в  высоконапорных водохранилищах мета-
лимнион находится выше свода водозаборных 
отверстий. В  июле–августе в  Братском водо-
хранилище средняя многолетняя температура 
воды в  верхнем слое (0–10  м) – 17.3°С, в  слое 
10–20  м – 10.5°С, придонные воды холодные 
(4–6°С) и  летним прогревом не охватываются. 
Слой температурного скачка в течение всего ве-
гетативного периода располагается значитель-
но выше водозаборных отверстий – на глубине 
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7–10  м. Зона изъятия стока гидроузла форми-
руется ниже, в слабозаселённых холодных водах 
пелагиали верхнего бьефа (Понкратов, 2013).

Температурная стратификация в  значи-
тельной мере определяет вертикальное рас-
пределение рыб в  Братском водохранилище. 
В  настоящее время основу рыбного населения 
водохранилища составляют окунь Perca fluviatilis 
Linnaeus, 1758 и  плотва Rutilus rutilus (Linnaeus, 
1758) (Мамонтов, 1977; Купчинский, Купчин-
ская, 2006). Эти виды, по данным гидроаку-
стики, в период температурной стратификации 
обитают в  слое воды над термоклином. Здесь 
же держится основная масса их ранней молоди, 
которая скапливается в верхнем бьефе в резуль-
тате ската с выше расположенных нерестилищ, 
который происходит в начале лета (июнь–июль) 
(немотивированная и  мотивированная покат-
ная миграция – по: Павлов и  др., 1999, 2007), 
когда уже наблюдается выраженная темпера-
турная стратификация. Холодноводные сиговые 
(Coregoninae) в  водохранилище представлены 
в  основном искусственно вселяемыми в  водо-
хранилище омулем Coregonus autumnalis (Pallas, 
1776) и пелядью C. peled (Gmelin, 1788), которые 
в относительно небольшом количестве населяют 
слой воды под температурным скачком (Куп-
чинский, Купчинская, 2006).

Цель работы – проанализировать экологи-
ческие эффекты влияния плотины высокона-
порной Братской ГЭС на рыб Братского водо-
хранилища, включая реализацию их покатной 
миграции через плотину.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Работы выполняли в  акватории верхнего 

и нижнего бьефов в непосредственной близости 
от плотины Братской ГЭС (рис. 1).

Гидроакустика. Гидроакустические иссле-
дования проводили во вторых половинах июля 
и  августа 2022 г. с  использованием плавсредств 
и  в  первую половину февраля 2022 г. в  верх-
нем бьефе со льда. В  акваториях обоих бьефов 
использовали одновременно научно-иссле-
довательские комплексы “AsCor” и  “PanCor” 
(“ПромГидроакустика”, Россия). Двухчастот-
ный комплекс “AsCor” (рабочие частоты 50 
и 200 кГц) обеспечивает вертикальное зондиро-
вание водной среды от 2 до 50 м, “PanCor” (ра-
бочая частота 455 кГц) – горизонтальное зонди-
рование приповерхностных слоёв воды от 0.3 до 
3.0 м на расстояниях до 20 м (Павлов и др., 2008).

Гидроакустические съёмки выполняли со-
гласно общепринятым методикам (Fisheries 
acoustics …, 2005). Линейные размеры заре-
гистрированных рыб при вертикальном зон-
дировании (дорсальный аспект) рассчиты-
вали на основе измеренных in situ значений 
силы цели рыб c использованием обобщённо-
го уравнения регрессии, полученного с  при-
менением частоты 200 кГц для наиболее мас-
совых рыб региона (Borisenko еt al., 2006): 
TS = 27.7logFL – 71.1–0.9log(f1/f2), где TS – сила 
цели рыбы, дБ; FL – длина рыб по Смитту, мм – 
от вершины рыла до развилки хвостового плав-
ника; 0.9log(f1/f2) – поправочный коэффициент 
для рабочей частоты 50 кГц; f1 – частота прибо-
ра, на котором была получена зависимость силы 
цели рыб от её длины; f2 – рабочая частота ис-
пользуемого прибора. При горизонтальном зон-
дировании (боковой аспект облучения) исполь-
зовали известную обобщённую зависимость 
(Kubecka, Duncan, 1998), полученную для 182 
рыб разного размера на частоте 420 кГц – карпо-
вых (Cyprinidae), окунёвых (Percidae) и сиговых: 
TS = 22.3logSL – 92.7–0.9log(f1/f2), где SL – стан-
дартная длина рыбы, мм.

Программное обеспечение комплексов состо-
ит из двух частей: программ сбора информации, 
используемых непосредственно при проведении 
съёмок, и программ камеральной обработки по-
лученных данных. По результатам камеральной 
обработки составляли схемы распределения рыб, 
строили гистограммы размерного ряда и опреде-
ляли численность рыб на участках обследуемой 
акватории и  их таксономическую принадлеж-
ность на уровне семейств окунёвых и карповых, 
подсемейства сиговых и прочих (Borisenko et al., 
2006; Павлов и др., 2008).

Для таксономической идентификации ре-
гистрируемых одиночных рыб в  комплексе 
“AsCor” предусмотрена специальная програм-
ма анализа формы плавательных пузырей рыб. 
В  программе производится расчёт статистиче-
ских параметров (коэффициентов вариации, 
асимметрии и  эксцесса) огибающей амплитуд 
отражённых эхосигналов от рыб, что позволяет 
идентифицировать наиболее многочисленных 
рыб внутренних водоёмов на уровне семейств 
(подсемейств) – карповых, окунёвых и сиговых 
(Pavlov et al., 2010).

Для определения численности рыб гидроа-
кустические исследования выполняли в тёмное 
время суток. Это обусловлено тем, что в  свет-
лое время мелкие рыбы (потенциальные жертвы 
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крупных), предпочитают находиться в  укрыти-
ях, обеспечивающих их безопасность, или соз-
дают плотные стаи, что затрудняет определения 
их плотности и размерного состава. Однако для 
изучения поведения и  дневного распределения 
рыб исследования проводили и  в  светлое вре-
мя суток.

Питание рыб в  нижнем бьефе. Для анали-
за питания в  нижнем бьефе Братской ГЭС рыб 
в  течение четырёх сезонов 2022 г. отлавливали 
с  использованием порядков разноячейных (20–
60  мм) сетей длиной 75–100  м. В  уловах окуни 
были представлены особями FL 110–165 мм. Сети 
устанавливали перпендикулярно берегу на раз-
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Рис. 1. Пространственное распределение рыб, экз/га: а – в акватории приплотинного участка верхнего бьефа Брат-
ской ГЭС (участок № 1), б – в акватории участка нижнего бьефа (участок № 8). Масштаб, км: а – 3, б – 0.5.
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ном расстоянии от плотины: 500, 1000 и 1500 м, 
начиная с глубин 1.0–1.5 м, за исключением ст-
режня, на котором установка сетей поперёк те-
чения была невозможна из-за высокой скорости 
потока – от 1.1 до 1.7 м/с. Биоанализ и  отбор 
проб на питание осуществляли в  соответствии 
с  общепринятыми методиками (Правдин, 1966; 
Методическое пособие …, 1974).

Темп роста рыб в  верхнем и  нижнем бьефах. 
По жаберным крышкам восстановили темпы 
роста окуней в возрасте от 1+ до 3+ из нижнего 
и верхнего бьефов. Жаберные крышки отбирали 
в нижнем бьефе у рыб из сетных уловов (48 экз.), 
в верхнем бьефе – у рыб из промысловых уловов 
(32 экз.). Использование operculum для опреде-
ления возраста у окуня осуществляли в соответ-
ствии с классической работой Ле Крена (Le Cren, 
1947) с  модификацией метода, предложенной 
Крайнюк с  соавторами (2020). Статистическую 
значимость различий определяли с использова-
нием непараметрического теста Манна–Уитни.

Исследование питания большого баклана 
Phalacrocorax carbo (Linnaeus, 1758) на островах 
в  нижнем бьефе. При испуге у  бакланов горло-
вой мешок, в котором они приносят целую рыбу 
для кормления птенцов, посредством регур-
гитации освобождается от содержимого. Для 
исследования видового и  размерного состава 
вылавливаемых птицами рыб в  июле в  разгар 
гнездования мы посещали колонию бакланов, 
расположенную на острове в  нижнем бьефе 
Братской ГЭС в 4 км от плотины. Сюда, по ви-
зуальным наблюдениям, направлялись бакланы, 
питавшиеся в нижнем бьефе плотины ГЭС. По-
тревоженные в  гнёздах бакланы сбрасывали из 

горлового мешка рыбу на почву под деревьями. 
Исследовали только имеющих максимальную 
степень сохранности рыб, т. е. отловленных пти-
цами незадолго до нашего посещения колонии. 
Сброшенных бакланами рыб фотографировали, 
измеряли стандартную длину и длину по Смитту 
и отбирали у них жаберные крышки для опреде-
ления возраста. Одного окуня баклан сбросил 
при взлёте в  нижнем бьефе у  плотины, мы эту 
рыбу подобрали из воды.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Распределение рыб в  верхнем бьефе. Обследо-

вали всю площадь акватории приплотинного 
участка (рис.  1а, табл.  1). В  летне-осенний пе-
риод скопления рыб были отмечены у  правого 
и  левого берегов за пределами максимальных 
глубин акватории верхнего бьефа. Максималь-
ная плотность скоплений составила 4169 экз/га. 
Численность крупных рыб размером > 100  мм 
составила ~1.6% общей численности. В  узкой 
литоральной зоне (по результатам горизонталь-
ного зондирования) зарегистрировано 6% об-
щей численности рыб.

В  акватории приплотинного участка верхнего 
бьефа выше термоклина доминирующими явля-
ются окунёвые рыбы, на втором месте – карповые, 
ниже термоклина – сиговые, составляющие ~8.1% 
общей численности рыб на этом участке (табл. 1).

В  литоральной зоне и  верхних слоях пела-
гиали преобладали особи FL 30–50 мм (до 70% 
общей численности рыб) (рис. 2а). В пелагиали 
в слоях выше и ниже температурного скачка пе-
риодически регистрировали более крупных оди-
ночных особей (рис. 2б). Крупные особи, заре-

Таблица 1. Параметры скоплений рыб на обследованных участках акваторий у Братской ГЭС

Параметр Верхний бьеф Нижний бьеф

Площадь участка, га 89051 189

Средняя плотность рыб, экз/га 214 370

Общая численность рыб, экз. 19127000 70000

Численность рыб размером > 100 мм, экз. 300300 6100

Доля таксонов рыб, %:

– карповые 22.5 15.3

– окунёвые 65.4 67.8

– сиговые 8.1 11.3

– нераспознанные 4.0 5.6



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 4       2024

453ВЛИЯНИЕ ВЫСОКОНАПОРНОЙ БРАТСКОЙ ГЭС НА РЫБНОЕ НАСЕЛЕНИЕ

гистрированные выше температурного скачка, 
представлены в основном окунёвыми, а ниже – 
сиговыми.

В зимнее время в акваториях русла и обширной 
центральной глубоководной части водоёма ско-
плений рыб и одиночных особей не обнаружено.

Распределение рыб в нижнем бьефе. Общая об-
следованная площадь на приплотинном участке 
нижнего бьефа составила 189 га. Зарегистри-
рованы плотные скопления рыб на расстоянии 
0.5–1.5 км от ГЭС (рис. 1б, табл. 1). В непосред-
ственной близости от плотины на расстоянии до 
500 м регистрация рыб эхолотом была невозмож-
на из-за высокой насыщенности воды пузырями 
воздуха, создающими помехи работе эхолота.

На расстоянии 500 м от плотины, где восста-
навливалась высокая прозрачность воды и сни-
жалась турбулентность, в придонных горизон-
тах потока были зарегистрированы плотные 
скопления рыб (рис.  1б). Средняя плотность 
этих скоплений в  1.5 раза выше, чем плот-
ность рыб на приплотинном участке верхнего 
бьефа (табл.  1), но максимальная плотность 
ниже – 2734.3 экз/га. Плотные скопления, как 
и в верхнем бьефе, смещены от стрежня с мак-
симальными скоростями течения к левому бе-
регу. В отличие от верхнего бьефа в нижнем от-
сутствовали особи размерами < 60 мм (рис. 2в). 
Численность рыб размером > 100 мм составляла 
8.7% (рис. 2г).

Соотношение таксонов в  скоплениях было 
сходным с  таковым в  верхнем бьефе, но чуть 
меньше была доля карповых и  больше сиговых 
(табл.  1). Последние составили 11% (7700 экз.) 
при плотности 44 экз/га. В прибрежных участках 
водотока доминировали окунёвые рыбы FL > 90 
мм, здесь же отмечались и карповые. Сиговых 
регистрировали в придонных горизонтах стреж-
невой части. В верхнем горизонте стрежня рыбы 
отсутствовали.

Темп роста окуней из нижнего и  верхнего бье-
фов. Окуни всех возрастных групп из нижнего 
и  верхнего бьефов статистически значимо раз-
личались по стандартной длине тела. Окуни из 
нижнего бьефа, в  том числе и  окунь, который 
был сброшен бакланом при взлёте с воды в не-
посредственной близости от ГЭС (рис. 3), имели 
более низкие темпы роста, чем окуни из верхне-
го бьефа (табл. 2).

Исследование питания большого баклана в ниж-
нем бьефе. Окуни, сброшенные большими бакла-
нами из горлового мешка, были длиной по Смит-
ту от 110 до 160 мм (рис. 4). Соотношение видов 
рыб, сброшенных бакланами в  колонии, сходно 
с таковым в уловах жаберных сетей (табл. 3).

Питание рыб в  нижнем бьефе. Вскрытие оку-
ней, отловленных в  начале июня на станции 
1  (в  500  м от плотины), показало, что они пи-
тались амфиподами (Amphipoda), которые со-
ставляли 100% содержимого желудков. Средний 

Рис. 2. Размерный состав (длина тела по Смитту – FL) рыб, зарегистрированных: а, б – в акватории приплотинного 
участка верхнего бьефа Братской ГЭС (участок № 1); в, г – в акватории участка нижнего бьефа (участок № 8); а, 
в – ранняя молодь и мелкоразмерные особи; б, г – рыбы размером ≥ 100 мм.
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Таблица 3. Доля основных видов рыб в сетных уловах и в сброшенной бакланами Phalacrocorax carbo из горло-
вого мешка массе в колонии под деревьями с гнёздами, %

Вид Сетные уловы Колония
Песчаная широколобка Leocottus kesslerii (Dybowski, 1874) 14.0 19.6

Ёрш Gymnocephalus cernua (Linnaeus, 1758) 1.8 5.9

Плотва Rutilus rutilus (Linnaeus, 1758) 5.3 11.8

Окунь Perca fluviatilis Linnaeus, 1758 78.9 62.7

Таблица 2. Средняя расчисленная стандартная длина тела отловленных у Братской ГЭС окуней Perca fluviatilis 
разного возраста

Возраст, лет Нижний бьеф Верхний бьеф p

1+ 79.6 ± 3.3 91.4 ± 11.8 0.04

2+ 107.3 ± 4.3 127.9 ± 14.6 0.01

3+ 135.6 ± 4.1 155.4 ± 16.6 0.01

Примечание. p – уровень значимости различий расчисленных длин рыб из верхнего и нижнего бьефов.

индекс наполнения желудков составил 8‱. До 
60% особей были с  пустыми желудками. У  оку-
ней со станций 2 (1000 м от плотины) и 3 (1500 м 
от плотины) в пище, кроме амфипод, появились 
личинки хирономид (Chironomidae) и  подёнок 
(Ephemeroptera), составлявшие до 13% по числен-
ности и до 48% по массе содержимого. Средний 
индекс наполнения возрос до 73‱, а  доля пу-
стых желудков снизилась до 20%. Наличие нитча-
тых зелёных водорослей Cladophora sp. в пищевом 
комке указывает на то, что окуни у берега пита-
лись, добывая кормовые организмы из густых об-
растаний, покрывающих прибрежные камни.

У  окуней, отловленных во второй половине 
июля в 500 м от плотины, как и в июне, основу 
содержимого желудочно-кишечных трактов со-
ставляли амфиподы (до 100%). Средний индекс 
наполнения желудков был выше июньского – 
46‱ при сходной доле пустых желудков в 70%. 
У окуней, отловленных на станции 2 (на 3-й улов 
отсутствовал), как и в июне, расширялся спектр 
питания, появлялись организмы зооплан-
ктона, представленные в  основном Cladocera 
(Daphnia galeata Sars, 1864 и Bosmina (Eubosmina) 
crassicornis Lilljeborg, 1887). Планктонные орга-
низмы составляли до 80% по численности и 2% 
по массе содержимого, основу пищевого комка 
по массе, как и в начале июня, составляли амфи-
поды. Единично встречались личинки ручейни-
ков (Trichoptera). Индекс наполнения желудков 
увеличивался до 77‱ и доля пустых желудков 
снижалась до 20%.

Сходный спектр питания отмечен у окуней 
во второй половине сентября: по массе осно-
ву составляли амфиподы, по численности – 
планктон. Средний индекс наполнения желуд-
ков на станции 1 увеличился до 67‱, а  на 
станциях 2 и  3 индекс наполнения составлял 
72‱. Пустые желудки отсутствовали. Сход-
ный состав пищи был отмечен и у окуня, сбро-
шенного бакланом в воду при взлёте в нижнем 
бьефе ГЭС.

ОБСУЖДЕНИЕ
Скат рыб через плотину Братской ГЭС иссле-

довали и  ранее. Так, сотрудники научно-произ-
водственной фирмы “Экопром” 1, изучавшие скат 
в 2011 г., отмечали, что попытки отлова повреж-
дённой рыбы в различные сезоны года в нижнем 
бьефе Братской ГЭС не дали результата. Но в от-
чёте они приводят фотографию окуня как пример 
травмирования при скате через агрегаты Брат-
ской ГЭС (рис. 5). При этом на фото видны и от-
дельно лежащие фрагменты тела, которые в таком 
случае просто унесло бы водой. Следовательно, 
повреждение было получено окунем уже в орудии 
лова. Это доказывает то, что травмирование рыб 
при их отлове в нижнем бьефе может быть след-
ствием механического воздействия применяемых 
орудий лова, а не повреждений, полученных при 

1 Отчёт о  научно-исследовательской работе “Оценка вли-
яния гидроузла Братской ГЭС на гидробионтов Братского 
водохранилища и р. Ангары”. Иркутск: Экопром, 2011. 62 с.
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предполагаемом скате через плотину ГЭС (Евла-
нов, Розенберг, 2010; Логинов, Гелашвили, 2016; 
Mueller et al., 2017).

Отрицательный результат был получен и  при 
установке сотрудниками “Экопром” сетей в верх-
нем бьефе в придонных слоях вблизи ГЭС на глу-
бине 90 м в течение 5 ч. Сходные результаты мы 
получили при проведении гидроакустической 

съёмки в верхнем бьефе Братской ГЭС. По её ре-
зультатам показано, что окуни, самый массовый 
вид в  водохранилище, отсутствуют в  слое ниже 
температурного скачка, т. е. ниже 10  м. Следо-
вательно, во время температурной стратифи-
кации, которая продолжается в  течение всего 
вегетационного периода, слой температурного 
скачка является естественной границей верти-
кального перемещения окуня.

Рис. 3. Стая бакланов Phalacrocorax carbo, взлетающих в нижнем бьефе Братской ГЭС (а); сброшенный бакланом 
из горлового мешка окунь, обнаруженный в воде после взлёта птиц (б).
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Сотрудники Байкальского отделения Всерос-
сийского научно-исследовательского института 
рыбного хозяйства и океанографии 2, в 2013 г. ло-

2 Отчёт о  научно-исследовательской работе “Оценка вли-
яния гидроэнергетики на рыбохозяйственную продук-
тивность Иркутского и Братского водохранилищ, с целью 
определения комплекса мер устойчивого воспроизводства 
ценных видов рыб в современных эколого-экономических 
условиях для удовлетворения спроса населения Иркутской 
области в рыбной продукции”. Улан-Удэ: Байкал. филиал 
ГНПЦ рыб. хоз-ва, 2013. 69 с.

вившие рыбу в нижнем бьефе Братской ГЭС их-
тиопланктонными конусными сетями, показали, 
что в скате самыми массовыми являются предста-
вители керчаковых (Cottidae) – песчаная Leocottus 
kesslerii (Dybowski, 1874) и  каменная Paracottus 
knerii (Dybowski, 1874) широколобки – холодно-
водные виды, обитающие в гиполимнионе у дна, 
т. е. в зоне формирования стока. Вторым по мас-
совости видом в  стоке, по их данным, является 
окунь размером 52 мм, который скатывается в ав-

Рис. 4. Окуни Perca fluviatilis: а–в – сброшенные из горлового мешка большими бакланами Phalacrocorax carbo 
(Linnaeus, 1758) при испуге в колонии на острове; г – из сетных уловов в нижнем бьефе Братской ГЭС.
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Рис. 5. Окуни Perca fluviatilis: а – пойманные на удочку зимой и поднятые с глубины 20 м на озере Плещеево,  
б – пойманный в сети и поднятый с глубины 18 м на озере Плещеево, в – пойманный в сети в нижнем бьефе Брат-
ской ГЭС сотрудниками “Экопром”; 1 – плавательный пузырь, показавшийся из ротового отверстия при подъёме 
окуня с большой глубины; 2 – фрагменты тела травмированного окуня.
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густе и сентябре. Но по результатам гидроакусти-
ки во вторых половинах июля и сентября этот вид 
концентрируется в эпилимнионе, воды которого 
не участвуют в формировании стока, и в августе 
и сентябре в Братском водохранилище ещё сохра-
няется выраженная температурная стратифика-
ция. Температура поверхностных слоёв в августе 
остаётся на уровне 17.0–19.4°С, в  сентябре – 
10.8–14.1°С, ниже 20  м температура неизменна 
(4–6°С); осенняя гомотермия наступает только 
в ноябре (Готлиб и др., 1976; Понкратов, 2013).

Основные кормовые объекты окуня в  этот 
период находятся в  эпилимнионе. Биомас-
са планктона – основного объекта питания 
мелкого окуня – в  тёплом слое составляет 2.2, 
а глубже 10 м – 0.9 г/м3 (Герасимов и др., 2023). 
Основные кормовые объекты крупного окуня 
в  верхнем бьефе Братского водохранилища – 
амфиподы и молодь рыб (Купчинский, Купчин-
ская, 2006). Средняя численность амфипод 
(Micruropus vortex angarensis Bazikalova, 1962), 
по нашим данным, в литорали приплотинного 
плёса на глубинах 1–2 м составляет 99, а на глу-
бинах 3–7 м – 310 экз/м2, на дне в холодном слое 
их встречаемость единичная. Молодь рыб, по 
данным гидроакустики, также находится в  тё-
плом слое выше термоклина, составляя до 70% 
общей численности рыб. В период проведения 
исследований в июле и сентябре прозрачность 
воды в верхнем бьефе по диску Секки составля-
ла 1.4 м, т. е. в нижних слоях эпилимниона днём 
было темно и  молоди окуня не было смысла 
совершать оборонительную вертикальную ми-
грацию (Sajdlová et al., 2018), преодолевая слой 
температурного скачка. Следовательно, у окуня 
всех размеров отсутствовала мотивация к пре-
одолению слоя температурного скачка для пе-
ремещения в  холодный и  малопродуктивный 
гиполимнион.

По данным гидроакустики, в период гомотер-
мии, зимой, в  приплотинном участке верхнего 
бьефа во всей водной толще не обнаружено рыб-
ных скоплений и одиночных особей. Вероятно, 
это связано с высокой скоростью стокового те-
чения, которое препятствует образованию зи-
мовальных скоплений на этих участках.

В  отсутствии температурной стратификации 
и  зрительных ориентиров немотивированные 
здоровые рыбы даже случайно не могут опу-
ститься на нежелательные глубины, посколь-
ку способны эффективно ориентироваться по 
глубине. Экспериментально доказано, что они 
чувствительны не только к высоким, но и к низ-

ким скоростям изменения давления, которые 
характерны для погодных атмосферных про-
цессов (Иванов, 2003). Установлено, что рыбы 
могут определить глубину своего местонахож-
дения с  высокой точностью, используя только 
гидростатическое давление (Davis et al., 2021). 
Наиболее вероятным рецептором давления яв-
ляется плавательный пузырь, стенки которого 
обладают высокой эластичностью и растяжимо-
стью и имеют разветвлённую нервную сеть. Это 
предположение основано на том, что денерва-
ция пузыря (перерезка ramus intestinalis – ветви 
блуждающего нерва) приводит к  прекращению 
компенсаторных реакций на изменение давле-
ния (Иванов, 2003).

Малая вероятность попадания окуня в  во-
дозаборные окна, расположенные на глубине 
более 20 м, обусловлена и тем, что окунь – вид, 
который относится к закрытопузырным рыбам, 
у  которых вертикальные миграции затруднены 
из-за свойственного им длительного выравнива-
ния давления в плавательном пузыре. Так, окунь 
способен наполнить пузырь газами для погруже-
ния на каждые 10 м (т. е. до давления ~1013 гПа, 
эквивалентного 1 атм.) за 20–30 ч (Иванов, 2003; 
Захарченко, 2004). При быстрых перепадах дав-
ления, превышающих эти показатели, напри-
мер при быстром подъёме рыбы на поверхность 
с  глубины > 20  м, плавательный пузырь, чрез-
мерно раздуваясь, выходит через ротовое отвер-
стие (рис.  5а, 5б). Это же должно происходить 
с  окунем, который, проходя с  потоком через 
плотину высоконапорной ГЭС, быстро переме-
щается с  глубины водозабора > 20  м в  нижний 
бьеф с  нормальным атмосферным давлением, 
т. е. происходит практически мгновенный пере-
пад давления > 2026 гПа (> 2 атм.).

При сетном лове рыб в  нижнем бьефе на 
протяжении четырёх сезонов среди пойманных 
окуней не было обнаружено ни одной особи 
с  плавательным пузырём в  ротовом отверстии 
(рис. 4г). Не было этого и у окуня, фото которо-
го приводят в  отчёте сотрудники фирмы “Эко-
пром” (рис. 5в).

Наличие в пище баклана широколобок в та-
ком же соотношении, что и  в  сетных уловах 
(табл. 3), указывает на то, что он активно пита-
ется в нижнем бьефе. Высокая численность ши-
роколобок в  Ангарских водохранилищах отме-
чается на участках с низкой температурой воды: 
на глубоководных (> 30 м) участках и в нижних 
бьефах плотин ГЭС (Понкратов, 2013). Установ-
ленная глубина ныряния большого баклана – до 
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10  м (Handbook …, 1977; Gremillet et al., 2006; 
Луговой, 2011). Следовательно, в  верхнем бье-
фе широколобки не доступны для баклана, и он 
их добывает при питании в нижнем, где глуби-
ны <  10  м. При этом ни у  одного окуня, обна-
руженного в  колонии (рис.  4а–4в), и  у  окуня, 
сброшенного при взлёте баклана с воды в непо-
средственной близости от ГЭС (рис. 3б), не было 
отмечено выпячивания плавательного пузыря 
через ротовое отверстие. Кроме того, ни у  од-
ного окуня, в том числе и у отловленных в сети 
(рис. 4г), не были обнаружены травмы, которые 
должны появляться у рыб при скате через гидро-
агрегаты ГЭС (Павлов, Нездолий, 1981; Hogan et 
al., 2014; Mueller et al., 2017).

Отсутствие в  наших сетных уловах скатив-
шихся особей подтверждается более низким 
темпом роста у окуней из нижнего бьефа Брат-
ской ГЭС. Низкий темп роста зарегистрирован 
и у окуня, который был сброшен бакланом при 
взлёте с  воды в  непосредственной близости от 
ГЭС. Подобное статистически значимое разли-
чие размеров одновозрастных окуней из верхне-
го и  нижнего бьефов обусловлено их обитани-
ем в  водных массах с  разными температурами. 
В  вегетационный период вода в  верхнем бьефе 
в верхнем слое (0–10 м), в котором, по данным 
гидроакустики, в  этот период обитает окунь, 
прогревается, по среднемноголетним данным, 
до 17.3°С; вода на глубинах ниже 20 м не подвер-
жена прогреву и в течение всего года имеет тем-
пературу 4–6°С (Понкратов, 2013), с  которой 
и поступает в нижний бьеф. По нашим данным, 
вода в нижнем бьефе в июле 2022 г. даже на рас-
стоянии 7 км от плотины (у моста на о-ве Тенга) 
имела температуру ~ 7°С.

Проведённые сотрудниками “Экопром” ги-
дроакустические исследования в нижнем бьефе 
показали, что наибольшая плотность рыб на-
блюдается в зонах с пониженной скоростью те-
чения (0.5–0.8 м/с), например, напротив нера-
ботающих агрегатов ГЭС. В местах со скоростью 
течения > 1.5 м/с, независимо от времени суток 
и  глубины, рыб регистрировали только вблизи 
дна. Евланов и Розенберг (2010, С. 108), опреде-
лявшие интенсивность ската рыб косвенным пу-
тём через учёт количества чаек-хохотуний Larus 
cachinnans (Pallas, 1811), которые, по их мнению, 
питались в  нижнем бьефе скатившейся трав-
мированной или оглушённой рыбой, приводят 
сходные с  сотрудниками фирмы “Экопром” 
данные о  том, что: “… распределение скатив-
шихся рыб значительно отличается и  не может 

быть обусловлено работой отдельных агрега-
тов ГЭС”. То есть эти авторы, как и сотрудники 
фирмы “Экопром”, отмечают, что рыб они ре-
гистрировали (в  данном случае через питание 
чаек) напротив неработающих агрегатов ГЭС. 
Подобное распределение рыб в  нижнем бьефе 
может быть связанно с активным выбором ими 
участков с  оптимальными скоростями течения. 
Рыбы с  повреждениями и  стрессом, которые 
неизбежны при скате через гидроагрегаты ГЭС 
(Павлов, Нездолий, 1981; Mueller et al., 2017), не 
способны активно ориентироваться в  бурном 
потоке и  выбирать участки с  оптимальными 
скоростями течения. Скорее они будут пассив-
но сплывать, будучи травмированными и  оглу-
шёнными, вниз с потоком воды. В нашем случае 
в 500 м от плотины Братской ГЭС окуни актив-
но питались у берега и в придонных горизонтах, 
избегая стрежневой части потока. Основу их 
пищевого комка составляли амфиподы со зна-
чительным содержанием нитчатых зелёных во-
дорослей. Это указывает на то, что окуни пита-
ются у берега, добывая кормовые организмы из 
густых обрастаний, покрывающих прибрежные 
камни. В 1000 и 1500 м ниже плотины, где рус-
ло становится шире, а  поток более медленным 
и ламинарным, в пище окуня появляется план-
ктон, возрастает индекс наполнения и снижает-
ся количество пустых желудков. То есть активное 
питание и ориентирование рыб в бурном потоке 
нижнего бьефа указывают на то, что скопление 
формируют не скатившиеся травмированные 
и  оглушённые особи, а  здоровые, постоянно 
обитающие здесь рыбы.

Подход окуней в  нижнем бьефе к  плотине 
в августе–сентябре обусловлен тем, что к концу 
вегетативного сезона увеличивается скат раз-
личных кормовых объектов, живых и отмираю-
щих. Это подтверждают и  данные по питанию 
окуней. У особей, отловленных в нижнем бьефе 
в июне, индекс наполнения составлял 8‱, при 
60% пустых желудков, в  июле – 46‱ при 70% 
пустых желудков, в сентябре – 67‱ при отсут-
ствии пустых желудков.

Вызывает сомнение сама возможность мас-
сового ската рыб, которые по своим физиче-
ским показателям способны противостоять сто-
ковому течению. Наши наблюдения на речных 
плёсах Горьковского, Рыбинского, Иваньков-
ского и  Угличского водохранилищ на участках 
с выраженным стоковым течением (Поддубный 
и  др., 2003) показали, что рыбы в  основном 
приурочены к участкам пониженных скоростей 
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(< 15  см/с) на периферии оси стокового тече-
ния. Такие виды рыб, как окунь и судак Sander 
lucioperca, уходят из зоны больших скоростей 
в  зону скоростей 0.10–0.25Vкр (Vкр – критиче-
ская скорость, т. е. скорость потока, которой 
особь определённого вида и размера не способ-
на сопротивляться). Эти скорости для указан-

ных видов при Vкр 40–60  см/с, составили от 4 
до 15 см/c. Более низкие скорости течения вы-
бирала и плотва. Предпочитаемые ею скорости 
составляли ∼0.49Vкр, т. е. ∼20  см/с (Поддубный 
и др., 2003). Подобная реакция на течение спо-
собствует относительной стабильности рас-
пределения рыб в  реке и  позволяет адекватно 

Рис. 6. Пространственное распределение пелагических рыб в верхнем (а, б) и нижнем (в) бьефе Чебоксарской ГЭС: 
а – неработающая ГЭС (ночное время); б, в – работающая ГЭС (дневное время); (―) – изобаты. Масштаб, м:  
а, б – 2000, в – 1000.
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реагировать на иные факторы среды (распре-
деление корма, хищников и так далее). Это же 
подтвердили наши исследования на Чебоксар-
ской ГЭС (Герасимов и  др., 2014), которая ра-
ботала только в дневные часы, а в ночное время 
сброс воды через ГЭС не производился. По дан-
ным гидроакустических исследований, ночью 
рыбы в верхнем бьефе для нагула выходили на 
русловые участки с максимальными глубинами 
(рис. 6а). Утром, перед запуском агрегатов ГЭС, 
рыбы смещались на участки за пределами русла 
с глубинами не более 10 м (рис. 6б), где стоко-
вое течение имело минимальные скорости. То 
есть у рыб выработался определённый тип по-
ведения, который позволял им противостоять 
скату в нижний бьеф плотины. Это же подтвер-
ждают данные по Братскому водохранилищу, 
показывающие, что максимальные плотности 
скоплений в  акватории верхнего бьефа были 
отмечены у правого и левого берегов за преде-
лами максимальных глубин, по которым прохо-
дит стоковое течение (рис. 1а). То же отмечено 
и в нижнем бьефе: плотные скопления смеще-
ны от стрежня к левому берегу, это обеспечива-
ет длительную стабильность пространственно-
го расположения скопления.

На запуск гидроагрегатов Чебоксарской ГЭС 
рыба активно реагировала и  в  нижнем бьефе, 
образуя в  непосредственной близости от пло-
тины скопление, превосходившее по плотности 
скопления, зарегистрированные в верхнем бье-
фе. По данным тралового лова оно состояло из 
планктофагов (в основном из тюльки Clupeonella 
cultriventris) и хищников, подходивших за тюль-
кой (судака) (рис. 6в). Здесь же начинали кон-
центрироваться чайки. Формирование скопле-
ния начиналось перед запуском агрегатов ГЭС, 
т. е. не могло быть следствием ската рыбы из 
верхнего бьефа. Подобное поведение в нижнем 
бьефе мы наблюдали и во время проведения ис-
следований на Угличской ГЭС, которая также 
работала только днём. К  моменту запуска ги-
дроагрегатов Угличской ГЭС в 09:00 плотность 
рыб в  нижнем бьефе увеличилась в  5.6 раза, 
по сравнению с  данными гидроакустической 
съёмки, проведённой в 06:00.

Следовательно, рыбы, которые по своим фи-
зическим показателям способны противосто-
ять потоку, активно ориентируются в  нём по 
градиенту скоростей, избирая предпочитаемые. 
При отсутствии мотивации к покатной мигра-
ции, возникающей, например, при недостатке 
корма (внешне обусловленная покатная мигра-

ция – по: Павлов и  др., 1999, 2007), они будут 
сохранять своё местоположение на течении, 
избегая высоких скоростей, способствующих 
их скату.

Это, по всей видимости, относится и к ши-
роколобкам, высокая численность которых от-
мечается на нижних бьефах ГЭС (Понкратов, 
2013). Песчаные широколобки из сетных уло-
вов активно питались амфиподами и собствен-
ной молодью, индекс наполнения их желудков 
составлял 42‱, а желудочно-кишечный тракт 
единственного экземпляра длиннокрылой ши-
роколобки Cottocomephorus inermis (Jakowlew, 
1890) содержал остатки Cladocera (28‱).

Следовательно, скопления в  нижнем бьефе 
формируются из рыб, подошедших из аква-
тории этого же бьефа к  плотине для питания 
скатывающимися беспозвоночными (Akopian 
et al., 1999; Chang et al., 2008). Соответственно, 
рыбоядных птиц в нижнем бьефе привлекает не 
массовый скат травмированной и  оглушённой 
рыбы, а образующиеся плотные нагульные ско-
пления.

Наиболее подвержена скату молодь рыб на 
ранних стадиях онтогенеза, когда их физиче-
ские возможности не позволяют им сопротив-
ляться потоку, а  генетически обусловленная 
мотивация к покатной миграции на определён-
ной стадии развития, напротив, провоцирует 
их активный выход на течение (Павлов и  др., 
2007). Но во время ската покатной молоди мас-
совых видов рыб Братского водохранилища 
(окунь, плотва), в верхнем бьефе высоконапор-
ной Братской ГЭС уже развивается температур-
ная стратификация. Молодь концентрируется 
в верхнем тёплом слое 0–10 м, т. е. за предела-
ми зоны формирования стока, и её попадание 
в водозаборные отверстия на глубине > 20 м ма-
ловероятно. Подтверждением этому является 
отсутствие в нижнем бьефе, по данным гидро-
акустики, особей размером < 60  мм, которые 
в литоральной зоне и верхних слоях пелагиали 
верхнего бьефа составляли до 70% общей чис-
ленности рыб.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты наших исследований не подтвер-

дили факта массового ската окуня через пло-
тину Братской ГЭС. Во время температурной 
стратификации, которая продолжается в  тече-
ние всего вегетационного периода, слой тем-
пературного скачка является естественной гра-
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ницей вертикального перемещения массовых 
видов рыб, что делает их попадание в  водоза-
борные окна на глубине > 20 м маловероятным.

Окуни из нижнего и верхнего бьефов во всех 
возрастных группах достоверно различаются по 
размерам. Эти данные указывают на то, что все 
отловленные окуни в течение жизни росли при 
разных температурах. Окуни из нижнего бьефа 
росли при более низкой температуре.

Малая вероятность попадания окуня в  глу-
бинные водозаборные окна обусловлена тем, 
что этот вид относится к  закрытопузырным. 
Его вертикальные миграции затруднены из-за 
свойственного им длительного выравнивания 
давления в  плавательном пузыре. При скате 
окуня с  глубины водозабора > 20  м в  нижний 
бьеф с  нормальным атмосферным давлени-
ем происходит мгновенный перепад давления 
(> 2026  гПа), при этом плавательный пузырь, 
чрезмерно раздуваясь, должен выходить через 
ротовое отверстие.

При проведении исследований ни у  одно-
го окуня, обнаруженного в  колонии бакланов, 
у  окуня, сброшенного при взлёте бакланов 
с воды, и у окуней, отловленных в течение че-
тырёх сезонов в нижнем бьефе сетями, не было 
отмечено выпячивания плавательного пузыря 
через ротовое отверстие. Кроме того, ни у  од-
ного из окуней не были обнаружены травмы, 
которые должны появляться у  рыб при скате 
через гидроагрегаты ГЭС.

Наблюдаемое скопление рыб в  нижнем 
бьефе обусловлено не массовым скатом рыб 
с верхнего бьефа, а высокой численностью кор-
мовых объектов за счёт ската органики и орга-
низмов зоопланктона с  верхнего бьефа ГЭС. 
Соответственно, скопления рыбоядных птиц 
в нижнем бьефе скорее связаны не с массовым 
скатом травмированных рыб, а  со скоплением 
рыб, подошедших для питания скатывающими-
ся беспозвоночными.

Рыбы, которые по своим физическим пока-
зателям способны противостоять потоку, при 
отсутствии мотивации к  покатной миграции 
будут сохранять своё местоположение на те-
чении, избегая высоких скоростей потока, что 
минимизирует вероятность их ската через пло-
тину ГЭС.

Ранняя молодь массовых видов рыб Брат-
ского водохранилища, наиболее подверженная 
скату, концентрируется в верхнем тёплом слое 
0–10  м, т. е. за пределами зоны формирования 

стока и её попадание в водозаборные отверстия 
на глубине > 20 м маловероятно.
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IMPACTS OF THE HIGH-PRESSURE BRATSK HYDROELECTRIC POWER 
STATION ON FISH POPULATION OF THE BRATSK RESERVOIR

Yu. V. Gerasimov1, D. D. Pavlov1, А. P. Strelnikova1, I. V. Shlyapkin1, and E. S. Borisenko1, 2, *
1 Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, Borok, Yaroslavl Oblast, Russia

2 Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
*Е-mail: gu@ibiw.ru

Environmental and ecological effects of the dam of the high-pressure Bratsk Hydroelectric Power Station 
(HPS) on the fish population and the probability of fish downstream migration from the Bratsk Reservoir have 
been studied. It has been revealed that thermal stratification of the water column is a significant factor in the 
ecological differentiation of the fish population in the upper reaches of high-pressure hydroelectric plants. 
According to hydroacoustics data, most of the ichthyomass, consisting of "warm-water" representatives of the 
Percidae (65%) and Cyprinidae (22%) families, is concentrated in the relatively warm layer of the epilimnion. 
Juvenile fish from 30 to 50 mm in size (up to 70% of the total fish number in this layer) are also concentrated 
here. In the cold-water hypolimnion, the fish population is represented by large single individuals of whitefish 
(Coregoninae). The data on distribution of fish in the lower and upper reaches of the dam, fish nutrition 
patterns, growth rate, and the presence of injuries that occur when fish pass downstream through hydroelectric 
plant dams are presented. Revealed differences in the growth rate of perches from the upper and lower reaches 
are associated with their constant inhabiting of water masses with contrasting temperatures. Net catches in the 
lower reaches over the four seasons of research lack injured individuals. These facts prove the absence of mass 
downstream passage of fish through the Bratsk HPS dam. Juveniles of cyprinids and perches accumulate in the 
upper warm layer of 0–10 m, i.e. outside the zone of the intake flow formation, which makes their entrance to 
intake openings at a depth of more than 20 m hardly possible.

Keywords: fish population, perch Perca fluviatilis, downstream migration, distribution, nutrition, growth, ther-
mal stratification, Hydroelectric Power Station (HPS), dam.
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Влияние тех или иных факторов среды во мно-
гом определяет, останутся рыбы в  данном месте 
обитания или переместятся в  другое (Павлов, 
1979; Hilderbrand, Kershner, 2000; Mellina et al., 
2005; Jonsson, Jonsson, 2011; Ferguson et al., 2019; 
Pavlov et al., 2022). Например, причинами локаль-
ных перемещений рыб или смены ими местоо-
битания могут быть: снижение количества до-
ступной пищи (Павлов и др., 2007; Ferguson et al., 
2019; Павлов и др., 2020), конкуренция за ресурсы 
(Павлов и др., 2010; Ferguson et al., 2019), измене-
ние температуры воды (Northcote, 1962; Ferguson 
et al., 2019; Pavlov et al., 2022) и многое другое.

Известна сигнальная роль освещённости 
в  регуляции суточных ритмов миграций рыб 
(Harden Jones, 1968; Павлов, 1979; Гирса, 1981; 
Thorpe, 1982; Павлов и  др., 2007) – изменения 
естественной освещённости определяют начало 
и  продолжительность миграций рыб в  течение 
суток, а изменения фотопериода на протяжении 
года активируют их сезонные миграции. Но мо-
жет ли освещённость быть не только триггером, 
но и причиной возникновения миграций рыб – 
их массовых перемещений из одного места оби-

тания в другое? Ответа на этот вопрос в литера-
туре мы не обнаружили.

В  природе продолжительная круглосуточная 
освещённость дневной интенсивности (>1000 лк) 
наблюдается в северной части ареала микижи (ра-
дужной форели) Oncorhynchus (Parasalmo) mykiss, 
кумжи Salmo trutta и атлантического лосося S. salar 
в начале лета, когда ранняя молодь начинает ак-
тивно питаться и  распределяться по участкам 
речной системы. Круглосуточное освещение воз-
никает также на участках водоёмов, подвержен-
ных световому загрязнению, которое создают на-
селённые пункты, промышленные предприятия 
и тому подобное. При этом вместо естественных 
ночных уровней освещённости (< 1 лк) наблюда-
ются сумеречные (1–100 лк). Такое загрязнение 
может влиять на пространственное распределе-
ние рыб в этих водоёмах, вызывать вынужденную 
смену ими местообитания или изменение/удли-
нение маршрута миграций (Riley et al., 2012, 2013; 
Vowles, Kemp, 2021). В  свою очередь это может 
привести к ухудшению состояния рыб, повыше-
нию конкуренции за ресурсы и в конечном счёте 
к снижению численности популяции.
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Динамика освещённости влияет и на уровень 
тиреоидных гормонов в крови рыб (Nakane et al., 
2013; Kupprat et al., 2021; Ma et al., 2023). Часто 
изменения уровня тиреоидных гормонов и кор-
тизола сопряжены с активацией или затуханием 
миграций рыб, а также их локальных перемеще-
ний в пределах водоёма, направленных на сме-
ну местообитания (Pavlov et al., 2010a; Björnsson 
et al., 2011; Deal, Volkoff, 2020). Однако характер 
связи (корреляционная или причинно-след-
ственная) освещённости и  миграционного по-
ведения рыб остаётся неизвестным (Pavlov et al., 
2022), и  для его выявления требуется одновре-
менно оценить влияние освещённости на пове-
дение рыб и их гормональный статус.

В нашей работе мы проверяли гипотезу о том, 
что круглосуточная продолжительная освещён-
ность может быть причиной, вызывающей смену 
местообитания молодью радужной форели. Для 
этого экспериментально оценивали реореакцию 
молоди в  потоке воды при дневной (1000  лк) 
и сумеречной (100 лк) освещённости. По реоре-
акции рыб можно судить о  вероятности их на-
правленного перемещения в естественных усло-
виях в новое местообитание (Pavlov et al., 2022).

Цель работы – оценить влияние постоянной 
продолжительной освещённости 100 и  1000 лк 
на перемещения молоди радужной форели в по-
токе воды, уровень тиреоидных гормонов и кор-
тизола в их крови.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Работа выполнена в  июне–сентябре 2021 г. 

в  лаборатории ИПЭЭ РАН на однополой (все 
самки) молоди радужной форели (товарная про-
дукция племенного форелеводческого завода 
“Адлер”). В эксперименте использовали только 
молодь самок, чтобы половые различия не по-
влияли на результаты опытов. До начала опыта 
4-месячную молодь средней длиной по Смитту 
7.4  см и  массой 6.5  г поместили в  бассейн раз-
мером 3.0 × 0.6 × 0.6  м при уровне воды 0.5  м 
и  плотности посадки ~ 340 экз/м3. В  бассейне 
рыб содержали 41 сут. Водообмен составлял ~ 1/3 
объёма бассейна в сутки. Содержание кислоро-
да в воде в концентрации ~ 9 мг/л поддержива-
ли аэраторами. Искусственную круглосуточную 
освещённость (~100 лк) создавали светодиод-
ным светильником. Матовый рассеиватель све-
тильника обеспечивал близкую к  равномерной 
подсветку всей площади бассейна. Рыб кор-
мили специализированным кормом Coppens 
(“Alltech”, Германия) с  размером гранул 0.8–

3.0 мм. Использовали рекомендованный произ-
водителем рацион для оптимального роста с по-
правкой на соответствующую температуру воды 
и массу рыб.

Исследование продолжалось 53–54 сут, 
с 11.07 по 02.09.2021 г. Случайно отобранных рыб 
по 127 экз. из бассейна содержания пересадили 
в два таких же бассейна. Для обеспечения одина-
кового качества воды её подавали в оба бассейна 
из единого блока очистки и дезинфекции воды. 
Водообмен в них составлял ~ 1/3 объёма в сут-
ки, концентрация кислорода – ~9  мг/л, темпе-
ратура воды 15–17°С. Освещённость над первым 
бассейном не отличалась от таковой в бассейне 
содержания и составляла 100 лк, во втором бас-
сейне была 1000 лк. Свет от одного бассейна не 
попадал на другой. Бассейны были расположены 
в помещении, изолированном от других источ-
ников света. Гибели рыб за весь период содержа-
ния не отмечено.

Поведенческие тесты рыб, содержащихся 
при двух разных освещённостях (100 и 1000 лк), 
проводили 01.09 и  2.09.2021 г. с  08:00 до 19:00. 
Каждый день чередовали опыты с  рыбами, со-
держащимися при разной освещённости. В день 
проведения опытов особей не кормили, они по-
лучали корм в 19:00 предыдущих суток. Исполь-
зованных в тесте рыб в бассейн не возвращали. 
Всего проведено по 12 опытов при каждой осве-
щённости.

Для оценки реореакции рыб использовали ги-
дродинамическую установку “Рыбоход” (Павлов 
и др., 2020; Pavlov et al., 2022). В ней с помощью 
насоса создавали поток воды. Воду подавали из 
общего блока очистки и  дезинфекции воды, то 
есть вода была такой же температуры и химиче-
ского состава, как и в бассейне содержания рыб. 
Максимальная скорость течения (в  проходах 
между отсеками) составляла 30 см/с. При тестах 
освещённость в  установке соответствовала та-
ковой в  бассейне содержания испытуемых рыб 
(100 или 1000 лк).

Десять случайно отобранных рыб пересажи-
вали в  стартовый отсек установки, закрытый 
с  обеих сторон съёмными решётками. После 
20-минутной акклимации рыб решётки убира-
ли, включали видеокамеру SjCam A 10 (“SjCam”, 
Китай), и в течение 30 мин рыбы свободно пере-
мещались по отсекам установки (с 1-го по 9-ый). 
По видеозаписям регистрировали число рыб 
в отсеках установки в конце опыта (30-я мину-
та). По этим данным рассчитывали соотношение 
частот проявления рыбами трёх типов реореак-
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ции: положительного (ПТР) – движение против 
течения, отрицательного (ОТР) – движение по 
течению, компенсаторного (КТР) – сохранение 
своего положения относительно неподвижных 
ориентиров (Pavlov et al., 2022). Также рассчиты-
вали индекс перемещения (Ип). Расчёт частоты 
проявления разных типов реореакции (P) прове-
дён для каждого теста по формулам:

РПТР = n1–4/N, РКТР = n5/N, РОТР = n6–9/N, где 
N – число рыб в  опыте, экз.; n1–4 – число рыб 
в 1–4-м отсеках “Рыбохода”, экз.; n5 – число рыб 
в стартовом (5-м) отсеке, экз.; n6–9 – число рыб 
в 6–9-м отсеках, экз.

Индекс перемещения (Ип) указывает, в  ка-
ком направлении и насколько в среднем переме-
стились рыбы в установке. Рассчитывали индекс 
по формуле:

Ип = ∑ [ni(5 – i)]/[4∑ni], где ni – число рыб 
в i-том отсеке установки, экз.; 5 – номер старто-
вого отсека; 4 – максимальное число отсеков от 
стартового, на которое может сместиться особь 
в данной установке; i – номер отсека.

Для обобщающей оценки поведения рыб 
в  потоке мы ввели критерий перемещения рыб 
(Pavlov et al., 2022). Признаками наличия пе-
ремещения (миграционного поведения) рыб 
считали: а) РПТР ≠ РОТР (различие частот досто-
верное); б) Ип ≠ 0. Отсутствие любого из этих 
признаков означает, что особи сохраняли место-
положение. Критерий основан на результатах 
натурных экспериментов на рыбах с  априори 
известным резидентным (сохранение места оби-
тания) или миграционным поведением (Pavlov et 
al., 2010b; Звездин, 2016; Павлов и др., 2019).

После завершения каждого из первых пяти 
тестов (с 8:00 до 13:00) у рыб отбирали кровь для 
снижения влияния циркадного ритма на резуль-
таты. Отбор крови (50–150 мкл) осуществляли 
прижизненно одноразовым инсулиновым шпри-
цем (объёмом 1 мл) из хвостовой вены от каждой 
особи в отдельную пробирку (2 мл). У рыб после 
отбора крови измеряли длину по Смитту и мас-
су тела, проверяли пол по морфологии и  цвету 
половых желёз. Пробирки с  кровью центрифу-
гировали при 2000 об/мин (16.8 g), сыворотку 
отбирали в  чистую пробирку, этикетировали 
и  замораживали при –20°С. При определении 
концентрации гормонов сыворотку разморажи-
вали и разбавляли 5-кратным фосфатным буфер-
ным раствором (0.01 М, pH 7.4, “Sigma-Aldrich”, 
ФРГ). Методом иммуноферментного анализа 
с  использованием тест-наборов производства 

“ХЕМА” (Россия) на приборе Mindray MR96A 
(КНР) в разбавленной сыворотке (индивидуаль-
ная проба) определяли концентрации кортизола 
(Crt), общего тироксина (Т4), общего (Т3) и сво-
бодного (FT3) трийодтиронина – биологически 
активной фракции гормона (Comeau, Campana, 
2006). Рассчитывали долю FT3 относительно 
T3 (%FT3) (Eales, Shostak, 1985) и  соотношение 
T4/T3 для оценки дейодирования – превращения 
Т4 в Т3. Всего концентрацию гормонов опреде-
лили у 84 рыб – по 42 особи для каждой исполь-
зованной освещённости.

После проведения поведенческих тестов и от-
бора проб крови длина и масса тела рыб, содержав-
шихся при освещённости 100 лк, были 13.8 ± 0.16 
(11.5–16.6) см и 32.1 ± 1.13 (17.2–59.3) г; при ос-
вещённости 1000 лк – 13.2 ± 0.19 (10.5–15.5) см 
и 27.7 ± 1.19 (14.3–43.7) г.

Исходными данными для статистического ана-
лиза были средние частоты типов реореакции – 
критерий Стьюдента для долей (Лакин, 1973); ре-
зультаты одного поведенческого опыта (по  12 
значений для каждой группы) – H-критерий Кра-
скела–Уоллиса (PПТР и  PОТР) и  одновыборочный 
критерий Стьюдента (Ип); индивидуальные вели-
чины уровня гормонов и  показателей их соотно-
шения в крови рыб – H-критерий Краскела–Уол-
лиса и U-критерий Манна–Уитни. Дополнительно 

Соотношение частот проявления (P) разных типов 
реореакции молоди радужной форели Oncorhynchus 
(Parasalmo) mykiss при освещённости 100 (■) и 
1000 ( ) лк: ПТР, КТР и ОТР – соответственно поло-
жительный, компенсаторный и отрицательный типы 
реореакции. При 100 лк по критерию Стьюдента для 
долей различия PПТР и PОТР недостоверны (р = 0.27), 
при 1000 лк – достоверны (p < 0.0001).
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в установке при 100 лк проявляется резидентное 
поведение, а при 1000 лк – миграционное.

Мы не обнаружили связи изменений поведения 
сеголеток форели с  концентрациями в  их крови 
тиреоидных гормонов и кортизола под влиянием 
исследованных режимов освещённости. И у рыб 
с миграционным поведением (при освещённости 
1000 лк), и  у  особей с  резидентным поведением 
(100 лк) концентрации гормонов оказались сход-
ными. Часто в  литературе отмечается, что изме-
нение миграционного состояния рыб сопряжено 
с  модификацией синтеза тиреоидных гормонов. 
Многие из таких работ выполнены на лососёвых 
в период смолтификации (Hutchison, Iwata, 1998; 
McCormick, 2001, 2012; Björnsson et al., 2011), в ре-
гуляцию которой и вовлечены тиреоидные гормо-
ны. В других работах (Zydlewski et al., 2005; Павлов 
и др., 2020; Pavlov et al., 2022) рассмотрено влияние 
температуры воды и голодания, которые одновре-
менно воздействовали как на поведение, так и на 
эндокринную систему рыб. Есть и исследования, 
оценивающие влияние экзогенных инъекций 
тиреоидных гормонов, которые в  свою очередь 
вызывали покатную миграцию у  молоди атлан-
тического лосося (Godin et al., 1974), кеты O. keta, 
кижуча O. kisutch, чавычи O. tshawytscha и нерки O. 
nerka (Iwata, 1995). В нашей работе не обнаруже-
но свидетельств регуляции эндогенными тирео-
идными гормонами и  кортизолом перемещений 

провели проверку по H-критерию Краскела–Уол-
лиса зависимости PПТР и  PОТР от времени суток, 
а также первого и второго дня тестирования; до-
стоверного влияния указанных факторов не обна-
ружено (0.21 ≤ p ≤ 1.00), это позволило изложить 
результаты суммарно за два дня тестирования.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Реореакция рыб, длительно содержавших-

ся при освещённости 100 и  1000 лк, оказалась 
различной (рисунок). При 100 лк рыбы почти 
одинаково часто двигались против течения и по 
нему – различия в  частотах проявления рыба-
ми ПТР (53%) и ОТР (43%) были недостоверны 
(критерий Стьюдента для долей: р = 0.13). При 
1000 лк рыбы достоверно чаще (р << 0.0001) дви-
гались против течения.

При освещённости 100 лк Ип (0.057) ста-
тистически не отличался от 0 (одновыбороч-
ный t-критерий Стьюдента: р = 0.62). При ос-
вещённости 1000 лк индекс (0.384) достоверно 
(р = 0.001) отличался от 0.

Разная освещённость (100 или 1000 лк) не 
влияла на уровень тиреоидных гормонов и  Crt 
в крови рыб, а также на величины показателей-
%FT3 и T4/T3 (таблица). Статистический анализ 
не выявил достоверных различий между кон-
центрацией гормонов и  расчётных показателей 
у  рыб, содержавшихся при освещённости 100 
и 1000 лк, – уровень значимости был больше 0.52 
как по Н-критерию Краскела–Уоллиса, так и по 
U-критерию Манна–Уитни.

ОБСУЖДЕНИЕ
Полученные результаты свидетельствуют 

о том, что длительная постоянная освещённость 
100 и  1000 лк по-разному влияет на поведение 
сеголеток радужной форели рыб в потоке (рео-
реакцию), но не влияет на уровень тиреоидных 
гормонов и кортизола в их крови.

Показатели реореакции молоди при 100 лк 
(PПТР ~ PОТР, Ип ~ 0) оказались такими же, как 
у ранее исследованных диких рыб разных видов, 
о которых было заранее известно, что они сохра-
няют своё место обитания (Pavlov et al., 2010b, 
2022; Звездин, 2016; Павлов и др., 2019). При ос-
вещённости 1000 лк эти показатели (PПТР > PОТР, 
Ип > 0) были такими же, как у диких мигрирую-
щих рыб разных видов. Следовательно, по кри-
терию перемещения у молоди радужной форели 

Гормон и другие 
показатели 100 лк 1000 лк

Свободный 
трийодтиронин (FT3), 
пмоль/л

26.8 ± 1.25
11.6–39.1

27.7 ± 1.23
9.1–40.0

Общий трийодтиронин 
(T3), ммоль/л

11.4 ± 0.44
6.1–19.0

11.2 ± 0.48
7.2–19.0

Общий тироксин (T4), 
ммоль/л

122 ± 4.0
74–173

120 ± 3.8
75–172

Кортизол (Crt),  
ммоль/л

528 ± 32.4
157–1004

532 ± 29.3
270–989

Доля FT3 относительно 
Т3,%

0.26 ± 0.017
0.07–0.43

0.27 ± 0.017
0.06–0.42

T4/T3
11.3 ± 0.53

5.3–17.4
11.6 ± 0.59

4.7–17.7
Примечание. Над чертой – среднее значение и  его ошибка, под 
чертой – пределы варьирования показателя.

Концентрация изученных гормонов и  их соотно-
шение в сыворотке крови молоди радужной форели 
Oncorhynchus (Parasalmo) mykiss, длительно содержав-
шейся при освещённости 100 и 1000 лк
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рыб. Тем не менее, очевидна вовлечённость этих 
гормонов в механизмы подготовки и реализации 
миграций рыб, в  том числе за счёт повышения 
адаптивности рыб к быстро меняющимся услови-
ям среды (Deal, Volkoff, 2020).

Есть данные, что световое загрязнение, на-
пример уличное освещение (Riley et al., 2012, 
2013), нарушает расселение молоди и  суточную 
ритмику миграции смолтов атлантического ло-
сося. При естественной освещённости миграция 
приурочена к ночному периоду, а при световом 
загрязнении осуществляется в  любое время су-
ток. В нашем эксперименте использованы осве-
щённости (100 и 1000 лк), не выходящие за пре-
делы толерантности исследуемого вида (Ma  et 
al., 2023). Тем не менее, выявлены изменения 
в поведении рыб, которые стоит учитывать при 
исследованиях распределения рыб в водоёмах.

Таким образом, в нашем исследовании установ-
лено, что длительное содержание (53 сут) сеголеток 
радужной форели при постоянной освещённости 
1000 лк может вызвать смену их местообитания 
(миграцию). Поведение сеголеток в  потоке при 
меньшей освещённости (100 лк) характерно для 
рыб, остающихся в своём местообитании, – рези-
дентов. При разных уровнях освещённости в пре-
делах 100 и 1000 лк не выявлено различий в концен-
трациях трийодтиронина, тироксина и кортизола 
в крови сеголеток радужной форели, несмотря на 
изменение их миграционного состояния.
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EFFECT OF ILLUMINATION ON THE MOVEMENT OF RAINBOW TROUT 
ONCORHYNCHUS (PARASALMO) MYKISS (SALMONIDAE) JUVENILES  

IN WATER FLOW AND THE LEVEL OF THYROID HORMONES  
AND CORTISOL IN THEIR BLOOD

V. V. Kostin1, *, E. D. Pavlov1, E. V. Ganzha1, and D. S. Pavlov1

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
*E-mail: povedenie@yandex.ru

Long-term influence (53 days) of long-term constant illumination (100 and 1000 lux illuminance) on the behavior 
of rainbow trout Oncorhynchus (Parasalmo) mykiss juveniles and the level of thyroid hormones and cortisol in 
their blood has been experimentally recorded. At 100 lux illuminance, the fish moved equally upstream and 
downstream; i.e., their behavior was to stay in the current habitat. At 1000 lux illuminance, the fish more often 
moved upstream; i.e., their behavior was to leave the current habitat. The experimental illumination regimes did 
not affect the thyroid hormones and cortisol levels in the fish blood.

Keywords: rainbow trout Oncorhynchus (Parasalmo) mykiss, illumination regimes, leaving the habitat, thyroid 
hormones, cortisol, rheoreaction.



471

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ, 2024, том 64,  № 4, с. 471–479

УДК 597.556.334.1.591.351

ПОЛОВОЕ СОЗРЕВАНИЕ СКУМБРИИ SCOMBER COLIAS 
(SCOMBRIDAE) В ЦЕНТРАЛЬНО-ВОСТОЧНОЙ АТЛАНТИКЕ

© 2024 г.    А. И. Никитенко1, *, Д. В. Артеменков2, А. М. Орлов3, 4, 5, 6, 7, 
А. Н. Строганов8, В. А. Беляев2

1Филиал по пресноводному рыбному хозяйству Всероссийского научно-исследовательского института рыбного 
хозяйства и океанографии – ВНИИПРХ, пос. Рыбное, Московская обл., Россия

2Всероссийский научно-исследовательский институт рыбного хозяйства и океанографии –  
ВНИРО, Москва, Россия

3Институт океанологии РАН – ИО РАН, Москва, Россия
4Дагестанский государственный университет, Махачкала, Россия

5Прикаспийский институт биологических ресурсов Дагестанского федерального исследовательского 
центра РАН – ПИБР ДФИЦ РАН, Махачкала, Россия

6Томский государственный университет – ТГУ, Томск, Россия
7Институт проблем экологии и эволюции РАН – ИПЭЭ РАН, Москва, Россия

8Московский государственный университет, Москва, Россия
*E-mail: alexey_nikitenko90@mail.ru

Поступила в редакцию 15.05.2023 г.
После доработки 19.07.2023 г.

Принята к публикации 24.07.2023 г.

По материалам научного мониторинга запасов пелагических рыб в  2004–2005 и  2014–2017 гг. описаны 
особенности полового созревания африканской скумбрии Scomber colias в прибрежной акватории Цен-
трально-Восточной Атлантики и проведён анализ эколого-географической изменчивости некоторых био-
логических характеристик вида. Особенности полового созревания самок и самцов скумбрии описыва-
ются логистическим уравнением, полученным в среде программирования R. Длина тела по Смитту, при 
которой созревают 50% особей в возрасте 1+, составила для самок 18.4, для самцов – 20.0 см; 100% особей 
созревают в возрасте 3+ при длине самок 32.3, самцов 30.8 см. Высокая доля нерестовых особей скумбрии 
в Центрально-Восточной Атлантике отмечена с февраля по март и с июня по июль. Скумбрия в прибреж-
ной акватории этого региона схожа по особенностям жизненного цикла с популяциями вод у Канарских 
о-вов и архипелага Мадейра, но отличается от популяций вод у материковой Португалии, Азорских о-вов, 
Южной Африки и Бискайского залива более быстрыми половым созреванием и темпами роста.
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Африканская скумбрия Scomber colias – эпи-
пелагический вид рыб семейства скумбриевых 
(Scombridae). Распространена в  тропических, 
субтропических и  умеренных водах Атланти-
ческого океана (преимущественно к  северу от 
экватора), включая Средиземное, Мраморное 
и Чёрное моря (Collette, Nauen, 1983; Никитен-
ко и др., 2022). В Центрально-Восточной Атлан-
тике (ЦВА) скумбрия обитает в  неритической 
зоне, а также в открытой части океана в районе 
подводных гор и  возвышенностей Азорского 
и  Канаро-Мадейрского архипелагов. Основные 
скопления отмечаются в  районах мысов Боха-

дор – Кап-Блан, Зелёный, Конакри-Фритаун, 
Пальмас и  Такоради (Доманевский, 1998; Про-
мысловое описание …, 2013; Никитенко и  др., 
2020; Артеменков и др., 2021).

До недавнего времени полагали, что в  Ат-
лантическом океане, Средиземном и  Чёрном 
морях род Scomber представлен японской скум-
брией S. japonicus, а  не африканской (Habashi, 
Wojciehowski, 1973; Habashi et al., 1987; Veiga 
et  al., 2010). Однако результаты морфологиче-
ских и генетических исследований подтвержда-
ют существование двух самостоятельных видов: 
африканской скумбрии в  Атлантике и  япон-
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ской – в  Индо-Тихоокеанском регионе (Scoles 
et al., 1998; Infante et al., 2007; Никитенко, Арте-
менков, 2017; Строганов и др., 2023), что в насто-
ящее время закреплено в общепринятой класси-
фикации (Fricke et al., 2023).

Изучению биологических особенностей аф-
риканской скумбрии исследователи уделяли 
большое внимание по причине важного значе-
ния вида в  мировом рыбном промысле (Алек-
сеева, 1973; Доманевский, 1998; Промысловое 
описание …, 2013; Артеменков и  др., 2021; Беля-
ев и др., 2022; Никитенко и др., 2022). Сведения 
о  половом созревании африканской скумбрии 
имеются для прибрежных вод материковой Пор-
тугалии (Martins et al., 1983) и  вод у  Канарских 
о-вов (Nespereira, Pajuelo, 1993; Lorenzo, Pajuelo, 
1996). Изучение некоторых особенностей биоло-
гии вида проведено в Кадисском (Rodriguez-Roda, 
1982) и  Бискайском (Lucio, 1993) заливах, водах 
у Греции (Kiparissis et al., 2000), материковой Пор-
тугалии (Martins, 1996) и  Азорского архипелага 
(Carvalho et al., 2002). В ЦВА исследовали преиму-
щественно возраст и рост африканской скумбрии 
(Новоженин, Старосельская, 1964; Выскребен-
цев, 1970). Биологические особенности особей 
в  нерестовый период, соотношение полов, воз-
раст и размер, при которых созревает вид в при-
брежной акватории рассматриваемого региона, 
в современных условиях остаются малоизученны-
ми и по сути ограничиваются единственным ис-
следованием в водах у Марокко (Bouzzammit et al., 
2022). Однако в этой работе внимание сфокусиро-
вано на вопросах гистологии гонад и плодовито-
сти, а район и период исследования ограничены 
только северной частью Марокко и одним годом.

Цель нашей работы – представить новую де-
тальную информацию по биологическим осо-
бенностям африканской скумбрии прибрежных 
вод ЦВА: периоде нереста, соотношении по-
лов, возрасте и  размере, при которых созревает 
вид; а  также выполнить анализ эколого-геогра-
фической изменчивости некоторых биологиче-
ских характеристик вида. Новые знания улучша-
ют понимание экологических закономерностей 
и адаптации вида к условиям прибрежной аква-
тории ЦВА, а также позволяют рациональней ве-
сти промысловую эксплуатацию запасов гидро-
бионтов, в  том числе и  африканской скумбрии. 
Это даст возможность не подорвать высокую 
численность и  биомассу рыб в  акватории ЦВА, 
которая является высокопродуктивным океани-
ческим районом ввиду сложной динамической 
системы (Доманевский, 1998).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собран во время научного мони-

торинга запасов пелагических рыб на промыс-
ловых судах в  акватории исключительных эко-
номических зон Марокко и Мавритании. Отлов 
проводили разноглубинным тралом на глубине 
от 10 до 1000 м. На каждом промысловом судне 
находился международный наблюдатель, кото-
рый фиксировал места тралений и  соблюдение 
Правил рыболовства 1.

Для биологического анализа ежедневно из 
улова отбирали случайную пробу, в  которой 
определяли и  измеряли: длину рыб по Смитту 
(FL), массу тела, пол, стадию зрелости гонад (Из-
учение экосистем …, 2004). За весь период ис-
следований изучено 7115 экз. африканской скум-
брии, в том числе 3085 самцов, 3693 самок и 337 
ювенильных особей (табл. 1).

Возраст скумбрии определяли по отолитам. 
После очистки, промывания и  просушки их 
просматривали в падающем свете при увеличе-
нии 2 × 8 под стереоскопическим бинокуляром 
Olympus SZX2-ZB12 (Япония). Годовым коль-
цом считали границу между двумя смежными зо-
нами: опаковой (зимней) и гиалиновой (летней). 
При подсчёте годовых колец учитывали только 
наиболее чёткие, протяжённость которых мож-
но было определить на большей части структуры 
(Мельников и др., 2016).

Определение периодов нереста скумбрии осу-
ществляли путём анализа ежемесячных распреде-
лений частот встречаемости особей (в %) по ста-
диям зрелости гонад. Выявленные в  2004–2005 
и 2014–2017 гг. биологические показатели объеди-
нены и построены огивы созревания по размеру 
и возрасту для самцов и самок. Долю половозре-
лых особей рассчитывали с использованием шка-
лы зрелости (Алексеев, Алексеева, 1996), которая 
не противоречит применяемой иностранными 
исследователями (Manual of fisheries …, 1974). При 
этом особей считали половозрелыми, если их го-
нады были III стадии зрелости и выше.

При анализе длины, при которой наступает 
половая зрелость скумбрии, использовали логи-
стическую модель: YFL = 100/(1 + exp–a(FL – b)), где 
YFL – доля половозрелых особей, a – угловой ко-

1 Российско-марокканское сотрудничество в области морского 
рыболовства выполняется в рамках двухстороннего Соглаше-
ния от 28.12.1995 г. (https://docs.cntd.ru/document/) 902092421. 
Version 05/2023); Российско-мавританское сотрудничество 
в области морского рыболовства и рыбного хозяйства осущест-
вляется в  рамках двухстороннего Соглашения от 12.05.2003 г. 
(https://docs.cntd.ru/document/901866502.Version 05/2023).
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эффициент, b – точка перегиба, соответствующая 
длине, при которой созревают 50% особей (FL50) 
в принятой модели (Shiraishi et al., 2010). Исполь-
зовали аналогичную модель для анализа возраста 
скумбрии, при котором созревает половина осо-
бей (TM50), но для неё произвели вычисления доли 
половозрелых особей путём деления числа поло-
возрелых особей на общее число выловленных 
рыб каждого возрастного класса (доля половозре-
лых особей по возрастным классам, в процентах).

Различия между полами по длине, массе 
и возрасту оценивали методом сравнения неза-
висимых выборок, применяя t-критерий Стью-
дента. Статистический анализ проводили в про-
граммных пакетах Microsoft Excel v. 14 и Statistica 
v. 12, а также с использованием статистического 
языка R (R Core Team, 2023) в составе программ-
ных пакетов FSA (Ogle, 2011).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Половая и  размерно-возрастная структура. 

В период исследований, если рассматривать со-
отношение полов в целом, независимо от длины, 
возраста и половой зрелости, было близко к 1 : 1 
(t = 1.53, p ≤ 0.160). Доля ювенильных особей FL 
11.6–32.0 см в возрасте от 1+ до 3+ лет состави-
ла 4.7% общего числа рыб. Среди половозрелых 
особей в возрасте от 1+ до 10+ лет ~47.4% были 
самцами FL 16.0–50.0  см, ~52.6% – самками 
FL 15.0–52.0 см.

В  2004–2005 гг. в  уловах преобладали самки 
(57 против 43% самцов). В  2014–2017 гг. выяв-
лено поочередное преобладание полов: самцов 
в  чётные годы, самок – в  нечётные. В  возрас-
те от 1+ до 2+ соотношение полов было близ-
ко к 1 : 1 – 50.2 самок и 49.8% самцов (t = 0.75, 
p ≤ 0.588). С  наступлением половой зрелости 

всех особей в возрасте от 3+ до 7+ в уловах ста-
тистически значимо преобладали самки – 57.3 
против 42.7% самцов (t  = 7.72, p ≤ 0.0001). Ве-
роятно, по причине сильного промыслового 
пресса до возраста 8+ … 10+ доживают единич-
ные особи скумбрии, что не позволило описать 
соотношение полов в  этих возрастных классах. 
Размерные характеристики скумбрии подтвер-
ждают выявленное соотношение полов: среди 
особей FL > 45 см в уловах преобладали самки. 
Далее, по мере увеличения линейных размеров 
рыб в уловах встречались лишь единичные круп-
ные экземпляры скумбрии.

Половое созревание. Начало полового созрева-
ния у самок и самцов отмечено в возрасте 1+ при 
FL соответственно 15.0 и 16.0 см. В этом же воз-
расте происходило созревание половины рыб, 
которое характеризуется логистическим функ-
циями для самок: YFL = 100/(1 + exp–0.33(FL – 6.09)), 
для самцов: YFL = 100/(1 + exp–0.43(FL – 8.58)). 
FL50  в  полученой модели составила для самок 
18.4 см, для самцов – 20.0 см (рис. 1), FL100 в воз-
расте 3+ соответственно 32.3 и 30.8 см.

Период нереста. Анализ частоты встречаемо-
сти преднерестовых особей скумбрии с  гонада-
ми III стадии зрелости показал их высокую долю 
в начале нереста с февраля по март (55.9 ± 4.1%) 
и пониженную – с апреля по ноябрь (18.2 ± 2.2%) 
(t  = 8.10, p ≤ 0.001) (рис.  2). Повышенная доля 
преднерестовой скумбрии с  февраля по март 
свидетельствовала о  происходящих нерестовых 
процессах. В свою очередь, наблюдалось увели-
чение частоты встречаемости нерестовых особей 
с гонадами V стадии зрелости с февраля по март 
(24.1 ± 2.3%) и с июня по июль (21.8 ± 2.5%), а по-
слерестовых особей с гонадами VI стадии зрело-
сти – с апреля по июнь (34.5 ± 9.7%) и с августа 
по сентябрь (37.8 ± 8.0%).

Таблица 1. Сведения об  изученных особях африканской скумбрии Scomber colias прибрежной акватории  
Центрально-Восточной Атлантики

Месяцы, год вылова
Координаты Глубины 

поимок, м
Число 

особей, экз.
Длина по 

Смитту, см Масса, г
с.ш. з.д.

Январь–февраль, 2004 20°54′–26°03′ 14°55′–17°38′ 45–50 1488 15.0–42.0 29–978

Май–июнь, 2005 17°10′–20°52′ 16°28′–17°52′ 75–80 983 14.0–52.0 20–2050

Июль–сентябрь, 2014 21°11′–23°36′ 16°01′–17°25′ 42–68 609 17.3–50.0 50–1780

Июнь–сентябрь, 2015 20°56′–23°19′ 16°42′–17°45′ 45–1000 1979 18.2–46.2 60–1314

Февраль–апрель, 2016 16°06′–20°37′ 16°23′–18°38′ 10–410 703 11.6–45.7 12–1440

Сентябрь–ноябрь, 2017 20°57′–23°41′ 16°31′–17°33′ 35–270 1353 14.4–43.4 24–1144
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Если рассматривать только нерестовых осо-
бей скумбрии, отчётливо видны значимые отли-
чия (p ≤ 0.001) их возросшей доли с февраля по 
март и с июня по июль относительно понижен-
ной доли с апреля по май (9.4 ± 2.4%) и с августа 
по ноябрь (7.7 ± 0.9%). Аналогичная ситуация 
отмечена для посленерестовой скумбрии, у  ко-
торой частота встречаемости особей (p ≤ 0.001) 
с  февраля по март (10.0 ± 3.2%) была стати-
стически значимо ниже, чем в  июле–октябре 
(20.7 ± 1.4%). В ноябре посленерестовые особи 
скумбрии в уловах не встречены.

ОБСУЖДЕНИЕ
Половая и размерно-возрастная структура по-

пуляции, рост и созревание относятся к ключевым 
параметрам, которые характеризуют жизненный 
цикл рыб. Отмеченные показатели пластичны 
в зависимости от экологичеких условий обитания 
(Никольский, 1974). Поэтому понимание эколо-
го-географической изменчивости биологических 
характеристик представляет интерес для выявле-
ния адаптационных способностей и  закономер-
ностей эволюционного процесса вида.

Рис. 1. Огивы созревания африканской скумбрии Scomber colias различных длины (а) и возраста (б) в Центрально- 
Восточной Атлантике с февраля по ноябрь 2004–2017 гг.: (−·♦−·) – самцы, (−■−) – самки, ( ) – 50%-ная доля 
половозрелых особей.
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Рис. 2. Сезонное изменение соотношения в Центрально-Восточной Атлантике самцов ( ) и самок ( ) африкан-
ской скумбрии Scomber colias с гонадами разных стадий зрелости в 2004–2017 гг.: а – февраль, б – март, в – апрель,  
г – май, д – июнь, е – июль, ж – август, з – сентябрь, и – октябрь, к – ноябрь.
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Согласно многочисленным данным 
(Nespereira, 1992; Nespereira, Pajuelo, 1993; Silva, 
1993; Lorenzo, Pajuelo, 1996; Martins, 1996; Lucio, 
1997; Carvalho et al., 2002; Vasconcelos et al., 2012; 
настоящее исследование), половой диморфизм 
у  африканской скумбрии в  размерно-возраст-
ной структуре на всём протяжении видового 
ареала не выражен. Значимых отличий в соотно-
шении полов от 1 : 1 в 2004–2005 и 2014–2017 гг. 
не наблюдали. В некоторые годы отмечено пре-
обладание самок или самцов, вероятно, вви-
ду селективности орудий лова по отношению 
к  определенному полу (Касаткина и  др., 2018; 
Кухоренко, 2020), например, в связи с этологи-
ческими различиями или дифференциальной 
смертностью молоди (Čikeš Keč, Zorica, 2013).

Показатели длины (FL50) и возраста (TM50), 
при которых происходит созревание половины 
самок и  самцов, полученные в  нашем иссле-
довании, оказались ниже, чем у  особей из вод 
материковой Португалии (Martins et al., 1983), 
Азорских о-вов (Carvalho et al., 2002), Южной 
Африки (Crawford, 1981) и  Бискайского зали-
ва (Lucio, 1993), но оказались близки к  тако-
вым из вод у Канарских о-вов (Nespereira, 1992; 
Nespereira, Pajuelo, 1993; Lorenzo, Pajuelo, 1996), 
северной части Марокко (Bouzzammit et al., 
2022) и архипелага Мадейра (Vasconcelos et al., 
2012) (табл. 2, 3). Более раннее созревание скум-
брии в ЦВА, вероятно, связано с оптимальны-
ми экологическими условиями в  уникальной 
экосистеме Канарского течения, которое явля-
ется одним из четырёх главных высокопродук-
тивных апвеллинговых экосистем Мирового 

океана (Ould-Dedah et al., 1999; Shepherd, 1999). 
Высокая продуктивность вод ЦВА характери-
зуется повышенной относительной численно-
стью и  биомассой гидробионтов в  сравнении 
с другими океаническими районами подобного 
типа (Ryther, 1969; Чернышков и др., 2005).

По результатам наших исследований, нере-
стовый период скумбрии в ЦВА отмечен с фев-
раля по март и  с  июня по июль. Это частично 
согласуется с данными Данилевского и Ревина 
(1962), которые у  северозападного побережья 
Африки наблюдали нерест скумбрии два раза 
в  год: с  января по февраль и  с  июня по июль. 
Отмеченные частичные различия, вероятнее 
всего, связаны с  особенностями гидрологиче-
ской ситуации в  условиях глобальных клима-
тических изменений и могут быть обусловлены 
различиями в  продолжительности и  пике не-
реста скумбрии в  разных географических рай-
онах. Нерест вида у Канарских о-вов проходит 
зимой с  максимальной активностью в  декабре 
и  январе (Nespereira, 1992; Nespereira, Pajuelo, 
1993; Lorenzo, Pajuelo, 1996), тогда как у берегов 
Португалии он наблюдается с февраля по март 
и  с  мая по июнь (Martins et al., 1983; Martins, 
1996). В водах у Азорских о-вов скумбрия нере-
стится с марта по август (Westhaus-Ekau, Ekau, 
1982; Carvalho et al., 2002), а  у  аргентинского 
побережья в районе Мар-дель-Плата (Forciniti, 
Perrota, 1988) и  в  Бискайском заливе (Lucio, 
1993, 1997) – в весенний и летний сезоны ана-
логично популяции, обитающей в водах у мате-
риковой Португалии.

Таблица 2. Длина тела по Смитту, при которой созревают 50% особей (FL50) африканской скумбрии Scomber 
colias в разных частях видового ареала

Район
FL50, см

Источник информацииСамки Самцы
Центрально-Восточная Атлантика  
(Марокко и Мавритания) 18.40 20.00 Наши данные

О. Мадейра 21.55 22.12 Vasconcelos et al., 2012
Азорский архипелаг 27.78 Carvalho et al., 2002
Канарские о-ва 19.90 19.80 Lorenzo, Pajuelo, 1996
Бискайский залив 29.00 30.80 Lucio, 1997
Португалия 27.00 Martins, 1996
Канарские о-ва 19.90 19.85 Nespereira, Pajuelo, 1993
Канарские о-ва 19.90 19.85 Nespereira, 1992
Канарские о-ва 23.00 22.00 Silva, 1993
Марокко 21.10 20.80 Bouzzammit et al., 2022
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты нашего исследования свидетель-

ствуют, что африканская скумбрия в  прибреж-
ных водах ЦВА по особенностям жизненного 
цикла схожа со скоплениями вида в водах у Ка-
нарских о-вов и  архипелага Мадейра, но отли-
чается более быстрыми половым созреванием 
и  темпом роста от скоплений в  водах у  мате-
риковой Португалии, Азорских о-вов, Южной 
Африки и  Бискайского залива. Длина тела по 
Смитту, при которой созревают 50% особей 
в возрасте 1+, составила для самок 18.4 см, для 
самцов – 20.0 см. 100% рыб созревают в возрасте 
3+ при длине самок и самцов 32.3 и 30.8 см со-
ответственно. По всей видимости, это связано 
с гидрологическими условиями и продуктивно-
стью исследуемого района. Сведения о возрасте, 
в котором происходит половое созревание осо-
бей скумбрии, и  периоде их нереста (с  февра-
ля по март и с июня по июль), представленные 
в  нашей работе, существенно дополняют име-
ющиеся данные о  закономерностях адаптации 
рассматриваемого вида к  условиям обитания 
в  ЦВА, что особенно актуально в  свете проис-
ходящих глобальных климатических изменений.
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SEXUAL MATURATION OF THE CHUB MACKEREL SCOMBER COLIAS 
(SCOMBRIDAE) IN THE EAST-CENTRAL ATLANTIC
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Scientific monitoring of pelagic fish stocks in 2004–2005 and 2014–2017 provided information on characteristics of 
sexual maturation of Atlantic chub mackerel Scomber colias in the coastal waters of the Central-Eastern Atlantic. 
Based on these results we describe ecological and geographical variability of some biological characteristics of the 
species. Features of sexual maturation of females and males of the mackerel can be described by a logistic equation 
obtained in the R programming environment. Fork length, at which 50% of individuals aged 1+ are mature, is 
18.4 cm for females and 20.0 cm for males; 100% of individuals are mature at age 3+ with a fork length of 32.3 
and 30.8 cm for females and males, respectively. A high proportion of spawning chub mackerel individuals in the 
Central-Eastern Atlantic have been recorded from February to March and from June to July. Chub mackerel in 
the coastal waters of this region are similar in life cycle characteristics to the populations of the waters off the 
Canary Islands and the Madeira Archipelago, but differ from the populations of the waters off mainland Portugal, 
the Azores, South Africa, and the Bay of Biscay in faster sexual maturation and growth rates.

Keywords: Atlantic chub mackerel, growth, spawning season, fisheries, sex ratio.
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Приведена информация о  размерном составе рыб, состоянии гонад и  ультраструктуре ооцитов 
и  сперматозоидов Parupeneus heptacanthus прибрежной зоны г. Нячанг (южная часть Центрального 
Вьетнама). В феврале и марте особи находились в преднерестовом состоянии. Самцы крупнее самок, 
соотношения длина–масса тела у  них значимо различаются. Состояние яичников свидетельствует 
о  непрерывном типе оогенеза. Порционная плодовитость составляет в  среднем 11056 шт. Оболоч-
ка ооцита в конце периода вителлогенеза диаметром ~300 мкм представлена zona radiata толщиной 
5.0 мкм и хорионом (0.5 мкм). Ультраструктура головки сперматозоида близка к таковой, описанной 
у других представителей рода Parupeneus, но жгутик имеет бо́льшую длину, составляющую в среднем 
63 мкм.

Ключевые слова: Parupeneus heptacanthus, плодовитость, ооциты, сперматозоиды, ультраструктура, юж-
ная часть Центрального Вьетнама.
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Представители семейства барабулевых рыб 
(Mullidae) широко распространены преимуще-
ственно в тропических и субтропических водах 
от верхней литорали до верхней зоны материко-
вого склона. Многие виды являются объектами 
рыболовства или вылавливаются в качестве при-
лова, имеют высокую экономическую ценность 
и повсеместно присутствуют на рыбных рынках. 
Морфологическая изменчивость этих рыб очень 
высока, их таксономический состав интенсив-
но исследуют: в течение последних лет описано 
большое число видов преимущественно в  роде 
Upeneus. Общее число видов семейства увеличи-
лось от 66 (Uiblein, 2007) до 101 (Echreshavi et al., 
2022). Их биология описана чрезвычайно нерав-
номерно. Например, жизненному циклу обык-
новенной султанки Mullus barbatus посвящено 
большое число работ (Овен, 2004; Kokokiris 
et  al., 2014; Talet et al., 2016; Куцын, 2022), в  то 
время как данные для большинства видов фраг-
ментарны или отсутствуют.

Виды рода Parupeneus обитают только в  Ин-
до-Тихоокеанском регионе и повсеместно явля-
ются объектами локального промысла (Randall, 
2004; Randall, King, 2009; Uiblein, 2021). По чис-
лу видов это второй род в семействе после рода 
Upeneus (соответственно 35 и  48 видов) (Echre-
shavi et al., 2022). Объект нашей работы – P. hep-
tacanthus, входит в  “heptacanthus group” вместе 
с  P. jansenii из акваторий у  Сулавеси, Индоне-
зии и Филиппин и пятью видами из Индийско-
го океана (Uiblein et al., 2017). Эта группа видов 
характеризуется округлым задним краем maxil-
lare и  близкими меристическими признаками. 
P. heptacanthus имеет широкое распространение:
от восточного побережья Африки до Красного
моря, Персидского залива, Макранского побе-
режья и  Андаманского моря, на восток до Са-
моа и Маршалловых о-вов, Каролинских о-вов
и Фиджи, к северу до Южной Японии и на юг до
Австралии и о-ва Лорд-Хау (Ketabi et al., 2017).

Сведения, относящиеся к  виду P. heptacanthus, 
ограничены главным образом таксономически-
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ми работами (Randall, Heemstra, 2009; Bogorodsky 
et al., 2011; Ketabi et al., 2017; Uiblein et al., 2017). 
Рыбы достигают общей длины (TL) 37 см (обычно 
25 см). Особи встречаются поодиночке или обра-
зуют малочисленные группы, обычно приурочен-
ные к илистым, песчаным или каменистым участ-
кам, покрытым растительностью. Часто обитают 
в мутной воде около коралловых рифов и редко не-
посредственно на рифах, встречаются на глубинах 
12–350 м, обычно – 15–60 м (Myers, 1999; Randall, 
2001; Gell, Whittington, 2002). Предпочитаемые 
температуры 23–28°С (Froese, Pauly, 2023). Для не-
скольких регионов приведена связь между массой 
и длиной тела особей (Froese, Pauly, 2023). Имеют-
ся данные по размножению P. heptacanthus Красно-
го моря и морфологии его ооцитов и сперматозо-
идов (Saeed et al., 2018), но описание чрезвычайно 
краткое и содержит ошибки. В прибрежной зоне 
Вьетнама вид отмечен только в  южных регионах 
(Nguyen, Mai, 2020), а сведения по биологии рыб 
отсутствуют. Наряду с  другими представителями 
рода Parupeneus его рассматривают как важный 
промысловый объект, обычный для прибрежной 
акватории г. Нячанг (Muda et al., 2001).

Цель работы – представить биологическую 
характеристику особей, включая описание ци-
тологического состояния гонад и ультраструкту-
ры половых клеток, P. heptacanthus прибрежной 
зоны окрестностей г. Нячанг (южная часть Цен-
трального Вьетнама).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Особи P. heptacanthus приобретены на рыб-

ных рынках г. Нячанг в  феврале–марте 2022 г. 
Биологический анализ и  фиксацию материала 
проводили на базе Приморского отделения Рос-
сийско-вьетнамского тропического научно-иссле-
довательского и  технологического центра (г. Ня-
чанг). Измеряли длину тела особей: стандартную 
(SL) – от конца рыла до конца чешуйного покро-
ва, по Смитту (FL) – до развилки хвостового плав-
ника и общую – до окончания наиболее длинных 
лучей хвостового плавника. Определяли массу 
тела, общую (W) и без внутренностей (w), гонад (g) 
и печени (h). Стадию зрелости гонад оценивали по 
шестибалльной шкале (Макеева, 1992). Гонадосо-
матический индекс (ГСИ) рассчитывали по фор-
муле: ГСИ  = 100g/w; гепатосоматический индекс 
(ГПСИ) – по формуле: ГПСИ = 100h/w. Коэффи-
циент упитанности (K) определяли по унифици-
рованной формуле (Мурза, Христофоров, 2009): 
K = W × 100/FL3. Соотношение между массой тела 
(W, г) и  его длиной (FL, см) аппроксимировали, 

используя степенную функцию (Sparre, Venema, 
1998): W = a(FL)b. Для сравнения соотношений 
длина–масса у  самок и  самцов значения преоб-
разовывали в  натуральные логарифмы. Различия 
между линейными зависимостями lnW от lnFL 
оценивали посредством критерия Фишера.

Для анализа размерного состава ооцитов ис-
пользовали фрагменты гонад, помещённые в фи-
зиологический раствор. Изображения клеток 
получали под микроскопом Olympus CX41 (Япо-
ния) с  применением цифровой камеры Canon 
EOS650D (Япония). Диаметры ооцитов измеря-
ли в программе ImageJ (https://imagej.net/ij/index.
html), ооциты диаметром < 50 мкм не учитывали. 
Для гистологического исследования фрагменты 
гонад самок и  самцов фиксировали в  смеси Бу-
эна, дальнейшую обработку проводили обще-
принятыми методами (Роскин, Левинсон, 1957). 
Срезы яичников окрашивали по Маллори, се-
менников – железным гематоксилином по Гей-
денгайну. Порционную плодовитость определя-
ли путём подсчёта ооцитов периода созревания 
в фрагментах яичников массой 0.08–0.10 г и по-
следующего пересчёта на полную массу гонад.

Для сканирующей электронной (СЭМ) 
и  трансмиссионной (ТЭМ) микроскопии ис-
пользовали фрагменты яичников и  семенников. 
Фиксатором служила смесь 2.5%-ного раствора 
глутарового альдегида и  2%-ного параформаль-
дегида на фосфатном буфере (pH 7.4) с добавле-
нием хлористого натрия (2.5%) и сахарозы (1.5%). 
Постфиксацию осуществляли в 1%-ном растворе 
четырёхокиси осмия. Дальнейшую обработку для 
СЭМ и  ТЭМ проводили общепринятыми мето-
дами (Уикли, 1975). Объекты для СЭМ напыля-
ли сплавом золота с  палладием и  исследовали 
в  растровом электронном микроскопе CamScan 
S‑4 (“Cambridge Instruments”, Великобритания) 
при ускоряющем напряжении 20 кВ. Ультратон-
кие срезы просматривали в  трансмиссионном 
электронном микроскопе JEM‑1011 (“Jeol”, Япо-
ния) при ускоряющем напряжении 80 кВ.

Статистическую обработку данных проводи-
ли в программе GraphPad Prism 5.03 (“GraphPad 
Software”, США).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Размерный состав особей и  состояние гонад. 

Биологические показатели изученных особей 
представлены в таблице. Самцы в целом крупнее 
самок как по длине, так и по массе тела (крите-
рий Манна–Уитни: p < 0.0001). Соотношения 
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между SL, TL и  FL (мм; оба пола объединены) 
следующие: SL = 0.9283FL – 1.565, R2 = 0.9769; 
TL = 1.0666FL + 13.975, R2 = 0.9637 (n = 59). Со-
отношения длина–масса тела представлены 
на рис.  1. Наклоны прямых, характеризующих 
линейные зависимости lnW от lnFL, для самок 
и  самцов значимо различаются (критерий Фи-
шера: p = 0.043): темп прироста массы у самцов 
выше, чем у самок. Соотношение между массой 
(W, г) и  длиной тела (FL, см) для обоих полов: 
W = 0.035FL2.8284.

Значения ГПСИ самок значительно выше, 
чем у самцов (таблица). У самок наблюдается по-
ложительная корреляция между ГСИ и  ГПСИ: 
коэффициент корреляции Пирсона r = 0.447 
(p  = 0.037). У  самцов корреляция между этими 
показателями отсутствует: r = –0.039 (p = 0.822). 
Коэффициент упитанности самок значимо не 
отличается от такового самцов (критерий Стью-
дента: p = 0.054).

Гонады самок преимущественно IV, реже 
IV–V стадии зрелости. Яичники парные, срос-
шиеся на протяжении примерно 2/3 их длины 
и  раздельные в  передней части. Яйцеводы ко-

роткие, в  каудальной части сливаются. В  яич-
никах IV стадии зрелости присутствуют половые 
клетки разных фаз периодов превителлогенеза 
и  вителлогенеза, включая завершившие рост 
(рис. 2). В яичниках IV–V стадии зрелости име-
ются также ооциты начала периода созревания 
с  начавшими сливаться жировыми каплями. 
Диаметр ооцитов, завершивших вителлогенез, 
составляет ~ 350 мкм. Очевидно, такие клетки 
могут переходить к  периоду созревания, так 
как между этими ооцитами и  более крупными 
(> 400 мкм) отсутствуют клетки одного размер-
ного класса. В ооцитах диаметром 400–500 мкм 
наблюдается слияние жировых капель и  начи-
нают сливаться гранулы желтка; гидратация 
цитоплазмы незначительна, в связи с чем в про-
ходящем свете ооциты малопрозрачны. Распре-
деление ооцитов по диаметру свидетельствует 
о  преобладании клеток минимального разме-
ра и  наличии клеток промежуточного размера 
между превителлогенными и  максимальными 
вителлогенными (рис.  3). Овулировавшие или 
близкие к овуляции ооциты отсутствуют. Пор-
ционная плодовитость составляет 5950–15333 
(M = 11056, n = 14) ооцитов.

Биологические показатели Parupeneus heptacanthus

Показатель Самки
(n = 22)

Самцы
(n = 37)

Длина тела, мм:

– стандартная (SL) 127–240
153 (26)

143–241
180 (24)

– по Смитту (FL) 140–260
167 (29)

160–262
196 (23)

– общая (TL) 159–290
192 (29)

180–301
223 (27)

Масса, г:

– тела (общая) 53.00–356.90
109.80 (65.80)

85.60–419.80
165.50 (66.40)

– тела без внутренностей 47.80–329.50
100.20 (60.70)

82.30–401.90
158.20 (63.50)

– гонад 1.75–13.34
4.23 (2.85)

0.02–1.01
0.37 (0.28)

Гонадосоматический индекс,% 2.52–6.07
4.01 (0.81)

0.02–0.44
0.22 (0.13)

Гепатосоматический индекс,% 0.75–2.55
1.89 (0.47)

0.47–1.43
0.89 (0.24)

Коэффициент упитанности,% 1.78–2.95
2.22 (0.29)

1.77–2.57
2.09 (0.18)

Примечание. n – число рыб, экз. Над чертой – пределы варьирования, под чертой – среднее значение, в скобках – среднее 
квадратическое отклонение.
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Рис.  1. Соотношение между массой (W) и  длиной тела по Смитту (FL) Parupeneus heptacanthus: (○, ···) – самки:  
W = 0.0532FL2.6844; (■, ―) – самцы: W = 0.0157FL3.0956.

Рис. 2. Фрагмент яичника Parupeneus heptacanthus FL 140 мм (IV стадия зрелости, гонадосоматический индекс 3.63%): 
1–3 – ооциты: 1 – превителлогенные, 2 – вителлогенный в процессе накопления липидных и желточных включений,  
3 – заполненный желтком; 4 – липидные капли. Масштаб: 100 мкм.

Гонады самцов в основном IV стадии зрелости 
и лишь у трёх особей III–IV стадии. Небольшие 
удлинённые семенники часто асимметричны, 
обычно бурого цвета; гонады IV стадии зрело-
сти беловато-бурые или бледно-розовые. Семя-
проводы узкие, длина их обычно не превышает 
длину семенников; они сливаются лишь перед 

мочевым отверстием. Сперматозоиды обнару-
жены в семенниках всех исследованных самцов, 
локализуются в  основном в  ампулах семенных 
канальцев ближе к семяпроводу, у более зрелых 
особей присутствуют и  в  других частях семен-
ников (рис.  4). В  семяпроводах сперматозоиды 
наиболее многочисленны.
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Ультраструктура оболочки и  цитоплазмы 
вителлогенного ооцита. В  ооцитах диаметром 
~300  мкм в  конце периода вителлогенеза обо-
лочка представлена лучистой (zona radiata) 
и, очевидно, слабо выраженным хорионом. Zona 
radiata толщиной ~5.0 мкм состоит из гомоген-
ного вещества средней электронной плотности. 

В  нём различимы пять несколько более элек-
тронно-плотных полос, чередующихся с  ше-
стью менее плотными и  располагающимися 
параллельно плазмалемме. В zona radiata видны 
канальцы, в которых находятся макро- и микро-
ворсинки. К внешней части zona radiata приле-
гает узкий наружный слой шириной около 0.5 

Рис. 3. Распределение ооцитов Parupeneus heptacanthus FL 160 мм (IV–V стадия зрелости, гонадосоматический ин-
декс 4.71) по диаметру (n = 154).

Рис. 4. Фрагмент семенника Parupeneus heptacanthus FL 209 мм (гонадосоматический индекс 0.35%): 1 – спермато-
зоиды, 2 – сперматиды, 3 – сперматоциты II порядка. Масштаб: 25 мкм.
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Рис.  5. Ультраструктура яйцевых оболочек 
(а) и цитоплазмы (б) Parupeneus heptacanthus: 
1 – zona radiata, 2 – хорион, 3 – кортикаль-
ная альвеола, 4 – желточная гранула, 5 – элек-
тронно-плотная периферическая часть гранулы,  
6 – митохондрии, 7 – пористые пластинки, 8 – гра-
нулярная эндоплазматическая сеть. Масштаб: 1 мкм.

мкм (хорион), имеющий по периферии высо-
кую электронную плотность, а  в  основной ча-
сти состоящий из отдельных рыхлых волоконец 
(рис. 5а). В периферической цитоплазме ооцита 
имеются редко расположенные кортикальные 
альвеолы, гранулы желтка, многочисленные 
округлые и  (реже) удлинённые митохондрии, 
везикулы гладкой и  цистерны гранулярной эн-
доплазматической сети, а также комплексы по-
ристых пластинок. Пористые пластинки обычно 
локализуются в  виде концентрических образо-
ваний. Гранулы желтка разноразмерные, гомо-
генные, всегда имеют округлую форму, иногда 
узкая периферическая часть гранулы более элек-
тронно-плотная (рис. 5б).

Ультраструктура сперматозоида. Спермато-
зоид имеет овальную головку (1.63 × 1.22 мкм) 
и  жгутик, длиной в  среднем 63 мкм (n  = 11). 
Средняя часть на изображениях СЭМ не выра-
жена (рис.  6а, 6б). Головка слегка уплощена на 
одной стороне, что не всегда выявляется и  за-
висит от положения сперматозоида. Она окру-
жена ядерной мембраной, не содержащей пор, 
и  плазмалеммой. Хроматиновый материал го-
ловки плотно упакован. В центральной её части 
имеется углубление, доходящее до апикальной 
части, в  котором расположены центриолярный 
комплекс и  базальная часть жгутика. Прокси-
мальная центриоль расположена над дисталь-
ной коаксиально, она видна, как правило, в виде 
небольшой полоски (рис.  6в). В  цитоплазме 
средней части на продольных срезах имеются 
два сечения митохондрий (рис. 6в, 6г). Аксоне-
ма жгутика состоит из девяти дуплетов перифе-
рических микротрубочек и  двух центральных 
микротрубочек, все микротрубочки электрон-
но-прозрачны. Аксонема окружена цитоплазма-
тическим чехлом, имеющим неодинаковую ши-
рину в  разных участках жгутика, это отчётливо 
выражено на поперечных срезах.

ОБСУЖДЕНИЕ
В нашей выборке P. heptacanthus самцы круп-

нее самок, а  максимальная длина тела (TL) 
у самца с гонадами IV стадии зрелости состави-
ла 301 мм (FL 262 мм). Максимальная для этого 
вида TL 360 мм отмечена у самца из акватории 
у Гавайских о-вов (Randall, 2004). У двух других 
видов рода, полосатой P. multifasciatus и  тёмно-
полосой P. barberinus зубатых барабуль, самцы 
также крупнее самок (Павлов и др., 2011; Reed, 
Taylor, 2020). В то же время самцы мельче самок 
в  следующих родах семейства Mullidae: Upeneus 

(İşmen, 2005, 2006; Ozvarol et al., 2010), Mullus 
(Reñones et al., 1995; Talet et al., 2016; Куцын, 
2022), Mulloidichthys (Wahbeh, 1992; Reed, Taylor, 
2020; Samejima et al., 2021). Видоспецифичность 
в  соотношении темпа роста у  самцов и  самок 
может быть связана со стратегией размножения, 
с  особенностями нереста и  выбора нерестовых 
партнёров. В частности, по наблюдениям Овен 
(2004), в  аквариуме в  осеменении икры од-
ной самки черноморской султанки M. barbatus 
ponticus принимали участие несколько самцов, 
в  то время как представители рода Parupeneus 
размножаются парами, а самцы проявляют тер-
риториальное поведение (Sancho et al., 2000).

Соотношение длина–масса тела P. heptacanthus 
в нашей выборке у самцов соответствует прави-
лу куба (b ≈ 3). То же отмечено для самцов этого 
вида из вод у Таиланда (Yanagawa, 1994). По зна-
чениям этого коэффициента для обоих полов 
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(b = 2.828) особи нашей выборки несущественно 
отличаются от рыб из акваторий у американско-
го Самоа (b = 3.070) (Matthews et al., 2019) и Фи-
липпин (b = 2.912) (Gumanao et al., 2016).

Отмеченная нами положительная корреляция 
между ГСИ и ГПСИ у самок P. heptacanthus наблю-
дается также у  U. sulphureus Бенгальского залива 
Индийского океана, где имеются два пика нере-
ста (Akter et al., 2020). По мнению авторов, такая 
корреляция свидетельствует об активном питании 
рыб во время размножения и использовании пи-
щевых компонентов в качестве ресурсов, поступа-
ющих в гепатоциты для реализации вителлогенеза 
половых клеток. Синхронное изменение этих по-
казателей отмечено также у M.  barbatus Эгейского 
моря (Kokokiris et al., 2014).

Средние и  максимальные значения ГСИ са-
мок P. heptacanthus из нашей выборки составили 
соответственно ~ 4 и  6%, самцов – 0.2 и  0.4%; 

у  этого же вида из Красного моря ГСИ самок 
и  самцов в  период размножения – 2.0 и  0.4% 
(Saeed et al., 2018), но из статьи неясно, при-
ведены средние или максимальные значения. 
У  самок P. multifasciatus из зал. Нячанг средние 
и  максимальные значения ГСИ составили 2.4 
и  7.9% (Павлов и  др., 2011). У  видов семейства 
Mullidae, относящихся к другим родам, значения 
ГСИ самок в период размножения не превыша-
ют 10% (Sabrah, El-Ganainy, 2009; El-Drawany, 
2013; Kokokiris et al., 2014; Pavlov et al., 2014; Abu 
El-Regal, 2018; Akter et al., 2020; Samejima et al., 
2021) – это свидетельствует о порционном икро-
метании (Макеева, 1992; Овен, 2004). Тем не 
менее, данные о порционной плодовитости рыб 
семейства Mullidae единичны: P. heptacanthus при-
брежной акватории у г. Нячанг – 5950–15333 оо-
цитов (настоящее исследование); P.  multifasciatus 
зал. Нячанг – 1537–26423 шт., U. tragula зал. Ня-
чанг – 5915–13663 шт. (Pavlov et al., 2014); черно-
морская султанка – 1800–24100 шт. (Овен, 2004). 
Порционная плодовитость существенно зависит 
от размера и физиологического состояния самок, 
а  многократное икрометание и  продолжитель-
ный сезон размножения компенсируют высокую 
смертность пелагической икры и личинок.

Небольшая доля самок с  ооцитами периода 
созревания свидетельствует о  том, что размно-
жение P. heptacanthus у  южной части Централь-
ного Вьетнама, вероятно, начинается в  марте–
апреле. Анализ морфологии яичников у этого же 
вида из Красного моря показал, что нерестовый 
сезон длится с  февраля по июнь (Saeed et al., 
2018). Другой представитель рода, P. multifasciatus, 
в зал. Нячанг размножается в течение всего года 
с  максимальной интенсивностью с  ноября по 
май (Павлов и др., 2011).

Анализ морфологии ооцитов P. heptacanthus 
и  их распределение по диаметру в  яичниках 
IV–V стадии зрелости характеризуют непрерыв-
ный тип оогенеза с преобладанием ооцитов млад-
ших возрастных групп и наличием клеток проме-
жуточного размера между превителлогенными 
и завершившими рост вителлогенными (Götting, 
1961; Овен, 2004). Такой же тип оогенеза и асин-
хронное развитие ооцитов отмечены у  P.  mul-
tifasciatus зал. Нячанг (Емельянова и  др., 2013), 
P.  heptacanthus, P. cyclostomus (Saeed et al., 2018) 
и P. barberinus (Reed, Taylor, 2020) Красного моря, 
а  также у  подавляющего большинства других 
тропических и субтропических видов семейства 
Mullidae (Lucano-Ramírez et al., 2006; Kokokiris 
et al., 2014; Емельянова и др., 2015; Reed, Taylor, 

Рис. 6. Ультраструктура сперматозоидов Parupeneus 
heptacanthus: а – общий вид, б – фрагмент; в, г – про-
дольные срезы; 1, 2 – проксимальная и дистальная 
центриоли соответственно; 3 – аксонема, 4 – мито-
хондрии в средней части сперматозоида, 5 – попе-
речные срезы жгутиков, (→) – уплощённая сторона 
головки. Масштаб, мкм: а – 10; б–г – 1.
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2020). Тем не менее, существует значительная 
межвидовая и  внутривидовая вариабельность 
динамики оогенеза. Например, M.  surmuletus из 
акватории у южного побережья Великобритании 
имеет короткий сезон размножения (май–июнь) 
и  характеризуется прерывистым типом ооге-
неза (N’Da, Déniel, 1993). Несмотря на значи-
тельно более южное распространение, такой же 
тип оогенеза с  двумя бимодальными группами 
(превителлогенные и  созревающие ооциты) от-
мечен у M. flavolineatus у о-ва Окинава (Южная 
Япония). Такой состав ооцитов связан с  корот-
ким нерестовым сезоном (май–июль) при мак-
симальном прогреве воды (Samejima et al., 2021). 
U. tragula в  зал. Нячанг размножается в  течение 
всего года, но у части половозрелых самок в фор-
мировании вителлогенных ооцитов наблюдают-
ся перерывы, не связанные с сезонностью. В зал. 
Халонг размножение U.  tragula полностью пре-
кращается на протяжении зимних месяцев (Pav-
lov et al., 2014). Таким образом, особенности оо-
генеза видоспецифичны и  существенно зависят 
от факторов среды.

Ультраструктурное исследование оболочки 
вителлогенного ооцита P. heptacanthus показало, 
что в  ней выделяются два слоя: внутренний – 
широкий и сравнительно гомогенный (zona radi-
ata) и внешний – узкий (по-видимому, хорион). 
Общая толщина оболочки (~5 мкм) в  процес-
се созревания ооцита, очевидно, уменьшается 
вследствие увеличения его диаметра и  растя-
жения оболочки в  результате гидратации, что 
наблюдается и  у  других видов рыб (Matsuyama 
et al., 1991; Muñoz et al., 2002; Berois et al., 2011). 
Похожая структура оболочки овулировавших 
ооцитов с тонкой (~2 мкм) zona radiata и очень 
узким электронно-плотным внешним слоем 
(хорионом) неровной структуры (в связи с раз-
ной длиной отходящих волоконец) отмечена 
у P. multifasciatus, U. tragula и U. cf. margarethae (= 
U. heterospinus) (Емельянова, Павлов, 2012, 2014). 
По мнению арабских авторов (данные СЭМ), 
у  P. heptacanthus Красного моря лучистая обо-
лочка вителлогенного ооцита толщиной 7.8 мкм 
состоит из шести слоёв (Saeed et al., 2018). В под-
писях под рисунком (Fig. 2), тем не менее, вы-
делены zona radiata interna и “external lay of zona 
radiata” (очевидно, zona radiata externa). Послед-
няя зона обозначена лишь на одном фрагмен-
те рисунка (Fig. 2b), но, исходя из её толщины 
(~10 мкм), такой зоной не является. Очевидно, 
что обозначенные авторами в zona radiata interna 
“слои” представляют собой структуру оболочки 

разной электронной плотности, что возможно 
выявить лишь при помощи ТЭМ.

Следует отметить, что иногда исследователи 
выделяют в оболочке ооцита zona radiata externa, 
даже если точно известно, что этот слой выпол-
няет адгезивную функцию, например у  демер-
сальных яиц (Giulianini, Ferrero, 2001; Huysen-
truyt, Adriaens, 2005), и, таким образом, является 
вторичной оболочкой или хорионом.

По ультраструктуре сперматозоиды 
P. heptacanthus в целом сходны с таковыми у дру-
гих представителей этого рода: P. spilurus, P. mul-
tifasciatus, P. barberinoides и  P. cyclostomus (Gwo 
et  al., 2004; Емельянова, Павлов, 2012; Saeed 
et al., 2018). Некоторые отличия касаются раз-
мерных характеристик клеток. У  P. heptacanthus 
длина и ширина головки практически не отли-
чаются от таковых у P. spilurus – 1.61 × 1.11 мкм 
(Gwo et al., 2004), но меньше, чем у P. multifascia-
tus и P. barberinoides, – 1.9 × 1.4 мкм (Емельянова, 
Павлов, 2012). Длина жгутиков сперматозоидов 
P. heptacanthus (~63 мкм) существенно больше, 
чем у  P. multifasciatus и  P. barberinoides, у  кото-
рых она составляет ~50 мкм (Емельянова, Пав-
лов, 2012). По данным арабских авторов (Saeed 
et al., 2018), длина жгутиков у  P. heptacanthus 
и  P.  cyclostomus составляет соответственно 8.7 
и 5.3 мкм. Не вызывает сомнения, что эти про-
меры выполнены лишь на фрагментах жгутиков.

Основываясь на сведениях о  видах с  иссле-
дованной ультраструктурой сперматозоидов, 
можно выделить следующие плезиоморфные 
признаки для рода Parupeneus: головка умерен-
но удлинённая, с  уплощением на одной сторо-
не, углубление в основании головки составляет 
~90% её длины, центриолярный комплекс и ос-
нование жгутика расположены в терминальной 
части углубления, центриоли коаксиальные, 
хотя могут быть незначительно смещены друг 
относительно друга, средняя часть слабо разви-
та и на продольных срезах содержит два сечения 
митохондрий. В целом видовая специфика уль-
траструктуры сперматозоидов представителей 
рода Parupeneus остаётся неясной. Для её выяв-
ления необходим статистический анализ формы 
сперматозоидов, предполагающий получение 
большого числа изображений клеток с  исполь-
зованием идентичной методики СЭМ и  ТЭМ. 
В частности, эллиптический анализ Фурье, про-
ведённый для видов рода Upeneus, позволил выя-
вить видоспецифичность в форме головки спер-
матозоида: головка имеет узкий апикальный 



488 ЕМЕЛЬЯНОВА и др.

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 4       2024

конец с  разной степенью изгиба (Емельянова, 
Павлов, 2020).

Таким образом, впервые приведены све-
дения по репродуктивным характеристикам 
P. heptacanthus прибрежья южной части Цен-
трального Вьетнама в период, непосредственно 
предшествующий размножению. Описана уль-
траструктура половых клеток – вителлогенных 
ооцитов и  сперматозоидов. Эти данные могут 
быть использованы для последующих сравни-
тельных работ и  уточнения таксономического 
положения P. heptacanthus. Оценка динамики ре-
продуктивных показателей вида на протяжении 
года в пределах широкого ареала – предмет даль-
нейших исследований.
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REPRODUCTIVE PARAMETERS AND SEX CELL ULTRASTRUCTURE  
IN CINNABAR GOATFISH PARUPENEUS HEPTACANTHUS (MULLIDAE) 

FROM THE COASTAL ZONE OF NHA TRANG (VIETNAM)
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The size composition of the fish, gonadal condition, and oocyte and spermatozoon ultrastructure are studied in 
Parupeneus heptacanthus from the coastal zone of Nha Trang (southern Central Vietnam). The males are larger 
than the females, and the body length—body weight relationship is significantly different in the representatives 
of both sexes. Based on ovarian condition, oogenesis is continuous. Average batch fecundity is 11 056 oocytes. 
The egg envelope in the end of vitellogenesis (~300 µm in diameter) includes zona radiata 5.0 µm in width and 
chorion (0.5 µm). Based on spermatozoon head ultrastructure, the species is similar to other species of the 
genus Parupeneus, but the flagellum is substantially longer reaching on average 63 µm.

Keywords: Parupeneus heptacanthus, fecundity, oocytes, spermatozoa, ultrastructure, southern Central Vietnam.
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ОЦЕНКА ЭФФЕКТИВНОСТИ ПИЩЕВЫХ ХИМИЧЕСКИХ 
АТТРАКТАНТОВ ДЛЯ САЗАНА CYPRINUS CARPIO (CYPRINIDAE) 
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Приведены результаты полевых экспериментов по оценке эффективности химических аттрактантов 
для лова сазана Cyprinus carpio удебными донными орудиями лова (карповый монтаж с бойлами и ма-
кушанка) в естественном водоёме (р. Ахтуба) 19.06–05.09.2018 г. Использованы насадки: подсолнеч-
ный шрот и  бойлы “Клубника”, “Слива”, “Тутти-фрутти”, “Сладкая кукуруза” и  “Мидия”. Через 
2–3 сут после начала внесения прикормки (подсолнечный шрот, зёрна кукурузы и пшеницы, глина 
в соотношении 1 : 1 : 1 : 5) количество сазана на полигоне и его улов повысились и через неделю до-
стигли уровня, остававшегося стабильным до завершения исследования. Всего выловлено 1048 саза-
нов массой тела 2–14 кг, средний суточный улов составил 7.23 ± 2.13 экз. Уловы при использовании 
подсолнечного шрота не менялись на протяжении всего исследования (13–15% суммарного вылова), 
динамика уловов донками с бойлами с разными ароматизаторами различалась. С применением бой-
лов “Мидия” в начале исследования поймано большинство рыб, затем уловы стали снижаться и пре-
кратились. Но начали повышаться уловы донками с бойлами “Сладкая кукуруза”, достигнув 70–75% 
вылова в  период массового появления на водоёме рыболовов-любителей, использующих зерновые 
прикормки. Уловы при использовании бойлов с  фруктово-ягодными ароматизаторами оставались 
невысокими. Рыбы, выловленные с применением разных насадок, по размерам не различались. Ре-
зультаты подтверждают сведения из литературы о  важной роли хеморецепции в  поведении сазана. 
Привлечение рыб к месту лова предположительно обеспечивали запаховые вещества приманки, тогда 
как уловы зависели от запаховых, вкусовых и текстурных качеств насадок. Меняющаяся эффектив-
ность пищевых аттрактантов (летний сезон) указывает на пластичность хемосенсорно регулируемых 
предпочтений рыб.

Ключевые слова: аттрактанты, ароматизаторы, приманки, насадки, бойлы, пищевое поведение, обоня-
ние, вкус, хеморецепция, карповые рыбы.
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Сведения о  хемосенсорных системах рыб 
(обонятельной, вкусовой и  общем химическом 
чувстве) получены в подавляющем числе случаев 
в лабораторных условиях с использованием мор-
фологических, электрофизиологических, имму-
нологических, молекулярно-генетических, пове-
денческих и других экспериментальных методов 
и подходов. Такие исследования позволили выяс-
нить структурную организацию, базовые функ-
циональные характеристики и  специализацию 
хемосенсорных систем, темпы их онтогенетиче-
ского развития, зависимость от внешних факто-
ров и особенности реагирования рыб на химиче-
ские стимулы различной природы. Лабораторные 
исследования дали возможность оценить роль 

хеморецепции в поведении, коммуникации и ми-
грациях рыб (Kasumyan, 2004; Hamdani, Døving, 
2007; Burnard et al., 2008; Caprio, Derby, 2008; 
Lastein et al., 2015; Morais, 2017; Korsching, 2020; da 
Silva et al., 2021).

Специфика лабораторных экспериментов 
предполагает регистрацию ответов рыб на предъ-
являемые стимулы в строго контролируемых ус-
ловиях. Однако в  природных водоёмах реакции 
рыб на действующие раздражители протекают на 
сложном и  постоянно меняющемся многофак-
торном фоне, влияние которого на результиру-
ющий ответ рыб трудно прогнозируем. Имити-
ровать эту особенность природной обстановки 
в искусственных условиях затруднительно, и поэ-



492 КАСУМЯН и др.

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 4       2024

тому такие эксперименты выполняют редко, хотя 
их результаты важны для понимания поведения 
рыб (Павлов и др., 1997; Pavlov et al., 2000).

Другим путём получения необходимых сведе-
ний являются полевые эксперименты, в которых 
действие стимулов на рыб исследуют непосред-
ственно в  природных водоёмах. Для изучения 
ориентации и  поискового поведения акул, вы-
званного пищевыми запахами и  другими хи-
мическими раздражителями, выполнены экс-
перименты в  отгороженных от океана крупных 
лагунах коралловых островов (Gilbert, Springer, 
1963; Hobson, 1963). Для определения скорости 
и дальности распространения пищевых запахов 
и дистанции поиска рыбами их источника экспе-
рименты проведены в море, в том числе на боль-
ших глубинах (Wilson, Smith, 1984; Stoner, 2004). 
Наблюдения за перемещениями мигрирующих 
лососей вблизи устьев нерестовых рек позволи-
ли обнаружить важные особенности ориентации 
рыб, проявляющих хоминг (Døving et al., 1985; 
Tanaka et al., 2001; Ueda, 2016). В  речных усло-
виях исследовали распространение феромона 
тревоги и  реакцию рыб на него (Mathis, 2009). 
Аверсивное действие на рыб другого химическо-
го сигнала опасности – алломона тревоги мра-
морной солеи Pardachirus marmoratus – изучали 
в  прибрежной зоне тропических морей с  ис-
пользованием крючковых орудий лова (Clark, 
1983). Аттрактивное действие искусственных 
насадок, содержащих различные химические 
компоненты, выясняли с  использованием про-
мышленных ярусов, установленных в  местах 
промысла (Sutterlin et al., 1982; Løkkeborg et al., 
1989). Для оценки эффективности природных 
вкусовых детеррентов, накапливаемых водны-
ми животными для защиты от рыб, выполнены 
эксперименты в биотопах с высокой плотностью 
рыбного населения – в мангровых зарослях и на 
коралловых рифах (Bobzin, Faulkner, 1992; Wilson 
et al., 1999; Kubanek et al., 2000). Особенностью 
этих и других трудоёмких полевых эксперимен-
тов является сочетание многих одновременно 
действующих внешних факторов и  слабое или 
почти полное отсутствие возможности их кон-
тролировать. Как следствие, это приводит к низ-
кой воспроизводимости и  сложностям при ин-
терпретации получаемых данных. Несмотря на 
очевидные методические недостатки, результа-
ты полевых испытаний крайне востребованы, 
поскольку они важны для верификации выводов 
и  заключений, формулируемых на основании 
лабораторных исследований.

Карп (одомашненная форма сазана Cyprinus 
carpio) относится к  традиционным объектам 
экспериментальных исследований в  области 
хеморецепции рыб. На примере карпа изуча-
ли обонятельные и  вкусовые спектры, уровень 
чувствительности и  скорость адаптации к  раз-
личным стимулам, способность рыб различать 
близкие по структуре вещества, функцию моз-
говых центров и многие другие характеристики 
хемосенсорных систем (Marui et al., 1983; Yoshii, 
Kurihara, 1983; Irvine, Sorensen, 1993; Kasumyan, 
Marusov, 2005; Satou et al., 2005, 2006; Chervova, 
Lapshin, 2010; Wood, Azócar, 2013; Kirino et al., 
2013; Девицина, Головкина, 2020). С использова-
нием поведенческих тестов выяснены запаховые 
и  вкусовые предпочтения и  стереотипы реаги-
рования карпа на различные вещества, влияние 
абиотических факторов и  состояния рыб на их 
восприимчивость к  хемосенсорным стимулам 
(Saglio, Blanc, 1983; Кружалов, 1986; Лебедева, 
Головкина, 1988; Касумян, Пономарев, 1990; 
Saglio et al., 1990; Касумян, Морси, 1996; Callan, 
Sanderson, 2003; Kasumyan, Marusov, 2005; Касу-
мян и др., 2009; Касумян, Сидоров, 2010; Касу-
мян, 2012).

Сведения о проявляемых в водоёмах реакци-
ях сазана на химические раздражители крайне 
малочисленны (Lim, Sorensen, 2012; Carl et al., 
2016). Вопрос, в  какой мере результаты лабо-
раторных исследований роли хеморецепции 
в  пищевом поведении карпа соотносятся с  хе-
мосенсорно обусловленным поведением сазана 
в природных условиях, остаётся невыясненным. 
Цель настоящей работы – оценить эффектив-
ность различных пищевых хемосенсорных ат-
трактантов для сазана по результатам длитель-
ных полевых испытаний.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Работы проведены 19.06–05.09.2018 г. на по-

лигоне, расположенном на левом берегу р. Ахту-
ба в 150 км выше по течению от верхней границы 
дельты р. Волга (Харабалинский р-н, Астрахан-
ская обл.) и  по своим параметрам соответству-
ющим участкам реки выше и ниже по течению 
(рис. 1) (Николаев, 1962).

Полигон. Река в  месте расположения поли-
гона представляет собой плёс шириной 360  м 
(в  межень 190–420 м), верхним краем примы-
кающий к  русловой яме (глубина >20 м). При-
брежные заросли высшей водной растительно-
сти на полигоне и  на удалении не менее 5  км 
вверх и  вниз по течению отсутствуют. Речное 
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ложе имеет резкий уклон, на удалении 35–40 м 
от левого берега глубина составляет 6.0–6.5  м, 
далее профиль ложа остаётся неизменным на 
протяжении ~ 30–35 м, образуя “полку”. Затем 
глубина постепенно нарастает, на середине реки 
она составляет 7.5  м и  постепенно уменьшает-
ся в  направлении противоположного пологого 
берега (рис. 2). Профиль ложа реки определяли 
с применением эхолотов Lowrance Gen3 Carbon 
(“Navico Inc.”, США) и  Hummingbird HDSI 
(“Hummingbird Electronics Inc.”, Австралия), 
имеющих функцию картплоттера – построе-
ния двумерного изображения донного рельефа. 
Дно глинисто-песчаное, с большой долей песка 
у обоих берегов и резким преобладанием глины 
на глубинах ≥ 2 м. Скорость течения воды сни-

жалась c 0.6 м/с в конце июня до 0.4 м/с в сере-
дине июля и до начала сентября.

Полигон имел форму прямоугольника разме-
ром 80 × 30 м, располагался в границах “полки” 
реки и  был обозначен сигнальными якорными 
буями для предотвращения прохождения через 
него моторных лодок. Судовой ход был удалён 
не менее чем на 30 м от границы полигона в сто-
рону стрежня реки. В  течение всего светлого 
времени суток на участке реки, где располагался 
полигон, движение маломерных судов было ин-
тенсивным (до 20–30 судов в час, мощность дви-
гателей до 220 л. с., скорость 30–50 км/ч). Круп-
нотоннажные речные суда с большой осадкой по 
реке не проходили.

Рис. 1. Карта-схема района работ: (•) – местоположение полигона на левом берегу р. Ахтуба, (→) – направление 
течения, (♦) – населённые пункты. Масштаб, км: основная карта – 30, выноска – 3.
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Глубина и ложе полигона одинаковы по всей 
площади, коряги и иные крупные объекты на дне 
отсутствовали. В пределах полигона до полудня 
регистрировали температуру воды на глубине 0.8 
(ежедневно) и 5 м (еженедельно) по показаниям 
температурных датчиков эхолотов.

Для мониторинга встречаемости рыб ежеднев-
но в светлое время суток проводили гидроакусти-
ческое обследование акватории полигона и при-
легающих к  нему участков реки с  применением 
эхолотов, установленных на катере Alumacraft 
Competitor 175 (“Alumacraft Boat Co”, США) (дли-
на 5.4 м) или Crestliner Raptor 180 (“Brunswick”, 
США) (длина 5.2 м), движущемся по опреде-
лённой траектории со скоростью 3–4  км/ч при 
800 об/мин двигателя (рис. 3). При такой скоро-
сти уровень шума от мотора минимален. Функ-
ция бокового сканирования эхолотов позволяла 
обнаруживать рыб в  полосе 20  м по обе сторо-
ны от катера. Присутствие сазана определяли по 
овальным контрастно-белым крупным эхо-от-
меткам на мониторе эхолота, хорошо отличимым 
от эхо-отметок других рыб согласно предвари-
тельно выполненным авторами калибровкам.

Приманка. Для привлечения сазана к  поли-
гону использовали прикормочные ядра-при-
манки, изготовленные из глиняно-зерновой 
смеси, состоявшей из зёрен кукурузы и пшени-
цы, подсолнечного шрота (= жмых или макуха) 
и  сырой красной карьерной глины в  объёмном 
соотношении 1 : 1 : 1 : 5 (рис. 4а). Кукурузу пред-
варительно варили в течение 1 ч, пшеницу зама-
чивали в речной воде (1 : 1) и использовали на 
третий день после выдерживания при темпера-
туре 20–25°C и  появления характерного запаха 
брожения. Прессованный подсолнечный шрот 

размачивали в  речной воде 5–10 мин. Готовые 
компоненты перемешивали, затем к 150–170 кг 
смеси добавляли 5  л концентрата свекольной 
патоки (= меласса). Смесь вновь тщательно пе-
ремешивали и формировали 80–90 ядер-прима-
нок диаметром ~ 15  см и  массой 1.5–2.0  кг ка-
ждое. После подсушивания на воздухе в течение 
3–4 ч ядра-приманки сбрасывали с борта кате-
ра, равномерно распределяя их по всей площади 
полигона. Ядра-приманки вносили ежедневно 
в 14:00–15:00 начиная с 23.06.2018 г. Компонен-
ты смеси хранили при температуре ≤ 10°C.

Орудия лова. Сазана ловили забрасываемы-
ми с  берега донками: самодельными макушан-
ками (местное название) и донками с карповым 
монтажом для бойлов (рис.  4б, 4в). В  обоих ти-
пах донок использовали леску Berkley Trilene 
XL Smooth Casting (“Berkley”, США) диаметром 
0.45  мм. Макушанка представляла собой снасть 
с  жёстко закреплённым кубиком (длина ребра 
5 см) прессованного подсолнечного шрота и од-
ним рыболовным крючком с  круглым цевьём 
№ 10 или 12 (по отечественной классификации). 
Донку с  карповым монтажом оснащали одним 
бойлом (диаметр 2.2–2.4 см) из пшеничного те-
ста с ароматизатором и одним крючком с такими 
же цевьём и  размером, что и  в  макушанке. Для 
лова применяли бойлы с  популярными среди 
рыболовов-любителей фруктово-ягодными аро-
матизаторами – “Клубника” (содержит этилбу-
тират, цис‑3-гексенол, этилкапроат, фуранеол, 
этилацетат, диметилсульфид 1), “Тутти-фрутти” 
(мультифруктовая, с  ароматом ананаса, груши, 
персика и  дыни; содержит гуммиарабик Е414, 

1	  Здесь и далее информация о составе приведена на основе 
сведений, указанных производителем на упаковке бойлов.

Рис. 2. Профиль ложа р. Ахтуба на участке расположения полигона: 1, 2 – соответственно левый и правый берег,  
3 – “полка”.
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пропиленгликоль Е1520, 3-метил‑1-бутилацетат,  
β-пинен, β-мирцен, гексилацетат, 3-метилбу-
тилбутират, 3,7-диметил‑2,6-октадиеналь [E], 
3,7-диметил‑2,6-октадиен‑1-ил ацетат (Z), 
этил‑2,4-декадиеноат, деканаль, ацетат 3,7-ди-
метил‑1,6-октадиен‑3-ола, этил‑2-деценоат, 
лимонен и  другие) и  “Слива” (содержит 3-ме-
тил‑1-бутилацетат, β-пинен, β-мирцен, гексила-
цетат, 3-метилбутилбутират, 3,7-диметил‑2,6-ок-
тадиеналь [E], 3,7-диметил‑2,6-октадиен‑1-ил 
ацетат (Z), этил‑2,4-декадиеноат, этилванилин), 
а  также бойлы с  компонентами животного про-
исхождения – “Мидия” (содержит порошок из 
лиофилизата мяса мидии Mytilus edulis) и  бойлы 
с зерновыми материалами – “Сладкая кукуруза” 
(содержит сахарозу в количестве 10 г на 100 г бой-
ла и дроблёные зёрна кукурузы размером частиц 
~ 1 мм). Все бойлы, а также прессованный подсо-
лнечный шрот и концентрат свекольной патоки 
предоставлены производителем – ООО  “Фирма 
Миненко” (г. Краснодар, Россия). Бойлы отно-
сились к одной партии, до использования их хра-
нили в  герметичной полиэтиленовой упаковке 
при температуре 4°C.

Рис. 3. Границы полигона ( ) и “полки” (– – -) в реке р. Ахтуба: (– – - ►) – траектория гидроакустической съёмки,  
(←) – направление течения.

Лов проводили круглосуточно на протяжении 
71 сут (27.06–05.09.2018 г.) 10 донными удебны-
ми снастями одновременно – пятью макушанка-
ми и пятью снаряжёнными бойлами пяти разных 
типов донками. Донки забрасывали таким обра-
зом, чтобы их оснастка попадала в зону, в кото-
рую вносили ядра-приманки. Оснастки разных 
донок в зоне лова распределяли случайным об-
разом и с интервалом 3–4 м между ними. Распо-
ложение донок сохраняли постоянным в течение 
всего периода работы. О  поклёвках сигнализи-
ровали звуковые и  световые индикаторы Radar 
Solar Strike Indicator (“JRC-PureFishing Inc.”, 
Великобритания). Дату и время поимки сазана, 
массу тела, орудие лова и тип насадки (для бой-
лов), а также погодные и другие внешние усло-
вия (уровень и  цветение воды) регистрировали 
в журнале наблюдений. Пойманного сазана сни-
мали с крючка, а снасть оснащали свежей насад-
кой того же типа и забрасывали в реку. При от-
сутствии поклёвок снасти проверяли с частотой 
1 раз каждые 2–3 ч вне зависимости от времени 
суток, в случае необходимости насадку заменяли 
свежей. Лов на протяжении всего периода иссле-
дований проводил один и тот же оператор. При-
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лов рыб (серебряного карася Carassius gibelio, 
синца Ballerus ballerus, густеры Blicca bjoerkna, 
леща Abramis brama и  некоторых других видов) 
не регистрировали 2. После взвешивания боль-
шинство рыб отпущено в реку вблизи полигона.

Материал обработан методами стандартно-
го унивариантного анализа, для сравнения ря-
дов данных использовали непараметрический 
U-критерий Манна–Уитни, корреляционные 

2	  Чаще других вылавливали серебряного карася, в начале 
июля до 50 экз/сут суммарно всеми орудиями лова.

Рис. 4. Прикормочные ядра-приманки из глиняно-зерновой смеси (а); донки: б – макушанка, в – с карповым мон-
тажом для бойлов.

связи между переменными определяли по расчис-
ленным коэффициентам корреляции Пирсона 
с применением программы Statistica, для постро-
ения диаграмм использовали программу Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Гидрологический режим. В начале периода ра-

бот дневная температура воды в реке быстро по-
вышалась и  в  первой половине июля достигла 
максимальных значений – 26.7°C. С конца вто-
рой декады июля температура очень медленно 
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понижалась и к концу периода работ составляла 
чуть менее 25°C. Разница температуры воды на 
глубинах 0.8 и 5.0 м составляла не более 0.2°C во 
второй половине дня при максимальной днев-
ной температуре воздуха и не различалась в ран-
ние рассветные часы. Уровень воды в  реке бы-
стро и монотонно снижался до середины июля, 
перепад уровня за первые 3 нед. наблюдений 
составил > 150  см (рис.  5). С  середины июля 
наступила летняя межень, когда уровень воды 
менялся незначительно, не более чем на 2–3 см 
в  отдельные дни. Изменения уровня в  р. Ахту-
ба обусловлены работой Волгоградской ГЭС. 
В  период исследований состояние воды в  реке 
оставалось примерно сходным, за исключени-
ем последней недели июля, когда наблюдалась 
вспышка численности фитопланктона, особен-
но в непроточных затонах и у берега (по визуаль-
ным оценкам).

Гидроакустический мониторинг. На полигоне 
и  прилегающих участках реки 09–23.06.2018 г., 
когда глиняно-зерновые ядра-приманки ещё не 
вносили, эхолотами ежедневно регистрировали 
небольшие скопления мелких рыб, по-видимо-
му, серебряного карася, густеры, синца, леща 
и  плотвы Rutilus rutilus на глубине < 4  м, а  так-
же единичных особей судака Sander lucioperca на 
глубине 5–6 м. Сазаны с 19 по 25 июня отмечены 
только дважды (19 и 22 июня) – не более чем по 
2–3 экз. на глубине 4–5 м. Утром 26 июня, т. е. 
на третий день после начала ежедневных внесе-
ний ядер-приманок, на полигоне обнаружено 
10 групп сазана небольшого размера (масса тела 
~ 2–3 кг) по 6–10 экз. в каждой, а также шесть 
одиночных крупных сазанов (масса тела > 5 кг). 

Резко увеличилось количество рыб других ви-
дов вплоть до полной засветки экрана сонара 
на глубинах 3–7 м. В последующие дни при ги-
дроакустических съёмках обычно обнаруживали 
не менее 9–10 групп относительно небольших 
сазанов по 5–12 экз. в каждой, а также не менее 
12–13 крупных одиночных сазанов. При каждой 
гидроакустической съёмке расположение мел-
ких и  крупных сазанов было разным, но рыбы 
всегда были у  дна. Одиночные особи, как пра-
вило, подходили в зону прикормки через 2–3 ч 
после внесения очередной дневной порции 
ядер-приманок и оставались здесь ~ 3–4 ч, по-
сле чего смещались в  сторону стрежня реки на 
глубину > 7 м. Группы мелкого сазана перемеща-
лись в зоне прикормки вверх и вниз по течению 
и в сторону стрежня или к берегу, но не заходи-
ли на глубину < 4 м. Выявить тенденции в пере-
мещениях групп некрупного сазана не удалось. 
В  последние дни работы (первые числа сентя-
бря) регистрировали меньше групп мелкого са-
зана – четыре–шесть, но они состояли не менее 
чем из 15 особей, число крупных одиночных са-
занов сократилось в среднем до семи–восьми.

Гидроакустические наблюдения не выявили 
сколько-нибудь заметных двигательных реакций 
у  сазана и  других видов рыб на приближающий-
ся катер с  эхолотом или на проходящие по реке 
с  большой скоростью моторные лодки и  катера: 
скопления рыб или одиночные крупные сазаны не 
совершали бросков, не уходили в сторону от источ-
ника шума и не меняли своего местоположения.

Уловы. До внесения ядер-приманок и  через 
2–3 сут после начала их применения уловы саза-

Рис. 5. Динамика температуры воды на глубине 0.8 м (―) и уровня воды относительно ординара среднемноголет-
ней межени (– – -) в р. Ахтуба на полигоне в 2018 г.
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на были низкими, но быстро повышались и при-
мерно через неделю достигли высокого и отно-
сительно стабильного уровня. В  последнюю 
неделю июля, когда в реке наблюдали интенсив-
ное цветение воды, уловы несколько снизились, 
но затем стали ещё больше и сохранялись на но-
вом уровне в течение всего августа и начала сен-
тября, т. е. до завершения работы (рис. 6).

В целом погодные условия не оказывали суще-
ственного влияния на среднесуточные уловы, но 
изменяли время поимки рыб. На фоне превали-
рующих в регионе восточного и юго-восточного 
ветра и солнечной погоды ~ 50% поимок прихо-
дилось на дневное время (10:00–18:00), 35–40% – 
на ночные часы и 10–15% – на период от утрен-
них сумерек до момента, когда солнечный диск 
полностью поднимался над линией горизонта. 
В конце августа ночных поимок рыб стало мень-
ше – не более 20%, но существенно возросла доля 
рыб, пойманных в  рассветные часы – 25–30%. 
При пасмурной погоде и  юго-западном ветре 
большинство рыб выловлено в дневное и вечер-
нее время. Как правило, увеличение уловов со-
впадало с частыми подъёмами сазана к поверхно-
сти, шумными всплесками и прыжками.

Всего за период работ поймано 1048 сазанов, 
средний суточный улов составил 7.23 ± 2.13 экз. 
Рыбы были пойманы донками обоего типа, об-
щая динамика поимок, несмотря на вариабель-
ность суточных уловов, была сходной (коэффи-
циент корреляции Пирсона r = 0.90, p  < 0.01) 
(рис.  6). Однако уловистость донок с  бойлами 
была выше, чем макушанками – 575 против 
473 экз., в среднем соответственно по 8.09 ± 2.02 
и  6.67 ± 1.87 экз/сут (p  < 0.01). В  августе, ког-

да было поймано 543 экз. (51.8% всех сазанов), 
средний суточный улов составлял 8.72 экз/сут, 
при этом 9.68 и 7.84 экз/сут соответственно для 
донок с бойлами и для макушанок (p < 0.01).

Масса тела выловленных сазанов варьиро-
вала от 2 до почти 14  кг, и  по этому параметру 
их можно разделить на три условные группы 
(рис.  7). Наиболее многочисленными в  уловах 
были рыбы массой 2.2–3.5 (в среднем 3.02) кг – 
89% всех рыб. В этой группе из 27 исследованных 
особей 14 оказались неполовозрелыми самками, 
остальные были неполовозрелыми (n = 9) и по-
ловозрелыми (n  = 4) самцами, последние име-
ли массу тела > 3 кг. Существенно реже в уловах 
присутствовали рыбы массой 5–8 (в  среднем 
6.9) кг – обычно не более 2–3 экз/сут. Это были 
половозрелые самки и  самцы (n  = 11), прини-
мавшие, по-видимому, участие в нересте весной 
текущего года. Рыбы третьей условной группы 
массой тела > 10  кг в  уловах были редкими, их 
общее число – 13, частота поимок 1 экз/5.3 сут. 
Все рыбы этой группы были выпущены в  реку. 
Разные по размеру рыбы присутствовали в уло-
вах всеми типами донок.

Макушанки и  бойлы. Удельный улов сазанов 
макушанками (улов на одну условную маку-
шанку) не менялся в  течение сезона и  состав-
лял 13–15% суммарного вылова одной донкой 
каждого типа (рис.  8). Уловы сазана донками, 
снабжёнными бойлами с  разными ароматиза-
торами, различались и имели разную динамику 
на протяжении периода исследований. В начале 
периода (конец июня–начало июля) большин-
ство пойманных рыб, а  в  первые два дня лова 
все рыбы, были выловлены донками с бойлами 

Рис. 6. Динамика уловов сазана Cyprinus carpio разными донками в 2018 г.: (―) – макушанка, (– – -) – с карповым 
монтажом для бойлов.
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“Мидия”. Уловы сазана этими донками быстро 
снижались и после середины июля почти пол-
ностью прекратились, за исключением поимок 
небольшого числа рыб в конце июля и в начале 
сентября (рис. 8). С первых чисел июля и до кон-
ца периода работ последовательно возрастали 
уловы донками, снабжёнными бойлами “Слад-

кая кукуруза”, особенно резко в начале августа, 
когда доля рыб, выловленных этими донками, 
превысила 60%, а  к  концу августа достигла 
70–75% суммарного улова донками с  бойлами 
всех типов. При использовании бойлов с фрук-
товыми ароматизаторами самыми низкими 
были уловы донками с  бойлами “Клубника”. 

Рис. 8. Динамика уловов сазана Cyprinus carpio разными донками в 2018 г.: 1 – макушанка; донки с карповым монта-
жом с разными бойлами: 2 – “Сладкая кукуруза”, 3 – “Мидия”, 4 – “Тутти-фрутти”, 5 – “Клубника”, 6 – “Слива”.

Рис. 7. Распределение по массе особей сазана Cyprinus carpio в объединённой выборке из уловов 2018 г.
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Уловы донками с  бойлами “Тутти-фрутти” 
и  “Слива” повышались в  июле, но не превы-
шали 30% суммарного улова, с  наступлением 
августа уловы быстро сократились и продолжа-
ли медленно снижаться до завершения работ. 
Каких-либо заметных различий размеров рыб, 
выловленных донками с разными типами бой-
лов, не выявлено. Как правило, наиболее круп-
ных сазанов вылавливали донками с теми бой-
лами, при использовании которых улов сазанов 
в конкретный день был наибольшим. Наиболее 
крупный сазан, массой тела 13.73 кг, был вылов-
лен в начале июля донкой, снабжённой бойлом 
“Мидия”.

ОБСУЖДЕНИЕ
Запаховая эффективность аттрактантов. 

Выполненное нами исследование показало, что 
пищевые химические аттрактанты являются 
эффективными регуляторами поведения сазана 
в  природных водоёмах. Согласно результатам 
гидроакустического мониторинга, до начала 
использования ядер-приманок сазан на поли-
гоне встречался эпизодически, т. е. не каждый 
день и  лишь единично. После начала регуляр-
ного внесения ядер-приманок число сазанов, 
одновременно регистрируемых на полигоне, 
многократно увеличилось и  их общее количе-
ство достигло ≥ 100 экз. Несомненно, что при-
влечение сазана к  полигону обеспечивалось 
обонятельной рецепцией – хемосенсорной 
системой, обладающей наибольшей дистант-
ностью и  позволяющей рыбам обнаруживать 
приманки и  другие удалённые запаховые объ-
екты (Wilson, Smith, 1984; Stoner, 2004). Другие 
хемосенсорные системы – вкусовая и  общее 
химическое чувство – такой дистантностью не 
обладают (Atema, 1980). На полигоне сазаны 
располагались у  дна, что типично для карпа 
и  других рыб-бентофагов при пищевом поис-
ке – направленном следовании к  источнику 
пищевого запаха (Касумян, Пономарев, 1989; 
Павлов, Касумян, 1998).

Внесение ядер-приманок привлекало на по-
лигон не только сазана, но и  других карповых 
рыб (Cyprinidae), большие и плотные скопления 
которых на разных глубинах отображались на 
экране эхолота в  виде сплошной засветки. Эти 
скопления образовывали, наиболее вероятно, 
серебряный карась, лещ, густера, синец, плотва, 
попадавшиеся в  прилове донками. Концентри-
рование на полигоне сазана и других карповых 
рыб указывает на то, что вещества, вымывающи-

еся из ядер-приманок, не являются аттрактанта-
ми, специфичными для сазана. Это универсаль-
ные аттрактанты, эффективные для карповых 
рыб, а также, возможно, и для других рыб. Такие 
результаты соответствуют представлениям об 
ограниченной видовой специфичности обоня-
тельных спектров у  близкородственных видов 
рыб (Kasumyan, 2004).

Привлечение сазана к полигону стало замет-
ным не сразу, а спустя двое суток после начала 
внесения ядер-приманок, что указывает на от-
носительно низкую плотность популяции саза-
на на данном участке р. Ахтуба. Учитывая ско-
рость течения (0.4–0.6 м/с), запах, исходящий 
от ядер-приманок, распространялся вниз по 
реке на большое расстояние. Однако опреде-
лить даже примерные размеры активной запа-
ховой зоны без данных о темпах высвобождения 
запаховых веществ из ядер-приманок в  воду, 
турбулентности и скоростной структуре потока 
и знаний о пороговой концентрации запаховых 
веществ для сазана не представляется возмож-
ным (Westerberg, Westerberg, 2011; Masilan et al., 
2022). Тем не менее, запаховая зона, создаваемая 
ядрами-приманками, по-видимому, имела про-
тяжённость не менее нескольких километров, 
чтобы обеспечить привлечение рыб с большого 
участка реки и создать благодаря этому высокую 
концентрацию сазана на полигоне.

Имеются данные, что породные и одичавшие 
двух- и  трёхлетние карпы после однократно-
го вылова крючковой снастью и  последующего 
возвращения в экспериментальный пруд обыч-
но не попадаются повторно в  течение длитель-
ного времени. Считается, что карп, однократно 
испытавший сильный стресс от вылова, запоми-
нает это событие (инсайт) и память о нём сохра-
няется до нескольких месяцев или не менее года 
(Beukema, 1970; Czapla et al., 2023). Общее число 
выловленных нами на полигоне сазанов соста-
вило 1048, основная их часть была возвращена 
в реку. С большой вероятностью можно считать, 
что всех этих рыб вылавливали лишь однократ-
но, и  после высвобождения они скорее всего 
покидали район лова. Сведения о реакции этих 
рыб на поимку, низкая плотность популяции 
сазана в реке, а также то, что концентрация са-
зана на полигоне была высокой в течение всего 
периода работ, а общее количество выловленных 
нами рыб было значительным, указывают на то, 
что запах ядер-приманок действительно распро-
странялся по реке на большое расстояние и при-
влекал сазана издалека.
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В течение периода наблюдений среднее число 
сазанов на полигоне поддерживалось на относи-
тельно стабильном уровне, даже несмотря на ча-
стичную элиминацию отловленных рыб и  веро-
ятное покидание места лова высвобожденными 
особями. По-видимому, привлечённые к полиго-
ну рыбы не покидают в поисках корма этот уча-
сток реки сразу же и задерживаются здесь на како-
е-то время, поскольку было замечено, что после 
внесения очередной дневной порции ядер-при-
манок сазан скапливался в  зоне прикормки уже 
через 2–3 ч, т. е. значительно быстрее, чем в пер-
вые дни наблюдений. Ранее методами телеметрии 
было показано, что одичавший карп в небольшом 
замкнутом озере (40 га) обнаруживает место при-
кормки на 3–4 сут, запоминает его расположение 
и  регулярно возвращается к  нему из участков, 
предпочитаемых для дневного отдыха (Bajer et al., 
2010). С применением радиометок показано, что 
карп может придерживаться определённых участ-
ков какое-то время, но для него возможны и про-
тяжённые кочёвки и миграции – на расстояние до 
120 км за месяц наблюдений (Koehn, Nikol, 2016). 
Такие же результаты получены ранее для поло-
возрелого сазана дельты Волги (Неловкин, 1963).

Было замечено также, что спустя 3–4 ч после 
привлечения сазан начинал перемещаться по 
полигону или выходить за его пределы. Можно 
предположить, что время пребывания сазана 
на полигоне связано с  длительностью сохране-
ния ядрами-приманками физической целостно-
сти. Каких-либо наблюдений за устойчивостью 
ядер-приманок в реке мы не выполняли. Скорее 
всего, они разрушаются уже через несколько 
часов потоком воды и  рыбами, пытающими-
ся отыскать в  глиняной массе частицы корма. 
По  нашим оценкам, это время может состав-
лять ~ 5–7 ч.

Хемосенсорная эстафета пищевого поведения, 
сравнение насадок. Запахи, привлекающие рыб, 
поступали в воду не только из ядер-приманок, но 
и  из подсолнечного шрота и  бойлов, которыми 
снаряжали донки. Учитывая значительную раз-
ницу в размерах, запаховый вклад насадок (шро-
та и бойлов) в дальний поиск и привлечение рыб 
к полигону следует считать минимальным по срав-
нению с ядрами-приманками. Однако роль запаха 
насадки в ближнем пищевом поиске и поведении 
рыб, т. е. в пределах полигона, может быть важной, 
поскольку этот запах будет влиять на привлече-
ние и  выбор (схватывание) рыбами конкретной 
насадки. Ещё большее значение, но не для вы-
бора и схватывания, а для заглатывания схвачен-

ной насадки и, следовательно, для вылова имеют 
вкусовые и текстурные качества шрота и бойлов. 
Именно эти свойства, воспринимаемые рыба-
ми при оросенсорном тестировании схваченного 
пищевого объекта, определяют, какое число раз 
рыба будет схватывать насадку для тестирования, 
как долго она её будет удерживать в ротовой поло-
сти и в итоге проглотит рыба насадку или отвер-
гнет (Kasumyan, Isaeva, 2022). Запаховые свойства 
пищи могут влиять на некоторые из этих действий, 
но не изменяют итогового решения рыб о  загла-
тывании пищи или отказе от неё (Касумян и др., 
2009; Касумян, Марусов, 2015).

Сравнение динамики уловов с  применением 
разных насадок. Донки, снаряжённые разными 
насадками, заметно различались по числу вы-
ловленных сазанов. Уловы донками с  бойлами 
“Клубника”, “Тутти-фрутти” и “Слива” варьи-
ровали, особенно в  первой половине лета, но 
в  целом оставались на сравнительно невысо-
ком уровне. Интересно, что наиболее низкими 
были уловы при использовании бойлов “Клуб-
ника”, хотя ароматизатор “Strawberry” считается 
наиболее известным и часто используемым для 
лова карпа 3. Примерно такими же низкими, как 
при использовании бойлов с фруктово-ягодным 
ароматом, но более стабильными были уловы 
с  применением в  качестве насадки подсолнеч-
ного шрота (макушанки), часто используемого 
отечественными рыболовами-любителями для 
лова сазана и карпа донками.

Наиболее сильно изменялись уловы донка-
ми, снаряжёнными бойлами “Мидия” и “Слад-
кая кукуруза”. В отдельные дни в начале периода 
лова все рыбы или их большинство были от-
ловлены донками с  бойлами “Мидия”, но уло-
вы быстро снижались и через полмесяца почти 
полностью прекратились (рис. 8). Известно, что 
сазан – типичный зообентофаг, питающийся 
разнообразными представителями эпи- и  ин-
фауны (Huser, Bartels, 2015). По нашим наблю-
дениям, в  мае при весеннем подъёме уровня 
воды сазан в пойме Волги и Ахтубы предпочита-
ет держаться в границах стариц, проток и зато-
нов, где дно илистое или илисто-песчаное. Как 
правило, в таких биотопах формируют плотные 
скопления двустворчатые моллюски (Bivalvia): 
Unio, Anodonta и  Dreissena, а  также другие орга-
низмы макрозообентоса – личинки амфибио-
тических насекомых (стрекозы (Odonata), ру-
чейники (Trichoptera)), брюхоногие моллюски 

3	  Ричардсон Т.  Секреты карповых приманок. Краснодар: 
ООО “Редакция журнала Карп Элит”, 2011. 172 с.
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(Gastropoda), речные раки Astacus sp. По опро-
сным данным в мае–июне сазан в р. Ахтуба пи-
тается крупными беспозвоночными, включая 
двустворчатых моллюсков, среди потребляе-
мых объектов встречаются также головастики 
лягушек рода Rana (устные сообщения экспер-
тов рыболовной базы “Успех” О.Н. Лыкова, 
Д.А. Сакаева, С.Н. Попова и  А.А. Золотухина). 
Известно, что у рыб, питающихся определённой 
пищей, через некоторое время формируются за-
паховые образы объектов питания. Такие запахи 
для рыб становятся наиболее привлекательными 
и  служат сигналами (ориентирами) при поис-
ке мест откорма (Atema et al., 1980). Вполне ве-
роятно, что запах и  вкус бентосных животных, 
в  частности двустворчатых моллюсков, ассоци-
ировался у  сазана с  потребляемой в  это время 
года привычной пищей и  стимулировал интен-
сивный поиск, схватывание и  удержание бой-
лов “Мидия”, что приводило к высоким уловам. 
Важно подчеркнуть, что это происходило при 
одновременном присутствии на полигоне наса-
док всех типов, но рыбы отдавали предпочтение 
бойлу “Мидия”. Именно донкой с этим бойлом 
был выловлен сазан, рекордный по массе тела – 
13.73 кг.

Однако к середине июля уловы донками с бой-
лами “Мидия” почти полностью прекратились, 
но стали последовательно возрастать уловы дон-
ками с  бойлами “Сладкая кукуруза” и  к  концу 
августа они достигли 2/3 суммарного улова дон-
ками всех типов (рис. 8). Кукурузу в разном виде 
традиционно используют в  качестве приман-
ки при лове сазана и  карпа, её эффективность 
признают рыболовы-любители3 и  подтвержда-
ют при проведении других исследований (Bajer 
et al., 2010). Но уловы при использовании бойлов 
“Сладкая кукуруза” не были высокими в течение 
всего июня и начали расти позднее. Может быть 
несколько причин, объясняющих эту динамику.

В середине лета, с установлением летней ме-
жени, сазан уходит из всех или почти из всех во-
доёмов придаточной системы Ахтубы и держит-
ся в русле реки. Это время совпадает с периодом 
массового появления на реке рыболовов-люби-
телей, использующих большое количество при-
корма для приманивания рыбы. Так, по нашим 
данным, рыболовы, находящиеся в  одной лод-
ке, используют при лове некрупных карповых 
рыб (густера, синец, лещ, карась) от 10 до 20 кг 
кормовых смесей за один выход на лов. В июле–
августе на участке реки длиной 6 км ежедневно 
в среднем присутствует не менее 30 лодок с ры-

баками. Таким образом, за 1 сут только на этом 
участке реки в  воду может попадать до 600  кг 
прикормки. В  кишечнике сазана, вылавливае-
мого в это время на участке реки вверх и вниз по 
течению от полигона (между населёнными пун-
ктами Бугор и Харабали, протяжённость по реке 
~ 35 км), почти всегда находят зёрна (пшеница, 
кукуруза, ячмень, просо, горох, подсолнечник, 
конопля), подсолнечный шрот и различные при-
кормочные смеси (устное сообщение экспертов 
базы “Успех” О.Н. Лыкова и Д.А. Сакаева). Из-
вестно, что в  искусственных водоёмах, имити-
рующих природную среду, карп (сазан) питается 
детритом и донными беспозвоночными, но при 
внесении зерна и  других растительных компо-
нентов почти сразу начинает потреблять толь-
ко их (Adamek, Sukop, 2001; Rahman et al., 2010). 
Поэтому вполне возможно, что массовое появ-
ление в  реке аллохтонной, но доступной и  хе-
мосенсорно привлекательной пищи приводит 
к  привыканию сазана к  ней и  избирательному 
выбору бойла “Сладкая кукуруза”. Привыка-
ние могло облегчаться тем, что вылавливаемые 
нами рыбы, возраст которых по приблизитель-
ным оценкам был от 3 до 5–8 лет, сталкивают-
ся с  используемыми рыболовами прикормками 
ежегодно. Рыбы обладают длительной памятью 
к  запахам (Виноградова, Мантейфель, 1984; 
Zippel et al., 1993). Поэтому с наступлением оче-
редного сезонного пика любительского рыбо-
ловства навык реагировать на запах и вкус пищи 
у рыб может не формироваться заново (de novo), 
а лишь восстанавливаться. Вполне вероятно так-
же, что закономерный рост уловов при исполь-
зовании бойлов “Сладкая кукуруза” обусловлен 
тем, что рыбы охотно потребляли содержащуюся 
в ядрах-приманках кукурузу, в большом количе-
стве ежедневно вносимую с бойлами на полигон.

Важно ещё отметить, что дроблёные зёрна ку-
курузы в  составе бойлов изменяли текстуру по-
следнего, а это в свою очередь должно было влиять 
на реакцию рыб и, как следствие, на уловистость 
донок с бойлами. Экспериментами на карпе ра-
нее было показано, что механические свойства 
схваченного пищевого объекта являются важным 
фактором для рыб, особенно если объект облада-
ет для них благоприятным вкусом. Установлено, 
что по мере повышения твёрдости вкусовая при-
влекательность объекта быстро падает и  может 
полностью теряться (Касумян, 2012). Исходя из 
этих данных, вполне правомочно предположить, 
что частицы зёрен кукурузы могли неблагоприят-
но влиять на привлекательность бойлов “Сладкая 
кукуруза” и  что уловистость бойлов могла быть 
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выше, если бы вместо дроблёной кукурузы была 
применена, например, кукурузная мука. Сахаро-
за, которую вносили в  состав этих бойлов, вряд 
ли изменяла их хемосенсорные качества в силу её 
нейтрального вкуса для карпа – это было выявле-
но ранее в серии лабораторных тестов (Касумян, 
Морси, 1996).

Обнаруженные и  схваченные пищевые объ-
екты рыбы подвергают оросенсорной оценке, 
длительность которой, а значит, и длительность 
пребывания объекта в  ротовой полости зави-
сит от его вкусовых качеств. Обычно наиболее 
длительной оценке подвергается пища со слабо 
выраженным для рыб вкусом (Kasumyan, Isaeva, 
2022). Поэтому неодинаковые уловы с примене-
нием разных насадок, использованных в нашей 
работе, могут являться следствием их различа-
ющихся оросенсорных качеств для рыб, прежде 
всего вкусовых, поскольку насадки, за исключе-
нием бойлов “Сладкая кукуруза” и  подсолнеч-
ного шрота, были сходными по механическим 
свойствам, т. е. по текстуре. Если пренебречь 
возможным влиянием небольших конструктив-
ных различий макушанок и  донок с  карповым 
монтажом, можно утверждать, что бойлы “Слад-
кая кукуруза” оказались наиболее эффектив-
ными для лова сазана. Уловы донками с бойла-
ми этого типа были в несколько раз выше, чем 
с  использованием любых других бойлов или 
подсолнечного шрота, особенно к  концу пери-
ода исследований. В  целом это подтверждает 
многочисленные существующие сведения (Bajer 
et al., 2010), в том числе отзывы рыболовов-лю-
бителей3,  4,, о высокой привлекательности зёрен 
кукурузы для карпа и сазана.

Внешние факторы. Настоящее исследование 
выполняли непрерывно на протяжении более 
двух месяцев, в течение которых внешние усло-
вия не оставались постоянными. В р. Ахтуба, как 
и по всей нижней Волге, уровень воды регулиру-
ется водосбросом из Волгоградского водохрани-
лища через плотину ГЭС. Обычно максималь-
ный уровень наблюдается в  начале–середине 
мая, а с начала июня он закономерно снижается 
до начала июля и  наступления летней межени. 
С  падением уровня воды тесно коррелирова-
ли уловы при использовании бойлов “Мидия” 
(r = 0.97; p < 0.01). Эта связь, как мы предполо-
жили выше, по-видимому, опосредованно отра-
жает распределение сазана в реке и его питание.

4	  Wood J. Carp: location, fishing and baits. Sarn: Fishing 
Booksender, 2012. 248 p.

Можно, однако, уверенно утверждать, что, 
несмотря на изменения внешних условий (уров-
ня и температуры воды), вспышки численности 
планктонных микроводорослей и  смену по-
годных условий, ядра-приманки надёжно при-
влекали рыб к месту лова на протяжении всего 
периода наблюдений. Слабо менялось и  число 
скапливающихся на полигоне рыб. Как отмече-
но выше, стабильными оставались уловы маку-
шанками и донками при использовании бойлов 
с  фруктово-ягодными ароматизаторами “Сли-
ва”, “Клубника”, “Тутти-фрутти”.

Явная реакция беспокойства на шумы, соз-
даваемые моторными лодками, проходящими 
недалеко по расположенному от полигона судо-
вому ходу, у  сазана в  ходе исследования не вы-
явлена. Скорее всего, это следствие привыка-
ния рыб к  постоянному движению маломерных 
судов в  летнее время по участку р. Ахтуба, на 
берегах которой расположены шесть рыболов-
ных туристических баз со значительным числом 
используемых катеров. Применение для таких 
наблюдений эхолотов позволяет прийти лишь 
к  ориентировочным заключениям. Однако су-
ществует большое число наблюдений и экспери-
ментальных данных, указывающих на то, что под-
водные шумы антропогенного происхождения, 
в  том числе создаваемые маломерными судами, 
вызывают у рыб различные нарушения в поведе-
нии, распределении и  коммуникациях (Popper, 
Hawkins, 2019). Показано, в  частности, что шум 
моторных лодок подавляет пищевую активность 
рыб, причём этот эффект проявляется значитель-
но сильнее у рыб, имеющих акцессорные слухо-
вые структуры и обладающих в силу этого повы-
шенной чувствительностью к  звукам (слуховые 
специалисты). К  ним в  том числе относятся са-
зан и все остальные рыбы с развитым Веберовым 
аппаратом (Ostariophysi) (Magnhagen et al., 2017; 
Pieniazek et al., 2020). Это даёт основание предпо-
ложить, что при отсутствии шумового фона дей-
ственность испытывавшихся нами химических 
приманок и насадок могла быть более высокой.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
По итогам наших работ можно заключить, 

что результаты лабораторных исследований хе-
морецепции карпа хорошо соотносятся с хемо-
сенсорно обусловленным поведением сазана 
в природных водоёмах. Полевые испытания раз-
личных химических аттрактантов демонстри-
руют, что сазан проявляет избирательность при 
выборе насадок, различающихся по химическо-
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му составу. Эти предпочтения могут меняться 
в  течение относительно непродолжительного 
времени (летний сезон), что указывает на пла-
стичность хемосенсорно регулируемого пове-
дения сазана. О причинах этих изменений пока 
можно говорить лишь предположительно. Ско-
рее всего, основной причиной может быть меня-
ющийся пищевой опыт рыб, связанный с сезон-
ными и иными сдвигами спектра потребляемых 
кормовых организмов. Влияние может оказы-
вать и питание искусственными кормами, вно-
симыми рыболовами-любителями в  больших 
количествах в  водоём в  качестве прикормки, 
что указывает на существенное влияние антро-
погенного фактора на пищевое поведение рыб 
даже в условиях природных водоёмов.

Успешность вылова сазана с  использовани-
ем насадок с химическими аттрактантами опре-
деляется двумя основными хемосенсорными 
системами – обонятельной и вкусовой. Запахо-
вые предпочтения более лабильны по сравне-
нию со вкусовыми и  могут преобразовываться 
у  рыб в  соответствии с  потребляемой пищей 
(Atema et al., 1980). Вкусовые предпочтения бо-
лее устойчивы и  не претерпевают каких-либо 
существенных изменений под влиянием многих 
внешних факторов, в том числе после длитель-
ного питания разной пищей (Kasumyan, 2019). 
Несмотря на то что вкусовая рецепция замыкает 
сенсорный контроль пищевого поведения, ре-
зультативность лова рыбы крючковой снастью 
с  насадками, обогащёнными химическими ат-
трактантами, определяется, как следует из ре-
зультатов настоящего исследования, не только 
вкусовой, но и  обонятельной системой. Благо-
даря лабильному обонянию и сдвигам запаховых 
предпочтений вероятность обнаружения и схва-
тывания насадок рыбами может меняться. Но 
уловистость снастей с насадками будет зависеть 
не только от запаховой, но одновременно и  от 
вкусовой привлекательности последних. Для 
каждой из насадок вклад этих хемосенсорных 
компонентов в уловистость может быть разным. 
Нельзя исключать варианты, когда насадка бу-
дет вызывать у  рыб сильную аттрактивную ре-
акцию, но обладать для них неблагоприятными 
вкусовыми качествами или будет иметь слабое 
аттрактивное действие, но обладать привлека-
тельным вкусом, стимулирующим заглатыва-
ние. Возможны и другие комбинации этих ком-
понентов, взаимодействие которых определит 
итоговый результат – величину улова. Чтобы вы-
яснить вклад каждого из хемосенсорных компо-
нентов, требуются специальные исследования. 

Однако уже сейчас можно говорить о  том, что 
на пищевую привлекательность тех или иных 
насадок значительное влияние оказывает теку-
щая обстановка в  водоёме. Это подтверждает 
адаптивную пластичность сенсорного обеспе-
чения пищевого поведения рыб, позволяющую 
им наиболее эффективно осваивать кормовую 
базу водоёма. При этом следует учитывать, что 
пищевое поведение рыб имеет мультисенсорную 
основу и в его регуляции принимают участие не 
только хемосенсорные системы, но и все осталь-
ные имеющиеся органы чувств без исключения.

Сазан многочислен во многих водоёмах Рос-
сии и остальной Евразии (Берг, 1949; Kohlman, 
2015). Из-за использования в аквакультуре одо-
машненная форма сазана (карп) широко рас-
пространилась вне пределов естественного аре-
ала вида (Balon, 1995; Hicks, Ling, 2015). Высокий 
инвазийный потенциал и  негативное влияние 
карпа на аборигенные ихтиоцены требуют соз-
дания методов борьбы с  этим нежелательным 
вселенцем, в  том числе за счёт вылова карпа 
с  использованием эффективных химических 
приманок и насадок (Elkins et al., 2009; Carl et al., 
2016; Ghosal et al., 2018). Несмотря на то что ди-
кий и  культивируемый карп имеют некоторые 
различия в  поведении и  при лове (Beukema, 
1969; Klefoth et al., 2013), результаты, полученные 
нами, могут способствовать решению этой зада-
чи. В частности, полученные нами данные могут 
быть полезными для разработки и оптимизации 
методов целевого вылова карпа в  тех водоёмах, 
где необходим контроль его численности.

Во многих странах лов сазана и карпа стал по-
пулярным занятием, видом спорта и отдыха, при 
которых широко используют различные химиче-
ские приманки, ароматизаторы, аттрактанты. Их 
создают многие увлечённые рыболовы-любите-
ли, часто не владеющие базовыми знаниями био-
логии рыб, их физиологии, поведения и  функ-
ционирования сенсорных систем. Специальные 
исследования в  области любительского рыбо-
ловства остаются крайне редкими (Klefoth et al., 
2013; Monk, Arlinghaus, 2017). Полученные нами 
данные позволяют дополнить представления об 
эффективности химических приманок и насадок 
при лове рыб в природных водоёмах и в какой-то 
мере могут компенсировать дефицит знаний.
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EVALUATION OF THE EFFECTIVENESS OF FOOD CHEMICAL 
ATTRACTANTS FOR WILD COMMON CARP, CYPRINUS CARPIO 

(CYPRINIDAE) UNDER CONDITIONS IN THE NATURAL WATER BODY
A. O. Kasumyan1, *, K. V. Kuzishchin1, and M. A. Gruzdeva1

1Moscow State University, Moscow, Russia
*E-mail: alex_kasumyan@mail.ru

The effectiveness of the food chemosensory attractants for attraction and angling of wild common carp, 
Cyprinus carpio by the bottom tackle of two types (carp “boil” device and “makushanka” device) was evaluated 
in the experiments, done in 2018 in the natural water reserve—the Akhtuba River (polygon of 80x30 m). There 
were 6 types of the bait used: sunflower meal, and boils with flavor of “Strawberry,” “Plum,” “Tutti-frutti,” 
“Sweet corn” and “Mussel.” The wild common carp was attracted to the polygon by inserting into the river the 
attracting groundbait, combined from sunflower meal cake, corn and wheat kernels and red clay (ratio 1:1:1:5). 
In 2–3 days after beginning of the attraction, the number of carp and its daily catch increased sharply and 
in a week reached the level which stay stable up to the end of experiment, that lasted for 79 days, from June, 
19 through September, 5. Total catch was 1048 fish of body weight from 2 to 14 kg, average daily catch was 
7.23±2.13 specimens. The catch on the makushanka was stable during the whole time of the experiment and was 
about 13–15% of the total catch, while the catch on the boils of the different flavors vary. At the beginning of 
the experiment the most of carps were catched on the boils having “Mussel” flavor. Then the catch on this boil 
type decreased to the middle of July, but the catch on the boil having “Sweet corn” flavor tended to increase up 
to 70–75% of the total catch on the boils of all types. The maximal catch on the boils with “Sweet corn” flavor 
correlated with the appearance of many anglers on the river, who used kernel for fish attraction. The catch on 
the boils of fruit and berry flavor vary, but stay relatively low, the minor catch was on the boils of “Strawberry” 
flavor. There was no plausible difference in the fish body weight, landed on different baits. The obtained data 
support the results of other studies showing important role of chemoreception in common carp behavior. We 
suppose that attraction of the wild common carp to the study polygon was due to the substances released by 
groundbait and accepted through the olfactory system, while the catch on the particular bait was a function of 
its smell, taste and textural features. It was found out that effectiveness of the food attractants can change during 
relatively short timeline (summer season), thereafter indicates the plasticity of the fish preferences mediated by 
chemosensory systems. 

Keywords: attractants, flavors, bait, boils, feeding behavior, olfaction, taste, chemoreception, cyprinid fishes.
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ПЕРВЫЙ СЛУЧАЙ ПОИМКИ СЕРЕБРЯНОГО КАРАСЯ  
CARASSIUS GIBELIO (CYPRINIDAE) В АВАЧИНСКОЙ ГУБЕ, 
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Описан первый случай поимки серебряного карася Carassius gibelio (Bloch, 1782) в Авачинской губе. 
Экземпляр абсолютной длиной 125 мм пойман 12.06.2023 г. в приливной луже при высокой солёности 
воды. Приведены морфологические признаки пойманной особи. Предполагается, что серебряный 
карась попал в Авачинскую губу из оз. Култучное, которое с ней соединяется протокой, находящейся 
в 5 км от места поимки.

Ключевые слова: ихтиофауна, серебряный карась, распространение, морфологические признаки, Ава-
чинская губа, Камчатка.
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Обобщение имеющихся материалов с  1990 
по 2005 г. с привлечением литературных и опро-
сных сведений, а также информации о промыс-
ловых и  любительских уловах позволило дать 
характеристику современного состава ихтиофа-
уны Авачинской губы (Токранов, Шейко, 2015). 
По этим данным, в водах Авачинской губы заре-
гистрированы один вид круглоротых и 76 видов 
рыб из 23 семейств. Серебряный карась Carassius 
gibelio (Bloch, 1782) в этом списке отсутствует.

Серебряный карась отличается удивительной 
экологической пластичностью, благодаря кото-
рой легко приспосабливается к  новым услови-
ям среды обитания и  активно расширяет свой 
ареал. Появление серебряного карася в  новых 
акваториях часто является следствием искус-
ственной интродукции и  последующей натура-
лизации, связанной с  высокими адаптивными 
свойствами и пластичностью вида.

Серебряный карась – не нативный вид в ихти-
офауне Камчатки. Наиболее подробная история 
его интродукции представлена в  работах Токра-

нова (2002, 2021). Впервые его вселили в проточ-
ные озёра в  бассейне р. Камчатка в  конце июня 
1930 г. из р. Седанка, расположенной близ г. Вла-
дивосток. Небольшая часть карасей из числа за-
везённых для интродукции в  р. Камчатка была 
выпущена в озёра, расположенные в окрестностях 
г. Петропавловск-Камчатский. В  сентябре–октя-
бре 1954 г. карась, натурализовавшийся в бассейне 
р. Камчатка, был вселён в озёра и бассейны других 
рек полуострова (Куренков, 1954; Бугаев, Врон-
ский, 2005; Бугаев и др., 2006; Бугаев, 2007).

В  1976 г. серебряный карась завезён в  озёра 
о-ва Беринга. В настоящее время вид встречает-
ся в р. Камчатка от её устья до р. Малая Клюквен-
ная (640 км от устья р. Камчатка), выше в озёрах 
отсутствует. Основные запасы карася сосредото-
чены в озёрах Усть-Камчатского р-на на удале-
нии 94 и 150 км от устья р. Камчатка (Камакская 
и  Кованская системы озёр) и  нижнего течения 
левобережного её притока – р. Еловка (Кандей-
ская система озёр) (Бугаев, Вронский, 2005). 
В  бассейне р. Камчатка промысел серебряного 
карася имеет местное значение и  осуществля-
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ется как закидными неводами, так и вентерями 
(Бугаев, 2007).

В водоёмах юго-восточного побережья Кам-
чатки карасей значительно меньше (Токранов, 
2021). Одно из наиболее известных мест его 
обитания на юго-востоке Камчатки – это оз. 
Култучное, находящееся в  черте г. Петропав-
ловск-Камчатский и соединённое с Авачинской 
губой протокой. Вселение карасей в  это озеро 
помимо единичных экземпляров, вселённых 
в  1930 г., осуществили сотрудники Камчатско-
го филиала Всероссийского научно-исследова-
тельского института рыбного хозяйства и  оке-
анографии по личной инициативе. В  2002 г. 
И.С. Куренков, С.В. Шубкин и  Н.П. Лошнив 
выпустили в оз. Култучное выловленных в Уш-
ковском озере 37 половозрелых карасей длиной 
24–25 см (Введенская и др., 2013). Несмотря на 
то что численность особей серебряного карася, 
выпущенных в озеро, была невелика, вид в во-
доёме натурализовался. Так, 15.09.2010 г. мо-
лодь карасей в оз. Култучное отмечали в уловах 
невода в  восточном и  западном районах озера 
(Введенская, 2017). В восточном районе за один 
замёт выловили около 100 экз. карасей длиной 
1.4–3.9  см, массой 0.060–1.005 г. В  западном 
районе озера растительность не образует таких 
мощных зарослей, как в восточном, и здесь мо-
лодь карасей встречалась единично. В северном 
районе из-за высокой воды лов неводом не про-
водили, а  в  южном районе караси в  уловах не 
обнаружены. В примыкающем к озеру болоте за 
два замёта было выловлено 120 экз. молоди кара-
сей, их размерно-массовые показатели не отли-
чались от таковых у особей из озера (Введенская 
и др., 2013; Введенская, 2017). Кроме того, име-
ются сведения о распространении карася в бас-
сейне р. Паратунка, впадающей в  Авачинскую 
губу (Токранов, 2002).

Известно, что карась из р. Камчатка выходит 
в опреснённые воды Камчатского залива, о чём 
свидетельствует его встречаемость в июне–июле 
в уловах ставных неводов, расположенных более 
чем в 10 км от устья р. Камчатка (Бугаев, 2007). 
Выноса карасей в  Авачинскую губу до настоя-
щего времени не наблюдали.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
12.06.2023 г. на побережье Авачинской губы 

в  приливной луже вблизи уреза воды во время 
отлива мы обнаружили зажатую между крупных 
камней живую особь серебряного карася. Солё-
ность воды в  месте поимки была довольно вы-

сокой. Её не измеряли, но, по предыдущим на-
блюдениям, солёность воды в  Авачинской губе 
варьирует в  широком диапазоне в  зависимости 
от сезона и приливных течений и составляет от 
2.04 (в  устьях рек) до 32.32‰. В  июне в  бухтах 
Авачинской губы солёность в  подповерхност-
ном слое не опускалась ниже 26.52‰ (Качество 
морских вод …, 2016). Температура воды в месте 
поимки составила 10.2°C.

Пойманный экземпляр зафиксировали 70%-
ным этанолом. В  соответствии с  общеприня-
тыми методами (Правдин, 1966; Котляр, 2004; 
Флёрова и  др., 2019) провели измерения пла-
стических и подсчёт меристических признаков; 
определили пол, возраст, стадию зрелости гонад, 
наполнение кишечника и состав пищи, коэффи-
циент упитанности по Фультону. Возраст уста-
новили по чешуе (Кафанова, 1984).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Пойманный экземпляр имеет короткое вы-

сокое тело, покрытое золотистой чешуёй, что 
нетипично для серебряного карася, но встре-
чается (Веселов, 1977). Форма тела угловатая. 
Спина сплюснутая с боков, тёмно-зеленоватая 
с золотистым отливом. Бока золотистые. Брюхо 
серебристое (рис. 1).

Спинной плавник длинный, чешуя крупная. 
Глаза относительно большие, круглые. Рот ко-
нечный, без усиков. Последние неветвистые 
лучи спинного и анального плавников сильные, 
по заднему краю с зазубринами. Зубчики грубые 
и малочисленные. Чешуя крупная, шероховатая.

Абсолютная длина тела особи составляет 125, 
стандартная – 97 мм, масса тела 28.4 г. Результаты 
измерений и  подсчёта меристических признаков 
пойманного экземпляра в сравнении с имеющи-
мися данными литературы приведены в таблице.

Величины пластических признаков экзем-
пляра из Авачинской губы в  основном сходны 
с  таковыми серебряного карася из водоёмов 
Урала и Сибири (Янкова, 2006; Зиновьев и др., 
2011). Экземпляр из Авачинской губы незначи-
тельно отличается от особей из Прикамья боль-
шей относительной шириной головы (17.9 про-
тив 9.5–14.9% SL) и  меньшей относительной 
длиной рыла (5.3 против 6.8–13.4% SL).

Известно, что величины пластических при-
знаков серебряного карася могут значительно 
варьировать в  зависимости от условий среды 
обитания, что является показателем нестабиль-
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Рис. 1. Серебряный карась Carassius gibelio (Bloch, 1782) из Авачинской губы.

Пластические и меристические признаки серебряного карася Carassius gibelio (Bloch, 1782), пойманного  
в Авачинской губе 12.06.2023 г., в сравнении с данными литературы

Признак Авачинская губа Зиновьев и др., 2011 Янкова, 2006 Веселов, 1977

В% SL

с 29.4 26.4–40.8
cH 26.3 15.0–28.4 24.6–25.7
cw 17.9 9.5–14.9
H 38.9 28.4–45.5 45.7–48.5
aD 51.6 41.5–55.4 53.3–54.4
aA 73.3 51.9–81.5 78.2–79.9
aP 28.4 28.8–29.8
aV 47.9 45.1–54.8 48.7–48.9
io 12.6 9.5–14.5
o 7.4 5.1–9.2
ao 5.3 6.8–13.4
lm 11.6
Pw 6.3
lP 18.9 14.3–21.3 16.7–19.2

Меристические признаки

D III 15 III–IV 14–19 III–IV 15–19
А II 6 II–III 5–7 II–III 5–6
Р 15 13–18
С 22
ll 28 29–37 28–34
sp.br. 40 34–51 39–50
Примечание. SL – стандартная длина тела, с – длина головы, cH – высота головы на уровне затылка, cw – ширина головы,  
H – наибольшая высота тела; aD, aA, aP, aV, io – соответственно антедорсальное, антеанальное, антепекторальное, антевен-
тральное, межглазничное расстояния; o – горизонтальный диаметр глаза, ao – длина рыла, lm – длина верхней челюсти, lP – дли-
на грудного плавника, Pw – длина основания грудного плавника; D, A, P, С – число лучей соответственно в спинном, анальном, 
грудном и хвостовом плавниках; ll – число чешуй в боковой линии, sp.br. – число жаберных тычинок на 1-й жаберной дуге.
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Рис. 2. Место поимки серебряного карася Carassius gibelio (Bloch, 1782) в Авачинской губе 12.06.2023 г.

ности последней (Шаргина, Сидорова, 2011). По 
сходству большинства из измеренных величин 
пластических признаков можно полагать, что ус-
ловия обитания серебряного карася в  водоёмах 
бассейна Авачинской губы и Прикамья различа-
лись несущественно.

Количественные значения меристических 
признаков находятся в  пределах, указанных 
в  литературе (Веселов, 1977), что является до-
полнительным подтверждением правильности 
видовой идентификации.

Коэффициент упитанности по Фультону до-
вольно высокий – 2.6. Так, средние значения 
этого коэффициента для карповых рыб состав-
ляют 1.5–1.7 (Флёрова и др., 2019). Для серебря-
ного карася из водоёмов Прикамья известно, 
что средние значения упитанности по Фультону 
варьируют в пределах 2.6–3.7 как у самцов, так 
и у самок (Зиновьев и др., 2011).

Обнаруженная особь является самкой с гона-
дами II стадии зрелости. Экто- и эндопаразиты 
не обнаружены. Возраст 2+. Кишечник слабо 
наполнен пищей, состоящей из растительных 
волокон.

ОБСУЖДЕНИЕ
Пойманный в  Авачинской губе экземпляр 

серебряного карася, вероятно, попал туда из оз. 
Култучное, так как место его поимки находится 
на расстоянии всего 5 км от протоки, соединяю-
щей озеро с губой (рис. 2). Пока неясно, в каком 
возрасте серебряный карась в Авачинскую губу 
попал и как долго он там обитал.

Нельзя исключать другой вариант попадания 
серебряного карася в Авачинскую губу. Он мог 
попасть туда из бассейна р. Паратунка. Однако 
этот вариант менее вероятен, так как устье р. 
Паратунка находится на противоположной от 
места поимки стороне Авачинской губы и в этом 
случае карась должен был бы либо преодолеть 
центральную её часть, наиболее солёную и глу-
боководную, либо проделать весьма долгий путь 
вдоль береговой линии бухты.

Известно, что в Камчатском заливе серебря-
ный карась нередко встречается в  прибрежной 
акватории (Бугаев, 2007). Можно предположить, 
что в  Авачинской губе этот вид также появля-
ется. В  Камчатском заливе караси попадаются 
в ставные невода. В отличие от Камчатского за-
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лива в Авачинской губе крупномасштабный про-
мышленный лов не ведётся. В  краткосрочные 
периоды вылавливают лишь небольшое коли-
чество анадромных видов рыб для обеспечения 
традиционных образа жизни и  хозяйственной 
деятельности родовых общин коренных и  ма-
лочисленных народов (https://www.fishnet.ru/
news/promysel_i_pererabotka/v-kamchatskom-
krae-ustanovili-sroki-nachala-promyshlennogo-
vylova-tihookeanskih-lososey/). Вероятно, по этой 
причине карасей в Авачинской губе не обнару-
живали ранее или данные по их поимке не были 
опубликованы. По-видимому, в  Авачинской 
губе единственный экземпляр карася удалось 
обнаружить только потому, что эта особь попала 
в западню между крупных камней, задержалась 
в  прибрежье и  осталась изолированной в  при-
ливной луже.

Специалисты признали, что вселение кара-
ся в  реки Камчатки является примером удач-
ной натурализации (Токранов, 2002). Высокая 
пластичность этого вида позволила ему широ-
ко расселиться в водоёмах Камчатки и проник-
нуть в прибрежные солоноватые и даже солёные 
воды. Поимка серебряного карася в Авачинской 
губе позволяет дополнить список ихтиофауны 
этого водоёма новым видом.
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THE FIRST CAPTURE OF THE PRUSSIAN CARP CARASSIUS GIBELIO 
(CYPRINIDAE) IN AVACHA BAY, KAMCHATKA

S. S. Grigoriev1, * and N. A. Sedova2

1Kamchatka Branch of the Pacific Institute of Geography, Far East Branch of Russian Academy of Sciences,  
Petropavlovsk-Kamchatsky, Russia

2Kamchatka State Technical University, Petropavlovsk-Kamchatsky, Russia
*E-mail: sgri@inbox.ru

The first capture of the Prussian carp Carassius gibelio (Bloch, 1782) in Avacha Bay is described. The specimen 
TL 125 mm was caught on June 12, 2023 in a tidal puddle with high water salinity. Morphological characters of 
the caught specimen are given. It is suggested that the Prussian carp entered Avacha Bay from Lake Kultuchnoye, 
which is connected to Avachinskaya Bay by a channel located 5 km from the place of capture.

Keywords: ichthyofauna, Prussian carp, distribution, morphological features, Avacha Bay, Kamchatka.
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Зарегистрирован первый случай лейкизма у чёрного палтуса Reinhardtius hippoglossoides из вод у севе-
ро-восточной оконечности о-ва Сахалин. Половозрелая самка длиной по Смитту 83 см была лишена 
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Представители семейства камбаловых 
(Pleuronectidae) начинают жизнь как пелаги-
ческие формы и с двусторонней симметрией 
(Jackman et al., 2016). Во время метаморфоза би-
латеральность в их структурной организации по-
степенно исчезает в результате миграции глаза 
с одной стороны тела на другую и последующе-
го наклона дорсовентральной оси тела (Minami, 
1982). После метаморфоза у камбаловых уста-
навливается выраженная асимметрия в окраске 
верхней (глазной) и нижней (слепой) сторон тела 
(Matsumoto, Seikai, 1992). В результате нарушений 
на фазе метаморфоза возникают цветовые абер-
рации. Типичной цветовой аномалией плоских 
рыб является мальпигментация, которая характе-
ризуется либо недостатком пигментных клеток на 
части глазной стороны (альбинизм), либо избы-
точной пигментацией на обычно светлой слепой 
стороне (ambicoloration) (Bolker, Hill, 2000). Вме-
сте с тем у камбал (Trinectes maculatus) встречается 
окрашивание глазной стороны подобно слепой 
стороне (inverse ambicoloration) (Dawson, 1969) и 
симметричное отсутствие пигментации на обеих 
сторонах (Dawson, 1967), подобно рыбам с верти-
кальной ориентацией в воде.

Если у камбал мальпигментация описана для 
многочисленных видов из различных мест обита-
ния, то у палтусов она отмечена единично. Из пяти 
их видов (белокорые атлантический Hippoglossus 
hippoglossus и тихоокеанский H. stenolepis; стре-
лозубые азиатский Atheresthes evermanni и амери-
канский A. stomias, а также чёрный (синекорый) 
Reinhardtius hippoglossoides) цветовые аномалии 
известны для двух – атлантического белокорого 
(Gudger, Firth, 1935, 1937; Chabot, Miller, 2007) и 
американского стрелозубого (Токранов, Орлов, 
2005), у аномальных особей которых слепая сто-
рона частично или почти полностью была окра-
шена так же, как и зрячая.

Детальный обзор случаев аберраций окра-
ски представителей подотряда камбаловидных 
(Pleuronectoidei) приведён в работах Доусона 
(Dawson, 1964, 1966, 1971; Dawson, Heal, 1976). Слу-
чаи аномалий окраски у тихоокеанских камбало-
видных приведены в работах Орлова и Ульченко 
(2002) и Орлова (2006). Для дальневосточных рос-
сийских вод аномальная окраска описана у север-
ной двухлинейной камбалы Lepidopsetta polyxystra 
из вод у северных Курильских о-вов (Орлов, Уль-
ченко, 2002; Токранов, Орлов, 2005) и американ-

КРАТКИЕ  
СООБЩЕНИЯ
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ского стрелозубого палтуса из беринговоморских 
вод (Токранов, Орлов, 2005; Орлов, 2006). В насто-
ящей работе мы сообщаем о первом случае лейкиз-
ма среди палтусов – у чёрного палтуса.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Аномально окрашенная особь длиной по 

Смитту 83 см и массой тела 6.4 кг выловлена на 
рыболовной шхуне “Корал Стар” при промысле 
чёрного палтуса в июле–августе 2008 г. в водах 
у северо-восточной оконечности о-ва Сахалин 
(55°36′ с.ш., 145°27′30′′–143°30′36′′ в.д.) на глу-
бинах 649–710 м (рис. 1). Орудиями лова слу-
жили донные сети, установленные порядком, 
продолжительность застоя которого составляла 
5 сут. Число палтусов (15556 экз.), выловленных 
за период проведения промысла, определили, 
исходя из общего вылова (56 т) и средней массы 
особи (3.6 кг).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Чёрный палтус от других камбал и палтусов 

отличается тёмной окраской как глазной, так 
и слепой сторон тела (Фадеев, 2005). Глазная 
сторона от серовато-коричневой до синеватой, 
слепая несколько светлее (Долгов, 2016). У вы-
ловленной самки с гонадами IV стадии зрелости 
была полностью лишена пигмента слепая сто-
рона (рис. 2). На верхней стороне пигментиро-
ванными были глаза, мелкое пятно на хвостовом 
плавнике, пятно вокруг грудного плавника и 
окаймление жаберной щели. Окраска этой особи 
более подходит под определение альбинизма, ха-
рактерного для рыб с вертикальным расположе-
нием тела в воде. Если придерживаться мнения о 
двух формах альбинизма – полного (отсутствие 
меланина в коже и глазах) и частичного или лей-
кизма (уменьшение или отсутствие пигмента в 
коже при его наличии в глазах) (Muto et al., 2013), 
то рассматриваемая самка является лейкистом. 
Альбинизм наследуется аутосомно-рецессивно 
и проявляется в частичной или полной потере 
окраски (Reum et al., 2008), вызванной наруше-
нием выработки меланина из-за отсутствия или 
дефекта фермента тирозиназы (Wang et al., 2007; 
Bigman et al., 2015).

Окраска животных служит инструментом их 
приспособленности к окружающей среде (Mills, 
Patterson, 2009), включая, в частности, камуф-
ляж, избегание хищников, распознавание осо-
бей вида, успешное спаривание (Endler, 1980, 
1983). По мнению одних исследователей, из-за 

меньшей привлекательности для противопо-
ложного пола и более высокой вероятности ги-
бели от хищников (Sandoval-Castillo et al., 2006), 
большей восприимчивости к болезням, а также 
плохого зрения (Wakida-Kusunoki, 2015) у альби-
носов относительно сородичей меньше шансов 
достичь половозрелости (Brown, Nunez, 1998) и/
или успешно воспроизвестись. Другие считают, 
что если у дневных видов альбинизм увеличива-
ет риск нападения хищников и может нарушать 
межвидовую коммуникацию у видов, использу-
ющих цвета для визуальной сигнализации, то 
на жизнь ночных рыб, таких как сомы, пользу-
ющихся преимущественно осязанием и хемо-
рецепцией, он практически не влияет (Sazima, 
Pombal, 1986). Относительно камбал полагают, 
что на них альбинизм в естественных условиях 
влияния также не оказывает, поскольку их взрос-
лые особи часто зарываются в субстрат (Bolker, 
Hill, 2000). Косвенно эти мнения подтверждают-
ся поимками взрослых особей-альбиносов сре-
ди пресноводных сомов Rhinelepis aspera (Nobile 
et al., 2016) и Genidens planifrons (Leal et al., 2013), 
камбалы Pseudopleuronectes americanus (Dawson, 
1967) и скатов (которые так же, как и камба-
лы, зарываются в субстрат) Hypanus americanus 
(=  Dasyatis americana) (Wakida-Kusunoki, 2015) 
и Raja brachyura (Quigley et al., 2018). Отмечены 
альбиносы и среди хищников: у мурены Muraena 
clepsydra (Béarez, 2002), акул Cephaloscyllium 
ventriosum (Becerril-García et al., 2017) и Sphyrna 
mokarran (Fontes et al., 2023). Лейкизм не стал 
препятствием и для достижения половозрелости 
рассматриваемой нами самки чёрного палтуса, 
резко выделяющейся окраской на фоне собрать-
ев. Известно, что массовая половая зрелость у 
самок чёрного палтуса наступает при длине тела 
65–70 см (Николенко, 1998). Исходя из размера 
самки-лейкиста, можно полагать, что она уже не 
раз принимала участие в воспроизводстве.

Считают, что в естественных условиях аль-
бинизм у рыб может быть вызван загрязнением 
района местообитания, а также генетическими 
изменениями, как случайными, так и вслед-
ствие небольшого размера популяции (Leal et 
al., 2013). Обитающая в водах у Северо-Восточ-
ного Сахалина субпопуляция палтуса охото-
морской популяции (Николенко, 1998) не от-
носится к малым популяциям, а сами воды не 
подвержены какому-либо загрязнению. Следо-
вательно, можно предположить, что отмечен-
ная аномалия окраски палтуса вызвана случай-
ными генетическими изменениями. Причём, 
они могли возникнуть как непосредственно 
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Рис. 1. Место поимки особи-лейкиста чёрного палтуса Reinhardtius hippoglossoides: (●) – порядок донных сетей,  
(- - -) – изобаты.

у этой особи, так и в результате наследования 
дефектных по тирозиназе генов от гетерозигот-
ных родителей (Clark, 2002).

У некоторых представителей камбал, в том 
числе атлантического белокорого палтуса, абер-
рации окраски тела сопровождаются морфоло-
гическими аномалиями, в частности, не полно-
стью перешедшим глазом со слепой стороны на 
глазную и развитием “крючка” или “выемки” у 
начала спинного плавника, который не соединя-

ется с головой обычным образом (Gudger, Firtch, 
1937). Однако палтус-лейкист морфологически 
не отличался от своих нормальных сородичей.

Ограниченные на сегодняшний день данные 
по всем известным формам альбинизма сре-
ди людей показывают распространённость 1 на 
17000 жителей для Северной Америки и Европы, 
1 на 4000 для Зимбабве и 1 на 1400 – для Танзании 
(Choi, Bossuyt, 2020). У диких позвоночных аль-
бинизм варьируется в соотношении от 1  : 10000 



518 ПОЛТЕВ, ЛУЧЕНКОВ

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 4       2024

до 1 : 30000 (Bechtel, 1995 – по: Deshmukh et al., 
2020). Эти данные предполагают, что у различных 
видов рыб и их популяций встречаемость альби-
низма может значительно варьировать. У палтуса 
из вод у Восточного Сахалина, если исходить из 
результатов промысла за рассматриваемый пе-
риод, встречаемость альбинизма составляет 1 на 
15556 экз. Вместе с тем отсутствие случаев альби-
низма среди палтусов, постоянно встречавшихся 
в прилове при промысле длиннополого шипощё-
ка Sebastolobus macrochir в водах у Юго-Восточно-
го Сахалина с 1996 по 2012 гг., указывает на то, что 

Рис. 2. Слепая сторона нормально окрашенного чёрного палтуса Reinhardtius hippoglossoides (а) и особи-лейкиста  
FL 83 см (б), глазная сторона особи-лейкиста (в).

в действительности встречаемость этой цветовой 
аномалии ещё ниже.

ВЫВОДЫ

Лейкизм не является препятствием для до-
стижения половозрелости и участия в воспро-
изводстве, по крайней мере у отдельных особей 
чёрного палтуса.

Самка-лейкист морфологически не отличает-
ся от своих нормальных сородичей.
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Частота встречаемости лейкизма среди осо-
бей чёрного палтуса в водах у Северо-Восточно-
го Сахалина составляет 1 на 15556 экз.
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THE FIRST CAPTURE OF A LEUCISTIC INDIVIDUAL  
OF THE GREENLAND HALIBUT REINHARDTIUS HIPPOGLOSSOIDES 

(PLEURONECTIDAE) IN THE WATERS  
ОFF NORTHEASTERN SAKHALIN (SEA OF OKHOTSK)

Yu. N. Poltev1, * and A. V. Luchenkov1

1Sakhalin Branch, Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography,  
Yuzhno-Sakhalinsk, Russia

*E-mail: y.poltev@sakhniro.ru

The first recorded case of leucism is reported in the Greenland halibut Reinhardtius hippoglossoides from 
the waters off the northeastern tip of Sakhalin Island. The caught individual, a sexually mature female with 
a fork length of 83 cm, had depigmentation over almost entire body. The only pigmented parts on the eyed 
side of the body were pupils, a small spot on the caudal fin, a spot around the pectoral fin, and a border 
of the gill slit.

Keywords: Greenland halibut Reinhardtius hippoglossoides, leucism, Sea of Okhotsk.
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