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Описан новый вид трубконосого бычка, обнаруженный в ряде рек и озёр черноморского побережья 
Грузии и Абхазии. В отличие от широко распространённого в бассейне северо-восточной части 
Чёрного моря Proterorhinus marmoratus s. stricto у нового вида во втором спинном плавнике как 
правило не более 16½ ветвистых лучей (у P. marmoratus обычно не менее 17½ лучей), в анальном 
плавнике обычно 13½ лучей (у P. marmoratus как правило не менее 14½); общее число чешуй вдоль 
середины бока не превышает 50 (у P. marmoratus варьирует от 47 до 57); у особей стандартной длиной 
от 40 мм расстояние от переднего конца рыла до начала второго спинного плавника превышает 50% 
SL (у P. marmoratus обычно меньше 50% SL), а расстояние до начала анального плавника – более 56% 
SL (у P. marmoratus меньше 56% SL).
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Трубконосые бычки рода Proterorhinus Smitt, 
1900 – группа понто-каспийских эндемиков, 
характеризующихся уникальным для всех сре-
диземноморско-атлантических представителей 
семейства Gobiidae признаком – удлинёнными 
в виде усиковидных трубочек передними ноз-
дрями, свешивающимися вниз над верхней гу-
бой. Ранее считали, что в водоёмах бассейнов 
Чёрного и Каспийского морей, а также в реках 
северного побережья Эгейского моря этот род 
представлен всего одним видом – P. marmoratus 
(Pallas, 1814) (The freshwater fishes …, 2004). Одна-
ко в результате анализа изменчивости митохон-
дриального гена цитохрома b Степьен с соавто-
рами (Stepien et al., 2005; Stepien, Tumeo, 2006) 
выявили существенные различия между изучен-
ными “пресноводными” и “морскими” экзем-
плярами и пришли к выводу, что они относятся к 
двум разным видам: 1) “морскому” P. marmoratus 
sensu stricto в бассейне Чёрного моря и 2) “прес-
новодному” P. semilunaris (Heckel, 1837), обитаю-
щему в бассейне Чёрного моря и завезённому в 

Северную Америку. Затем на основе морфоло-
гических исследований был описан новый прес-
новодный вид P. tataricus Freyhof et Naseka, 2007 
из р. Чёрная на Крымском полуострове в райо-
не г. Севастополь (Freyhof, Naseka, 2007). В этой 
же работе авторы отнесли “морских” бычков из 
бассейна Каспийского моря к самостоятельному 
виду P. nasalis (Filippi, 1863).

Указанные исследования привели к форму-
лировке новой таксономической концепции 
рода как политипического таксона, представ-
ленного, по меньшей мере, четырьмя видами 
(Kottelat, Freyhof, 2007): 1) P. semilunaris распро-
странён в западной части Черноморского бас-
сейна и в восточной части бассейна Эгейского 
моря, проник в водоёмы бассейна Северного 
моря и завезён с балластными водами в Север-
ную Америку в 1991  г.; 2) P. marmoratus насе-
ляет солоноватые воды в районе Севастополя 
(Крымский п-ов) и никогда не заходит в прес-
ные воды; 3) P. tataricus – пресноводный вид, эн-
демик р. Чёрная на Крымском п-ове; 4) P. nasalis 
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ным в плане накопления нового материала из 
разных бассейнов для молекулярно-генетиче-
ского и морфологического анализов. Кроме это-
го, появились новые публикации о генетической 
структуре ряда локальных популяций (Слынь-
ко и др., 2013; Zarei et al., 2022) и современном 
распространении видов (Cammaerts et al., 2012), 
вносящие существенный вклад в решение ука-
занных проблем. К настоящему времени пред-
ложенная для широкого применения гипотеза о 
видовой структуре рода Proterorhinus предпола-
гает валидность пяти видов: 1) P. nasalis, распро-
странённый в бассейне южной части Каспийско-
го моря; 2) P. semipellucidus с нативным ареалом 
в пресных и солоноватых водах бассейнов Ка-
спийского и Азовского морей и последующей 
инвазией в систему р. Волга и в северо-восточ-
ную часть Балтийского моря; 3)  P.  marmoratus, 
населяющий пресные, солоноватые и морские 
воды в бассейне северо-западной части Чёрно-
го моря; 4) P. semilunaris с нативным ареалом в 
пресных и солоноватых водах бассейна Чёрного 
моря; 5) P. tataricus – эндемик р. Чёрная в Крыму 
(Fricke et al., 2024). К сожалению, эта гипотеза 
очень плохо согласуется с генетическими дан-
ными (Neilson, Stepien, 2009; Sorokin et al., 2011; 
Zarei et al., 2022), а также с попыткой морфоло-
гической дифференциации цуциков (Kottelat, 
Freyhof, 2007) и не способствует чёткому опреде-
лению видовых ареалов.

Настоящая работа открывает серию публи-
каций, посвящённых ревизии структуры рода 
Proterorhinus на основе современных морфоге-
нетических данных, разработке системы диа-
гностических признаков и ключа по генетиче-
ски определённым ваучерным выборкам, оценке 
ареалов видов с учётом данных современных 
сборов и музейных коллекций. Цель данной ра-
боты – описать новый вид трубконосых бычков, 
обнаруженный в водоёмах восточного побере-
жья Чёрного моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Для проведения исследований исполь-

зовали все пробы трубконосых бычков (род 
Proterorhinus) из коллекции Зоологического му-
зея Московского государственного университе-
та (ЗММУ), включающие как авторские сборы 
последних лет, так и исторические коллекции. 
Подробная характеристика материалов с вос-
точного побережья Чёрного моря, отнесённых 
к новому виду, представлена в описании вида. 
При морфологической дифференциации нового 

распространён в бассейнах Азовского и Каспий-
ского морей и, скорее всего, также на западном 
побережье Кавказа в России и Грузии. Для иден-
тификации этих видов был предложен набор 
из пяти признаков, включающий число лучей в 
анальном плавнике, общее число чешуй в серии 
вдоль середины бока, относительные значения 
длины головы, диаметра глаза и межглазничного 
расстояния (Kottelat, Freyhof, 2007). Сомнитель-
ность этой концепции и пригодности предло-
женных ключей для идентификации видов рода 
уже была отмечена (Васильева, 2007).

И, действительно, в результате последующих 
генетических и морфологических исследований 
(Neilson, Stepien, 2009) была выявлена значитель-
ная генетическая и морфологическая дифферен-
циация между пресноводными линиями из бас-
сейнов Чёрного и Каспийского морей. Авторы 
показали, что “морские” каспийские бычки пред-
ставляют собой отдельный вид P. nasalis, отличный 
от пресноводного каспийского, определяемого 
как P. semipellucidus (Kessler, 1877), и высказали 
предположение о существовании самостоятель-
ной филетической линии в пределах Кумо-Ма-
нычской впадины (Proterorhinus sp.). Одновре-
менно было показано, что “ключевые признаки”, 
представленные ранее (Kottelat, Freyhof, 2007), 
имеют очень низкую диагностическую ценность 
даже в пределах не очень большого количества из-
ученных материалов (Neilson, Stepien, 2009).

В этой связи мы начали исследования для 
определения структуры рода Proterorhinus, вы-
явления диагностических видовых характери-
стик и оценки ареалов видов на основе генети-
ческого анализа и морфологического изучения 
ваучерных проб из локальных популяций и ма-
териалов из музейных коллекций. В результате 
анализа изменчивости фрагмента гена цитохро-
ма  b (~ 408 пар нуклеотидов) было показано, 
что в бассейне Чёрного моря изученные бычки, 
называемые цуциками, представлены двумя эв-
ригалинными видами, исторически распро-
странёнными в разных районах: P. semilunaris в 
северо-западной части и P. marmoratus – в се-
веро-восточной; в некоторых водоёмах Крыма 
встречается P. semilunaris, по-видимому, про-
никший сюда из бассейна Днепра через Севе-
ро-Крымский канал; генетические данные не 
подтверждают самостоятельный видовой статус 
P. tataricus (Sorokin et al., 2011).

К сожалению, дальнейшие исследования 
были прерваны по субъективным причинам. Од-
нако последующий период был весьма успеш-
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таксона от распространённого в бассейне севе-
ро-восточной части Чёрного моря P. marmoratus s. 
stricto использовали следующие ваучерные про-
бы для ДНК-анализа из сборов В.П. Васильева 
и Е.Д. Васильевой c подтверждённым видовым 
статусом (Sorokin et al., 2011). ЗММУ: Р-21347 – 
два самца стандартной длиной тела (SL) 52.0 
и 52.5  мм, Крым, Чёрная речка, 11.07.2004 г.; 
Р-22152 – 3 экз. молоди SL 26.0–32.7 мм, Крым, 
Казачья бухта, Севастополь, 12.07.2008 г.; 
Р-22153 – 3 экз. молоди SL 23.6–28.5 мм, Крым, 
Стрелецкая бухта, Севастополь, 18.07.2008  г.; 
Р-22154 – 7 экз. молоди SL 23.5–27.0 мм, Крым, 
низовье р. Чёрная, 15.07.2008 г.; Р-22155 – 
28 экз., включая двух крупных самцов SL 45.9 и 
52.2 мм и двух вскрытых особей SL 49.6 и 50.4 мм 
с неопределённым полом, Крым, Чёрное море 
у устья р. Чёрная, 14.07.2008 г. На основе мор-
фологических характеристик к P. marmoratus s. 
stricto отнесли пробу ЗММУ Р-16839 – 23 экз., 
включающих 11 самцов SL 30.2–49.7 мм, 10 са-
мок SL  29.0–39.5  мм и двух самок SL 26.0 и 
26.6 мм из р. Келасури (= Кяласур) близ г. Суху-
ми, 26.06.1985 г., сборщик В.П. Васильев.

Для оценки морфологической дивергенции 
между новым видом и обитающим в бассейне 
западной части Чёрного моря P. semilunaris в на-
стоящей работе использовали только музейные 
пробы из рек, в которых обитание P. semilunaris 
было доказано с применением генетического 
анализа (Zarei et al., 2022). Из бассейна р. Днестр: 
Р-18540  – 9 экз., включая шесть самцов и са-
мок SL 38.0–48.7 мм и двух самцов и одну самку 
SL 34.5–37.0 мм, р. Мурафа, бассейн Днестра, 
16.04.1989 г., сборщик В.П. Васильев; Р-18541 – 
15 экз., включая пять самцов и самок SL 39.9–
44.7 мм и 10 самцов и самок SL 29.5–39.7 мм, 
р. Днестр, 9 км выше пос. Маяки, биостанция 
Одесского гос. ун-та, 22–24.04.1989 г., сборщик 
В.П. Васильев. Из бассейна р. Дунай: Р-22465 – 
21 экз. молоди SL 23.5–32.5 мм, р. Дунай, г. Из-
маил, у базы отдыха “Дунай”, Одесская обл., 
45°20.276ʹ с.ш., 28°49.088ʹ в.д., 26.06.2010 г., вауче-
ры на ДНК, сборщики В.П. Васильев, Е.Д. Васи-
льева; Р-22778 – 10 экз. молоди SL 23.0–36.3 мм, 
р.  Дунай, г. Измаил, Одесская обл., 45°20.342ʹ 
с.ш., 28°48.576ʹ в.д., 29.06–02.07.2011 г., ваучеры 
на ДНК, сборщики В.П. Васильев, Е.Д. Василье-
ва; Р-22779 – 7 экз., включая двух самок SL 41.3 
и 44.0 мм и 5 экз. SL  21.3–30.6 мм, р. Дунай, 
Килийский рукав перед пос. Кислица, Одес-
ская обл., Килийский район, 45°22.303ʹ  с.ш., 
28°58.831ʹ в.д., 05.07.2011  г., ваучеры на ДНК, 
сборщики В.П. Васильев, Е.Д. Васильева.

У большинства особей (за исключением от-
дельных мелких экземпляров SL <30 мм) подсчи-
тывали число лучей в первом (D1) и втором (D2) 
спинном и анальном (A) плавниках; при подсчё-
те числа ветвистых лучей два последних луча, 
причленяющихся к одному птеригиофору, учи-
тывали как 1½ (Kottelat, Freyhof, 2007). Подсчи-
тывали общее число чешуй в серии вдоль середи-
ны бока от конца головы до хвостового плавника, 
включая чешуи на хвостовом плавнике, при этом 
следует отметить, что этот признак субъективен 
из-за того, что чешуи не образуют чёткие правиль-
ные ряды, особенно в передней части (у головы), 
где они заметно мельче остальных чешуй на теле. 
Также у многих особей определяли число генипор 
в нижнем продольном ряду на жаберной крышке 
oi (Freyhof, Naseka, 2007). У особей, достигающих 
SL >39 мм, анализировали морфометрические 
признаки, обычно используемые в исследовани-
ях по таксономии и морфологической изменчи-
вости бычков (The freshwater fishes …, 2004). Все 
измерения выполняли штангенциркулем с точ-
ностью до 0.1 мм по схеме “от точки до точки”. 
На основе полученных измерений рассчитали 
23 морфометрических индекса. Статистическую 
обработку данных выполняли с применением 
программного пакета MS Excel. У  мелких рыб 
SL <39 мм оценивали диагностическое значение 
только тех индексов, по которым были выявлены 
межвидовые различия у крупных особей.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Сравнительные исследования трубконосых 

бычков из выборок бассейна северо-восточной 
части Чёрного моря показали, что изученные осо-
би из рек Кинтриши и Чорохи и озёр Кахабери 
(Западная Грузия) и Инкити (Абхазия) существен-
но отличаются от экземпляров из ваучерных проб, 
чья принадлежность к P. marmoratus s. stricto под-
тверждена ДНК-анализом (Sorokin et al., 2011), а 
также из выборки из р. Келасури меньшим числом 
ветвистых лучей во втором спинном и анальном 
плавниках, у них брюшные плавники, как прави-
ло, далеко не доходят до анального отверстия, в 
целом меньше общее число чешуй в серии вдоль 
середины бока, больше расстояние от переднего 
конца рыла до начала второго спинного плавни-
ка (aD2) и преанальное расстояние (aA), короче 
основание второго спинного плавника и больше 
длина головы. У бычков SL >39 мм значения aD2 
и aA в двух группах не перекрываются (табл. 1). 
У мелких особей различия по морфометрическим 
признакам выражены слабее (табл. 2).
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Таблица 1. Морфометрические характеристики трубконосых бычков (род Proterorhinus) из водоёмов бассейна 
северо-восточной части Чёрного моря

Признак

P. victori P. marmoratus

Оз. Кахабери Р. Кинтриши Р. Чорохи Р. Келасури Чёрное море  
у р. Чёрная

Самки 
(n = 10)

Самцы 
(n = 5) Голотип Паратип Самец 

(n = 1)
Самцы 
(n =8)

Оба пола 
(n = 4)

TL, мм 50.2–59.0 
55.7 ± 1.02

52.8–64.0 
57.6 58.2 50.2 79.0 50.1–63.5 

56.5
56.0–66.3 

62.2

SL, мм 40.3–48.0 
44.8 ± 0.87

42.0–51.8 
46.6 46.7 40.0 60.4 39.3–49.7 

43.9
45.9–52.2 

49.5

В % SL

aD1 34.9–38.9 
36.4 ± 0.45

35.1–38.0 
36.2 35.3 34.0 35.9 32.6–35.5 

34.1
31.6–33.3 

32.7

aD2 51.0–55.8 
53.3 ± 0.46

51.5–52.9 
52.1 52.9 50.8 53.2 46.4–50.4 

48.8
47.7–50.0 

48.9

aV 28.0–32.5 
30.3 ± 0.46

27.8–31.0 
29.5 29.3 26.3 31.3 26.0–29.7 

27.7
28.2–32.6 

29.7

aA 57.4–61.1 
59.6 ± 0.45

56.3–59.3 
57.9 57.8 57.5 57.5 52.6–55.3 

53.6
52.4–55.8 

54.4

a-anus 53.2–58.1 
55.6 ± 0.54

52.4–55.2 
54.3 54.0 52.0 53.8 46.5–50.7 

48.7
51.9–53.6 

52.5

lpc 12.8–17.3 
14.3 ± 0.45

14.3–16.1 
15.3 13.5 11.3 14.2 13.7–17.5 

15.9
15.1–17.0 

15.9

H 20.7–25.8 
22.4 ± 0.45

20.7–22.8 
21.7 24.0 21.3 23.2 21.0–23.7 

22.3
20.7–21.8 

21.2

h 9.2–10.7 
9.9 ± 0.16

9.9–11.9 
10.8 11.8 10.3 12.4 11.2–13.1 

11.9
11.1–13.2 

12.2

lD1 13.5–18.4 
16.3 ± 0.47

14.5–17.7 
15.9 15.4 15.5 18.1 15.4–18.3 

16.5
15.3–15.9 

15.6

lD2 34.0–41.9 
38.4 ± 0.79

36.0–38.8 
37.6 39.2 41.8 38.3 37.4–43.4 

40.9
40.3–45.1 

42.9

lA 26.6–31.8 
28.9 ± 0.60

25.2–30.0 
27.8 30.2 36.0 31.8 28.3–32.2 

30.7
29.2–36.6 

33.8

lP 25.1–29.9 
27.6 ± 0.63

24.7–30.4 
27.5 29.8 30.0 34.9 26.5–31.0 

29.3
27.0–31.2 

28.6

lV 19.5–25.2 
22.1 ± 0.55

21.2–23.4 
22.1 22.5 25.5 23.8 23.3–25.7 

24.0
20.4–22.2 

21.5

lC 23.5–26.1 
24.9 ± 0.26

21.7–25.2* 
23.7 24.0 26.3 28.3 26.1–28.5 

27.6
22.0–26.8 

25.3

w 5.2–7.9 
6.3 ± 0.25

5.1–7.1 
6.2 6.0 6.8 7.1 5.5–7.6 

6.2
5.5–6.1 

5.9

c 31.3–35.1 
33.3 ± 0.38

32.1–33.8 
33.0 31.9 32.5 32.6 29.8–31.0 

30.4
28.8–32.2 

30.1
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Ранее на основе анализа изменчивости ми-
тохондриального гена COI была выявлена са-
мостоятельная филетическая линия трубконо-
сых бычков, включающая гаплотипы особей из 
р.  Кинтриши в Грузии и р. Мчишта (Чёрная) в 
Абхазии, обозначенная авторами (Zarei et al., 
2022. P. 133) как “P. sp.”. Эта линия обнаружива-
ет существенную генетическую дивергенцию от 
линии собственно бычка-цуцика P. marmoratus s. 
stricto и наиболее близка к филетической линии 
Proterorhinus sp., представленной гаплотипом 
единственного экземпляра из Кумо-Манычской 
впадины (Neilson, Stepien, 2009). Гаплотипы дру-
гой части особей из рек восточной части Черно-
морского бассейна (реки Кодори, Кинтриши) 
попали в одну филетическую линию, определя-
емую как P. semilunaris, с гаплотипами особей из 
бассейна западной части Чёрного моря (бассейн 
Дуная, Днестра, Одесский залив, Кучурган-
ское водохранилище, Симферополь), водоёмов 
Греции, и цуциков, акклиматизировавшихся в 
озёрах Северной Америки (Zarei et al., 2022).

Таким образом, выявленная морфологиче-
ская гетерогенность изученных трубконосых 
бычков из бассейна северо-восточной части 
Чёрного моря соответствует генетическим 
данным и свидетельствует о том, что они пред-
ставлены здесь двумя видами, диагностируе-
мыми по совокупности морфологических при-
знаков. Описание нового вида представлено 
ниже.

Proterorhinus victori sp. novа –  
трубконосый бычок Виктора

(рис. 1–3, табл. 1, 2)

Proterorhinus marmoratus (non Pallas, 1814): Ба-
рач, 1941. С. 262 (partim: Батуми); Берг, 1949. 
С.  1100 (partim: Чёрное море – partim); Элани-
дзе, 1983. С. 258 (partim: р. Чорохи, оз. Инки-
ти); Kottelat, 1997. P. 181 (partim); Pinchuk et al., 
2004. P. 72 (partim: Чёрное море – partim); Васи-
льева, 2007. С. 172 (partim: восточная часть Чёр-
ного моря – partim); Парин и др., 2014. С. 502 
(partim).

Признак

P. victori P. marmoratus

Оз. Кахабери Р. Кинтриши Р. Чорохи Р. Келасури Чёрное море  
у р. Чёрная

Самки 
(n = 10)

Самцы 
(n = 5) Голотип Паратип Самец 

(n = 1)
Самцы 
(n =8)

Оба пола 
(n = 4)

В % c

ao 23.2–33.3 
28.6 ± 0.99

29.8–31.7 
30.6 32.2 30.0 35.0 28.9–36.2 

32.3
23.8–31.8 

29.5

o 20.3–26.7 
23.6 ± 0.74

19.8–22.9 
21.6 21.5 24.6 21.3 17.2–24.4 

21.4
15.5–22.0 

19.0

io 12.7–20.3 
15.2 ± 0.82

13.4–17.5 
15.7 14.8 16.2 18.3 10.3–17.3 

14.5
11.0–14.6 

12.6

hc 57.0–69.3 
62.0 ± 1.16

60.3–64.2 
62.0 67.8 61.5 76.7 63.1–69.7 

66.7
64.3–68.9 

66.3

hw 56.3–66.7 
60.5 ± 1.01

56.7–64.5 
59.2 66.4 56.2 76.7 55.7–63.1 

59.4
54.8–62.1 

57.8

ln 9.3–14.9 
11.9 ± 0.68

7.2–14.9 
11.0 7.4 9.2 10.2 8.8–14.1 

11.5
5.3–11.9 

8.3

io/o, % 49.8–84.0 
64.5 ± 3.34

61.5–80.3 
72.6 68.8 65.9 85.9 46.7–90.5 

69.0
55.3–78.9 

67.4
Примечание. TL, SL – общая и стандартная длина тела; aD1, aD2, aV, aA и a-anus – расстояния от переднего конца рыла до начала со-
ответственно первого и второго спинных, брюшных и анального плавников и до анального отверстия; lpc – длина хвостового стебля,  
H – наибольшая высота тела перед спинным плавником, h – высота хвостового стебля; lD1, lD2, lA – длина основания соответствен-
но первого и второго спинных и анального плавников; lP, lV, lC – длина соответственно грудного, брюшных и хвостового плавников;  
w – толщина хвостового стебля; с – длина головы, ao – длина рыла, о – горизонтальный диаметр глаза, io – межглазничное расстояние,  
hс – высота головы на уровне затылка, hw – наибольшая толщина головы, ln – длина носовых трубочек. Над чертой – пределы варьиро-
вания показателя, под чертой – среднее значение и его ошибка; n – число исследованных особей, экз.; *n = 4.

Таблица 1. Окончание.
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Proterorhinus nasalis (non De Filippi, 1863): 
Kottelat, Freyhof, 2007. P. 589 (partim: западное 
побережье Кавказа в России и Грузии – partim).

Proterorhinus sp.: Zarei et al., 2022. P. 133.
Го л о т и п . ЗММУ Р-24619 – самка, об-

щая длина тела (TL) 58.2 мм, SL 46.7 мм, 
р. Кинтриши у с. Хуцубани, 06.07.1987 г., сбор-
щики В.П. Васильев, Е.Д. Васильева.

П а р а т и п ы . ЗММУ Р-17487 – 15 экз.: 10 са-
мок TL 50.2–59.0 мм, SL 40.3–48.0 мм, пять сам-
цов TL 52.8–64.0 мм, SL 42.0–51.8 мм, оз. Ка-
хабери (район Батуми), 23.07.1960 г., сборщик 
Р.Ф. Эланидзе; Р-24620 – 1 экз., самка TL 50.2 мм, 
SL 40.0 мм, собран вместе с голотипом.

Д о п о л н и т е л ь н ы й  м а т е р и а л . ЗММУ 
Р-3024 – 1 экз., самка SL 33.0 мм, низовье 
р. Кинтриши, 03.09.1906 г., сборщик К.А. Сату-
нин (экземпляр пересушен); ЗММУ Р-17483 – 
44 экз. SL 18.0–34.2 мм, оз. Инкити, 01.07.1961 г., 
сборщик Р.Ф. Эланидзе; Р-19061 – 1 экз., зрелый 
вскрытый самец с тёмной окраской, с повреж-
дённой урогенитальной папиллой, SL 60.4  мм, 

р. Чорохи, 25.04.1961 г., сборщик Р.Ф. Эланидзе; 
Р-19335 – 2 экз., самки SL 20.5 и 21.5 мм, собра-
ны вместе с голотипом.

Д и а г н о з . Во втором спинном плавнике, 
как правило, не более 16½ ветвистых лучей, в 
анальном плавнике обычно 13½; общее число 
чешуй в серии вдоль середины бока, включая 
чешуи на хвостовом плавнике, не превышает 50; 
брюшные плавники не достигают анального от-
верстия, как правило, далеко не доходят; у осо-
бей SL ≥ 40 мм расстояние от переднего конца 
рыла до начала второго спинного плавника пре-
вышает 50% SL, а до начала анального плавни-
ка – более 56% SL; длина головы (с) 31–35% SL; 
глаз большой, как правило, более 20% с, всегда 
заметно больше межглазничного расстояния, 
обычно не достигающего 20% с.

О п и с а н и е . Общий внешний вид представ-
лен на рис. 1–3. Мелкий бычок, по данным Эла-
нидзе (1983), TL самых крупных самцов из р. Чо-
рохи не превышала 90.5 мм, самок – 76.0 мм. Тело 
сжато с боков, голова конической формы, содер-

Таблица 2. Некоторые морфометрические характеристики мелких трубконосых бычков (род Proterorhinus) 
из бассейна северо-восточной части Чёрного моря

Признак

P. victori P. marmoratus

Р. Кинтриши Р. Инкити Р. Келасури Казачья бухта Стрелецкая 
бухта

(n = 2) (n = 10) (n = 12) (n = 3) (n = 3)

SL, мм 20.5–21.5 
21.0

27.5–34.2 
30.7 ± 0.63

29.0–38.0 
32.8 ± 0.83

26.0–32.7 
28.2

23.6–28.5 
25.9

В % SL

aD2 52.1–56.1 
54.1

48.1–53.3 
50.4 ± 0.54

48.0–51.5 
49.6 ± 0.30

45.0–47.7 
46.4

49.2–50.9 
50.0

aA 57.2–60.0 
58.6

54.9–59.7 
57.9 ± 0.52

53.3–57.2 
55.7 ± 0.36

54.6–59.0 
56.1

51.2–54.2 
53.0

lD2 32.7–40.5 
36.6

35.4–46.6 
39.5 ± 0.97

38.3–41.2 
40.0 ± 0.22

43.5–47.7 
45.5

47.0–49.2 
48.4

c 35.1–35.8 
35.5

31.6–36.1 
33.5 ± 0.49

29.9–32.4 
31.3 ± 0.22

27.3–31.2 
29.0

29.3–32.6 
31.2

В % c

o 29.2–29.9 
29.6

19.8–26.8 
22.9 ± 0.65

20.8–27.7 
24.4 ± 0.67

22.0–29.2 
26.8

24.4–25.3 
24.8

io 13.0–14.6 
13.8

11.9–19.6 
16.4 ± 0.86

11.8–18.2 
16.0 ± 0.62

12.4–14.1 
13.1

11.1–13.3 
12.5

io/o, % 43.5–50.0 
46.8

50.0–90.5 
72.6 ± 4.75

50.0–81.8 
67.5 ± 3.72

47.6–58.5 
51.2

45.5–52.6 
50.2

Примечание. Обозначения признаков см. в табл. 1.



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 6       2024

657ВИДОВОЕ РАЗНООБРАЗИЕ, ДИАГНОСТИЧЕСКИЕ ПРИЗНАКИ И РАСПРОСТРАНЕНИЕ

Рис. 1. Proterorhinus victori sp. novа, голотип, ЗММУ Р-24619, р. Кинтриши, самка SL 46.7 мм, вид: а – сбоку, б – снизу; здесь 
и на рис. 2: (→) – анальное отверстие.

(а)

(б)

жится 2.8–3.2 раза в SL, толщина головы   чаще 
меньше её высоты; наибольшая высота тела перед 
первым спинным плавником содержится 3.9–4.8 
раза в SL, после начала первого спинного плав-
ника тело постепенно понижается, минималь-
ная высота тела на уровне хвостового стебля со-
держится 8.1–10.9 раза в SL. Хвостовой стебель 
высокий, относительно короткий, сильно сжат 
с боков. Глаза большие, выступают над верхним 
профилем головы, горизонтальный диаметр гла-
за, как правило, превышает 20% длины головы 
(у всех изученных особей из рек Кинтриши, Чо-
рохи и оз. Инкити и у 93.3% рыб из оз. Кахабе-
ри). Межглазничное расстояние заметно меньше 
горизонтального диаметра глаза. Длина трубочек 
передних ноздрей варьирует, верхняя челюсть не-
сколько нависает над нижней.

D1 (V) VI (VII), D2 I (14½) 15½–16½ (17½), 
A I (12½) 13½ (14½); пять лучей в первом спинном 
плавнике обнаружены у 1 экз. из р. Кинтриши 
(25%) и у 1 экз. из оз. Кахабери (6.7%), семь лу-
чей – у 1 экз. из оз. Кахабери (6.7%); во втором 

спинном плавнике 17½ ветвистых лучей обнару-
жено только у голотипа. В анальном плавнике 
14½ ветвистых лучей было у паратипа из р. Кин-
триши, одного паратипа из оз. Кахабери (6.7%) и 
у самца из р. Чорохи. В брюшных плавниках по 
шесть лучей, в грудном – 15–16 лучей. Плавни-
ковая кайма задней части первого и кайма перед-
ней части второго спинного плавника у особей 
из р.  Кинтриши не соприкасаются, разделены 
выраженным промежутком (рис. 1, 2г). У един-
ственного изученного зрелого самца из р. Чорохи 
они сливаются (рис. 3); у бычков из оз. Кахабери 
они сливаются у большей части особей (53.3%), 
среди остальных чаще (26.6%) встречаются особи 
с небольшим промежутком между плавниками, 
как и у большинства (60%) изученных наиболее 
крупных особей из оз. Инкити. Воротник присо-
ски брюшных плавников без лопастинок, длина 
брюшных плавников содержится 3.9–5.1  раза в 
SL; у всех изученных бычков плавники не дости-
гают анального отверстия, обычно оканчиваясь 
на значительном расстоянии: у половины особей 
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из р. Кинтриши, включая голотип (рис. 1б), всех 
бычков из оз. Кахабери (рис. 2б) и р.  Чорохи и 
большей части рыб из оз. Инкити (90%).

Тело покрыто ктеноидной чешуёй, общее 
число чешуй в серии вдоль середины бока у осо-
бей из р. Кинтриши варьировало от 42 до 48, у 

особи из р. Чорохи их было около 44, как и у из-
ученных особей из оз. Инкити, а у бычков из оз. 
Кахабери варьировало от 44 до 50, у большин-
ства особей (53.3%) было около 49–50 чешуй. 
Затылок, верхняя часть жаберных крышек, стеб-
ли грудных плавников, грудь и брюхо покрыты 
циклоидной чешуёй. Система сейсмосенсорных 

Рис. 2. Proterorhinus victori sp. novа, паратипы: а–в – ЗММУ Р-17487, оз. Кахабери: а, б – самка SL 47.5 мм, вид соответ-
ственно сбоку и снизу; в – самка SL 45.0 мм; г – Р-24620, р. Кинтриши, самка SL 40.0 мм.

(б)

(в)

(г)

(а)
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Рис. 3. Proterorhinus victori sp. novа, половозрелый самец SL 60.4 мм из р. Чорохи, ЗММУ Р-19061.

каналов и генипор головы соответствует данно-
му ранее описанию (Ahnelt, Duchkowitsch, 2001), 
число генипор в ряду oi варьировало у изучен-
ных рыб от 6 до 16, при этом часто наблюдалась 
явная асимметрия: так, у экземпляра из р. Чо-
рохи на левой стороне было семь генипор, на 
правой – девять. Эти результаты очень сходны 
с данными предыдущих исследователей (Ahnelt, 
Duchkowitsch, 2001). Морфометрические при-
знаки даны в табл. 1 и 2. Согласно данным Эла-
нидзе (1983) и особенностям внешних харак-
теристик зрелого крупного самца из р. Чорохи 
(рис. 3), во время нереста плавники у бычков 
удлиняются, особенно у самцов.

О к р а с к а .  У фиксированных особей общая 
окраска тела песчаная (р. Кинтриши) или свет-
ло-бежевая (оз. Кахабери). Нижняя часть голо-
вы, горло и брюхо до анального плавника од-
нотонно окрашены. По бокам тела разбросаны 
тёмные коричневые поперечные полосы-пятна 
неправильной формы, образующие мраморный 
рисунок. Перед хвостовым плавником тёмная 
поперечная полоса в виде скобки, за ней тём-
но-коричневое треугольное пятно с направлен-
ной вперёд вершиной, окаймлённое по бокам 
двумя светлыми пятнами. На голове тёмная по-
лоса, идущая от нижнего края глаза к верхней 
челюсти, расширяющаяся книзу, на щеках сет-
чатый рисунок, тёмная полоса идёт от заднего 
края глаза к верхнему краю жаберной крышки. 
На всех плавниках (кроме брюшной присоски) 
неправильные полоски из мелких тёмных пят-
нышек (рис. 1, 2). У крупного самца из р. Чорохи 
всё тело и все плавники равномерно окрашены 
в тёмно-коричневый цвет (рис. 3), небольшая 
светлая кайма заметна по верхней части второго 
спинного плавника и на концах лучей хвостово-
го плавника.

Р а с п р о с т р а н е н и е . К настоящему вре-
мени P.  victori обнаружен в реках и озёрах се-
веро-восточного побережья Чёрного моря на 
территории Грузии и Абхазии: реки Чорохи, Кин-
триши, Мчишта, озёра Кахабери и Инкити. Эла-
нидзе (1983) отмечал присутствие бычков рода 
Proterorhinus в нижнем течении р. Риони, в устьях 
рек Кодори, Бзыби, в оз. Палеостоми. Таксоно-
мический статус этих популяций пока не опре-
делён, обнаруженные нами в нижнем течении 
р. Келасури бычки по морфологическим призна-
кам отнесены к виду P. marmoratus s. stricto.

Э т и м о л о г и я .  Вид назван в честь Виктора 
Павловича Васильева (23.10.1943–13.01.2024)  − 
ведущего специалиста в области эволюционной 
кариологии рыб, проблем сетчатой и полиплоид-
ной эволюции у позвоночных животных, внёсше-
го большой вклад в разработку теории видообра-
зования и таксономию ряда групп рыб, включая 
бычков (Gobiidae) Кавказского региона.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я .  Как от-
мечено выше, новый вид P. victori относится к 
самостоятельной филетической ветви трубконо-
сых бычков рода Proterorhinus. Он обнаруживает 
высокий уровень генетической дивергенции от 
широко распространённого в бассейне севе-
ро-восточной части Чёрного моря бычка-цуцика 
P.  marmoratus s. stricto, с которым наиболее схо-
ден по внешним морфологическим признакам. 
Несмотря на это сходство, два вида легко диа-
гностируются по следующему набору признаков. 
У P. victori во втором спинном плавнике, как пра-
вило, не более 16½ ветвистых лучей, в анальном 
плавнике обычно 13½; общее число чешуй в серии 
вдоль середины бока не превышает 50; у особей 
SL ≥ 40 мм расстояние от переднего конца рыла 
до начала второго спинного плавника превышает 
50% SL, а до начала анального плавника – более 
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56% SL. У P. marmoratus s. stricto во втором спин-
ном плавнике обычно не менее 17½ ветвистых лу-
чей, в анальном плавнике, как правило, не менее 
14½; общее число чешуй в серии вдоль середины 
бока варьирует от 47 до 57; у особей SL ≥ 40 мм 
расстояние от переднего конца рыла до начала 
второго спинного плавника обычно меньше 50% 
SL, а расстояние до начала анального плавника 
меньше 56% SL.

От более близкого по митохондриальному 
геному P. semilunaris, также представляющему 
независимую филетическую линию, отдельные 
гаплотипы которой были отмечены в бассей-
не восточной части Чёрного моря (Zarei et al., 
2022), новый вид отличается по следующим при-
знакам. В анальном плавнике у P. semilunaris ча-
сто бывает 14½ ветвистых лучей: от 40.0–44.4% 
особей в изученных выборках из бассейна Дне-
стра до 100.0% в отдельных выборках из бассейна 
Дуная – Р-22778 и Р-22779, тогда как в выбор-
ках P. victori преобладают особи, у которых 13½ 
ветвистых лучей в плавнике, а доля экземпляров 
с 14½ ветвистых лучей составляет от 0 до 6.7%. 
Брюшные плавники у P. semilunaris нередко 
доходят до анального отверстия (53.3% в про-
бе Р-18541 из бассейна Днестра, 42.9% в пробе 
Р-22779 из бассейна Дуная) или даже заходят за 
него (42.9% в пробе Р-22779), а если не доходят, 
то оканчиваются близ анального отверстия, а у 
P. victori брюшные плавники никогда не достига-
ют анального отверстия и, как правило, далеко 
до него не доходят (рис. 1б). Плавниковая кайма 
задней части первого спинного и кайма перед-
ней части второго спинного плавника у всех изу-
ченных особей P. semilunaris сливаются (отмече-
но для этого вида также Фрейхофом и Насекой 
(Freyhof, Naseka, 2007)), тогда как у многих эк-
земпляров P.  victori плавники разделены выра-
женным промежутком (от 26.6% бычков из оз. 
Кахабери до 60–100% крупных особей из оз. Ин-
кити и из р. Кинтриши). У особей P. semilunaris 
SL ≥ 40 мм длина головы 27.1–32.6% SL, в среднем 
29.9–30.6%, а у P. victori – 31–35% SL, в среднем 
33.0–33.3%. У всех особей P. semilunaris с сохра-
нившейся пигментацией хорошо выражены тём-
ные поперечные полосы неправильной формы 
в передней части боков, и полоса под передней 
частью первого спинного плавника продолжает-
ся на спинной плавник, образуя чёткое большое 
тёмное пятно в передней его части; у всех изу-
ченных экземпляров P. victori нет аналогичных 
хорошо выраженных тёмных полос в передней 
части тела и характерного для P. semilunaris тём-
ного пятна в передней части первого спинного 

плавника (рис. 1–3). Здесь следует отметить, что 
пятно на первом спинном плавнике, аналогич-
ное таковому у P. semilunaris, приведено в описа-
нии Р.  tataricus (Freyhof, Naseka, 2007. P. 330) и 
хорошо видно в цитируемой работе на ряде фо-
тографий (Fig. 2, 4).

По совокупности морфологических призна-
ков, включённых в диагноз P. victori, этот новый 
вид хорошо дифференцируется и от других видов 
рода, исторически распространённых в бассейне 
Понто-Каспия, переописания которых на основе 
генетически подтверждённых популяций будут 
представлены в последующих публикациях.
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SPECIES DIVERSITY, DIAGNOSTIC CHARACTERS, AND DISTRIBUTION 
OF THE TUBENOSE GOBIES OF GENUS PROTERORHINUS (GOBIIDAE). 

I. A NEW SPECIES OF THE TUBENOSE GOBY FROM THE WATER BODIES 
OF THE EASTERN COAST OF THE BLACK SEA

E. D. Vasil’eva1, *
1Zoological Museum of Lomonosov Moscow State University, Moscow, Russia

*E-mail: vas_katerina@mail.ru

A new species of the tubenose goby is described, found in some rivers and lakes of the Black Sea coast of 
Georgia and Abkhazia. In contrast to the widely distributed in the basin of the northeastern part of the Black 
Sea Proterorhinus marmoratus s. stricto, the new species typically has no more than 16½ branched rays in the 
dorsal fin (typically no less than 17½ rays in P. marmoratus), typically 13½ rays in anal fin (typically no less than 
14½ rays in P. marmoratus); total number of scales along the mid-lateral is no more than 50 (varies from 47 to 57 
in P. marmoratus); in specimens SL 40 mm or more, the distance from the anterior tip of the snout to the origin 
of the second dorsal fin longer than 50%  SL (typically shorter than 50%  SL in P. marmoratus) and the distance 
to the origin of anal fin longer than 56%  SL (shorter than 56% SL in P. marmoratus).

Keywords: gobies, new species, Proterorhinus, Black Sea basin.
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Впервые исследована межвидовая изменчивость флуктуирующей асимметрии, средних значе-
ний и коэффициентов вариации семи признаков у дальневосточных краснопёрок: мелкочешуйной 
Pseudaspius brandtii (Dybowski, 1872), сахалинской P. sachalinensis (Nikolskii, 1889), крупночешуйной 
P. hakonensis (Günther, 1877) и P. aff. hakonensis. Число различий между ними по разным показателям 
значительно ваьирует. Наименьшее число различий по всем показателям характерно при сравнении 
крупночешуйной краснопёрки и P. aff. hakonensis, заметно больше – между мелкочешуйной и саха-
линской, наибольшее – при сравнении последних с крупночешуйной и P. aff. hakonensis. Последняя 
отличается от мелкочешуйной в меньшем числе случаев, чем крупночешуйная, что может быть ре-
зультатом её происхождения путём гибридизации крупночешуйной краснопёрки с мелкочешуйной. 
Наименьшая сумма дисперсий флуктуирующей асимметрии по всем признакам отмечена для мел-
кочешуйной краснопёрки, очевидно, это связано с более высоким уровнем стабильности развития, 
обусловленным лучшей адаптированностью её к местам размножения.

Ключевые слова: дальневосточные краснопёрки, Pseudaspius, флуктуирующая асимметрия, коэффици-
ент вариации, средние значения признаков, изменчивость.
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Род Tribolodon, дальневосточные краснопёр-
ки-угаи, Соваж описал в 1883 г. (Sauvage, 1883). По 
результатам генетических исследований послед-
них лет дальневосточные краснопёрки включе-
ны в род Pseudaspius Dybowski, 1869 – амурские 
плоскоголовые жерехи (Dyldin et al., 2020; Sakai 
et al., 2020; Dyldin, Orlov, 2021; Fricke et al., 2024). 
Эти рыбы, эндемики Дальнего Востока, привле-
кают внимание исследователей в первую очередь 
тем, что являются единственной группой среди 
карпообразных рыб (Cypriniformes), способной 
длительное время обитать в воде с океанической 
солёностью. Дальневосточные краснопёрки за-
ходят в реки на нерест весной и в начале лета, 
после этого скатываются в море, где далёких ми-
граций не совершают. Осенью, в октябре–ноя-
бре, краснопёрки перемещаются на зимовку в 
низовья крупных рек или в солоноватоводные 
озёра. Весной производители скатываются на 
короткое время в море, таким образом нере-
стовый ход наблюдается не с мест зимовки, а из 

моря. В изолированных озёрах могут образовы-
вать жилые формы. Личинки краснопёрок после 
выхода из грунта скатываются из рек. Часть из 
них во время ската задерживается непродолжи-
тельное время на прогреваемых мелководьях у 
кос, где активно питается. До наступления поло-
вой зрелости краснопёрки в летние месяцы на-
гуливаются в прибрежных участках моря (Берг, 
1949; Гриценко, 1982, 2002; Атлас …, 2003). В от-
личие от мелкочешуйной P. brandtii (Dybowski, 
1872) и сахалинской P. sachalinensis (Nikolskii, 
1889) крупночешуйная краснопёрка P. hakonensis 
(Günther, 1877) неоднородна как вид и состоит 
из двух форм – северной и южной. Эти формы 
были выделены на основе генетических данных 
(Семина и др., 2006; Семина, 2008; Брыков и 
др., 2011; Рязанова, Полякова, 2012) и подтверж-
дены результатами морфологического анализа 
(Гудков и др., 2010). Актуальность исследования 
морфологической изменчивости не вызывает 
сомнений и представляет значительный инте-
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рес, так как позволяет оценить норму реакции 
того или иного вида, его адаптивные возмож-
ности. Масштабные исследования морфологи-
ческой изменчивости реально демонстрируют 
диапазоны варьирования значений тех или иных 
признаков, а значит, позволяют внести измене-
ния или дополнения в диагностические таблицы 
и таксономические описания видов.

Ранее были проведены исследования как 
межвидовой изменчивости сигов – Coregonus, 
Coregonidae (Канеп, 1976), гольцов – Salvelinus, 
Salmonidae (Романов и др., 2011; Павлов и 
др., 2013), дафний – Cladocera, Daphniidae 
(Зуйкова, Бочкарев, 2016), малоротых корю- 
шек  – Hypomesus, Osmeridae (Ву, Картавцев, 
2017; Романов, 2023), так и межродовой Sebastes, 
Sebastolobus (Scorpaenidae), Hypomesus, Osmerus 
(Osmeridae) (Романов, 1999, 2023), Huso, Acipenser 
(Acipenseridae) (Крылова, Соколов, 1981; Рома-
нов, Скирин, 2011). В этих исследованиях чаще 
всего использовали средние значения признаков, 
реже коэффициент вариации. Последний служит 
надёжным показателем изменчивости (Яблоков, 
1966, 1968; Яблоков, Этин, 1968; Тимофеев-Ре-
совский и др., 1973). Кроме этого используют 
флуктуирующую асимметрию, которая нашла 
применение как в популяционных, так и мони-

торинговых исследованиях (Суле, 1984; Захаров, 
1987; Parsons, 1992; Биотест…, 1993; Romanov, 
1995; Романов, 2001; Zakharov et al., 2020; Graham, 
2021). Применение совокупности трёх этих пока-
зателей особенно важно при использовании не-
большого числа признаков (Романов, 2013, 2017, 
2022, 2023). Цель данной работы – проанализи-
ровать межвидовую изменчивость средних значе-
ний, показателей флуктуирующей асимметрии и 
коэффициентов вариации использованных при-
знаков, выявить сходства и различия между вида-
ми и формами дальневосточных краснопёрок.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом послужили многолетние сбо-

ры краснопёрок из водоёмов Дальнего Востока 
(Романов, Ковалев, 2005; Романов, 2019, 2024). 
Объём материала представлен в табл. 1, места 
его сбора – на рис. 1. Исходя из молекуляр-
но-генетических данных, которые указывают 
на существование генетической изоляции меж-
ду формами крупночешуйной краснопёрки на 
протяжении многих поколений (Семина и др., 
2006; Семина, 2008; Брыков и др., 2011; Рязано-
ва, Полякова, 2012), северная и южная формы 
P. hakonensis рассмотрены отдельно. Северная  

Параметр 
Вид, форма

P. brandtii P. hakonensis P. aff. hakonensis P. sachalinensis

Число:
выборок 7  6 5  5
рыб, экз.  614  320 359 261

Асимметричные  
особи, % 87.9 ± 1.3 93.0 ± 1.4 88.0 ± 1.9 95.4 ± 1.3

Асимметричные по числу 
признаков, %:

1 33.8 ± 1.9 34.2 ± 2.7 36.5 ± 2.8 25.3 ± 2.7
2 33.0 ± 1.9 36.5 ± 2.7 33.2 ± 2.7 28.5 ± 2.8
3 20.2 ± 1.7 23.2 ± 2.4 19.7 ± 2.3 28.9 ± 2.8
4 10.4 ± 1.3 4.4 ± 1.1 8.1 ± 1.6 14.9 ± 2.2
5 1.7 ± 0.5 1.7 ± 0.7 2.5 ± 0.9 2.0 ± 0.9
6 0.7 ± 0.3 0 0 0.4 ± 0.4
7  0.2 ± 0.02 0 0 0

Число морф 4.422 ± 0.14 4.276 ± 0.10 4.279 ± 0.10 4.688 ± 0.15
Доля редких морф 0.368 ± 0.02 0.145 ± 0.02 0.144 ± 0.02 0.219 ± 0.03

Таблица 1. Объём изученного материала, доля асимметричных и асимметричных по числу признаков особей, 
число морф и доля редких морф дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius
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форма согласно первоописанию обозначена как 
P. hakonensis, южная – как P. aff. hakonensis.

Для анализа использовали следующие би-
латеральные признаки: число ветвистых лучей 
в грудных (P) и брюшных (V) плавниках, число 
заглазничных (porb) и подглазничных (iorb) ко-
стей, число каналов (сейсмосенсорной систе-
мы) второго порядка на первой заглазничной 
(porb-1), слёзной (lacr) и предкрышечной (pop) 
костях. Эти признаки выбраны не случайно, так 
как они хорошо просчитываются и вероятность 
ошибки при этом очень мала в отличии, напри-
мер, от такого признака, как число чешуй в бо-

ковой линии. Кроме того, и парные плавники, и 
сейсмосенсорная система закладываются и фор-
мируются довольно рано, в течение жизни число 
лучей в плавниках и число каналов и пор сейс-
мосенсорной системы не изменяются (Дислер, 
1960; Неелов, 1979; Гриценко, 2002). Возможно-
сти применения сейсмосенсорной системы в си-
стематике рыб показаны Нееловым (1979).

Выборки сравнивали по средним значениям 
признаков и коэффициенту вариации, кото-
рый рассчитывали по формуле: СV = 100σ/M, 
где σ  – среднее квадратическое отклонение, 
M – среднее арифметическое значение призна-
ка. Ошибку коэффициента вариации вычисляли 
по формуле:

é ù
ê ú= +
ê úë û

2

0.5 .
100CV

CV CV
S

n

Размах изменчивости того или иного показате-
ля рассчитывали как разницу между минимумом 
и максимумом. Под размерностью того или иного 
признака понимали величину оценки признака, в 
данном случае это среднее арифметическое зна-
чение для всех использованных особей.

Флуктуирующую асимметрию оценивали по 
следующим показателям: 1) доля асимметрич-
ных рыб в выборке; 2) доля асимметричных 
особей по разному числу признаков от чис-
ла асимметричных рыб в выборке (число рыб 
асимметричных по одному признаку делится на 
число асимметричных рыб; число асимметрич-
ных по двум признакам рыб делится на число 
асимметричных рыб и так далее); 3) доля асим-
метричных особей по каждому из признаков от 
числа случаев асимметрии в выборке (число слу-
чаев асимметрии в выборке представляет собой 
сумму случаев асимметрии по всем признакам); 
4) дисперсия флуктуирующей асимметрии, ко-
торую рассчитывали по формуле, предложенной 
Палмером и Штробеком (Palmer, Strobeck, 1986):

σ
é ù
ê ú= ê ú+ë û

2 var ,
( ) / 2

i
d

i i

A

R L

где Аi = (Ri − Li), Аi – асимметрия i-той особи, 
Ri  – значение признака справа, Li – значение 
признака слева. В связи с ненормальным рас-
пределением значений признаков применён 
метод Шеффе–Бокса с нормализующим пре-
образованием Бокса–Кокса (Sokal, Rohlf, 1981; 
Palmer, Strobeck, 1986; Graham et al., 1993). Для 
данного преобразования использовали форму-
лу: d ′  = (│d│+ 0.00005)0.33, где d = Ri − Li. Таким 
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Рис. 1. Карта-схема района исследований и ме-
ста сбора проб дальневосточных краснопёрок: 
1  – Pseudaspius brandtii, 2 – P. hakonensis, 3 – P. aff. 
hakonensis, 4 – P. sachalinensis.
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образом, в основной формуле для расчисления 
дисперсии флуктуирующей асимметрии Ai заме-
няли на d ′.

Данная формула дисперсии флуктуирую-
щей асимметрии учитывает мерность призна-
ков, что позволяет сравнивать уровень флук-
туирующей асимметрии между признаками 
внутри выборки. Просуммировав дисперсии 
по всем признакам внутри каждой выборки, 
получаем интегральную оценку флуктуиру-
ющей асимметрии, по которой можно срав-
нить разные выборки между собой. При оцен-
ке доли асимметричных особей по разному 
числу признаков от числа асимметричных 
рыб в выборке использовали показатели по-
пуляционной изменчивости по полиморф-
ным признакам (Животовский, 1982). Среднее 
число морф в популяции вычисляли по форму-
ле: , где p1, p2 … p – вы-
борочные значения частот, m  – число морф в 
популяции. Долю редких морф вычисляли по 
формуле: h = 1 − μ/m. Показатель сходства (r), 
который является мерой попарного сходства и 
может быть интерпретирован как частота общих 
морф в сравниваемых популяциях, вычисляли 
по формуле: = + +1 1 2 2 ... ,m mr p q p q p q  где 
p1, p2 … pm – выборочные значения частот в пер-
вой, q1, q2 ... qm – во второй популяциях. Крите-
рий идентичности популяций I, основанный на 
r, вычисляли по формуле:

+
= - -

+

0 0
1 2

1 2

8
(1 ),

4

N N p q
I r
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где N1 и N2 – численность 1-й и 2-й выборок, 
p0 – сумма частот морф 1-й выборки, не пред-
ставленных во 2-й выборке; аналогично q0 – 
сумма частот тех морф, которые отсутствуют в 
1-й. Величина I распределена как χ2 c m − 1 сте-
пенями свободы при нулевой гипотезе о том, 
что обе выборки принадлежат одной генераль-
ной совокупности. Достоверность различий 
средних значений и коэффициентов вариации 
признаков, различий по μ и h оценивали по ве-
личине t-критерия Стьюдента (Плохинский, 
1970).

При сравнении долей их ошибки вычисляли 
по формуле:

(100 )
,

1

P P
p

n

-
=

-  

где p – ошибка доли; Р – доля, %; n – число осо-
бей. Была применена статистическая программа 
Systat 5.0 (Wilkinson et al., 1992a, 1992b).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Флуктуирующая асимметрия
Наибольшая доля асимметричных особей 

отмечается у сахалинской краснопёрки, кото-
рая по этому показателю отличается от мелко-
чешуйной, крупночешуйной и P. aff. hakonensis. 
Наименьшая доля характерна для мелкоче-
шуйной, которая отличается от крупночешуй-
ной и которая в свою очередь отличается от 
P.  aff.  hakonensis. Минимальная доля особей, 
асимметричных по одному признаку, свой-
ственна сахалинской краснопёрке, которая 
отличается от всех других. Кроме того, для 
сахалинской краснопёрки характерны мини-
мальная доля рыб, асимметричных по двум, и 
максимальная – по трём и четырём призна-
кам. В первом случае она отличается от круп-
ночешуйной, во втором – от мелкочешуйной и 
P. aff. hakonensis, в третьем – от всех, а мелкоче-
шуйная – от крупночешуйной. По доле особей, 
асимметричных по пяти признакам, различия 
недостоверны. Рыбы, асимметричные по шести 
признакам, выявлены только у сахалинской и 
мелкочешуйной краснопёрок, по семи – толь-
ко у последней (табл. 1). Кластеризация крас-
нопёрок по доле асимметричных по числу при-
знаков показывает разбиение на два кластера. 
Один образуют крупночешуйная краснопёрка, 
P. aff. hakonensis и мелкочешуйная, второй – са-
халинская (рис. 2а).

При рассмотрении доли рыб, асимметрич-
ных по числу признаков, отмечается наи-
большее среднее число морф у сахалинской 
краснопёрки, этим она достоверно отлича-
ется от крупночешуйной и P. aff. hakonensis. 
Максимальная доля редких морф характерна 
для мелкочешуйной краснопёрки, минималь-
ная – для крупночешуйной и P. aff. hakonensis. 
Мелкочешуйная и сахалинская краснопёрки 
достоверно различаются между собой и отли-
чаются от крупночешуйной и P. aff. hakonensis, 
впрочем, как и по показателю сходства и кри-
терию идентичности (табл. 1–3). Из 28 до-
стоверных различий по доле асимметричных 
особей и асимметричных по числу признаков 
одно обнаруживается при сравнении круп-
ночешуйной краснопёрки и P. aff. hakonensis, 
пять и два  – соответственно при сравнении 
последних с мелкочешуйной, шесть – при её 
сравнении с сахалинской, которая в восьми и 
шести случаях отличается соответственно от 
крупночешуйной и P. aff. hakonensis.
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Рис. 2. Дендрограмма сходства дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius по: а, б – доле особей, асимметричных 
по: а – числу признаков, б – каждому отдельному признаку; в–д – соответственно дисперсии флуктуирующей асим-
метрии, коэффициентам вариации и средним значениям использованных признаков. Обозначения см. на рис. 1.



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 6       2024

667МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ДАЛЬНЕВОСТОЧНЫХ КРАСНОПЁРОК

По доле асимметричных особей по числу 
заглазничных и подглазничных костей от чис-
ла асимметричных случаев мелкочешуйная и 
сахалинская краснопёрка схожи и отличаются 
от крупночешуйной и P. aff. hakonensis по числу 
заглазничных костей. По числу подглазничных 
костей сахалинская отличается от крупноче-
шуйной и P. aff. hakonensis. По этому показателю 
достоверных различий между краснопёрками 
намного меньше – шесть: крупночешуйная, как 
и P. aff. hakonensis, в одном случае отличается от 
мелкочешуйной краснопёрки и в двух от саха-
линской. По остальным признакам краснопёрки 
по этому показателю не различаются, а класте-
ризация показывает разбиение на два кластера: 
один объединяет мелкочешуйную и сахалин-
скую краснопёрок, а второй – крупночешуйную 
и P. aff. hakonensis (табл. 4, рис. 2б).

По дисперсии флуктуирующей асимметрии 
по числу ветвистых лучей в грудных плавниках 
достоверные различия между видами и форма-
ми краснопёрок отсутствуют, а по числу лучей 
в брюшных плавниках для мелкочешуйной ха-
рактерно наименьшее значение, что отличает 
её от крупночешуйной и сахалинской. По чис-
лу  заглазничных костей крупночешуйная и 
P. aff.  akonensis характеризуются наименьшей, а 
по числу подглазничных – наибольшей диспер-
сией, по которым они достоверно отличаются 
от мелкочешуйной и сахалинской краснопё-

рок. По числу каналов на первой заглазнич-
ной кости мелкочешуйная отличается от всех 
наименьшим значением, крупночешуйная 
отличается от P.  aff. hakonensis, а сахалинская 
краснопёрка – от крупночешуйной. По числу 
каналов на слёзной кости минимальное значе-
ние дисперсии характерно для мелкочешуйной 
краснопёрки, которым она отличается от круп-
ночешуйной и P. aff. hakonensis, а сахалинская 
отличается от крупночешуйной. По числу ка-
налов на предкрышечной кости мелкочешуй-
ная имеет минимальное значение дисперсии и 
этим отличается от всех остальных. Минималь-
ная сумма дисперсий по всем признакам ха-
рактерна для мелкочешуйной краснопёрки, что 
отличает её от всех, а крупночешуйная красно-
пёрка отличается от P. aff. hakonensis и сахалин-
ской (табл. 5, 6). По данному показателю между 
видами и формами отмечается 27  различий  – 
крупночешуйная и P. aff. hakonensis различа-
ются в двух случаях: от мелкочешуйной они 
отличаются соответственно в семи и шести, а 
от сахалинской – в пяти и двух случаях. Между 
мелкочешуйной и сахалинской отмечается пять 
различий. Кластеризация по дисперсии флук-
туирующей асимметрии всех признаков пока-
зывает разбиение на три кластера: один образу-
ют P. aff. hakonensis и сахалинская краснопёрка, 
другой – мелкочешуйная. Обособленно распо-
лагается кластер крупночешуйной краснопёрки 
(рис. 2в).

Таблица 2. Попарное сравнение выборок дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius по среднему числу 
морф (над диагональю) и доле редких морф (под диагональю)

Вид, форма 1 2 3 4

1 0.8 0.8 1.3

2 7.9*** 0.1 2.3*

3 7.9*** 0 2.3*

4 4.1*** 11.5*** 18.1***

Примечание. Здесь и в табл. 3, 6, 9, 10: 1 – P. brandtii, 2 – P. hakonensis, 3 – P. aff. hakonensis, 4 – P. sachalinensis. Здесь и в 
табл. 3, 6, 9: различия достоверны при p: * <0.05, ** <0.01, *** <0.001.

Таблица 3. Попарное сравнение выборок дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius по показателю сход-
ства (над диагональю) и критерию идентичности (под диагональю)

Вид, форма 1 2 3 4

1 0.977 ± 0.007 0.972 ± 0.008 0.964 ± 0.009

2 36.2*** 1.000 0.989 ± 0.006

3 43.4*** 0 0.983 ± 0.007

4 52.4*** 11.5* 18.1**
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Изменчивость признаков
По коэффициентам вариации по числу лу-

чей в грудных плавниках мелкочешуйная крас-
нопёрка достоверно отличается от крупноче-
шуйной и сахалинской, а P. aff. hakonensis – от 
последней и крупночешуйной краснопёрки. 
По числу лучей в брюшных плавниках мелко-
чешуйная и сахалинская краснопёрки схожи, 
но отличаются как от крупночешуйной, так и от 
P. aff. hakonensis. По числу заглазничных костей 
мелкочешуйная и сахалинская краснопёрки от-
личаются от крупночешуйной и P. aff. hakonensis, 
которая отличается от крупночешуйной красно-
пёрки. По числу подглазничных костей, каналов 
на слёзной и предкрышечных костях мелкоче-
шуйная и сахалинская краснопёрки отличаются 
от крупночешуйной и P. aff. hakonensis. По числу 
каналов на первой заглазничной кости мелкоче-
шуйная отличается от всех, а сахалинская – от 
P. aff. hakonensis. По сумме коэффициентов вари-
ации всех признаков можно отметить наимень-
шее значение этого показателя у мелкочешуйной 
краснопёрки, наибольшее – у P. aff. hakonensis, а 
сахалинская и крупночешуйная занимают про-
межуточное положение (табл. 6, 7). При сравне-
нии по коэффициенту вариации между красно-
пёрками отмечается 36 различий: в наибольшей 
степени крупночешуйная и P. aff. hakonensis от-

личаются от мелкочешуйной – соответственно 
восемь и семь случаев – и от сахалинской – пять 
и семь случаев. Сахалинская в шести случаях от-
личается от мелкочешуйной. Крупночешуйная 
и P. aff. hakonensis различаются между собой в 
трёх случаях. Кластеризация по коэффициентам 
вариации всех признаков демонстрирует разде-
ление на три кластера: один объединяет крупно-
чешуйную краснопёрку и P. aff. hakonensis, а два 
других образуют мелкочешуйная и сахалинская 
(рис. 2г).

Средние значения признаков
Сравнение по средним значениям признаков 

показывает, что все виды краснопёрок и P.  aff. 
hakonensis достоверно различаются по числу лучей 
в брюшных плавниках и за одним исключением 
по числу лучей в грудных – крупночешуйная не 
отличается от сахалинской. По числу заглазнич-
ных костей мелкочешуйная и сахалинская отли-
чаются от крупночешуйной и P.  aff. hakonensis, а 
по числу подглазничных костей сахалинская и 
мелкочешуйная отличаются от крупночешуй-
ной. По числу каналов на первой заглазничной, 
слёзной и предкрышечной костях все виды и 
P. aff. hakonensis различаются между собой с вы-
соким уровнем значимости. По средним значе-
ниям признаков можно отметить 36 различий 

Таблица 4. Флуктуирующая асимметрия у особей дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius

Вид, форма
Доля асимметричных рыб, % числа случаев асимметрии

P V porb iorb porb-1 lacr pop

P. brandtii 18.6 ± 1.6 7.0 ± 1.3 14.0 ± 1.4 1.4 ± 0.2 18.5 ± 1.6 18.5 ± 1.6 22.0 ± 1.7

P. hakonensis 21.9 ± 2.3 8.3 ± 1.5 4.1 ± 1.1 3.2 ± 1.0 15.5 ± 2.0 22.3 ± 2.3 24.7 ± 2.4

P. aff. hakonensis 21.7 ± 2.4 8.1 ± 1.6 6.1 ± 1.4 3.4 ± 1.0 17.9 ± 2.2 22.1 ± 2.4 20.7 ± 2.3

P. sachalinensis 18.8 ± 2.4 7.2 ± 1.6 15.5 ± 2.2 1.0 ± 0.4 20.3 ± 2.5 16.0 ± 2.3 21.2 ± 2.5

Примечание. Здесь и в табл. 5–9: P и V – число ветвистых лучей в грудных и брюшных плавниках; porb, iorb – число заглаз-
ничных и подглазничных костей; porb-1, lacr, pop – число каналов (сейсмосенсорной системы) второго порядка соответ-
ственно на первой заглазничной, слёзной и предкрышечной костях.

Таблица 5. Дисперсия флуктуирующей асимметрии (×10−3) некоторых признаков у дальневосточных красно-
пёрок рода Pseudaspius

Вид, форма P V porb iorb porb-1 lacr pop Сумма

P. brandtii 0.744 1.526 14.285 4.612 11.175 9.579 2.463 44.38

P. hakonensis 0.881 1.909 9.273 8.093 48.053 14.898 5.258 88.37

P. aff. hakonensis 0.833 1.748 10.482 8.544 30.906 12.852 4.307 69.67

P. sachalinensis 0.891 2.090 17.241 3.272 27.117 11.123 4.547 66.28
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между краснопёрками: крупночешуйная и P. aff. 
hakonensis отличаются от мелкочешуйной – соот-
ветственно семь и шесть отличий – и от сахалин-
ской – по шесть отличий, которая в шести случаях 
отличается от мелкочешуйной. Крупночешуйная 
и P.  aff. hakonensis различаются между собой в 
пяти случаях (табл. 8, 9). Кластеризация по сред-
ним значениям признаков показывает разбиение 
на два кластера: в один входят крупночешуйная, 
P. aff. hakonensis и сахалинская краснопёрки, обо-
собленно располагается кластер мелкочешуйной 
краснопёрки (рис. 2д).

Суммирование выше указанных чисел разли-
чий по всем показателям даёт следующие резуль-
таты: максимальное число различий отмечается 
при сравнении крупночешуйной краснопёрки с 
мелкочешуйной и сахалинской – соответственно 
28 и 26. Значительно меньше – 22 и 23 – при срав-
нении P. aff. hakonensis соответственно с мелкоче-
шуйной и сахалинской краснопёрками, которые 
различаются между собой в 23 случаях. Мень-
ше всего различий (11) отмечается между круп-
ночешуйной краснопёркой и P. aff. hakonensis 
(табл.  10). Факторный анализ методом главных 
компонент показал похожую картину (рис. 3).

Таблица 7. Коэффициент вариации значений признаков у дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius

Вид, форма P V porb iorb porb-1 lacr pop Сумма

P. brandtii 4.61 ± 0.13 4.04 ± 0.12 14.78 ± 0.44 6.31 ± 0.18 15.60 ± 0.46 13.48 ± 0.40 10.00 ± 0.29 68.82 ± 0.29

P. hakonensis 4.98 ± 0.14 5.40 ± 0.15 7.60 ± 0.21 8.30 ± 0.23 24.24 ± 0.72 14.95 ± 0.43 13.22 ± 0.38 78.69 ± 0.32

P. aff. hakonensis 4.47 ± 0.13 5.79 ± 0.17 8.86 ± 0.26 8.49 ± 0.24 24.91 ± 0.75 14.67 ± 0.42 12.55 ± 0.36 79.74 ± 0.33

P. sachalinensis 5.08 ± 0.16 4.61 ± 0.14 14.87 ± 0.47 5.30 ± 0.16 22.65 ± 0.74 14.36 ± 0.45 11.13 ± 0.35 78.00 ± 0.35

Таблица 8. Значения признаков у дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius

Вид, форма P V porb iorb porb-1 lacr pop

P. brandtii 16.56 ± 0.02 
14–19

8.89 ± 0.01 
7–11

3.41 ± 0.02 
2–4

2.01 ± 0.01 
1–3

4.40 ± 0.02 
2–7

4.78 ± 0.02 
3–7

9.68 ± 0.03 
7–13

P. hakonensis 16.08 ± 0.04 
13–19

8.06 ± 0.02 
6–10

3.00 ± 0.01 
2–4

2.03 ± 0.01 
2–3

2.26 ± 0.02 
1–6

4.14 ± 0.03 
2–6

6.70 ± 0.04 
5–11

P. aff. hakonensis 16.45 ± 0.03 
15–18

8.22 ± 0.02 
6–9

3.02 ± 0.01 
2–4

2.02 ± 0.01 
1–3

2.54 ± 0.03 
1–6

4.39 ± 0.02 
2–6

7.04 ± 0.04 
7–11

P. sachalinensis 16.14 ± 0.04 
14–18

7.96 ± 0.02 
7–9

3.58 ± 0.02 
2–5

2.01 ± 0.01 
2–3

3.29 ± 0.03 
1–6

4.61 ± 0.03 
3–7

7.41 ± 0.04 
5–10

Примечание. Под чертой – пределы варьирования значений признака.

Вид, форма 1 2 3 4

1
V*, porb**, iorb***, 
porb-1***, lacr**, 
pop***, Σ***

porb*, iorb***, porb-1***, 
lacr*, pop***, Σ**

V*, iorb**, 
porb-1***, pop***, 
Σ**

2 P*, V***, porb***, iorb***, 
porb-1***, lacr*, pop***, Σ*** porb-1**, Σ* porb***, iorb ***, 

porb-1***, lacr*, Σ*

3
V***, porb***, 
iorb ***, porb-1***, lacr*, 
pop***, Σ***

P**, porb***, Σ* porb**, iorb ***

4 P*, V**, iorb***, porb-1***, 
pop*, Σ***

V***, porb***, 
iorb***, pop***, Σ***

P**, V***, porb***, iorb***, 
porb-1*, pop**, Σ***

Таблица 6. Значимые различия между видами и формами дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius по дис-
персии флуктуирующей асимметрии (над диагональю) и коэффициентам вариации признаков (под диагональю)
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ОБСУЖДЕНИЕ
При анализе различий между краснопёрками 

обращает на себя внимание тот факт, что их чис-
ло по разным показателям значительно разли-
чается. Наименьшее число различий отмечается 
по доле асимметричных особей по признакам от 
числа случаев асимметрии, при этом крупноче-
шуйная краснопёрка и P. aff. hakonensis, а также 
мелкочешуйная и сахалинская между собой не 
различаются. Почти в три раза больше различий 
по доле асимметричных и асимметричных по 
числу признаков особей, а также по дисперсии 
флуктуирующей асимметрии. Наибольшее чис-
ло различий между краснопёрками отмечается 
по коэффициентам вариации и средним значе-
ниям признаков. Применение этих показателей 
при исследовании как внутри-, так и межвидо-
вой изменчивости показало хороший результат 
и может считаться перспективным в дальнейших 
исследованиях. По четырём показателям из пяти 
крупночешуйная и P. aff. hakonensis входят в один 
кластер, а по дисперсии флуктуирующей асим-
метрии P. aff. hakonensis объединяется с сахалин-
ской, что можно объяснить небольшим числом 
различий между ними по этому показателю.

Наименьшее число различий по всем пока-
зателям характерно при сравнении крупноче-
шуйной краснопёрки и P. aff. hakonensis, заметно 
больше – между мелкочешуйной и сахалинской, 

а наибольшее – при сравнении последних с круп-
ночешуйной краснопёркой и P. aff. hakonensis. Та-
кая картина совпадает с данными по митохондри-
альной ДНК: различия между крупночешуйной 
краснопёркой и двумя другими видами – мел-
кочешуйной и сахалинской – составляют 10.9%, 
а между мелкочешуйной и сахалинской – 8.5% 
(Брыков и др., 2013). P. aff. hakonensis отличается 
от мелкочешуйной в меньшем числе случаев, чем 
крупночешуйная, что может быть результатом её 
происхождения путём гибридизации крупноче-
шуйной краснопёрки с мелкочешуйной (Семина 
и др., 2006; Семина, 2008). Картины взаимоот-
ношений дальневосточных краснопёрок, по-
лученные в настоящем исследовании методами 
одномерной статистики и методом главных ком-
понент, довольно схожи. Похожая схема была по-
лучена при сравнении дальневосточных красно-
пёрок с использованием пластических признаков 
с применением канонического дискриминант-
ного анализа (Золотова, Картавцев, 2022). Отли-
чия заключаются в следующем: крупночешуйная 
краснопёрка (общая выборка северной и южной 
форм) оказалась ближе к мелкочешуйной, а не 
к сахалинской, как в настоящем исследовании. 
Значительный интерес в исследовании указан-
ных авторов представляет также сравнение пяти 
выборок крупночешуйной краснопёрки, в ре-
зультате которого они разделились на три груп-
пы: одна – из двух рек северо-востока Сахалина, 

Таблица. 9. Значимые различия между видами и формами дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius по 
средним значениям признаков

Вид, форма 2 3 4

1 P***, V***, porb***, iorb*, porb-
1***, lacr***, pop***

P***, V***, porb***, porb-1***, 
lacr***, pop***

P***, V***, porb***, 
porb-1***, lacr***, pop***

2 P***, V***, porb-1***, lacr***, 
pop***

V***, porb***, iorb*, 
porb-1**, lacr**, pop***

3 P***, V***, porb***, 
porb-1***, lacr***, pop***

Таблица 10. Число различий между видами и формами дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius

Вид, форма 2 3 4 Число отличий от других  
видов и форм

1 28 22 23 73

2 11 26 65

3 23 56

4 72

Суммарное число различий 133
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другая – из двух рек Южного Сахалина и третья, 
далеко отстоящая от первых двух, из Приморья 
(P. aff. hakonensis по классификации, использо-
ванной в настоящем исследовании).

Наименьшая сумма дисперсий флуктуирую-
щей асимметрии по всем признакам характерна 
для мелкочешуйной краснопёрки, очевидно, это 
связано с более высоким уровнем стабильности 
развития, обусловленным лучшей адаптиро-
ванностью к местам размножения. Это может 
проявляться даже при сравнении нерестящих-
ся в одной реке видов. Так, сумма дисперсий по 
всем признакам у сахалинской и крупночешуй-
ной краснопёрок из р. Тумнин заметно больше, 
чем у мелкочешуйной из этой же реки (Романов, 
2024). Наименьшая сумма коэффициентов вари-
ации всех признаков может говорить об относи-
тельной морфологической стабильности мелко-
чешуйной краснопёрки в ареале, что может быть 
связано с наличием у неё единственной экологи-
ческой формы – амфидромной. Остальные виды 
краснопёрок имеют по две экологических фор-
мы – амфидромную и жилую (Гриценко, 2002; 
Долганов, 2021).

Наибольший вклад в различия между даль-
невосточными краснопёрками внесли признаки 
сейсмосенсорной системы, это указывает на пер-
спективность их использования в дальнейших 
исследованиях и на представителях других родов.
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MORPHOLOGICAL VARIABILITY OF FAR EASTERN REDFINS  
OF THE GENUS PSEUDASPIUS (LEUCISCIDAE)

N. S. Romanov1, *
1Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch,  

Russian Academy of Sciences, Vladivostok, Russia
*Е-mail: n_romanov@inbox.ru

The interspecific variability of the fluctuating asymmetry, mean values, and coefficients of variation of seven 
characters in Far Eastern redfins (Pacific redfin Pseudaspius brandtii (Dybowski, 1872), Sakhalin redfin 
P.  sachalinensis (Nikolskii, 1889), big-scaled redfin P. hakonensis (Gunther, 1877), and its southern form) 
have been studied for the first time. The number of differences between them can significantly vary in different 
indicators. The lowest number of differences in all indicators is observed between big-scaled redfin and its 
southern form, significantly more differences are recorded between Pacific and Sakhalin redfins, and the largest 
number of differences between the latter and big-scaled redfin and its southern form. The southern form of big-
scaled redfin differs from the Pacific redfin in smaller cases than big-scaled redfin, which may be determined 
by its origin through the hybridization of big-scaled redfin with Pacific redfin. The lowest sum of variances 
of fluctuating asymmetry and coefficients of variation is characteristic of Pacific redfin, which is obviously 
associated with more stable conditions of embryonic and early post-embryonic development in the former case 
and may indicate its relative morphological stability in the area in the latter case.

Keywords: Far Eastern redfins, Pseudaspius, fluctuating asymmetry, coefficient of variation, mean values of 
characters, variance.
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Европейскую барракуду Sphyraena sphyraena (Linnaeus, 1758) регистрируют в Чёрном море единично, 
однако в XXI веке её находки участились. В работе приведены результаты биологического анализа 
пойманной у берегов Крыма (г. Севастополь) в 2022 г. половозрелой самки барракуды общей длиной 
35.4 см, массой 196.4 г в возрасте 4+. Ооциты в яичниках массой 1.999 г были на стадии резорбции. В 
пищеварительном тракте обнаружены фрагменты позвоночника неидентифицированной рыбы. По 
литературным данным приведены биологические характеристики ранее зарегистрированных в Чёр-
ном море особей барракуды. Оценены перспективы освоения этим видом акватории Чёрного моря; 
отмечено, что при сохранении тенденции изменения климата в сторону потепления вероятность 
успешной натурализации барракуды будет увеличиваться.

Ключевые слова: европейская барракуда Sphyraena sphyraena, инвазивный вид, размеры, возраст, пита-
ние, медитерранизация, Чёрное море, Крым.
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Европейская барракуда Sphyraena sphyraena 
(Linnaeus, 1758) – неритический, пелагический 
вид рыб семейства Sphyraenidae, широко распро-
странённый в тропической и субтропической 
частях Атлантического океана, в том числе и в 
Средиземном море (Carpenter, De Angelis, 2016; 
Froese, Pauly, 2024). Во всех частях Чёрного моря 
с конца XIX в. отмечаются единичные поимки 
вида, тогда как в Азовском море его никогда не 
обнаруживали (Световидов, 1964; Васильева, 
2007; Васильева, Лужняк, 2013; de Morais et  al., 
2015; Болтачев, Карпова, 2017). Европейская 
барракуда ранее числилась в списке чужерод-
ных видов Черноморского бассейна (Yankova et 
al., 2013), однако позже была из него исключена 
(Black Sea …, 2017).

В Средиземноморском бассейне рассматри-
ваемый вид – хищник сублиторальной зоны, 
питающийся преимущественно пелагической 
и бентопелагической мелкой рыбой на глуби-
нах до 50 м, формирующий стаи в первые годы 
жизни, но по мере достижения наибольших 
размеров переходящий к одиночному образу 

жизни (Kalogirou, 2012; de Morais et al., 2015). 
В Средиземном море средний размер особей в 
уловах составляет 30–50 см, возраст – 3–4 года 
(Kalogirou, 2012; Ferri, Brzica, 2022). В этом море 
европейская барракуда имеет большое рыбо-
промысловое и коммерческое значение, осо-
бенно в южных и восточных районах (Allam et 
al., 2005; de Morais et al., 2015; Yedier, 2021). Не-
смотря на это, является малоизученным видом 
в пределах всего ареала (de Morais et al., 2015; 
Yedier, 2021).

В настоящее время происходят широкомас-
штабные сукцессии морских экосистем, свя-
занные с изменением климата. В этих условиях 
наблюдаются широтные сдвиги в распределе-
нии видов, проявляющиеся в перемещении рыб 
тропических и субтропических регионов к 
более высоким широтам (Raitsos et al., 2010; 
McKenzie et al., 2021). В случае с Чёрным морем, 
имеющим связь со Средиземным через пролив 
Босфор, процесс расселения и натурализации 
средиземноморских видов (медитерранизация 
черноморской ихтиофауны) интенсифицирует-
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ся (Yankova et al., 2013; Öztürk, 2021). В послед-
ние десятилетия европейскую барракуду всё 
чаще регистрируют в Чёрном море (Болтачев и 
др., 2009; Uzunova, 2018; Maltsev et al., 2022), что 
может являться проявлением вышеуказанного 
процесса.

Цель исследования – описать экземпляр ев-
ропейской барракуды, пойманный в прибреж-
ной акватории Чёрного моря (у Крыма, г. Сева-
стополь) в 2022 г., провести ревизию предыдущих 
находок вида, оценить перспективы освоения 
им вод Чёрного моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Экземпляр барракуды был пойман 28.10.2022 г. 

в прибрежной акватории Чёрного моря у г. Се-
вастополь на выходе из бух. Стрелецкая (44°56ʹ 
с.ш., 34°06ʹ в.д.) ставным неводом, установлен-
ным на глубине 12 м (рис. 1). Температуру воды 
оценивали по показаниям эхолота Lowrance 
HOOK2 4X Bullet Scimmer (“Navico Inc.”, США) 
с точностью до 1°С. После поимки особь замо-
розили, затем передали авторам настоящей пу-
бликации для исследований. Идентификацию 
видовой принадлежности осуществляли по ка-
талогам-определителям (Световидов, 1964; Ва-
сильева, 2007; Carpenter, De Angelis, 2016). Длину 
тела – общую (TL), стандартную (SL) и по Сми-
ту (FL), измерили с точностью до 0.1 cм, массу 
тела (общую и без внутренностей) – до 0.01 г, 
массу гонад и печени – до 0.001 г. Гонадосома-
тический индекс вычислили отношением массы 
гонад к массе тела без внутренностей и выразили 
в процентах.

Отолиты (сагитты) измерили штангенцирку-
лем в трёх проекциях (длина, толщина, высо-

та) с точностью 0.001 cм, их массу определили 
с точностью 0.001 г. Для установления возрас-
та особи отолиты просматривали в падающем 
свете на тёмном фоне под стереоскопическим 
микроскопом с применением цифровой каме-
ры. Годовым приростом на отолите считали со-
четание опаковой и транслюцентной зон (Ferri, 
Brzica, 2022). Для описания индивидуального 
роста провели обратные расчисления длины по 
формуле (Vigliola, Meekan, 2009): Li = SiLc/Sc, где 
Li – длина рыбы в возрасте i; Si – радиус годово-
го кольца, соответствующего возрасту i; Lc – TL 
рыбы при поимке, Sc – радиус отолита.

Питание изучали в соответствии с “Руко-
водством …” (1961). Названия видов приведены 
согласно Всемирному реестру морских видов 
(WoRMS …, 2024).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Место поимки. Европейская барракуда была 

поймана в прибрежной зоне над каменисто-пес-
чаным дном и выходами скал. Глубина в райо-
не лова 12 м, температура поверхностного слоя 
воды 20°С.

Морфологическое описание, зрелость, возраст 
и индивидуальный рост. Характерные видовые 
признаки пойманной особи соответствовали 
приведённым в определителях. При визуальном 
обследовании покровов и внутренних органов 
признаков патологии у добытого экземпляра 
барракуды не выявлено (рис. 2а, 2б). Основные 
характеристики особи: самка TL 35.4, FL 32.7, SL 
31.8 cм; общая масса тела 196.4, без внутренно-
стей – 162.2 г; масса гонад 1.999 (рис. 2в), пече-
ни – 2.744 г.

Гонадосоматический индекс 1.23%, при этом 
в яичниках визуализировали резорбирующие 
ооциты (рис. 2г), что соответствует стадии реге-
нерации после нереста (Villegas-Hernández et al., 
2014). Однако делать вывод об успешном размно-
жении барракуды в Чёрном море преждевремен-
но, так как молодь этого вида в рассматриваемой 
акватории пока не зарегистрирована, а резорб-
ция ооцитов может происходить и в отсутствие 
нереста. Кроме того, исследованная особь могла 
попасть в Чёрное море уже после размножения 
за его пределами.

Сагитты пойманного экземпляра веретено-
образной формы, с коротким рострумом и сла-
бовыраженным антирострумом (рис. 3). Длина, 
высота и толщина левой сагитты соответствен-
но 1.100, 0.355 и 0.160 см, правой – 1.095, 0.350 и 

×ЁРНОЕ МОРЕ

Рис. 1. Место поимки (●) Sphyraena sphyraena 
28.10.2022 г.
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Рис. 2. Sphyraena sphyraena TL 35.4 см, пойманная 28.10.2022 г. у берегов Крыма (г. Севастополь): а – внешний вид, 
б – вскрытая брюшная полость, в – гонады, г – резорбирующие ооциты.

(a)

(б) (в)

(г)
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0.165 см. Масса каждого отолита 0.047 г. Возраст 
особи 4+; согласно обратным расчислениям, её 
рост (TL) проходил следующим образом: 16.5, 
24.5, 29.1 и 33.2 см к концу соответственно пер-
вого, второго, третьего и четвёртого года жизни. 
Согласно немногочисленным опубликованным 
данным, европейская барракуда у берегов Егип-
та и Хорватии в среднем растёт быстрее в пер-
вые три года жизни, однако к концу четвёртого 
достигает близких размеров – 33.4 см у Египта 
и 34.0 см у Хорватии (Allam et al., 2005; Ferri, 
Brzica, 2022).

Содержимое желудочно-кишечного тракта. 
В пищевом комке исследуемого образца было об-
наружено два фрагмента позвоночника н иден-
тифицированной рыбы: длина первого – 14 мм, 
масса 0.02 г; второго – 35.5 мм и 0.03 г (Прило-
жение 1). Степень разрушения варьировала от 76 
до 95% по (Чучукало, Напазаков, 2002).

Согласно данным по биомеханике питания, 
представители семейства Sphyraenidae, в част-
ности S. barracuda, являются хищниками-за-
садчиками с морфологией тела, подходящей 
для резкого ускорения и захвата рыбы быстрым 
таранным ударом (Grubich et al., 2008; Habegger 
et  al., 2011). Найденный в исследуемом образце 
позвоночник, возможно, был сломан и искрив-
лён именно в результате такого удара.

Европейская барракуда – рыбоядный хищ-
ник (Kalogirou et al., 2012; Iveša et al., 2021). Так, 
рацион барракуд, выловленных в восточной ча-
сти Средиземного моря (у о-ва Родос), на 99% 
состоял из рыб, при этом ~ 80% жертв имели 
высокую степень разрушения без возможно-
сти идентификации вида (Kalogirou et al., 2012). 
Было установлено, что такие виды, как Atherina 
boyeri, Spicara smaris, Sardina pilchardus и Boops 
boops, вносили преимущественный вклад в ра-
цион европейской барракуды. В Чёрном море 
первые два вида обычны (Шляхова и др., 2021), 
что создаёт вполне благоприятные кормовые ус-
ловия для S. sphyraena.

Предыдущие находки европейской барракуды 
в Чёрном море. Описание всех задокументиро-
ванных случаев поимки барракуд в акватории 
Чёрного моря, начиная с первой регистрации 
в 1925  г., приведено в таблице. Согласно раз-
мерам, возраст зарегистрированных рыб мог 
варьировать от 3 до 6 лет (Ferri, Brzica, 2022) и, 
вероятно, эти особи являлись половозрелыми 
(Chemmam-Abdelkader et al., 2007). Возраст осо-
би, выловленной у Карадага, был определён как 
1+ (Maltsev et al., 2022), что, на наш взгляд, явля-

ется спорным, поскольку возраст определён по 
чешуе. Чешуя барракуд малопригодна для опре-
деления их возраста (Kadison et al., 2010), поэто-
му её редко используют в качестве регистриру-
ющей структуры. Общие длины выловленных в 
Чёрном море барракуд выше модальных значе-
ний длин особей, обитающих у берегов Египта 
(30.0–32.0 см) (Allam et al., 2005), при этом близ-
ки к средним значениям длин барракуд (34.6 см) 
из более северного Адриатического моря (Ferri, 
Brzica, 2022).

Сообщений об обнаружении взрослых особей 
вида с 2007 г. стало заметно больше (Болтачев, 
Карпова, 2017), о чём свидетельствуют и данные 
таблицы. Так, в конце октября 2022 г., примерно 
в то же время, когда была поймана описываемая 
в статье особь, у берегов Крыма (внешний рейд 
г. Балаклава) в ставные сети попался другой эк-
земпляр европейской барракуды схожих разме-
ров. Рыбаки её сфотографировали и отпустили, 
не измерив (Приложение 2). Увеличение числа 
поимок барракуды может быть обусловлено как 
её постепенным освоением вод Чёрного моря, 
так и интенсификацией исследований. Следу-
ет отметить, что в рассматриваемой акватории 

Рис. 3. Отолиты (сагитты) Sphyraena sphyraena 
TL 35.4 см, выловленной у берегов Крыма 28.10.2022 г.: 
D, V – дорсальная и вентральная стороны; R – рострум, 
A – антерострум, P – построструм, N – ядро (нуклеус), 
(l) – годовое кольцо. Масштаб: 5 мм.

R R

A

P

D DV

P

NN

A
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к настоящему времени не удалось обнаружить 
икру и/или личинок вида.

Перспективы освоения барракудой аквато-
рии Чёрного моря. Спорадическое обнаруже-
ние взрослых особей европейской барракуды 
в Чёрном море может быть связано с экологи-
ческой пластичностью и миграционной актив-
ностью вида. Осваивая воды умеренных широт, 
европейская барракуда демонстрирует высо-
кую устойчивость к низким температурам по 
сравнению с другими видами рода Sphyraena, 
зарегистрированными в Средиземном море 
(Villegas-Hernández et al., 2014; Ferri, Brzica, 
2022). Способность этого вида обитать в рас-
преснённых эстуарных районах определяет 
преадаптацию барракуды к условиям низкой 
солёности. Наличие в Чёрном море привычной 
кормовой базы создаёт благоприятные предпо-
сылки для распространения этого вида. Тем не 
менее говорить об успешном освоении евро-
пейской барракудой экосистемы Чёрного моря 
преждевременно. Сведения об успешном её 
размножении или зимовке к настоящему вре-
мени отсутствуют.

По всей видимости, основными сдержива-
ющими факторами для размножения и успеш-
ной натурализации барракуды в Чёрном море 
являются сравнительно низкие температура 
(зимой) (Wright, Trippel, 2009) и солёность. Од-
нако гидрометеорологические условия Чёрного 
моря существенно меняются в ходе глобально-
го потепления. Тренд повышения температуры 
поверхности Чёрного моря в настоящее время 
составляет 0.06°C в год (Sakalli, Başusta, 2018). 
Солёность в определённых слоях воды (75–
100 м) в 1951–2008 гг. увеличивалась с трендом 
0.05‰ за 10 лет (Полонский и др., 2013) и, веро-
ятно, продолжит повышаться в связи со сниже-
нием объёма речного стока. Следует ожидать, 
что изменение температурных условий и со-
лёности в Чёрном море будет увеличивать ве-
роятность натурализации средиземноморских 
тропических видов, в том числе европейской 
барракуды.

ДОПОЛНИТЕЛЬНЫЕ МАТЕРИАЛЫ
Приложения доступны онлайн по адресу:  

https://doi.org/10.31857/S0042875224060037

Сведения о местах поимки и биологические характеристики пойманных в Чёрном море особей европейской 
барракуды Sphyraena sphyraena (Linnaeus, 1758)

Показатель
Дата поимки

24.05.1925 17.09.1946 25.09.2007 28.08.2014 или 
28.09.2014 27.09.2021 28.10.2022

Место поимки г. Аджиджа г. Одесса Крым 
(г. Севастополь) г. Варна Крым  

(Карадаг)
Крым 

(г. Севастополь)

Район  
Чёрного моря запад северо-за-

пад север запад север север

Максимальная 
глубина в месте 
поимки, м

12 12

Длина тела, см:

– общая 33.0 37.0 33.0 34.5 35.8 35.4

– стандартная 27.2 30.5 32.0 31.8

Масса, г:

– тела 150.0 121.0 148.0 171.3 196.0

– гонад 1.999

Пол самка

Возраст, лет 1+ 4+

Источник 
информации

Borsea, 
1927

Кротов, 
1949

Болтачев и др., 
2009

Uzunova,  
2018

Maltsev 
et al, 2022

Наши  
данные
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EUROPEAN BARRACUDA SPHYRAENA SPHYRAENA (SPHYRAENIDAE)  
IN THE BLACK SEA: COMPARATIVE DESCRIPTION OF A NEW FIND  

AND NATURALIZATION PROSPECTS
I. Yu. Tamoikin1, *, D. N. Kutsyn1, I. V. Vdodovich1, and P. I. Donchik1

1Institute of Biology of the Southern Seas, Russian Academy of Sciences, Sevastopol, Russia
*E-mail: igortamoikin@ibss-ras.ru

The European barracuda Sphyraena sphyraena (Linnaeus, 1758) is occasionally recorded in the Black Sea, 
however its findings in the 21st century have become more frequent. This paper presents the results of biological 
analysis of a mature female barracuda with a total length of 35.4 cm and weight of 196.4 g, aged 4+ years, caught 
off the coast of Crimea (Sevastopol) in 2022. Oocytes in the ovaries (weight of 1.999 g) are at the resorption 
stage. Fragments of the spine of an unidentified fish have been found in the digestive tract of the specimen. 
Based on literary data, biological characteristics of barracuda individuals previously recorded in the Black Sea 
are presented. The prospects for the development of the Black Sea waters by this species are assessed; if the 
climate change trend towards warming persists, the possibility of successful naturalization of the barracuda will 
increase.

Keywords: European barracuda Sphyraena sphyraena, invasive species, size, age, nutrition, Mediterraneanization, 
Black Sea, Crimea.
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Представлены результаты исследования локальных популяций резидентной формы речной миноги 
Lampetra fluviatilis в среднем и малых водотоках (притоки рек Пола и Мста), расположенных на 
удалении ~ 700 км от моря, в нативной части ареала вида. Подобные популяции до сих пор остаются 
слабо изученными, несмотря на то что они обеспечивают сохранение ареала в условиях фрагментации 
речных сетей. Отловленные производители являются типичными представителями резидентной 
формы, с небольшой вариацией озубления ротовой воронки. Плотность поселения личинок миног 
в большинстве исследованных местообитаний низкая и в незначительной их части средняя. Условия 
обитания пескороек определены как оптимальные, однако из-за особенностей малых водотоков 
местообитания в них уязвимы перед негативным воздействием факторов окружающей среды.
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Речная минога Lampetra fluviatilis (Linnaeus, 
1758) – широко распространённый в Европе вид, 
населяющий водосборные бассейны морей Ат-
лантического океана, а также Каспийского и Бе-
лого морей (Атлас …, 2003; Renaud, 2011; Zvezdin 
et al., 2021a). Представители этого вида реали-
зуют различные жизненные стратегии – ана-
дромную, озёрную, резидентную и их варианты 
(Kucheryavyy et al., 2016). Благодаря такой пла-
стичности они могут заселять короткие и мел-
кие водотоки – расположенные глубоко внутри 
материка притоки высоких порядков, в которых 
резидентная форма является наиболее вероят-
ным или единственным возможным вариантом 
реализации жизненной стратегии. Так образуют-
ся локальные популяции разной степени изоля-
ции в верховьях речных сетей (Kucheryavyy et al., 
2016), куда не доходят представители анадром-
ной формы. Зачастую изолированные локаль-
ные популяции миног, как и других пресново-
дных организмов, имеют меньшую численность 
(Atlas …, 2001; Morita et al., 2009) в сравнении с 
полиморфными панмиксичными популяциями, 

а также с популяциями, в которых главным об-
разом реализуется резидентный тип жизненной 
стратегии, но сохраняется двусторонняя связь с 
морской средой (Brook et al., 2002; Carpathian list 
..., 2003). Однако благодаря именно локальным 
популяциям речная минога может сохранять 
свой ареал в меняющихся условиях, в том числе 
при фрагментации речных сетей в результате ан-
тропогенной деятельности.

На локальные популяции приходится значи-
тельная доля ареала речной миноги в европей-
ской части России (Атлас …, 2003; Zvezdin et al., 
2021a), поэтому представляет широкий интерес 
исследование их распространения, численности 
и сохранения внутривидового разнообразия.

Несколько таких популяций речной миноги, 
расположенных на удалении в сотни километров 
от моря, мы изучили ранее. По итогам работ, 
проведённых на притоках рек Западная Двина 
и Нарва, рассмотрено обитание речной мино-
ги в нативной части её ареала, изолированной 
от притока анадромных особей в результате ан-
тропогенной деятельности (Звездин и др., 2023). 
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В  исследованиях притоков верхнего течения 
р. Волга изучена вторичная часть ареала, расши-
рившегося вследствие проникновения миног в 
водотоки водосборного бассейна Каспийского 
моря (Колотей и др., 2020; Zvezdin et al., 2021a). 
В настоящей работе представлены результаты 
исследований, продолженных в нативной части 
ареала – в притоках рек Пола и Мста (водосбор-
ный бассейн Балтийского моря), для которых 
неизвестно обитание анадромных особей (Арта-
монова и др., 2014; Литвинова, 2015). Эта терри-
тория может быть отнесена к типичным местам 
обитания резидентной формы речной миноги.

Цель работы – изучить современное состоя-
ние и условия обитания локальных популяций 
резидентной речной миноги в верховьях речных 
систем восточной части нативного ареала вида – 
в притоках рек Пола и Мста.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Работы проводили в водотоках Валдайской воз-

вышенности, которая на исследованной терри-
тории (Новгородская и Тверская области) имеет 
два основных склона. На востоке склон более по-
логий, с него стекают притоки зарегулированной 
р. Мста, часть из которых (реки Боровна, Клетна, 
Шегринка, Валдайка, Либья) являются модифи-
цированными водными объектами (Широкова 
и др., 2011; Фролова и др., 2012). На западе склон 
более крутой – так называемый Валдайский уступ, 
на отдельных участках которого перепад высот 
составляет 200 м на 15 км (Исаченко и др., 1965). 
Здесь берут начало притоки р. Пола, некоторые из 
них (реки Полометь, Явонь) также относятся к мо-
дифицированным объектам (Клавен и др., 2015).

Исследованная территория характеризуется 
развитой озёрно-речной сетью ледникового про-
исхождения, среди водотоков преобладают малые 
реки (площадь водосбора <  2 тыс. км2), а среди 
водоёмов – малые озёра (площадь водного зерка-
ла < 10 км2) (Недогарко и др., 2010). Из изучен-
ных рек только р. Полометь относится к средним 
(площадь водосбора 2.77 тыс. км2) (Клавен и др., 
2015). Сток в этой части Валдайской возвышен-
ности осуществляется в оз. Ильмень по двум на-
правлениям – через реки Пола и Мста (рисунок). 
Часть исследованных водотоков протекает по 
территории Национального парка “Валдайский”.

Исследования проводили в два этапа: в лет-
ний период, когда в водотоке представлена толь-
ко ювенильная часть популяции, и в весенний, 

когда возможно обнаружение взрослых поло-
возрелых особей.

Летний этап проходил в условиях межени в 
июле 2022 г. и включал в себя поиск рек, заселён-
ных миногой, оценку плотности поселения её 
личинок (пескороек), определение их морфоло-
гических характеристик и описание местообита-
ний. На этом этапе были обследованы 43 точки 
в 31 водотоке. В случае обнаружения личинок 
водоток принимали за населённый миногами. 
Объём материала, собранного в заселённых во-
дотоках представлен в табл. 1. Сбор личинок 
осуществляли сетью Киналёва (0.5 × 0.7 м, кут 
из дели с размером ячеи 3 мм) по стандартной 
методике (Zvezdin et al., 2021b). В каждой обсле-
дованной точке облавливали 10–15 участков дна 
реки, для которых определяли плотность посе-
ления (экз/м2). Плотность поселения на точке 
рассчитывали как среднее для выполненных 
обловов. Незаселённые участки при расчёте не 
учитывали.

Для определения условий среды в девяти ре-
ках обследовали 11 местообитаний личинок. 
Изучены морфология русла (ширина, глубина), 
абиотические (температура воды, скорость тече-
ния, состав и толщина наносов, фракционный 
состав грунта (две повторности), содержание 
органического вещества в грунте (две повторно-
сти)) и биотические (плотность поселения ли-
чинок миног, степень зарастания макрофитами) 
характеристики. Расстояния от исследованных 
местообитаний до моря определяли по спутни-
ковым снимкам и топографическим картам.

Ширину русла измеряли лазерным дально-
мером Leica Disto D2 (“Leica Geosystems AG”, 
Венгрия), глубину расположения местообита-
ний – мерной рейкой, температуру воды – ртут-
ным термометром. Скорость течения измеряли 
гидродинамической микровертушкой ГМЦМ-1 
(“ИП Ладутько Е.А.”, Беларусь) на расстоянии 
9–10 см от дна. Если глубина расположения ме-
стообитания была меньше, микровертушку рас-
полагали на расстоянии не менее 1 см от дна. 
Гранулометрический состав грунта и содержание 
в нём органического вещества изучали с приме-
нением общеупотребимых методов (Methods …, 
2013). Фракции грунта классифицировали с ис-
пользованием предложенной Безруковым и Ли-
сицыным (1960) шкалы, с изменениями: мелкий 
гравий 1–2 мм, средний гравий 2–5 мм. Взве-
шивали фракции на весах Ohaus Adventurer Pro 
(“OHAUS Corporation”, Китай). Толщину на-
носов определяли по степени заглубления сети 
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Киналёва до упора в твёрдый субстрат. Степень 
зарастания местообитания макрофитами опре-
деляли визуально по оригинальной шкале с тре-
мя категориями: слабая (до 30% местообитания 
покрыто растительностью), средняя (30–50%) и 
сильная (50–100%).

Абиотические характеристики местообита-
ний и плотности поселения пескороек в водос-
борных бассейнах притоков рек Пола и Мста 
сравнивали с применением U-критерия Манна–
Уитни, который рассчитывали в среде R с ис-
пользованием функции wilcox.test (R Core Team, 
2023). Для сравнения местообитаний по составу 
грунта использовали содержание только мелких 
фракций (<  0.5 мм), поскольку частицы такого 
диаметра указывают как предпочитаемые ли-
чинками миног (Dawson et al., 2015).

Весенний этап работ проходил в мае 2023  г. 
и включал в себя поиск нерестилищ миног в 
заселённых реках и отлов производителей для 
дальнейшего морфологического анализа. Об-
следовано 17 участков (протяжённость каждого 
участка 0.2–0.5 км) в 14 водотоках (из числа тех, 
что были изучены в 2022 г.).

Всего поймано 104 личинки и шесть произ-
водителей. Всех отловленных особей разных ста-
дий развития усыпляли раствором MS-222 по 
общепринятой методике (Matthews, Varga, 2012; 
Rendell-Bhatti et al., 2023) и фиксировали в 4%-
ном растворе формальдегида. Все умерщвлён-
ные особи хранятся в Коллекции миног России 
ИПЭЭ РАН (каталожные номера: IEE 22070401–
22070410, 22070501–22070509, 22070601, 22070602, 

Расположение района работ (□) относительно Балтийского моря и схема соединяющих их водных путей. Водосборные 
бассейны морей: (■) – Балтийского, (▧) – Каспийского. (■) – территория Национального парка “Валдайский”, (▬) – пло-
тина Волховской ГЭС. Масштаб: 100 км.
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22070701–22070703, 22070901–22070906, 23051103, 
23051201).

Вид определяли по ключевым признакам по-
ловозрелых речной и ручьевой L. planeri (Bloch, 
1784) миног (Renaud, 2011), исходя из допуще-
ния, что тип жизненной стратегии (анадромный 
или резидентный) не может являться видоспец-
ифическим критерием для родов миног, в кото-

рых реализуются его разные варианты (Махров, 
Попов, 2015).

У всех отловленных личинок измеряли общую 
длину тела (TL). Размерно-возрастные классы 
выявляли методом частотного анализа (Schultz 
et al., 2016). У метаморфных особей определя-
ли стадии метаморфоза по схеме Юсона и Пот-
тера (Youson, Potter, 1979). В выборке (87  экз. 

Таблица 1. Места сбора и объём материала при исследовании локальных популяций речной миноги Lampetra 
fluviatilis в притоках рек Пола и Мста

Водоток
Координаты обследованных точек Личинки Производители

с.ш. в.д. Ns Nh Na n

Притоки р. Мста

Р. Клетна 58°14ʹ21ʺ 33°14ʹ57ʺ 10 1

Приток безымянного ручья, 
вытекающего из оз. Нерецкое

58°04ʹ04ʺ 33°13ʹ30ʺ 12 1

Р. Шегринка 58°08ʹ38ʺ 33°20ʹ00ʺ 10 1 1

Р. Тишин 57°55ʹ10ʺ 33°14ʹ56ʺ 13 1 1

Р. Валдайка 57°59ʹ26ʺ 33°21ʹ56ʺ 15 1

Р. Студенка 57°55ʹ26ʺ 33°21ʹ58ʺ 12 1 1

Р. Белушка* 58°04ʹ14ʺ 33°35ʹ56ʺ

Р. Ладыженка* 57°44ʹ11ʺ 33°59ʹ20ʺ

Р. Едерка 57°53ʹ10ʺ 33°46ʹ28ʺ 10 1

Притоки р. Пола

Безымянная река  
(приток р. Гремячая)

57°57ʹ25ʺ
57°58ʹ20ʺ

33°11ʹ08ʺ
33°10ʹ51ʺ

28 1 1

Р. Гремячая 58°00ʹ00ʺ
57°59ʹ30ʺ
58°01ʹ13ʺ
58°01ʹ33ʺ

33°07ʹ23ʺ
33°08ʹ20ʺ
33°02ʹ47ʺ
32°58ʹ27ʺ

52 2 1 6

Р. Полометь 58°01ʹ19ʺ
57°56ʹ37ʺ
57°55ʹ22ʺ
57°56ʹ38ʺ

33°00ʹ00ʺ
33°01ʹ18ʺ
32°57ʹ57ʺ
32°58ʹ44ʺ

56 2 4

Р. Чёрная 57°57ʹ15ʺ 32°59ʹ52ʺ 15 1

Р. Лонница 57°55ʹ14ʺ
57°56ʹ00ʺ

33°00ʹ00ʺ
32°59ʹ37ʺ

27 1 1

Р. Сутовка 58°05ʹ59ʺ 33°10ʹ07ʺ 14 1 1

Р. Песна 58°07ʹ60ʺ 33°08ʹ28ʺ 10 1

Р. Каменка 58°08ʹ56ʺ 33°07ʹ08ʺ 13 1

Итого 297 11 17 6
Примечание. Ns – суммарное число обловленных участков в водотоке; Nh, Na – число обследованных соответственно местообита-
ний личинок и участков водотока; n – число отловленных производителей, экз.; *заселённые миногой реки, в которых проводили 
только поиск личинок.
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TL ≥ 40.5 мм) у особей исследовали основные 
морфологические признаки: расстояние от кон-
ца рыла до 1-го жаберного отверстия, длину 
жаберного аппарата, длину туловищного и хво-
стового отделов; число туловищных миомеров; 
паттерны пигментации верхней и нижней губ, 
щеки, подглазничной области, наджаберной 
(исключая спинную часть) и поджаберной (ис-
ключая брюшную часть) областей, хвостового 
плавника. Для морфологического анализа про-
изводителей использовали пластические при-
знаки, число туловищных миомеров и озубление 
ротовой воронки (Правдин, 1966).

Сравнение характеристик отловленных осо-
бей с данными литературы осуществляли путём 
сопоставления пределов варьирования и сред-
них значений признаков. Половой диморфизм 
определяли путём сравнения пластических при-
знаков между каждым самцом и самкой. За при-
знаки, по которым обнаружены половые раз-
личия, считали те, которые в большинстве пар 
особей различались на ≥ 5%.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Распространение миног  
и плотность поселения личинок

Миноги обнаружены в 17 водотоках, девять из 
них – притоки р. Мста и восемь – р. Пола. Плот-
ность поселения личинок варьировала от 1 до 24 
(мода 2, медиана 6) экз/м2.

Характеристика особей

Длина (TL) личинок варьировала от 30 до 
155  мм. Признаки метаморфоза (I–II стадии) 
обнаружены у 8 экз. (7.7%), TL самого мелкого 
из них 107 мм. Относительная длина головного 
отдела личинок из выборки составляла 6.0–11.5, 
жаберного – 9.3–15.9, туловищного – 47.7–57.6, 
хвостового – 21.0–29.9%. TL Туловищных мио-
меров 57–65. Верхняя губа, наджаберная и под-
жаберная области большинства особей не окра-
шены, нижняя губа и щека преимущественно 
окрашены. Пигментация верхней губы и хвосто-
вого плавника, если присутствует, слабая; отме-
чены небольшие группы хроматофоров. Форма 
хвостового плавника обычно лопатовидная.

Производители обнаружены только в р. Гре-
мячая (приток р. Пола) – шесть живых особей 
лежали без движения в гнёздах. Их характери-
стика приведена в табл. 2. 

Верхнегубные зубы плохо видны, поэтому в 
таблице приведено число только отчётливо ви-
димых вершин в первом ряду.

Диагностические признаки производителей 
соответствовали данным, приведённым Рено 
(Renaud, 2011. P. 58, 63) в видовых очерках, по-
свящённым речной и ручьевой миногам: отсут-
ствуют экзолатеральные и нижнегубные зубы, 
тёмная буровато-коричневатая или оливковая 
окраска спины и боков, более светлая окраска 
брюха, не выражено пятно на втором спинном 
плавнике, линия невромастов не пигментирова-
на, хвостовой плавник лопатовидный. Различия 
(далее в скобках приведены данные Рено) были 
обнаружены в окраске радужки и пигментации 
хвостового плавника – у особей из р. Гремячая 
радужка светло-серая или голубоватая (жёлтая), 
хвостовой плавник не пигментирован или со 
средней пигментацией (слабо пигментирован). 
На этом основании всех отловленных особей мы 
отнесли к виду речная минога.

На момент вылова производителей нерест 
уже завершился. На это указывают отсутствие 
нерестового поведения, отношение числа обна-
руженных самцов к числу самок (5 : 1), особен-
ности окраски тела особей (пятнистая, неров-
ная) и остаточная икра (14 икринок) у самки.

Местообитания личинок
Пескоройки, главным образом, обнаруже-

ны на небольших глубинах у берега или за пре-
пятствиями (стволы деревьев, валуны, кочки в 
русле реки и тому подобное). Их местообитания 
представляли собой рыхлые наносы преимуще-
ственно растительных (наземных травянистых и 
древесных) остатков. В небольших количествах 
в них также отмечали раковины моллюсков. 
Грунты речного дна под наносами сложены в ос-
новном средним и мелким песками. Около 30% 
обследованных местообитаний содержали круп-
ный песок либо мелкий или крупный гравий, 
массовой долей примерно равной доле средне-
го и мелкого песков. Содержание органического 
вещества в грунте варьировало от 0.5 до 9.0%.

Как правило, местообитания личинок были 
свободными от водной растительности либо сте-
пень зарастания была незначительной. Водная 
растительность там, где она присутствовала, 
относится главным образом к порядкам Злако-
цветные (Poales) и Частухоцветные (Alismatales). 
Чаще (в 20% местообитаний с растительностью) 
встречались хвощи (Equsetaceae), рогоз Typha sp., 
камыш Scirpus sp. и рдест Potamogeton sp. Только 
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Таблица 2. Характеристика производителей резидентной формы речной миноги Lampetra fluviatilis  
из р. Гремячая

Признак

Самка Самцы

TL M ± SD

113 127 125 119 117 117 121.0 ± 4.7

В % TL

Высота тела 6.2 5.9 7.2 6.7 6.8 6.0 6.5 ± 0.6

Длина жаберного аппарата 10.2 7.9 9.6 10.9 9.4 8.5 9.3 ± 1.2

Расстояние от конца рыла 
до 1-го жаберного отверстия 12.8 11.4 12.0 16.0 11.5 10.3 12.2 ± 2.2

Расстояние от конца рыла 
до глаза 6.6 7.1 8.4 8.4 6.8 6.8 7.5 ± 0.8

Диаметр глаза 3.1 3.1 2.4 2.9 2.6 2.6 2.7 ± 0.5

Расстояние между глазом и 1-м 
жаберным отверстием 3.5 3.1 3.2 2.9 2.6 2.1 2.8 ± 0.3

Диаметр ротовой воронки 4.4 5.9 7.2 5.0 7.7 6.0 6.4 ± 1.1

Длина головы с жаберным 
аппаратом 11.5 11.0 20.8 19.3 19.2 19.2 17.9 ± 4.0

Ширина головы 4.4 5.9 6.0 5.9 5.1 5.1 5.6 ± 0.4

Длина 1-го спинного плавника 10.6 14.2 16.0 15.1 16.2 15.0 15.3 ± 0.8

Длина 2-го спинного плавника 24.8 18.1 25.6 27.7 24.8 23.9 24.0 ± 3.6

Высота 1-го спинного плавника 2.7 3.1 3.2 5.0 3.4 3.0 3.5± 0.8

Высота 2-го спинного плавника 5.3 6.3 6.4 6.7 6.8 6.0 6.4 ± 0.3

Длина хвостового плавника 13.3 11.0 10.0 10.9 10.7 10.7 10.7 ± 0.4

Длина хвостового отдела 25.2 29.5 29.6 28.6 28.2 25.6 28.3 ± 1.6

Длина туловища 50.4 48.8 47.6 50.4 45.3 42.7 47.0 ± 3.0

Расстояние от конца рыла 
до ноздри 7.1 6.3 7.6 8.4 7.7 6.8 7.4 ± 0.8

Счётные признаки

Число рядов верхнегубных зубов 2 3 2 3 2

Число зубов в 1-м ряду 
верхнегубных зубов 6 5 6 6 5

Формула верхнечелюстной 
пластинки 1_1

Формула эндолатеральных зубов 
слева 2–3–2 2–2–2 2–3–2 2–3–2 2–2–2 2–2–1

Формула эндолатеральных зубов 
справа 2–2–2 2–2–2 2–3–1 2–3–2 2–3–2 1–2–1

Число вершин 
на нижнечелюстной пластике 7 7 7 8 7 7

Число туловищных миомеров 73 69 66 63 64 66

Примечание. TL – общая длина тела, мм; M ± SD – среднее значение и стандартное отклонение; полужирным шрифтом 
выделены значения пластических признаков, отличающиеся от соответствующего значения у самки больше, чем на 5%.



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 6       2024

687РЕЗИДЕНТНАЯ РЕЧНАЯ МИНОГА LAMPETRA FLUVIATILIS (PETROMYZONTIDAE) 

в р. Едерка степень зарастания макрофитами 
была сильной, пескоройки обитали в зарослях 
высшей водной и околоводной растительности, 
состоящей, главным образом, из водного лю-
тика Ranunculus aquatilis, хвощей, рогоза, веро-
ники Veronica sp. и омежника водного Oenanthe 
aquatica.

Местообитания личинок миног в относящих-
ся к водосборным бассейнам более крутого Вал-
дайского уступа (река Пола) и более пологого 
склона (река Мста) водотоках (табл. 3) достовер-
но (р = 0.012) различаются по фракционному со-
ставу грунта – в реках пологого склона меньше 
фракций с диаметром частиц < 0.5 мм. По дру-
гим характеристикам, в том числе по плотности 
поселения пескороек, местообитания статисти-
чески не различаются.

ОБСУЖДЕНИЕ

Условия обитания миног в притоках рек  
Пола и Мста

Исследованные местообитания личинок 
можно отнести к предпочитаемым (тип I по клас-
сификации Слэйда с соавторами (Slade et  al., 
2003)). По своим характеристикам они схожи с 
принимаемыми за оптимальные для пескороек 
разных видов (Sugiyama, Goto, 2002; Aronsuu, 
Virkkala, 2014; Dawson et al., 2015; Полякова и др., 
2024) – песчаные участки с замедленным тече-
нием, покрытые органическим мусором, но под-
держивающие водообмен, обусловливающий 
поступление кормовых объектов в местооби-
тание миног. Однако в 83% исследованных ме-
стообитаний плотность поселения личинок по 
классификации Назарова с соавторами (Nazarov 
et al., 2016) оценена как низкая, в  остальных – 
средняя.

Схожие результаты были получены в иссле-
дованиях локальных популяций, состоящих 
только из резидентных миног в Псковском по-
озерье  – плотность поселения личинок была 
низкая и не превышала 2.6 экз/м2 (руч. Белиц) 
(Звездин и др., 2023). Для популяций из рек, где 
есть приток анадромных особей, характерны бо-
лее высокие плотности поселения личинок ми-
ног – до 280 экз/м2 в р. Серебристая и 640 экз/м2 
в р. Чёрная (притоки Финского залива) (Поля-
кова и др., 2024). Плотность поселения личинок 
может косвенно указывать на их общую числен-
ность в водотоке. Различия в численности в свою 
очередь могут быть обусловлены наличием или 
отсутствием притока анадромных или озёрных 

особей с плодовитостью (соответственно ~52.0 и 
19.5 тыс. икринок) большей, чем у резидентных 
самок (до 3.7 тыс. икринок) (Zelennikov, 2022).

Однозначно судить о том, что та или иная 
локальная популяция существует без притока 
анадромных особей можно только при наличии 
непреодолимых преград (естественного или ан-
тропогенного происхождения) на миграционных 
путях анадромных производителей. Примером 
могут служить водные объекты Псковского по-
озерья, которые после строительства плотин на 
р.  Западная Двина оказались недоступны для 
способных совершать протяжённые (> 500 км) 
нерестовые миграции анадромных миног (Звез-
дин и др., 2023). В остальных случаях нельзя пол-
ностью исключать, что анадромные мигранты не 
доходят до исследуемых локальных популяций. 
Однако вероятность того, что в притоки рек Пола 
и Мста могут заходить мигранты из моря, неве-
лика (удалённость от Балтийского моря ~700 км). 
На это указывают единичные сведения о поим-
ках мигрантных особей речной миноги только 
в  оз.   Ильмень и в устьевых зонах его крупных 
притоков, в том числе р. Мста (Литвинова, 2015), 
и косвенно – низкие плотности поселения личи-
нок в исследованных водотоках.

Также на численность миног могут оказывать 
влияние особенности обследованных водото-
ков – это преимущественно малые реки. Для них 
характерны небольшие глубины в межень (< 1 м) 
и небольшая толщина наносов, а условия здесь 
могут сильно изменяться под воздействием фак-
торов внешней среды в разные сезоны года. По-
этому личинки могут быть сильнее подвержены 
воздействию неблагоприятных событий. Напри-
мер, более быстрый прогрев воды в мелких ре-
ках и её высокие температуры летом напрямую 
приводят к ухудшению температурного и кис-
лородного режимов обитания холодолюбивых 
миног (Whitesel, Uh, 2023; Reid, Goodman, 2024) 
и опосредованно к изменению многих гидрохи-
мических показателей среды в годы с аномально 
высокими летними температурами (Отюкова, 
2021). Падение уровня воды в летнюю межень 
может приводить к обсыханию местообитаний 
личинок, а во время паводков увеличивается ве-
роятность смыва наносов небольшой толщины, 
т.е. разрушения местообитаний. Таким образом, 
несмотря на оптимальные для личинок абиоти-
ческие условия, исследованные местообитания 
уязвимы к воздействию факторов окружающей 
среды.
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Одной из важных характеристик среды, ко-
торая влияет на формирование местообитаний 
личинок миног и их распределение в реке, неко-
торые исследователи считают уклон реки (Baxter, 
1957; Neeson et al., 2007). Между изученными 
нами местообитаниями более крутого и более 
пологого склонов Валдайской возвышенности 
обнаружены различия в доле содержания в грунте 
частиц диаметром менее 0.5 мм – их меньше в во-
дотоках более пологого склона (табл. 3). Грунты, 
сформированные мелкими частицами, достаточ-
но рыхлые для зарывания в них личинок миног 
и обычно откладываются в зонах осадконакопле-
ния, с небольшими скоростями течения, т.е. в тех 
местах, где комплекс условий является благопри-
ятным для пескороек (Yamazaki, 2007; Dawson 
et al., 2015). Обнаруженные нами различия не от-
ражаются на плотности поселения личинок ми-
ног в биотопах крутого и пологого склонов.

Сравнительная характеристика особей
Сравнение производителей из р. Гремячая 

между собой при имеющемся размере и соста-
ве выборки позволяет говорить лишь о некото-
рых тенденциях в половых различиях – такие 

признаки как длина туловищного и хвостового 
отделов, диаметр ротовой воронки и размеры 
плавников повторяют проявление диморфизма 
и у особей из других популяций восточной части 
ареала речной миноги (Кучерявый и др., 2016; 
Zvezdin et al., 2021a).

Все исследованные производители TL 107–
140 мм из р. Гремячая относятся к размерной 
группировке “обычные” (Кучерявый и др., 
2016). По морфологическим характеристикам 
они схожи с резидентными производителями из 
локальных популяций притоков рек Западная 
Двина и Волга (Zvezdin et al., 2021a; Звездин и 
др., 2023), однако у них есть и некоторые отли-
чия. У миног из р. Гремячая бóльшая вариабель-
ность формулы эндолатеральных зубов – у 4 из 
6 экз. из р. Гремячая хотя бы на одной стороне 
среднего бокового зуба две вершины, а у всех 
исследованных миног из притоков рек Западная 
Двина, Нарва и Волга их три. Такая редукция не 
типична для резидентных особей речной миноги 
(Renaud, 2011). В р. Гремячая обнаружены особи 
только типичной для резидентной формы тём-
ной окраски, что отличает их от миног руч. Вы-
сочинский, в котором были отловлены произ-

Таблица 3. Характеристика местообитаний резидентной формы речной миноги Lampetra fluviatilis в притоках 
рек Пола и Мста в летнюю межень

Показатель Притоки р. Пола Притоки р. Мста

Число обследованных рек 5 4

Число обследованных местообитаний 7 4

Температура воды, °C 17.8–25.5
21.8 ± 2.2

17.5–22.0
19.0 ± 1.9

Скорость течения, м/с 0.03–0.15
0.08 ± 0.03

0.03–0.09
0.05 ± 0.03

Глубина, см 4.0–47.0
19.6 ± 12.9

17.5–69.0
32.0 ± 23.0

Ширина водотока, м 1.50–21.00
8.00 ± 5.90

1.85–5.75
3.70 ± 1.59

Толщина наносов, см 0.9–21.0
6.9 ± 6.3

3.0–13.5
8.0 ± 4.3

Преобладающие фракции в грунте 
(размер частиц, мм)

Песок средний (0.50–0.25) 
и мелкий (0.25–0.10)

Песок крупный (1.00–0.50), 
средний (0.50–0.25) 
и мелкий (0.25–0.10)

Содержание органического вещества в 
грунте, %

0.5–3.5
1.6 ± 0.9

0.7–9.4
4.0 ± 3.7

Степень зарастания макрофитами Слабая, средняя Слабая, сильная

Плотность поселения пескороек, экз/м2 2–20
8.0 ± 5.5

2–7
4.0 ± 2.0

Примечание. Над чертой – пределы варьирования показателя, под чертой – среднее значение и стандартное отклонение.
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водители с серебристой окраской, характерной 
для ювенильных особей анадромной формы. 
Таким образом, производители речной миноги 
из р. Гремячая сходны как с особями из локаль-
ной популяции в нативной части ареала (приток 
р.  Западная Двина), так и с большинством ис-
следованных особей из популяций во вторичной 
части ареала.

По результатам частотного анализа выборки у 
личинок не удалось выделить возрастные груп-
пы. Это может быть следствием разной скорости 
их роста в исследованных реках. Минимальная 
TL пойманных личинок (30 мм) значительно 
больше длины личинок миног после вылупле-
ния, которая у разных видов составляет 6–9 мм 
(Renaud, 2011; Павлов и др., 2014). Отсутствие 
сеголеток в уловах, вероятно, обусловлено се-
лективностью орудия лова. Сравнение личинок 
из притоков рек Пола и Мста и притоков рек За-
падная Двина и Нарва показало, что пределы ва-
рьирования основных пластических признаков 
у них схожи. Однако обнаружено, что меньше 
всего у них перекрываются пределы варьиро-
вания длины головного отдела – 6.0–11.5% TL 
у личинок из притоков рек Пола и Мста про-
тив 4.1–8.0% у личинок из притока р. Западная 
Двина и 4.1–6.9% у личинок из притока р. Нарва 
(Звездин и др., 2023). У производителей данное 
отличие не проявляется.

Минимальная TL метаморфной особи (107 мм) 
указывает на то, что после превращения их мож-
но было бы отнести к размерной группировке 
“обычные”. Превращающиеся особи в р. Студен-
ка (водосборный бассейн р. Нарва) имели бóль-
шую TL – 123–153 мм (Звездин и др., 2023).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Миноги, обитающие в притоках рек Пола и 

Мста, по основным морфологическим характе-
ристикам являются типичными представителями 
резидентной формы речной миноги, которые, 
однако, демонстрируют бóльшую вариабельность 
зубной формулы в сравнении с речными мино-
гами из других локальных популяций восточной 
части ареала. Притоки этих рек  – прежде всего 
малые водотоки, расположенные на возвышен-
ности, местообитания в которых соответствуют 
типичным и оптимальным для личинок миног. 
Из-за особенностей этих малых водотоков ме-
стообитания в них должны быть отнесены к уяз-
вимым, так как они сильнее других подвержены 
влиянию факторов окружающей среды. Плот-
ность поселения личинок в них преимуществен-

но низкая. Эти реки могут служить удобным по-
лигоном для изучения локальных популяций 
резидентной речной миноги, так как, с одной 
стороны, здесь обнаружены места обитания, 
близкие к типичным для данного вида, с другой – 
часть исследованных рек располагается на терри-
тории Национального парка “Валдайский”, т.е. 
подвержена меньшей антропогенной нагрузке, 
чем окружающие территории.
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THE RESIDENT EUROPEAN RIVER LAMPREY LAMPETRA FLUVIATILIS 
(PETROMYZONTIDAE) AND ITS HABITAT CONDITIONS IN THE UPPER 

REACHES OF TRIBUTARIES OF THE POLA AND MSTA RIVERS 
 А. V. Koloteyi1, *, А. V. Kucheryavyy1, А. О. Zvezdin1, and D. S. Pavlov1

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia 
*Е-mail: a.v.kolotey@yandex.ru

The results of the study of local populations of the resident form of the European river lamprey Lampetra 
fluviatilis in medium and small watercourses (tributaries of the Pola and Msta rivers), located at a distance of ~ 
700 km from the sea, in the native part of the species range, are presented. Such populations are still poorly 
studied, despite the fact that they ensure the preservation of the range under conditions of fragmentation of 
river system. The captured adults are typical representatives of the resident form, with a slight variation in 
the dentition. The population density of lamprey larvae in most of the studied habitats is low and average in a 
small part of them. The habitat conditions of ammocoetes are determined to be optimal, however, due to the 
peculiarities of small watercourses, their habitats are vulnerable to the negative effects of environmental factors.   

Keywords: Lampetra fluviatilis, resident form, morphology, habitat characteristics, larval density, Baltic Sea 
basin, Valdai Upland. 
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Представлены результаты изучения распределения гибридов кунджа × мальма (Salvelinus  leucomaenis   
×  S.  malma) и родительских видов в р. Утхолок (Северо-Западная Камчатка). Приведена локализация 
половозрелых особей после нереста в русле реки в предзимний период (сентябрь–октябрь). Выявлены 
качественные различия характеристик водного потока и донного субстрата в предпочитаемых гольцами 
и их гибридами биотопах. Характерной особенностью распределения рыб является положение особей в 
водном потоке, которое обеспечивает максимальный доступ к дрифтовым частицам корма для эффек-
тивного восстановления после нереста и подготовки к зимовке. Обнаружено, что биотоп гибридов кун-
джа × мальма уникален и отличен от таковых у родительских видов – три группировки смогли снизить 
напряжённость пищевых взаимоотношений на основе пространственного распределения. Полученные 
результаты являются дополнительным свидетельством успешного протекания микроэволюционных про-
цессов, включая освоение гибридами собственного биотопа в экосистеме. Есть основания полагать, что 
межвидовые отношения гибридов и родительских видов в р. Утхолок неантагонистические и вероятно 
их устойчивое сосуществование с продолжением отбора, а также закрепление выработанных адаптаций.
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фология, Северо-Западная Камчатка.

DOI: 10.31857/S0042875224060052   EDN: QSJCMI

Межвидовая гибридизация у рыб в природной 
среде встречается чаще, чем у других позвоноч-
ных животных, и характерна для многих таксо-
номических групп из различных природных зон 
(DeMarais et al., 1992; Bolnick, 2009; Broughton et 
al., 2011; Keller et al., 2013; Васильева, Васильев, 
2019; Taylor, Larson, 2019; Fukui, Koizumi, 2020). 
Её результаты проявляются по разному – от 
нерегулярных редких случаев скрещивания до 
системного нарушения межвидовой изоляции 
вплоть до реализации сценария сетчатого видо-
образования (DeMarais et al., 1992; Allendorf et al., 
2001; Muka, 2001; Seehausen, 2004; Fitzpatrick et 
al., 2010; Broughton et al., 2011; Fukui, Koizumi, 
2020). В современной литературе, посвящён-

ной проблеме гибридизации в природе, перво-
степенный интерес представляют морфологи-
ческие и генетические особенности гибридных 
особей, частота встречаемости гибридов в при-
роде, причины нарушения межвидовой изоля-
ции, размеры зоны гибридизации (Chevassus, 
1979; Campton, 1987; Arnold, 1997; Epifanio, 
Philipp, 2000; Allendorf et al., 2001; Fitzpatrick 
et  al., 2010; Fukui, Koizumi, 2020; Berbel-Filho 
et al., 2022). Кроме того, значительное внимание 
уделяют фертильности гибридов – их способно-
сти давать потомство, в том числе и плодовитое 
(Mallet, 2007; Bolnick, 2009; Kirczuk et al., 2012; 
Fukui et al., 2018; Fukui, Koizumi, 2020).
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В то же время разные исследователи подчёр-
кивают, что реализация микроэволюционных 
процессов невозможна без встраивания но-
вых группировок (форм, видов) в экосистему 
и формирования собственной ниши (Pianka, 
1969; Schoener, 1989; Ackermann, Doebeli, 2004; 
Wiens, 2004; Arnegard et al., 2014; Pocheville, 2015; 
Pyron et al., 2015). В свою очередь формирование 
ниши у нового вида или гибрида сопряжено с его 
распределением в экосистеме и выбором спец-
ифических мест нагула, зимовки и размноже-
ния (Leary et al., 1995; Rhymer, Simberloff, 1996; 
Allendorf et al., 2001; Aboim et al., 2010; Fukui, 
Koizumi, 2020). Таким образом, оценка успеш-
ности гибридизации и закрепления гибридных 
линий в природных популяциях неизбежно 
связана с экологическими аспектами, такими 
как выбор биотопов, миграционная активность 
и перераспределение в водной системе (Boyer 
et al., 2008; Muhlfeld et al., 2009, 2014, 2016, 2017; 
Aboim et al., 2010; Kitano et al., 2014; Fukui et al., 
2016). Потому одним из направлений исследова-
ний гибридизации является изучение распреде-
ления гибридов в экосистеме и характеристика 
дискретных функциональных (элементарных) 
биотопов (discrete functional habitat units – по: 
Kocik, Ferreri, 1998). Более того, анализ топи-
ческого предпочтения гибридов и родительских 
видов при симпатрии является необходимым 
условием оценки успешности существования 
гибридов (Fitzpatrick, Shaffer, 2007; Muhlfeld 
et al., 2009, 2016; Kitano et al., 2014; Fukui et al., 
2016; Fukui, Koizumi, 2020). Исследования по-
казывают, что количественная характеристика 
биотопов и их пространственное расположение 
в мозаике речной системы могут быть крити-
ческими факторами, определяющими размер 
популяции и её устойчивость (Schiemer et  al., 
1991; Dunning et al., 1992; Schlosser, 1995). Одна-
ко применительно к  изучению биологических 
особенностей, распределения в водоёмах и фор-
мирования биотопов гибридов лососёвых рыб 
(Salmonidae) в опубликованных результатах ис-
следований разных авторов возникли противо-
речия. Хотя необходимость и важность анализа 
этих аспектов не вызывают сомнения, вопросам 
распределения гибридов и их взаимоотношени-
ям с родительскими видами не уделяется долж-
ного внимания (Harvey, Stewart, 1991; Fausch 
et  al., 1997; Allendorf et al., 2001; Nathan, 2001; 
Harvey, Railsback, 2009; Fitzpatrick et al., 2010; 
Kovach et al., 2015). В большинстве публикаций 
с сожалением указывается на то, что распределе-
ние гибридов и выбор ими мест обитания игно-

рируются, не рассматриваются (Allendorf et al., 
2001; Nathan, 2001; Fitzpatrick et al., 2010; Kovach 
et al., 2015), остаются за рамками исследований 
(Kitano et al., 2014; Fukui et al., 2016, 2018; Fukui, 
Koizumi, 2020).

Выявление особенностей распределения рыб 
в водных системах и количественных связей 
между биотопами рыб и динамикой популяций 
определённого вида весьма затруднительно из-
за пробелов в нашем понимании того, что имен-
но определяет биотоп как таковой и как следу-
ет его выявлять и описывать (Detenbeck et al., 
1992; Fausch, Young, 1995; Grossman et al., 1995; 
Schlosser, 1995; Hayes et al., 1996; Armstrong et al., 
1998; Albanese et al., 2009). Кроме того, примени-
тельно к лососёвым рыбам трудности с описани-
ем биотопов заключаются в том, что они разли-
чаются в разные сезоны и в течение жизни. Для 
этого требуется очень чёткая стандартизация 
описательных протоколов, то есть сравнитель-
ное описание биотопов разных группировок на 
одинаковых стадиях жизненного цикла и в опре-
делённый период года (Cunjak, 1988; Heggenes, 
Borgstrøm, 1991; Kocik, Taylor, 1995, 1996; Gowan, 
Fausch, 2002; Petty, Grossman, 2010; Koizumi et al., 
2013; Fukui, Koizumi, 2020).

Гибридная зона у гольцов рода Salvelinus в ре-
ках Северо-Западной Камчатки, возникшая в 
результате массовой межвидовой гибридиза-
ции кунджи S.  leucomaenis и северной мальмы 
S. malma (далее – мальма) (Груздева и др., 2018, 
2020; Кузищин и др., 2023), представляет собой 
уникальный природный объект, в котором про-
ходят активные микроэволюционные процессы 
(Кузищин и др., 2024). Для оценки успешности 
существования гибридов и прогнозирования 
последствий гибридизации в будущем представ-
ляется важным изучение вопросов межвидового 
взаимодействия (в том числе между видами и их 
гибридами) в условиях природных экосистем. 
В связи с этим цель нашего исследования – про-
анализировать внутриречное распределение ги-
бридов и родительских видов: выявить, описать, 
количественно охарактеризовать и сравнить их 
специфические биотопы в реке Утхолок на севе-
ро-западе Камчатки.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собирали в 2003–2023 гг. в р. Ут-

холок (координаты устья 57°42ʹ45.42ʺ с.ш., 
156°51ʹ37.75ʺ в.д.). Река расположена в отдалён-
ной от жилья местности и не подвергается ан-
тропогенной трансформации, здесь отсутствует 
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хозяйственная деятельность, никогда не прово-
дили акклиматизационные или рыборазводные 
мероприятия. Общее описание реки и её фауны 
приведены в предыдущих публикациях (Павлов 
и др., 2016; Груздева и др., 2018, 2020; Кузищин и 
др., 2023).

Работы проводили на участке среднего те-
чения реки длиной (по стрежню русла) ~28 км, 
удаление от устья реки по нижней границе – 
35 км. Данный участок характеризуется наличи-
ем всех элементов геоморфологического строе-
ния русла и высокой их мозаичностью, является 
типичным для нижнего и среднего течения реки 
и в полной мере отражает изменчивость биото-
пов, доступных для гольцов. Для описания эле-
ментов строения русла использовали принятую 
в русловедении терминологию (Thompson et al., 
2001; Stanford et al., 2005; Bisson et al., 2007, 2009; 
Чалов, 2008). Ежегодные изменения русла в ре-
зультате эрозии берегов и аккумуляции речного 
аллювия в целом невелики, подавляющее боль-
шинство плёсов и почти все русловые ямы со-
храняют неизменную конфигурацию на протя-
жении многих лет.

При изучении распределения лососёвых рыб 
и при характеристике дискретных функцио-
нальных биотопов принимали во внимание, 
что в процессе развития и в разные сезоны года 
молодь и взрослые рыбы активно перераспре-
деляются в пределах водной системы (Cunjak, 
1988; Heggenes, Borgstrøm, 1991; Kocik, Taylor, 
1995, 1996; Railsback, Harvey, 2002; Albanese et al., 
2009). В связи с этим при описании и особенно 
при сравнительном анализе биотопов разных 
видов учитывали необходимость стандартиза-
ции стадии жизненного цикла рыб (молодь, по-
ловозрелые) и сезона года (Nathan, 2001; Gowan, 
Fausch, 2002; Petty, Grossman, 2010; Koizumi et al., 
2013; Fukui et al., 2016; Fukui, Koizumi, 2020). Ис-
ходя из особенностей биологии кунджи, мальмы 
и их гибридов (Савваитова, 1989; Черешнев и 
др., 2002; Тиллер, 2007, 2013; Павлов и др., 2013, 
2014; Груздева и др., 2017; Кузищин и др., 2022), 
изучали распределение их половозрелых произ-
водителей в период после завершения нереста 
(половые железы VI–III стадии зрелости), по-
следующего ската из нерестовых притоков и рас-
селения в основном русле реки. Далее по тексту 
применительно именно к этим рыбам использо-
вали термин “посленерестовые особи” и сокра-
щения: для кунджи – ПНК, мальмы – ПНМ и 
гибридов кунджа × мальма – ПНГ. В некоторых 
случаях привлекали данные по распределению 

особей кунджи и мальмы, которые ещё не до-
стигли половой зрелости (II или II–III стадии). 
Для таких рыб в тексте использовали термин 
“неполовозрелые особи/рыбы”. Родительские 
виды и гибриды надёжно идентифицируются по 
окраске, что подтверждается анализом генетиче-
ских маркеров (Груздева и др., 2018, 2020; Кузи-
щин и др., 2023).

Работы проводили в осенний и предзимний 
периоды, с конца сентября по вторую полови-
ну октября. При этом, учитывая необходимость 
детальной стандартизации, важно отметить, 
что размеры производителей гибридов и роди-
тельских видов были более или менее сходными 
(Груздева и др., 2017; Кузищин и др., 2023, 2024).

Местоположение особи (точку стояния) изу-
чали методом облова удебными снастями (нах-
лыстовыми и поплавковыми удочками, спин-
нингом), которые позволяли облавливать почти 
все имеющиеся в реке участки и вылавливать 
рыб длиной тела по Смитту (FL) 200–1000 мм. 
Отлов проводили ежедневно в течение светового 
дня путём подвижного последовательного обло-
ва реки в направлении вниз по течению. Такая 
методика, учитывая квалификацию операторов, 
позволяла определить точку расположения рыб с 
вероятным круговым отклонением 0.25–0.40 м2. 
Местоположение особи соотносили с локализа-
цией поклёвки: она следовала незамедлительно 
после попадания приманки в то место, в котором 
располагается рыба. На предварительном этапе 
исследований (1994–2002 гг.) было установлено, 
что в осеннее время гольцы (мальма и кунджа) 
схватывают добычу только на той глубине, на 
которой они располагаются, – не было случая, 
чтобы рыбы поднимались к поверхности за кор-
мовыми объектами или приманками. Поэтому 
глубину, на которой стояла рыба, определяли 
поплавковым методом – по длине огружённого 
поводка. Такая методика облова и определения 
местоположения рыбы в реке оставалась неиз-
менной в течение всего периода наблюдений.

Место нахождения рыб выявляли по при-
борам-навигаторам (система ГЛОНАСС/GPS, 
использовали сетку координат UTM) и нано-
сили на спутниковый масштабируемый панхро-
матический снимок космической платформы 
ICONOS (производитель “Lockheed Martin”, 
оператор “Space Imaging/GeoEye Inc.”, США) 
(величина ячейки разрешения менее 1 × 1 м) с 
привязкой к системе координат в программе 
ArcView GIS 3.2.
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При выявлении точки расположения кон-
кретной особи описывали её биотоп: измеряли 
глубину, ширину реки, конфигурацию её по-
перечного сечения, положение стрежня реки, 
структуру донного субстрата, наличие или от-
сутствие коряг и других возможных укрытий по-
близости; определяли скорости течения в точке 
стояния рыбы, на ½ глубины от этой точки и у 
поверхности над точкой, а также на стрежне, 
характер течения (прямой или обратный). Для 
количественной оценки параметров водного по-
тока использовали скорость и структуру течения 
в русле по данным гидроакустических съёмок 
стационарным (смонтированным на борту мо-
торной лодки – ADP, Acoustic Doppler Profiler) 
и ручным (Handheld ADV v. 2.4 FlowTracker) до-
плеровскими приборами (“SonTek/YSI Inc.”, 
США). Системы ADP/ADV имеют встроенные 
приёмники системы глобального позициони-
рования и осуществляют моментные замеры 
скоростей водного потока в столбе воды с при-
вязкой к сетке географических координат в фор-
мате UTM; данные системы ADP в программе 
ArcView GIS 3.2 привязывали к спутниковому 
снимку ICONOS. Эти манипуляции позволяют 
очень точно (вероятное круговое отклонение 
не более 0.5 м2) анализировать водный поток 
(скорость, глубину, профиль ложа) в точке рас-
положения конкретной особи. Параметры во-
дного потока выявляли в программе SonTek/YSI 
RiverSurveyor 4.10, позволяющей дифференци-
ровать (в ячейке 15 × 15 см) горизонтальную и 
вертикальную составляющие водного потока по 
всему разрезу водной толщи от придонного слоя 
до поверхности. В  ряде случаев, когда водный 
поток имел сложную конфигурацию – выражен-
ные горизонтальную и вертикальную составля-
ющие, прибегали к вычислению длины резуль-
тирующего вектора по стандартной формуле: 
v v vx y= +2 2

, где v→ – длина вектора, м/с; vx, 
vy – значения соответственно горизонтальной и 
вертикальной составляющих скорости потока, 
м/с. В тех случаях, когда поток был восходящим 
(направление от дна к поверхности), его значе-
ние обозначали знаком “+”, когда нисходящим 
(от поверхности ко дну) – знаком “−”.

Всего для данного исследования использо-
вали описание 187 местонахождений кунджи, 
88 мальмы и 49 гибридов. Материал обрабаты-
вали вариационно-статистическими методами 
(среднее значение, ошибка), сравнения прово-
дили методами однофакторного дисперсионно-
го анализа и с применением непараметрических 

критериев Манна–Уитни и Краскела–Уоллиса 
(Лакин, 1990) в программе Statistica v.10. Для 
сравнительного анализа количественных ха-
рактеристик мест поимки разных группировок 
применяли в указанной выше программе метод 
главных компонент; длины собственных векто-
ров характеристик приравнивали к корню ква-
дратному из собственного значения (Rholf, 1993) 
для расчёта нагрузок на компоненты.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Биологические показатели половозрелых осо-

бей. Для ПНК в сентябре–октябре характерны 
наибольшие средняя и максимальная длина и 
масса тела, для ПНМ – наименьшие, для ПНГ – 
промежуточные значения показателей. В русле 
реки у всех ПНК и ПНМ хорошо выражен брач-
ный наряд, типичный для своего вида. У ПНК 
тёмный фон тела, включая брюхо, тёмная, поч-
ти чёрная голова, крупные (диаметром равным 
глазу или больше него) светлые пятна на боках 
тела с фиолетовым или розовым оттенком, у 
самцов и крупных самок крюк на нижней челю-
сти. У ПНМ хорошо выражен интенсивный зе-
лёный фон тела с ярко-розовыми или красными 
мелкими (менее диаметра зрачка) пятнышками, 
белое брюхо, чёрная голова. У ПНГ коричневый 
или ореховый фон тела, пятна диаметром более 
зрачка, но менее диаметра глаза, розового или 
интенсивного жёлтого цвета, тёмно-коричне-
вая или чёрная голова. У всех ПНК, ПНМ и ПНГ 
вытянутое (тощее) тело, спавшееся подведённое 
брюхо, воспалённое мочеполовое отверстие, по-
вреждённые (обтрёпанные) хвостовой, аналь-
ный и брюшные плавники, особенно сильно 
травмы плавников выражены у самок. По этим 
признакам производители родительских видов 
и гибридов хорошо отличаются от неполовозре-
лых рыб, у которых более светлая окраска, выпу-
клые линии спины и брюха и несжатое с боков 
тело. Соотношение полов у родительских видов 
и гибридов близко к 1 : 1 (табл. 1).

Все особи родительских видов и гибридов в 
русле реки в сентябре–октябре проявляют вы-
сокую пищевую активность и агрессию – ре-
шительно схватывают искусственные приманки 
(мушки и блёсны), как только последние попа-
дают в точку местонахождения особи. При этом 
агрессивность и активное питание сходны как 
при температуре воды в реке 10–12°С в середине 
сентября, так и при 2–3°С в середине октября. 
По нашим наблюдениям, динамика температу-
ры воды поздней осенью не оказывает влияния 
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на поведение, пищевую активность и распреде-
ление рыб.

Большинство отнерестившихся производи-
телей питаются. При этом ПНГ питаются более 
активно по сравнению с родительскими видами 
(табл. 1). Основными компонентами пищево-
го комка являются личинки амфибиотических 
насекомых – веснянок (Plecoptera), подёнок 
(Ephemeroptera) и ручейников (Trichoptera), сум-
марно (все группы) отмечаются у 100% питав-
шихся особей кунджи, мальмы и гибридов. Реже в 
их желудках присутствует икра тихоокеанских ло-
сосей, но ПНГ потребляют её чаще. Судя по тому, 
что в передней части желудка всех питавшихся 
особей пища была свежей, а в задней части же-
лудка частично переваренной, как родительские 
виды, так и гибриды питаются постоянно.

Распределение в реке. В сентябре–октябре 
ПНК, ПНМ и ПНГ распределяются в речном рус-
ле мозаично и во все годы совместно не обнару-
жены (рис. 1). Более 98% ПНК (n = 347) рассредо-
точиваются на длинных и глубоких плёсах, чаще 
придерживаются вершины меандров (69–72%, 
n = 244–255 в разные годы), реже – на участках 
верхнего и нижнего крыла меандра ниже пере-
катной зоны (~30%, n ≈ 100 в разные годы). В ряде 
случаев наблюдается более или менее равномер-
ное распределение особей кунджи по всему плё-
су. Чаще всего ПНК предпочитают плёсы длиной 
202–373 (в среднем 282) м. Средняя плотность на 
таких плёсах составляет 1  экз. FL > 400–450 мм 
на 45.8 (38–62) м2. Помимо ПНК на плёсах ча-
сто присутствуют неполовозрелые особи кун-
джи FL > 250–350 мм с плотностью 1 экз. на 
22.2 (17–28) м2. Как правило, наиболее крупные 

ПНК FL > 500 мм локализуются в самом центре 
плёса на наибольшем удалении от краевых его 
участков. На коротких плёсах длиной <100 м кун-
джа отсутствует. На плёсах длиной >400 м, харак-
терных для нижнего течения и расположенных 
в зоне слабо выраженных меандров реки, особи 
кунджи разного размера единичны. ПНК держат-
ся поодиночке, дистанция между ними составля-
ет не менее 5 м, чаще 10–12 (в среднем 9.8) м. На 
дне плёсов р. Утхолок часто лежат крупные куски 
тундрового берега (объём 0.8–2.0 м3, размер в по-
перечнике 1–2 м), упавшие в русло в результате 
эрозии берегов. За весь период наблюдений не 
установлено, чтобы ПНК были непосредственно 
приурочены к такого рода структурам в русле, все 
особи располагаются на удалении трёх и более 
метров от них. Тем не менее на тех плёсах, в рус-
ле которых лежит много кочек, частота встречае-
мости особей кунджи больше, чем на плёсах без 
кочек. Так, на одном из плёсов длиной ~290 м, на 
котором были две кочки объёмом ~ 1.5 м3, обна-
ружено 26 экз. кунджи FL 300–500 мм (ПНК и не-
половозрелые особи); на другом плёсе длиной ~ 
310 м и с 11  кочками примерно сходного размера 
суммарное число особей кунджи составило 44 экз. 
В целом, по данным обловов восьми плёсов с раз-
ным числом кочек, установлена положительная 
корреляция между числом кочек и числом особей 
кунджи (ПНК и неполовозрелые особи) – коэф-
фициент корреляции Пирсона r = 0.78, p < 0.01. 
По-видимому, кочки имеют сигнальное значение 
для кунджи и являются своеобразными элемен-
тами фрагментации плёса и сокращения возмож-
ности для визуального контакта между рыбами, 
что соответствует их одиночному образу жизни.

Таблица 1. Биологические показатели посленерестовых производителей кунджи Salvelinus leucomaenis, мальмы 
S. malma и гибридов кунджа × мальма из р. Утхолок (Северо-Западная Камчатка) в сентябре–октябре

Показатель Кунджа 
(n = 203)

Мальма 
(n = 95)

Гибриды 
(n = 64)

Длина тела по Смитту (FL), мм* 498.4 (352–645) 431.8 (354–525) 464.4 (347–605)
Масса тела, г* 1008.5 (410–2410) 720.4 (250–1310) 823.5 (400–1790)
Соотношение полов 1 : 1
Доля питавшихся рыб, % 91 69 97
Частота встречаемости пищевых 
компонентов, %:

– личинки Plecoptera, Ephemeroptera 
и Trichoptera (суммарно) 100

– икра лососей 8 14 22
Примечание. n – число рыб, экз. *Перед скобками – среднее значение, в скобках – пределы варьирования показателя.
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В среднем течении реки, на удалении более 
45 км от устья и выше, имеются отдельные зава-
лы из упавших в воду деревьев. Не установлено, 
чтобы ПНК располагались в непосредственной 
близости от завалов. В то же время вокруг за-
валов могут встречаться неполовозрелые особи 
кунджи FL < 300–350 мм.

В сентябре–октябре ПНМ обнаружены только в 
зоне перекатов, они держатся на участках с неболь-
шой глубиной, но сильным течением. Предпочи-
таемые участки реки – длинные перекаты (длина 
76–152, чаще 82–93 м) между длинными (> 250 м) 
плёсами (рис. 1). На таких участках обнаружено 
>95% ПНМ, единично они встречаются на корот-

ких перекатах длиной 30–50 м. В р. Утхолок на пе-
рекатах почти нет завалов из древесного материа-
ла или кусков берега. В тех случаях, когда таковые 
предметы лежат на дне перекатов, ПНМ всегда их 
избегают и предпочитают открытое пространство 
переката. ПНМ держатся группами по 3–5 экз., в 
большинстве случаев они располагаются на мак-
симальном удалении от берега, в срединной части 
переката, как правило, на одном перекате имеется 
одна такая группа. При испуге группа мальмы рас-
падается, особи поодиночке совершают броски в 
разных направлениях, через 25–30 мин снова со-
бираются в группу. По нашим наблюдениям, груп-
па ПНМ может перемещаться в течение светово-
го дня по перекату на расстояние до нескольких 
десятков метров, тем самым весь перекат можно 
рассматривать как её местонахождение. При этом 
ПНМ отсутствуют на перекатах, используемых ти-
хоокеанскими лососями (Oncorhynchus spp.) как 
нерестилища, и на которых отмечаются многочис-
ленные нерестовые бугры. Вероятнее всего, это 
обусловлено присутствием на такого рода участках 
особей проходной микижи Parasalmo mykiss, ко-
торые используют перерытые лососями перекаты 
как места отдыха во время движения вверх по те-
чению реки. По нашим наблюдениям, проходная 
микижа всегда проявляет агрессивное поведение 
по отношению к более мелким гольцам. ПНМ ред-
ко встречаются в нижнем течении реки, их суще-
ственно больше на перекатах, удалённых на рас-
стояние > 42 км от устья реки.

Распределение ПНГ в русле реки мозаичное, 
и они встречаются гораздо реже, чем родитель-
ские виды (рис. 1). Их местообитания приуроче-
ны к местам слияния основного русла и неболь-
шой боковой протоки (рис. 1а) или к крутым 
поворотам (75°–90°) плёса или длинного пере-
ката (рис. 1б). По данным многолетних наблю-
дений, ПНГ встречаются поодиночке (>95%), 
очень редко в непосредственной близости друг 
от друга по две особи. В то же время отмечено, 
что в сентябре–октябре гибриды перераспреде-
ляются внутри речного русла. Так, в 2021 г. в двух 
контрольных локальностях установлено, что по-
сле вылова одной особи ПНГ через 5–8 сут появ-
ляется другая. Очень редко ПНГ придерживают-
ся участков русла реки с завалами из упавших в 
воду деревьев, в этих случаях рыбы используют 
навалы стволов и ветвей как укрытия.

В подавляющем большинстве случаев меж-
ду местами расположения особей родительских 
видов и гибридов были протяжённые участки 
(длиной 30–100 м), на которых вообще не обна-

(à)

Рис. 1. Схема распределения посленерестовых 
особей кунджи Salvelinus leucomaenis (□), мальмы 
S. malma (○) и гибридов кунджа × мальма (▲▲) в сен-
тябре–октябре на участках р. Утхолок на расстоянии 
33 (а) и 39 (б) км от устья: ( ) – направление тече-
ния. Масштаб: 100 м.

(á)
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руживались какие-либо гольцы (рис. 1). Таким 
образом, в результате многолетних наблюдений 
установлено, что в сентябре–октябре наблюда-
ется хорошо выраженное пространственное ра-
зобщение как между особями родительских ви-
дов, так и между ними и их гибридами.

Характеристика биотопов кунджи, мальмы и 
гибридов кунджа × мальма. В местах расположе-
ния ПНК на плёсах река имеет отчётливый асим-
метричный профиль поперечного сечения русла 
с крутым берегом с одной стороны и отмелью с 
другой (рис. 2а). Кунджа всегда придерживается 
отвесного или крутого берега, предпочитая мак-
симальную глубину на участке реки или на кру-
том свале (рис. 2б). Глубина положения ПНК ва-
рьирует от 1.4 до 2.4 м, в среднем 1.8 ± 0.2 м, особи 
на всех плёсах предпочитают придонный слой 
воды, располагаются в 1–3 см над дном. Во все 
годы наблюдений ПНК избегали мелководных 
плёсов, глубина которых < 1 м. ПНК чаще встре-
чаются над песчано-гравийным дном (~60%), 
реже – над песчаным (до 35%) и редко – в местах 
обнажения глины (менее 5%) (табл. 2). По нашим 
наблюдениям, ПНК ведут оседлый образ жизни, 
их перемещения узко локальные и составляют 
несколько метров в стороны, тем самым каждая 
особь FL 400–500 мм занимает площадь 5–6 м2. 
После изъятия особи из реки в течение длитель-
ного времени (> 2 нед.) её участок пустует.

Точка стояния ПНК – это придонный слой 
воды со скоростью течения 0.33 (0.29–0.41) м/с, 
но на ½ глубины от дна к поверхности горизон-
тальная скорость течения возрастает до 0.49 
(0.40–0.55) м/с, достигая максимума в припо-
верхностном слое. В большинстве случаев (>98%) 
над кунджей хорошо выражена нисходящая ком-
понента водного потока (от поверхности к при-
донному слою), достигающая максимума на ½ 
водного столба. При этом в точке стояния ПНК 
нет выраженных восходящей и нисходящей ком-
понент придонного потока (табл. 2, рис. 2б, 2в).

Таким образом, биотоп ПНК – узкий (~25 см) 
слой замедленного течения в придонной части 
столба воды на плёсах, в который за счёт нис-
ходящей компоненты водного потока течением 
привносятся дрифтовые частицы, включающие 
в себя потенциальные кормовые объекты – ли-
чинок амфибиотических насекомых.

В точках стояния ПНМ, на перекатах, ложе 
имеет корытообразный профиль или (реже) 
с обоими пологими берегами (рис. 3а). По дан-
ным обследования 11 перекатов, несколько чаще 
(54%) скорость течения и конфигурация водно-
го потока более или менее сходная от берега до 
берега. Реже обнаружены перекаты, на которых 
отчётливо выражен стрежень со скоростью тече-
ния примерно на 15–17% выше, чем на соседних 
участках; в результате стрежень разбивает пере-
кат на две части (рис. 3б). По нашим наблюдени-
ям, ПНМ могут пересекать стрежень несколько 
раз в течение светового дня.

Глубина перекатов в точках расположе-
ния ПНМ варьирует от 0.5 до 1.2 м, в среднем 
0.67 ± 0.2 м. Такие параметры перекатов сохра-
няются на всём протяжении нижнего и среднего 
течения реки вплоть до верхней точки проведе-
ния наблюдений, удалённой на 63 км от устья. 
Но  при этом прослеживается тенденция: чем 
ниже по течению, тем короче перекаты, а уклон 
ложа и скорость потока на них меньше (табл. 2). 
ПНМ всегда располагаются в придонном слое 
воды, в непосредственной близости у дна 
(рис. 3в). По многолетним наблюдениям, пода-
вляющее большинство ПНМ (78–83%) стремит-
ся располагаться на перекатах, сложенных круп-
ной галькой (размер в поперечнике 80–100 мм) 
и валунами (>100 мм), предпочитая более круп-
ные фракции (коэффициент корреляции Пир-
сона r = 0.66, p < 0.01). ПНМ не обнаружены на 
перекатах, в составе донного субстрата которых 
имеется множество крупных кусков древней 
плотной глины (размеры варьируют от 30 × 50 

Рис. 2. Схема распределения посленерестовых особей кунджи Salvelinus leucomaenis и гидрологическая характери-
стика её биотопов на участке реки Утхолок: а – плёс, вид сверху; б – поперечное сечение участка плёса по данным 
программы RiverSurveyor, вид “вниз по течению”, правый берег высокий; в – продольная проекция участка плё-
са: (□) – местоположение особей кунджи, (─) – граница плёса, ( ) – направление течения; 1 – крупные кочки, 
лежащие в русле реки; 2 – мелкие травяные кочки, выступающие над водой; ( )  – стрежень, hf – глубина реки в 
месте расположения особи, vf, vsf, v½f – скорость течения соответственно в месте расположения особи, над точкой её 
стояния у поверхности и на глубине ½ от этой точки; vt, v½t – скорость течения на стрежне (в тальвеге) реки соответ-
ственно у поверхности и на ½ глубины; vfx, v½fx, vsfх – горизонтальная составляющая скорости потока соответственно 
в точке стояния особи, на ½ глубины и у поверхности над этой точкой; v½fy, vsfy – вертикальная составляющая ско-
рости потока над точкой стояния особи соответственно на ½ глубины и у поверхности. vf , v½f , vsf  – результирующий 
вектор скорости течения соответственно в точке стояния особи, на ½ глубины и у поверхности над точкой стояния 
особи. Масштаб: а – 100, б – 10 м.
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до 60 × 100 мм), попавших в реку в результате 
эрозии коренных берегов.

Абсолютные значения горизонтальной ско-
рости потока в точках стояния ПНМ варьируют 
в широких пределах в зависимости от строения 
переката и уклона ложа реки. На перекатах ниж-
него течения реки, с меньшим уклоном ложа по 
сравнению с таковыми среднего течения, рыбы 
находятся в условиях более слабого течения 
(табл. 2). На некоторых крутых перекатах сред-
него течения в отдельных случаях ПНМ обитают 
в  условиях скорости потока, превышающей 
1 м/с. В случае если на перекате выражен стре-
жень с повышенными скоростями течения, то 
почти всегда ПНМ располагаются в непосред-
ственной близости от стрежня, но по бокам от 
него. По нашим данным, почти на всех перека-
тах горизонтальная скорость потока более или 
менее сходна в придонном слое, на ½ глуби-
ны над точкой стояния особи и у поверхности 
(рис. 3в). Поток в придонном слое и над точками 
стояния ПНМ всегда имеет выраженную восхо-
дящую компоненту, а вертикальная составляю-
щая скорости в ряде случаев превышает 0.3 м/с.

Таким образом, типичный биотоп ПНМ 
в р. Утхолок в сентябре–октябре – это придонный 
слой воды на перекатах с сильным течением сре-
ди крупнообломочного донного субстрата в  ус-
ловиях сильной восходящей компоненты потока. 
Восходящий поток на перекатах характеризуется 
высоким обилием личинок амфибиотических 
насекомых, способствует их отрыву от субстра-
та и переходу в состояние дрифта (Богатов, 1994; 
Turner, Williams, 2000; Чебанова, 2009). Тем самым 
ПНМ располагаются в местах активного перехода 
кормовых организмов из труднодоступного состо-
яния (прикреплены к субстрату) в дрифт, что обе-
спечивает эффективное питание рыб.

Поимки ПНГ приурочены к местам, в которых 
рядом с основным потоком (тальвегом) реки над 
эрозионным котлом образуется противотечение 
(водоворотка) (рис. 4а, 4б), а на границе водово-
ротки и основного течения – узкая зона систе-
мы мелких гидродинамических вихрей, которая 
по модулю переноса направлена по течению, но 
её скорость составляет не более ½ скорости ос-
новного потока в русле реки. Такую зону иногда 
называют барьер водоворотки (eddy’s fence – по: 
Thompson et al., 2001; Poole, 2002; Bisson et  al., 
2007). В р. Утхолок на дне под барьером водо-
воротки иногда обнаруживаются продольные 
гребни из аллювиальных наносов (рис. 4в). Ба-
рьер водоворотки образуется в местах резкого 

перехода длинного переката в подперекатную 
яму (эрозионный котёл), по кромкам неболь-
ших речных проток или в местах очень крутых 
(75°–90°) поворотов речного русла (рис. 1).

В среднем и нижнем течении р. Утхолок таких 
мест в целом немного, гораздо меньше, чем в ре-
ках предгорного типа. Глубина в местах барьера 
водоворотки варьирует от 50–60 см до 1 м и бо-
лее, но такого рода вихревая зона никогда не об-
разуется на участках с глубиной <40 см. Размеры 
барьеров водоворотки также варьируют в зави-
симости от места, в котором они формируются. 
Там, где обнаружены ПНГ, барьер водоворотки 
имеет форму овала или изогнутого овала длиной 
12–15 м и шириной ~1 м (рис. 4а, 4б). ПНГ ни-
когда не обнаруживаются в небольших барьерах 
водоворотки длиной <10 м.

Точка положения ПНГ – непосредственно в 
зоне вихрей и в середине столба воды, то есть на 
равноудалённом расстоянии от дна до поверх-
ности (табл. 2, рис. 4г). Донный субстрат в ме-
сте действия барьера водоворотки, как правило, 
песчаный или гравийно-песчаный, и, по всей 
видимости, характер донного субстрата не имеет 
для ПНГ большого значения. По нашим наблю-
дениям, чаще (до 80%) ПНГ предпочитают рас-
полагаться ближе к передней части барьера во-
доворотки, реже – к средней её части и никогда 
не приближаются к задней.

Горизонтальная скорость потока в точке 
стояния ПНГ сходна в разных местах – она со-
ставляет в большинстве случаев 0.32-0.44 м/с. 
При этом у поверхности над точкой стояния 
ПНГ горизонтальная скорость потока выше – 
в среднем 0.42 ± 0.10 (0.32–0.50) м/с, у дна она 
несколько ниже, чем в точке стояния рыбы. 
Особенностью расположения ПНГ является 
характер вертикальной составляющей водного 
потока: у поверхности над точкой стояния осо-
би он нисходящий (от поверхности к дну), тогда 
как в придонном слое, наоборот, восходящий 
(табл. 2, рис. 4г). Такая конфигурация водно-
го потока обеспечивает привнесение течени-
ем дрифтовых частиц, в том числе и кормовых 
организмов, именно к точке нахождения особи 
как из придонного слоя воды, так и со стороны 
поверхности.

Таким образом, биотоп ПНГ имеет наиболее 
специфическое строение: он приурочен к стро-
го определённым участкам речного русла, имеет 
сложную систему взаимодействующих течений 
и в отличие от биотопов родительских видов 
характеризуется расположением особей в тол-
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Таблица 2. Общая характеристика мест поимки посленерестовых производителей кунджи Salvelinus leucomaenis, 
мальмы S. malma и гибридов кунджа × мальма в сентябре–октябре в р. Утхолок, Северо-Западная Камчатка

Показатель Кунджа Мальма Гибриды

Местоположение в реке На плёсах, на глубине, 
вдоль высокого 
(отвесного) берега

На перекатах, на небольшой 
глубине и сильном течении, 
на удалении от берегов

Турбулентная зона, 
барьер водоворотки по 
краю эрозионных котлов 
на крутых поворотах рус-
ла или в местах впадения 
боковых проток

Приуроченность к укрытиям 
и крупным объектам в русле

Нет Нет Наблюдается, если 
в русле есть укрытия 
в виде завалов древесного 
материала

Уклон ложа в точке 
местонахождения особи, 
см/100 м

0.20 ± 0.09 (0.17–0.22) 0.57 ± 0.10 (0.48–0.62)* 
0.72 ± 0.12 (0.63–1.07)**

0.21 ± 0.10 (0.18–0.22)

Донный субстрат Песок, песчано-гравий-
ная смесь, редко выходы 
коренной глины

Крупная галька, валуны Песок и песчано-
гравийная смесь

Глубина реки в месте 
расположения особи (hf), м

1.81 ± 0.20 (1.4–2.4) 0.77 ± 0.08 (0.7–1.1)* 
0.59 ± 0.07 (0.5–1.0)**

1.21 ± 0.21 (0.8–1.6)

Расположение особи 
в столбе воды (глубина 
местоположения, в % 
глубины участка реки)

В придонном слое, 
не более 1–3 см над дном 
(95–97)

В придонном слое, не более 
1–3 см над дном (98–99)

В толще водного столба  
(~ 50)

Тип распределения Одиночный, без 
визуального контакта 
с особями своего вида

Редко одиночный, чаще 
групповой по 2–4 экз.

Одиночный (>95%), 
не более 1 экз. в каждом 
местонахождении

Общие особенности 
поведения

Оседлый образ 
жизни, минимальные 
перемещения на 1–3 м

Бродячий образ жизни в 
пределах одного переката, 
перемещения на 10–50 м

Оседлый образ жизни, 
локальные перемещения 
по барьеру водоворотки 
на 2–5 м

Составляющие 
скорости потока в точке 
расположения особи, м/с:

– горизонтальная (vfx) 0.33 ± 0.02 (0.29–0.41) 0.68 ± 0.10 (0.61–0.75)* 
0.89 ± 0.11 (0.80–0.98)**

0.38 ± 0.02 (0.32–0.44)

– вертикальная (vfy) <0.01 по модулю 0.20 ± 0.08 (0.18–0.30)* 
0.24 ± 0.10 (0.19–0.32)**

0.25 ± 0.10 (0.20–0.33)

Составляющие скорости 
потока на ½ глубины над 
точкой расположения особи, 
м/с:

– горизонтальная (v½fx) 0.49 ± 0.09 (0.40…0.55) 0.69 ± 0.11 (0.62–0.75)* 
0.90 ± 0.12 (0.80–0.98)**

0.27 ± 0.11 (0.22–0.33)***

– вертикальная (v½fy) −0.18 ± 0.10 (−0.11…−0.24) 0.23 ± 0.10 (0.18–0.32)* 
0.25 ± 0.12 (0.21–0.33)**

0.28 ± 0.11 (0.23–0.35)***

Составляющие скорости по-
тока у поверхности над точкой 
расположения особи, м/с:

– горизонтальная (vsfx) 0.58 ± 0.10 (0.51–0.68) 0.70 ± 0.13 (0.64–0.76)* 
0.93 ± 0.15 (0.85–1.01)**

0.42 ± 0.10 (0.32–0.50)

– вертикальная (vsfy) −0.11 ± 0.07 (−0.07… −0.15) −0.08 ± 0.01 (−0.04… −0.11)* 
−0.10 ± 0.01 (−0.07… −0.12)**

−0.26 ± 0.10 (−0.22… −0.31)

Примечание. *На перекатах нижнего течения (11 наблюдений), **на перекатах среднего течения (77 наблюдений); ***приве-
дены горизонтальная (vbfx) и вертикальная (vbfy) составляющие скорости потока в придонном слое под особью – см. рис.  4г. 
Знаком “−” обозначены нисходящие (от поверхности ко дну) вертикальные составляющие скорости потока.
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Рис. 3. Схема биотопов мальмы Salvelinus malma и местоположения её особей: а, б – биотопы (перекаты) в попе-
речном сечении реки по данным программы RiverSurveyor, вид “вверх по течению”: а – без выраженного стрежня, 
б – с выраженным стрежнем, в – продольная проекция участка переката. (○) – местоположение особей мальмы. 
Ост. обозначения см. на рис. 2. Масштаб: а, б – 5 м.

ще водного столба. Как и в случаях с кунджей и 
мальмой, точка стояния гибридов обеспечивает 
им наиболее эффективное потребление основ-
ного корма в осенний период – личинок амфи-
биотических насекомых.

Сравнительный статистический анализ па-
раметров водного потока в местоположениях 
родительских видов и гибридов с применением 

критериев Манна–Уитни и Краскела–Уоллиса 
показал наличие высокодостоверных (p < 0.01) 
различий почти во всех случаях (табл. 3). И лишь 
по значению вертикальной скорости потока в 
местоположении особи между мальмой и ги-
бридами (по критерию Манна–Уитни) различия 
значимы при p < 0.05, а по уклону ложа между 
кунджей и гибридами (по критериям Манна–
Уитни и Краскела–Уоллиса) различия недосто-
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Рис. 4. Схема биотопов и местонахождения гибридов кунджа Salvelinus leucomaenis × мальма S. malma; биотопы: на кру-
том повороте русла (а) и в месте впадения боковой протоки (б); (▲▲) – местоположение особей-гибридов, ( ) – на-
правление струй течения; до черты – скорость течения, м/с (знаком “−” обозначены скорости обратного течения), 
после черты – глубина, м; (  ) – границы барьера водоворотки; в – поперечное сечение участка реки с местооби-
танием гибридов по данным программы RiverSurveyor, вид “вниз по течению, левый берег высокий”: (   ) – пример-
ные границы стрежня основного потока,  (   ) – примерные границы воротного течения над эрозионным котлом; 
г – продольная проекция участка реки с местом расположения гибридов, ( ) – направление струй течения; vbf, vbfx, 
vbfy, vbf

 – соответственно скорость течения в придонном слое воды под местоположением гибрида, её горизонтальная 
и вертикальная составляющие и результирующий вектор. Ост. обозначения см. на рис. 2. Масштаб: в – 10 м.
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верны. В ряде случаев наблюдается отсутствие 
трансгрессии и хиатус вариационных кривых 
(например, по скорости горизонтального пото-
ка между кунджей и мальмой) и обусловленные 
этим достоверные оценки различий. Более того, 
достоверность различий выявлена даже в случае 
частичного перекрытия вариационных кривых 
(табл. 2, 3).

Многомерный анализ по методу главных 
компонент биотопов родительских видов и ги-
бридов показал наличие обособленных нетранс-
грессирующих факторных областей (рис.  5). 
Столь резкое расхождение областей может быть 
обусловлено непересекающимися распределе-
ниями ряда признаков, качественными разли-
чиями по некоторым из них (например, харак-
тер донного субстрата) и сильно выраженным 
положительным эксцессом распределений по 
большинству параметров (значения коэффици-
ента эксцесса для биотопов кунджи, мальмы и 
гибридов не менее +1.01, +1.03 и +0.90 соответ-
ственно). Примечательно, что для всех без ис-
ключения признаков, характеризующих места 
поимок разных группировок, отмечены высо-
кие нагрузки собственных векторов хотя бы на 
одну из первых двух главных компонент, т.е. они 

вносят существенный вклад в дискриминацию 
(табл. 4). Таким образом, результаты статисти-
ческого анализа дают основания говорить о ка-
чественных различиях параметров водного по-
тока в местоположениях родительских видов и 
гибридов.

Таблица 3. Результаты однофакторного дисперсионного анализа и значения критериев Манна–Уитни (U) 
и  Краскела–Уоллиса (H) при попарной оценке различий параметров речного потока в местоположениях 
посленерестовых производителей кунджи Salvelinus leucomaenis, мальмы S. malma и их гибридов в сентябре– 
октябре в р. Утхолок, Северо-Западная Камчатка

Параметр

Дисперсионный анализ Попарное сравнение
F-критерий Фишера

H
кунджа : мальма кунджа : гибриды мальма : гибриды

F-критическое Уровень 
значимости U H U H U H

vfx 3.071 3.98 × 10−11 75.27 0.0001 52.47 0.0024 18.81 0.0009 49.06
vfy 3.082 1.71 × 10−10 79.25 0.0067 52.60 0.0059 56.37 0.0133* 9.73
v½fx 3.083 7.56 × 10−10 93.76 0.0008 52.50 0.0075 55.78 0.0006 48.81
v½fy 3.082 8.35 × 10−8 82.35 0.0089 52.61 0.0073 56.31 0.0090 19.30
vsfx 3.083 7.45 × 10−7 93.95 0.0064 52.46 0.0085 56.18 0.0009 48.83
vsfy 3.083 3.99 × 10−9 93.13 0.0069 53.15 0.0088 54.03 0.0007 49.37
Уклон ложа 3.083 3.20 × 10−9 68.11 0.0005 53.17 0.1049** 2.82** 0.0010 49.09
vf  3.083 4.60 × 10−9 92.39 0.0057 52.27 0.0087 53.18 0.0062 48.64
v½f 3.082 2.70 × 10−8 84.05 0.0008 52.24 0.0098 36.73 0.0005 48.59
vsf  3.083 8.07 × 10−6 92.92 0.0009 52.27 0.0087 54.23 0.0008 48.61

Примечание. vf  v½f , vsf   – длина результирующего вектора скорости течения соответственно в точке стояния особи, на ½ 
глубины и у поверхности над точкой стояния особи; ост. обозначения параметров см. в табл. 2. Во всех случаях сравнения 
для кунджи n = 187; для мальмы использованы данные для участков среднего течения, на которых обнаружено > 90% осо-
бей мальмы, n = 79; для гибридов n = 49. *Различия значимы при p < 0.05, **различия не значимы, все остальные значения 
критериев U и Н значимы при p < 0.01.

Рис. 5. Анализ с помощью метода главных компо-
нент (ГК) распределений выборок кунджи Salvelinus 
leucomaenis (n = 132), мальмы S. malma (n = 38) и их 
гибридов (n = 16) по совокупности 13 характеризую-
щих биотоп параметров (см. в табл. 4). Обозначения 
см. на рис. 1.
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ОБСУЖДЕНИЕ
Изучение сообществ лососёвых рыб, выявле-

ние биотопов и характеристика ниш отдельных 
видов в водоёме даже в настоящее время, с по-
явлением современной инструментальной базы, 
представляет значительные трудности. Это по-
ложение особенно актуально для рек, в которых 
предпочитаемые нагульные и зимовальные био-
топы рыбы меняют в процессе развития (Gowan, 
Fausch, 2002; Petty, Grossman, 2010; Koizumi et al., 
2013; Fukui et al., 2018; Fukui, Koizumi, 2020).

Наше исследование охватывает узкий и специ- 
фический период года и короткий этап жиз-
ненного цикла кунджи, мальмы и их гибри-
дов  – от посленерестового расселения по реке 
до ледостава. Особенность данного периода в р. 
Утхолок – низкая численность рыб других ви-
дов в русле. Тихоокеанские лососи – горбуша 
O.  gorbuscha и кета O. keta – заканчивают нерест 
и гибнут на исходе первой недели сентября, а ки-
жуч O. kisutch в подавляющей своей массе уходит 
в верховья реки и её притоков на нерест. С сере-
дины сентября и до ледостава в русле нижнего 
и среднего течения помимо гольцов встречаются 
только проходная микижа, совершающая ана-
дромную миграцию из моря к местам зимовки, 
и резидентная микижа, которая в р. Утхолок ма-

лочисленна (Павлов и др., 2016, Кузищин и др., 
2020). Фактически гольцы и гибриды являются 
преобладающими компонентами рыбного сооб-
щества в предзимний период. Таким образом, 
выполненное исследование является в полной 
мере стандартизованным: изученные рыбы на-
ходятся на сходной стадии жизненного цикла 
(восстановительный период после нереста), об-
ладают сходными размерными характеристика-
ми (табл. 1) и отловлены в определённый период 
года (предзимний).

В литературе данные, посвящённые биологии 
гольцов в реках севера Дальнего Востока в пред-
зимний и зимний периоды года, фрагментарны, 
изученность вопроса остаётся неполной (Воло-
буев, 1975; Черешнев, Штундюк, 1987; Череш-
нев и др., 2002). Известно, что мальма и кунджа 
на Камчатке и в реках материкового побережья 
Охотского моря – виды с многократным нерестом 
(до 5–6 раз, чаще 3) в течение жизни (Черешнев 
и др., 1989, 2002; Гудков, 1996; Тиллер, 2007, 2013), 
и, как показали наши исследования, их гибриды 
из р. Утхолок также фертильны и способны к пов- 
торному нересту (Кузищин и др., 2024). В связи с 
этим трудно переоценить значение предзимнего 
периода в жизни изучаемых видов. Анализ про-
странственного расхождения видов в русле реки 

Таблица 4. Значения нагрузок на две первые главные компоненты (ГК) собственных векторов характеристик 
(параметров) мест поимки отнерестившихся производителей кунджи Salvelinus leucomaenis, мальмы S. malma 
и гибридов кунджа × мальма в сентябре–октябре в р. Утхолок, Северо-Западная Камчатка

Параметр ГК1 ГК2
vfx −0.9795 −0.1577
vfy −0.3202 −0.9236

hf 0.8695 0.4655
Глубина местоположения особи, в % 
глубины реки на участке

−0.8632 0.7675

v½fx −0.9781 0.1582
v½fy −0.2925 −0.9377

vsfx −0.9358 0.3177
vsfy −0.9658 0.1504
Уклон ложа −0.9721 −0.8125

Донный субстрат −0.9466 −0.7301
vf   −0.9891 0.7533
v½f −0.9454 0.8660

vsf −0.9246 0.6800

Примечание. Обозначения параметров см. в табл. 2, 3. Полужирным шрифтом выделены значения нагрузок признаков, 
внёсших существенный вклад (> 0.81) в дискриминацию.
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позволяет более точно оценивать межвидовые от-
ношения и систему адаптаций на уровне сообще-
ства рыб и экосистемы лососёвой реки.

Полученные результаты говорят о высокой 
видовой специфичности биотопов родительских 
видов и гибридов в речном русле. Фактически в 
осенний и предзимний периоды, после нереста, 
выявлено полное пространственное разобщение 
особей. Различия в строении биотопов, кото-
рые предпочитают гольцы и их гибриды, каче-
ственные, что подтверждается математическим 
анализом. Иногда такого рода принципиальные 
расхождения между видами в экосистеме с выра-
женными непересекающимися биотопами назы-
вают лептокуртическими ядрами расселения (ви-
дов) (leptokurtic dispersal kernels – по: Detenbeck 
et al., 1992; Albanese et al., 2009) или дискретными 
функциональными элементарными биотопиче-
скими единицами (Kocik, Ferreri, 1998).

Анализ характеристик биотопов кунджи, 
мальмы и их гибридов в р. Утхолок указывает на 
принципиальные различия в стратегии их выбо-
ра, причём ведущую роль играет структура водно-
го потока. Наши данные хорошо соответствуют 
описанным в литературе особенностям распре-
деления разных видов гольцов рода Salvelinus 
в речном континууме: например, описана суще-
ственная разница в выборе биотопов мальмой и 
кунджей в реках Японских о-вов (Fausch et al., 
1994, 2021; Nakano et al., 1996; Taniguchi, Nakano, 
2000; Morita, 2022). Более того, приверженность 
к определённому биотопу рассматривают как 
свойство вида, например мальмы, обитание ко-
торой в определённом биотопе характерно как 
в  случае совместного обитания и конкуренции 
с  другими видами, так и  в моновидовых попу-
ляциях (Morita et al., 2005; Kishi, Maekawa, 2009; 
Bozeman, Grossman, 2019).

В то же время, несмотря на выявленные весь-
ма существенные различия в строении биотопов 
родительских видов и гибридов, можно выделить 
и одну общую для всех особенность. Посленере-
стовые особи располагаются в водном потоке 
таким образом, что он обеспечивает им привне-
сение дрифтовых частиц точно в место нахожде-
ния. Известно, что в речной период жизни по-
требление дрифта является одним из важнейших 
элементов пищевого поведения взрослой маль-
мы и кунджи, а личинки автохтонных амфибио-
тических насекомых составляют подавляющую 
долю в пищевых комках этих видов (Fausch, 
1984; Nakano, Furukawa-Tanaka, 1994; Nakano, 
1995a, 1995b; Nakano et al., 1999, 2020). Наши 

данные в полной мере подтверждают исключи-
тельную важность и главенствующую роль личи-
нок амфибиотических насекомых в осеннем ра-
ционе всех рыб р. Утхолок и, соответственно, их 
стремление занять наиболее выгодные биотопы 
в реке с точки зрения питания дрифтом.

Присутствие в составе пищевого комка икры 
тихоокеанских лососей также, скорее всего, об-
условлено выхватыванием её рыбами из дрифта, 
так как биотопы родительских видов и гибри-
дов, особенно кунджи, располагаются вдали от 
русловых нерестилищ горбуши и кеты. Более 
того, нерест этих видов в р. Утхолок завершается 
к началу сентября, до расселения кунджи, маль-
мы и гибридов после их собственного нереста. 
Поэтому питание посленерестовых рыб икрой 
связано с размыванием и разрушением бугров 
горбуши и кеты и сносом обнажившейся икры 
речным потоком. Выявленная в сравнении с ро-
дительскими видами более высокая доля икры в 
пищевых комках гибридов обусловлена, скорее 
всего, тем, что их биотопы (барьер водоворотки) 
расположены ниже перекатов с массовыми не-
рестилищами горбуши и ранней кеты (Груздева, 
2010; Павлов и др., 2016). По-видимому, именно 
близкое положение гибридов к нерестилищам 
делает возможным регулярное питание высоко-
калорийным кормом – икрой лососей.

Высокая специфика требований к биотопу 
и  как следствие существенное пространствен-
ное расхождение в русле р. Утхолок особей двух 
видов гольцов и их гибридов указывают на стра-
тегию эффективного восстановительного пи-
тания путём минимизации межвидовой конку-
ренции. Тем самым полученные нами данные 
согласуются со взглядами исследователей, кото-
рые рассматривают межвидовую конкуренцию 
как мощный фактор для перераспределения 
видов между биотопами (Harvey, Stewart, 1991; 
Krueger, May, 1991; Fausch et al., 1997; Taniguchi, 
Nakano, 2000; Railsback, Harvey, 2002; Taniguchi 
et al., 2002; Hasegawa et al., 2004). Как показы-
вает анализ комплекса абиотических факторов 
(структура водного потока и физические харак-
теристики места нахождения особей), биото-
пы родительских видов и гибридов имеют ярко 
выраженные специфические свойства. Наши 
данные согласуются с данными других иссле-
дователей и указывают на то, что выбор био-
топов (или микростаций – по: Harvey, Stewart, 
1991; Railsback et al., 1999; Rosenfeld, Taylor, 2009; 
Hayes et al., 2016) основан на учёте параметров 
водного потока и направлен в конечном счёте на 
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оптимизацию процесса питания и использова-
ния жизненного пространства реки при симпа-
трии нескольких видов, сходных по своим био-
логическим особенностям (Schlosser, 1991; Hayes 
et al., 2007, 2016; Harvey, Railsback, 2009; Railsback 
et al., 2009, 2016; Rosenfeld, Taylor, 2009).

Особо обращают на себя внимание строение 
биотопа гибридов и их встречаемость в реке. 
Биотоп уникален и резко отличен от таковых 
у  родительских видов. Способность гибридов 
к  выбору принципиально иного, нового био-
топа является ярко выраженным результатом 
экологической адаптации к освоению жизнен-
ного пространства в условиях симпатрии и кон-
куренции с родительскими видами (Taniguchi, 
Nakano, 2000; Taniguchi et al., 2002; Hasegawa 
et al., 2004). В определённом смысле уже сейчас 
можно говорить об экологической дивергенции 
между двумя видами гольцов и их гибридами и 
эффективной интеграции гибридов кунджа × 
мальма в сообщество рыб р. Утхолок как резуль-
тат успешного микроэволюционного процесса 
формирования нового генного пула, возникше-
го в результате гибридизации и интрогрессии 
(Груздева и др., 2020).

В то же время в р. Утхолок количество участ-
ков с барьером водоворотки, особенно в нижнем 
течении, невелико, общая площадь потенци-
альных биотопов гибридов существенно мень-
ше, чем таковых кунджи и мальмы. Несколько 
больше участков барьер водоворотки в среднем 
и верхнем течении реки. В связи с этим есть ос-
нования полагать, что в р. Утхолок небольшое 
количество таких биотопов может быть лими-
тирующим фактором для существования ги-
бридов, как это было показано для ряда других 
видов (Schiemer et al., 1991; Dunning et al., 1992; 
Schlosser, 1995). Характер распределения гибри-
дов кунджа × мальма и предпочитаемый ими 
тип биотопа имеют значительные черты сход-
ства с таковыми другого вида лососёвых рыб – 
резидентной микижи (Кузищин, 2010). В реках 
предгорного типа (Коль, Кихчик и других) ре-
зидентная микижа почти исключительно встре-
чается в биотопе барьер водоворотки. Однако в 
локальной популяции микижи р. Утхолок резко 
преобладают проходные рыбы, которые в реке 
не питаются и имеют особое распределение в не 
пересекающихся с гольцами биотопах (Павлов и 
др., 2016; Кузищин и др., 2020). Численность же 
резидентной (жилой) микижи в р. Утхолок не-
высока, особенно в участках нижнего и средне-
го течения. По нашим наблюдениям, в биотопе 

барьер водоворотки располагается или гибрид, 
или резидентная микижа. В подавляющем боль-
шинстве случаев в таком биотопе встречаются 
гибриды кунджа × мальма, а не микижа. Выяв-
ленное нами явление отличается от описанных в 
литературе ситуаций. Так, по данным разных ав-
торов, микижа – весьма агрессивный вид, кото-
рый вытесняет гольцов разных видов из их био-
топов (Nakano, Furukawa-Tanaka, 1994; Nakano 
et al., 1999; Taniguchi et al., 2002; Hasegawa et al., 
2004; Morita et al., 2004; Baxter et al., 2007; Misawa 
et al., 2007). Однако необходимо уточнение, что 
в приведённых выше работах речь идёт об ин-
вазиях микижи и её натурализации в водоёмах, 
претерпевших антропогенную трансформацию. 
Тем самым факт нахождения гибридов кунджа × 
мальма в биотопах микижи чрезвычайно интере-
сен. Пока преждевременно говорить о вытесне-
нии или победе в конкурентной борьбе кого-то 
из них, анализ их межвидовых конкурентных 
взаимоотношений в условиях первозданной 
экосистемы требует дальнейшего пристального 
изучения.

Фактически в настоящее время в р. Утхолок, 
несмотря на её относительно небольшие разме-
ры, два родительских вида гольцов и гибриды 
смогли снизить напряжённость взаимоотноше-
ний на основе пространственного распределе-
ния. При этом особое значение имеет выявлен-
ная способность гибридов выработать новую, 
не свойственную родительским видам страте-
гию использования пространства реки. Однако 
в  двух соседних реках – Квачина и Снатолве-
ем, в которых были также обнаружены гибриды 
кунджа × мальма (Кузищин и др., 2023), ситуа-
ция иная, пространственной обособленности 
гибридов не выявлено. По нашим наблюдени-
ям, в 2016–2021 гг. гибриды в р. Квачина встре-
чались в разных биотопах, иногда совместно 
с  родительскими видами: на перекатах, плёсах 
и в барьерах водоворотки, регулярно отмечались 
поимки гибридов совместно с мальмой на пере-
катах или в конце плёсов в непосредственной 
близости от кунджи.

Отсутствие у гибридов своих специфических 
биотопов в реках Квачина и Снатолвеем обу-
словлено, вероятнее всего, недавним наруше-
нием межвидовой изоляции и появлением ги-
бридов начиная с 2009 г. (Кузищин и др., 2023). 
В р. Утхолок гибридизация идёт уже давно – 
гибридные особи отмечаются с 1970 г. и впол-
не возможно, что гибридизация началась ещё 
раньше. По-видимому, в настоящее время мы 



708 КУЗИЩИН, ГРУЗДЕВА

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 6       2024

можем наблюдать в реках Квачина и Снатолвеем 
самые первые этапы последствий межвидовой 
гибридизации, когда у гибридов ещё не сфор-
мировался комплекс адаптаций, направленный 
на использование собственного биотопа и вы-
хода из-под действия межвидовой конкуренции. 
Тогда как в р. Утхолок, в которой родительские 
виды и гибриды сосуществуют уже на протяже-
нии многих поколений, можно видеть переход 
системы на следующий этап, проявляющийся 
в пространственном разобщении и выработ-
ке видоспецифичной стратегии использования 
жизненного пространства реки как итога слож-
ных межвидовых взаимодействий (Fausch, 1988; 
Fausch et al., 1994; Nakano, 1995a, 1995b; Taniguchi 
et al., 1998, 2002; Rieman et al., 2006; Railsback et 
al., 2009; Bozeman, Crossman, 2019).

Изучение обнаруженного нами редкого слу-
чая массовой гибридизации у гольцов в реках 
Северо-Западной Камчатки в конечном счёте 
направлено на выяснение микроэволюционно-
го значения уникальной природной ситуации, 
которая имеет черты начальных этапов сетчато-
го видообразования (Груздева и др., 2018, 2020; 
Кузищин и др., 2023, 2024). Полученные ранее 
данные по морфологическому и генетическому 
разнообразию гибридов, а также особенностям 
их гаметогенеза дают основания полагать, что 
гибридная группировка гольцов в р. Утхолок об-
ладает чертами устойчивости по ряду причин: 
1) гибридные особи встречаются в реке на про-
тяжении многих лет, не имеют видимых уродств 
или существенных девиантов по морфологиче-
ским и краниологическим признакам (Груздева 
и др., 2018); 2) помимо гибридов F1, ежегодно 
выявляются гибриды F2 и F>2 (Груздева и др., 
2020); 3) гибриды фертильны, их гаметогенез 
проходит без отклонений, рыбы принимают 
участие в нересте и способны к повторному раз-
множению (Кузищин и др., 2024); 4) выявлено 
расширение гибридной зоны, охватывающей 
две соседние реки, в которых гибриды по сво-
им морфологическим и генетическим особен-
ностям не отличаются от утхолокской группи-
ровки, но происходят от гибридизации внутри 
своих локальных популяций мальмы и кунджи 
(Кузищин и др., 2023).

По мнению многих исследователей, выявле-
ние этапов дивергенции и формообразования 
помимо изучения морфологических и генети-
ческих процессов должно включать работы по 
видоспецифическому расхождению в экосисте-
ме и выяснению, как у новых форм или видов 

образуется собственная ниша (Schluter, 1994; 
Grant, Grant, 2006; Arnegard et al., 2014; Stuart 
et al., 2014; Pyron et al., 2015; Nakano et al., 2020). 
Более того, многие исследователи проблемы 
формо- и видообразования считают, что видо-
специфическое расхождение в экосистеме при 
симпатрии должно рассматриваться как фи-
нальная завершающая стадия эволюционного 
цикла при адаптивной радиации (Schluter, 2000; 
Ackermann, Doebeli, 2004; Snorrason, Skúlason, 
2004; Wiens, 2004; Arnegard et al., 2014; Pyron 
et al., 2015; Nakano et al., 2020).

Процесс выбора специфических биотопов 
и формирования собственной ниши рассма-
тривается как исключительно важный этап при 
гибридизации, причём не только в свете про-
блем теоретической биологии (дивергенции, 
видообразования, адаптациоморфоза), но и в 
прикладном аспекте, так как имеет далеко иду-
щие последствия, связанные с сохранением 
природного биоразнообразия. Многие иссле-
дователи подчёркивают, что проблема гибриди-
зации рыб в природе и закрепление гибридных 
линий неизбежно связаны с вопросами выбора 
зоны обитания, расхождения по видоспецифи-
ческим биотопам и снижения напряжённости 
взаимоотношений между родительскими вида-
ми и гибридами (Suzuki, Fukuda, 1971; Arnold, 
1997; Allendorf et al., 2001; Taniguchi et al., 2002; 
Mallet, 2007; Aboim et al., 2010; Abbott et al., 2013; 
Rahman et al., 2018). В свою очередь способность 
гибридов к выбору биотопа и формированию 
собственной ниши позволяет в качестве под-
хода для оценки и прогнозирования эффекта 
гибридизации в будущем выявлять различия в 
адаптивном потенциале (фитнессе) между ги-
бридами и родительскими видами в природных 
условиях (Grant, Grant, 2002; Muhlfeld et al., 
2009; Taylor et al., 2015; Fukui, Koizumi, 2020).

Результаты нашего исследования показыва-
ют целый ряд уникальных особенностей суще-
ствования гибридной группировки в р. Утхолок 
и двух других реках Северо-Западной Камчат-
ки. Так, в условиях первозданной речной систе-
мы Утхолок гибриды демонстрируют высокий 
адаптивный потенциал, смогли найти и освоить 
специфический, качественно новый по срав-
нению с родительскими видами биотоп и тем 
самым нивелировать напряжённость межви-
довых отношений в критический предзимний 
период года. Гибриды кунджа × мальма р.  Ут-
холок демонстрируют высокую способность не 
только осваивать специфические биотопы, но 
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и успешно конкурировать с другими видами, 
как с родительскими, так и с микижей, прояв-
ляя высокую активность в потреблении корма. 
Наблюдаемая в р. Утхолок ситуация своеобраз-
на и проводить аналогии с описанными в ли-
тературе затруднительно. Так, разные авторы 
приводят свидетельства в пользу меньшей при-
способленности гибридов по сравнению с ро-
дительскими видами и давления отбора против 
гибридов в природных условиях (Muhlfeld et al., 
2009, 2014; Kitano et al., 2014; Fukui et al., 2016, 
2018; Fukui, Koizumi, 2020). С другой стороны, 
известны ситуации, когда гибриды имеют более 
высокую миграционную активность, бо́льшую 
агрессивность и в  итоге замещают родитель-
ские виды (Leary et al., 1995; Fitzpatrick, Shaffer, 
2007; Muhlfeld et al., 2009; Fitzpatrick et al., 2010). 
В р. Утхолок наблюдается несколько иное явле-
ние – гибриды освоили новый биотоп, не пе-
ресекающийся с таковыми родительских видов, 
и в настоящее время нет признаков вытеснения 
родительских видов, равно как нет объектив-
ных свидетельств давления в сторону вытесне-
ния гибридов.

Выявленные особенности распределения ги-
бридов и родительских видов в сентябре–октя-
бре имеют ограниченную ценность. Для выстра-
ивания картины взаимоотношений между ними 
требуется расширенный анализ распределения и 
поведения рыб в другие сезоны года. В частности, 
пока остаётся открытым вопрос о разнообразии 
миграционной стратегии обоих родительских 
видов и особей гибридной группировки, осо-
бенностях их морских миграций и взаимоотно-
шениях в период покатной и анадромной мигра-
ций. Результаты настоящего исследования могут 
быть дополнительным доказательством успеш-
ного протекания микроэволюционных процес-
сов в природной экосистеме. Уже сейчас есть 
основания полагать, что межвидовые отноше-
ния между гибридами и родительскими видами 
в р. Утхолок неантагонистические, есть вероят-
ность устойчивого существования группировки 
гольцов во времени и тем самым продолжения 
процессов отбора и закрепления выработанных 
адаптаций. Изучаемая система гольцов в р. Утхо-
лок в определённом смысле может быть охарак-
теризована как этап роя гибридов (hybrid swarm) 
в понимании ряда авторов (Allendorf et al., 2001; 
Hewitt, 2001, 2011; Abbott et al., 2013; Hasselman et 
al., 2014; Taylor, Larson, 2019). Для более точных 
оценок необходимы дальнейшие исследования 
и новые данные по разным аспектам биологии 
гибридов и родительских видов – репродуктив-

ной биологии, миграционным особенностям, 
биологии молоди и другим. Однако на основа-
нии имеющихся на настоящий момент масси-
вов разноплановых данных можно говорить, что 
процесс сетчатого видообразования далеко не 
завершён, но имеются перспективы его реализа-
ции в будущем.
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SPATIAL DIFFERENTIATION OF WHITESPOTTED CHAR × DOLLY 
VARDEN HYBRIDS (SALVELINUS LEUCOMAENIS × S. MALMA, 

SALMONIDAE) AND THEIR PARENTAL CHAR SPECIES IN THE 
UTKHOLOK RIVER (NORTHWESTERN KAMCHATKA). SPECIFIC 

BIOTOPES AS AN INDICATOR OF MICROEVOLUTIONARY PROCESSES 
DURING MASS INTERSPECIFIC HYBRIDIZATION  

IN NATURAL CONDITIONS
K. V. Kuzishchin1, * and M. A. Gruzdeva1

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, Russia
*Е-mail: KK_office@mail.ru

The results of the study of the distribution of whitespotted char × Dolly Varden hybrids (Salvelinus 
leucomaenis × S. malma) and their parental species in the Utkholok River (northwestern Kamchatka) are given. 
The localization of sexually mature individuals after spawning in the river channel in the pre-winter period 
(September–October) is presented. Qualitative differences have been revealed in the characteristics of the water 
flow and bottom substrate in the biotopes preferred by the chars and their hybrids. A characteristic feature of 
fish distribution is the position of individuals in a water flow, which provides maximum access to drift food 
particles for effective post-spawning recovery and preparation for wintering. It has been found that the biotope 
of whitespotted char × Dolly Varden hybrids is unique and differs from those of their parental species: the three 
groups were able to reduce the tension of feeding relationships based on spatial distribution. The results provide 
additional evidence of the successful course of microevolutionary processes, including the adaptation of the 
hybrids to their own biotope in the ecosystem. There is reason to believe that the interspecific relationships of 
the hybrids and parental species in the Utkholok River are nonantagonistic and their stable coexistence with 
continued selection, as well as the stabilization of the developed adaptations, are possible.

Keywords: hybrids, chars of the genus Salvelinus, biotopes, distribution, differentiation, geomorphology, 
northwestern Kamchatka.
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Приведены результаты исследования распределения рыб на разных участках акватории Братско-
го водохранилища с использованием гидроакустической аппаратуры. Установлено, что средняя 
численность рыб снижается от приплотинного плёса (214 ± 34 экз/га) к верховьям водохрани-
лища (113  ±  43  экз/га). Сходная зависимость наблюдается в динамике численности ранней моло-
ди и неполовозрелой части рыбного населения и отсутствует у рыб размерами >100 мм, которые с 
низкой численностью относительно равномерно распределены по продольной оси водохранилища 
(10.5 ± 6.6 экз/га). Наибольшей численности в водохранилище достигает речной окунь Perca fluviatilis, 
его плотные скопления зарегистрированы в нижней озёрной части водохранилища (139 ± 22 экз/га). 
Менее многочисленные карповые (Cyprinidae) (41 ± 15 экз/га) и сиговые (Salmonidae, Coregoninae) 
(12 ± 4 экз/га) более равномерно распределены по продольной оси водохранилища. Значимым фак-
тором экологической дифференциации рыбного населения в водохранилище выступает температур-
ная стратификация водной толщи. В прогревающемся эпилимнионе концентрируется основная их-
тиомасса, состоящая из тепловодных рыб: представителей семейств окунёвых (Percidae) и карповых 
(плотва Rutilus rutilus, лещ Abramis brama). В холодноводном гиполимнионе рыбное население состоит 
их одиночных особей байкальского омуля Coregonus migratorius и пеляди C. peled. Поперечное распре-
деление рыб зависит от наличия стокового течения, при относительно высоких скоростях которого 
рыбы начинают избегать стрежневой части и концентрируются на пойменных участках.

Ключевые слова: рыбное население, карповые, окунёвые, сиговые, гидроакустика, распределение, 
температурная стратификация, течения, Братское водохранилище.
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В Братском водохранилище промысловая 
ихтиофауна, пройдя обусловленные зарегули-
рованием этапы смены доминирования видов, 
из хариусово-ельцово-стерляжъей перешла в 
плотвично-окунёвую с небольшой долей ценных 
видов (Мамонтов, 1977). В настоящее время, во-
преки прогнозам и несмотря на проведённые ак-
климатизационные мероприятия, сохраняется та 
же структура рыбного населения (Купчинский, 
Купчинская, 2006). Численность реофильных 
видов (таймень Hucho taimen, ленок Brachymystax 
lenok, чёрный байкальский хариус Thymallus 
baicalensis и другие) не восстановилась. Они пе-

реместились на верхний речной участок водохра-
нилища и в его притоки, где сохранились речные 
или близкие к ним условия (Мамонтов, 1977). 
Озёрную часть водохранилища в относительно 
небольшом количестве населяют искусственно 
вселяемые сиговые (Salmonidae, Coregoninae) – 
байкальский омуль Coregonus migratorius и пелядь 
C. peled (Понкратов, 2013).

Вертикальное распределение рыб в Братском 
водохранилище в летний период обусловлено 
образующейся при весенне-летнем прогреве 
температурной стратификацией водной толщи. 
В июле–августе средняя многолетняя темпе-
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ратура воды в верхнем слое (0–10 м) составля-
ет 17.3°С, в слое 10–20 м – 10.5°С, придонные 
воды постоянно холодные (4–6°С) и летом не 
прогреваются (Понкратов, 2013). В средней и 
нижней зонах водохранилища, отличающихся 
большими глубинами и замедленным течением, 
верхний слой воды прогревается летом (август) 
до 18–20°С, но температура воды быстро снижа-
ется до 5–6°С на глубине 20–30 м и до 4°С – на 
предельных глубинах (Мамонтов, 1977). Термо-
клин, по многолетним данным (Государствен-
ный водный кадастр, 1985, 1987, 1989, 1990), об-
разуется в конце июня, сохраняясь до сентября. 
К концу октября во всей акватории Братского 
водохранилища формируется гомотермия. В по-
следние годы зимы в регионе становятся все бо-
лее тёплыми. Отклонение от средних величин в 
2022 г. за год составило 0.69°С с максимумом от-
клонения 1.31°С весной (Обзор …, 2023).

Омуль и пелядь, будучи холодноводными ви-
дами, в период стратификации держатся в гипо-
лимнионе. В эпилимнионе обитают массовые 
виды рыб Братского водохранилища, среди ко-
торых доминирующим видом (по доле в промыс-
ловых уловах) является окунь Perca fluviatilis, на 
втором месте – плотва Rutilus rutilus, на третьем – 
лещ Abramis brama (Юрьев и др., 2010). В 2000-е гг. 
ежегодные уловы основных промысловых рыб в 
водохранилище составляли 17.1–81.3 т (в  том чис-
ле плотвы – 51.00–327.00, окуня – 92.00–395.00, 
леща – 0.90–0.95) (Понкратов, Панасенков, 2008; 
Попов, 2010; Матвеев и др., 2012).

Цель работы – выявить особенности про-
странственного распределения рыб в основных 
биотопах Братского водохранилища по результа-
там гидроакустических исследований.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследования проводили в Ангарской и 

Окинской акваториях Братского водохрани-
лища (рис.  1) в июне–июле 2023 г – в период 
летней стратификации. В нижней озеровидной 
части водоёма обследовали приплотинный плёс 
(участок I), Долоновское расширение нижней 
части Окинской акватории (участок II) и два 
участка (III, IV) широтного Наратайско-Заяр-
ского плёса. Участок IV – переходный между 
озёрной и речной частью водохранилища. Реч-
ные обследованные участки акватории водохра-
нилища были представлены Ангарским мери-
диональным сужением (участки V, VI) и нижней 
частью Балаганского плёса (участок VII) (назва-

ния приведены в соответствии с указанными в 
“Правилах …”1).

Гидрофизические параметры воды измеряли 
многопараметрическим зондом Exo2 (“YSI Inc.”, 
США). Профилирование проводили по всей 
водной толще – от поверхности до дна с времен-
ны́м интервалом 1 с.

Для выявления направления течений и опре-
деления их скорости применяли гидрологиче-
ский измеритель ИСТ-1М (“Морской гидрофи-
зический институт”, Россия), принцип работы 
которого основан на эффекте Доплера.

Для наиболее полного учёта рыбного населе-
ния при эхометрических съёмках одновременно 
использовали гидроакустические системы вер-
тикального (AsCor) и горизонтального (PаnCor) 
зондирования (Кудрявцев и др., 2006; Павлов 
и др., 2008; Борисенко и др., 2011). Аппаратура 
вертикального зондирования позволяла обна-
руживать рыб с глубин от 2 м до дна, а горизон-
тального – от поверхности до 3-метровых гори-
зонтов. Таким образом, одновременная работа с 
одного плавсредства аппаратуры этих двух типов 
позволяла выявлять рыб по всем горизонтам от 
поверхности воды. Кроме того, с использова-
нием системы горизонтального излучения учи-
тывали рыб в литоральной зоне вплоть до уреза 
воды. В итоге комплексного применения гидро-
акустических систем с различным типом излу-
чения достигали максимально возможного учёта 
рыбного населения во всех биотопах водоёма.

Линейные размеры зарегистрированных при 
вертикальном зондировании рыб рассчитывали 
на основе измеренных in situ значений силы цели 
рыб c использованием обобщённого уравнения 
регрессии, полученного при частоте 200 кГц для 
наиболее массовых рыб региона (Borisenko еt al., 
2006): TS = 27.7logFL − 74.1 – 0.9log(f1/f2), где 
TS – сила цели рыбы, дБ; FL – длина по Смитту 
от вершины рыла до развилки хвостового плав-
ника, см; 0.9log(f1/f2) – поправочный коэффици-
ент для рабочей частоты 50 кГц, где f1 – частота 
прибора, на котором была получена зависимость 
силы цели рыб от её длины; f2 – рабочая часто-
та используемого прибора. Для идентификации 
рыб на уровне семейств/подсемейств, что на 
практике реализовано для ряда наиболее много-
численных рыб внутренних водоёмов – карпо-

1 Правила технической эксплуатации и благоустройства 
водохранилищ Ангарского каскада ГЭС (Иркутское (и озеро 
Байкал), Братское, Усть-Илимское). (http://pivr.enbvu.ru/pivr/
pteb_angara.zip. Version 10/2022).
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вых (Cyprinidae), окунёвых (Percidae) и сиговых, 
использовали специальную программу анализа 
эхосигналов огибающей формы с расчётом ста-
тистических параметров – коэффициентов ва-
риации, асимметрии и эксцесса (Borisenko et al., 
1989, 2006).

Для расчётов размеров зарегистрирован-
ных при горизонтальном зондировании рыб 
использовали известную обобщённую зави-
симость, полученную для 182 рыб разного 
размера на частоте 420 кГц – карповых, оку-
нёвых и сиговых (Kubecka, Duncan, 1998): 
TS = 22.3 logSL − 92.7 − 0.9log(f1/f2), где SL – 
стандартная длина рыбы, мм. В зависимости от 
ракурса облучения измеряемые гидроакусти-
ческими приборами значения TS могут значи-
тельно варьировать, при этом максимальные 
значения присущи только боковому аспекту об-
лучения и минимальны при хвостовом (или от 
головы). Поэтому для расчётов реальных разме-
ров рыб наиболее массовых видов использова-
ли приведённое выше уравнение регрессии для 
средних значений акустической силы цели рыб, 
получаемых при разных аспектах горизонталь-
ного зондирования.

По результатам эхометрической съёмки в 
программах Quantum GIS и Golden Software 
Surfer (США) строили карты-планшеты про-
странственного распределения рыб на обсле-
дованных участках (данные интерполировали 
методом криггинга) и определяли средние плот-
ности скоплений рыб за каждые 100 посылок 
гидроакустического сигнала. Аппроксимацию 
кривых распределения рыб проводили в про-
грамме Excel, в тексте в случае линейной зависи-
мости приводится коэффициент корреляции (r). 
Качество регрессионных моделей (линейной и 
полиномиальных) оценивали по коэффициенту 
детерминации (R2).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Термический режим. Температурная страти-

фикация в Братском водохранилище формиро-
валась уже в начале июня на глубине до 5 м. За-
легание металимниона в июле на глубоководных 
станциях Ангарской и нижней части Окин-
ской акваторий отмечалось на глубинах от 8.1 
до 13.3 м (табл. 1). Температура воды в верхнем 
слое достигала 20°С, при этом ниже горизонта 
металимниона (зона температурного скачка) на 
большей части глубоководной акватории темпе-
ратура составляла 4.8°С.

Кислородный режим в целом был благоприя-
тен для развития гидробионтов, снижение на-
сыщения воды кислородом до 4–5 мг/л наблю-
дали летом в некоторых заливах при обильном 
цветении сине-зелёных водорослей. Заморные 
явления не обнаружены, несмотря на то что в 
верхних участках Ангарского сужения было за-
фиксировано сильное цветение воды. В русло-
вой части водохранилища содержание кислоро-
да в воде было 8–14 мг/л.

Скорости течения. По проточности в соответ-
ствии с принятой схемой2 в акватории Братского 
водохранилища выделяют три района в зависи-
мости от скоростей течения и их характеристик. 
Первый район – самый верхний участок, на ко-
тором сохранились речные условия, характери-
зуется высокими скоростями стокового течения 
(0.25–1.2 м/с). Мы проводили исследования во 
втором и третьем районах.

Второй район – речная часть водохранилища 
(участки V–VII), относится к акватории со сред-
ней проточностью и скоростью стокового тече-
ния 0.04–0.06 м/с. Третий район – озеровидная 
часть водохранилища (участки I–IV), которая 
относится к акватории со слабой проточностью 
и скоростью стокового течения 0.02 м/с (рис. 1).

При изучении скоростей течения мы выяви-
ли различия между разными участками треть-
его района. Максимальная скорость (0.08 м/с) 
была зафиксирована в приплотинном плёсе на 
горизонте 16 м, что, видимо, обусловлено плот-
ностными течениями. В поверхностном гори-
зонте скорость течения не превышала 0.02 м/с. 
Увеличение скорости до 0.06 м/с отмечалось на 
горизонте расположения водозаборных окон – 
на глубине 20 м (при нормальном подпорном 
уровне). В Долоновском расширении в нижней 
части Окинской акватории (участок II) стоковое 
течение не прослеживалось. В акватории Нара-
тайско-Заярского плёса скорости течения до-
стигали 0.05 м/с.

Распределение рыб. Первые два участка озеро-
видной части Братского водохранилища харак-
теризовались высокими средними плотностя-
ми распределения рыб (табл. 2), значительным 
доминированием окуня в скоплениях, низкой 
численностью рыб размерами >100 мм и высо-
кой долей ранней молоди (табл. 3). Основные 

2 Схема комплексного использования и охраны водных 
объектов бассейна р. Ангара, включая озеро Байкал  
(http://skiovo.enbvu.ru/skiovo/_skiovo_angara/skiovo_angara_1.
zip. Version 10/2022).
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различия этих участков заключались в особен-
ностях горизонтального распределения рыб. 
На приплотинном участке (участок I) наиболее 
плотно рыбы распределялись по обе стороны ст-
режневой части акватории (рис. 2а), формируя 
отдельные скопления с различной плотностью, 
что обусловило высокий коэффициент агреги-
рованности на этом участке. Средняя плотность 
рыб в акватории Долоновского расширения 
(участок II) в два раза превышала таковую в при-
плотинном плёсе, а их распределение характе-
ризовалось большей равномерностью (рис. 2б), 
на что указывает значительно более низкий ко-
эффициент агрегированности. Сиговые в ско-
плениях рыб на этих участках составляли 8–12% 
при средней плотности соответственно 17.1 ± 2.7 
и 52.1 ± 6.2 экз/га.

На Наратайско-Заярском плёсе (участки III, 
IV) средняя плотность рыб была значительно 
ниже, чем на предыдущих двух участках (табл. 2), 
но между участками III и IV разница была стати-
стически не значимой. Рыбы здесь не образовы-
вали скоплений высокой плотности (рис. 2в, 2г), 
следствием чего были низкие коэффициенты 
агрегированности (табл. 3). Основным отличи-
ем от двух предыдущих участков были сходные 
доли окунёвых и карповых, но на участке IV 
была гораздо ниже доля сиговых и в целом рыб 
размерами >100 мм, чем на участке III. Средняя 

плотность сиговых на этих участках составляла 
соответственно 11.3 ± 2.2 и 4.7 ± 0.5 экз/га.

Типичные эхограммы распределения рыб от-
ражены на рис. 3. Поведение рыб на участках 
I–III было сходным. Ранняя молодь и мелкораз-
мерные рыбы на этих участках концентрирова-
лись в основном в слоях воды до 10-метровой 
глубины. В светлое время суток в горизонте над 
температурным скачком наблюдали локальные 
скопления рыб в виде небольших стай различ-
ной плотности (рис. 3а).

В вечерние сумерки скопления рыб из не-
больших стай начинали распадаться и к 21:00 
образовывали разреженные скопления. В ноч-
ное время в приповерхностных слоях воды до 
термоклина наблюдали преимущественно раз-
реженные скопления ранней молоди (размером 
<30 мм) и рыб размером 30–100 мм, а также зву-
корассеивающие скопления планктона (рис. 3б, 
3г). В пелагиали в верхних и нижних горизонтах 
периодически регистрировали крупных одиноч-
ных рыб (рис. 3д).

Подобное распределение сохранялось вплоть 
до рассвета, после которого начинали форми-
роваться довольно протяжённые плотные ско-
пления малоразмерных рыб. Рыбы размером 
>100 мм тоже образовывали скопления и пере-
мещались в заросшие макрофитами прибреж-
ные зоны. Раннюю молодь и особей размером 

Таблица 1. Температурные характеристики водной массы на глубоководных участках акватории Братского во-
дохранилища в июле 2023 г.

Номер 
станции

Параметр

H Нmet ΔT Tmax Tmin Tav

1 25.7 8.1 12.4 19.6 7.1 11.9

2 19.5 8.5 12.9 18.4 5.4 9.6

3 38.5 8.7 14.1 19.7 4.8 11.2

4 14.7 9.7 11.6 18.8 7.2 15.9

5 21.9 10.8 14.2 19.9 5.5 12.7

6 19.0 7.2 15.0 19.9 4.8 12.5

7 17.7 8.1 14.7 20.7 5.8 13.2

8 42.5 7.7 14.6 20.4 5.8 11.9

9 19.0 13.3 6.0 19.3 13.3 17.6

10 16.0 9.8 5.0 19.4 14.3 17.4

11 30.0 9.0 9.0 20.0 11.0 16.0
Примечание. H – обследованная глубина, м; Нmet – глубина расположения зоны температурного скачка, м; ΔT – разница 
температур поверхность–дно, °С; Tmax, Tmin, Tav – соответственно максимальная, минимальная и средняя температура по 
вертикали, °С.
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Рис. 1. Схема Братского водохранилища; участки проведения гидроакустических съёмок (g): I – приплотинный плёс, 
II – Долоновское расширение Окинской акватории; III, IV – широтный Наратайско-Заярский плёс; V, VI – Ангарское 
меридиональное сужение; VII – нижний участок Балаганского плёса. (●) – точки измерения гидрофизических пара-
метров (рядом указан номер станции, соответствующий приведённому в табл. 1). Масштаб: 60 км.
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30–100 мм также наблюдали в основном вблизи 
берега в зарослях водной растительности. В при-
поверхностных слоях воды прибрежной части 
акватории до глубины 3 м были зарегистрирова-
ны только одиночные особи размерами >100 мм. 
На глубоководных (или открытых) участках от-
дельных крупных рыб регистрировали на глуби-
нах >20 м, преимущественно в слое 40–50 м, в 
приповерхностных слоях их не наблюдали.

Пространственное распределение рыб на 
участке IV отличалось смешанным типом, как 
характерным для озёрных плёсов вблизи бере-
гов и отмелей (рис. 3в), так и чисто речным в 
русловой зоне р. Ангара. Наличие вертикально 
мигрирующего планктона, ранней молоди и рыб 

размером 30–100 мм на плёсах и вблизи берегов 
водохранилища в акватории этого участка ха-
рактерно для озёрного типа пространственного 
распределения скоплений рыб, тогда как на ст-
режне и основном русле планктон и раннюю мо-
лодь не регистрировали. В акваториях участка с 
глубинами до 40–50 м наблюдали мелкие стаи и 
разреженные скопления рыб, а также мигрирую-
щий планктон, что характерно для озёрного типа 
пространственного распределения. В  тёмное 
время скопления рыб рассеивались по всей ак-
ватории в основном в приповерхностных слоях 
(рис. 3б, 3в). На рассвете разреженные скопле-
ния рыб образовывали стаи различных разме-
ров и плотности и перемещались в прибрежные 

Таблица 2. Средняя плотность рыб на участках акватории Братского водохранилища

Участок Число измерений Плотность, экз/га SE min max

I 446 214.7 17.6 197.1 232.3

II 724 434.3 26.5 407.8 460.9

III 368 94.7 9.6 85.1 104.3

IV 469 119.6 6.8 112.8 126.5

V 178 169.0 33.6 135.3 202.6

VI 474 75.7 2.9 72.7 78.7

VII 148 105.8 4.5 95.6 114.6

Примечание. Расположение участков см. на рис. 1. SE – стандартная ошибка; min, max – минимальное и максимальное 
значение.

Таблица 3. Результаты количественной оценки рыбного населения в акватории озёрной части Братского водо-
хранилища

Показатель
Участок

I II III IV

Площадь обследованного участка, га 89051 108170 271563 243418

Общая численность рыб на участке, млн экз. 19.1 46.9 25.7 29.1

Доля рыб размерами >100 мм, % 1.6 4.6 14.5 0.7

Доля ранней молоди (размеры <30 мм), % 35.4 46.8 18.4 28.7

Коэффициент агрегированности* 0.31 0.19 0.06 0.10

Доля семейств/подсемейств в общей численности, %:

карповые 22.5 20.3 36.7 46.0

окунёвые 65.4 63.0 40.4 41.7

сиговые 8.1 12.3 12.5 4.7

неидентифицированные 4.0 4.4 10.4 7.6

Примечание. Здесь и в табл. 4: *рассчитывали по методике Романовского и Смурова (1975).
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Рис. 2. Пространственное распределение рыб в Братском водохранилище на участках озёрного типа: а – приплотинный 
плёс; б – Долоновское расширение; в, г – широтный Наратайско-Заярский плёс. Масштаб, км: а, б – 3; в, г – 5. Здесь и на 
рис. 4: числа на изолиниях обозначают плотности зарегистрированных скоплений, экз/га.

воды, в заросли макрофитов и акватории об-
ширных заливов, где отсутствовали течения или 
их скорости были минимальны.

Биотопы речной части Братского водохра-
нилища (участки V–VII) (рис. 1, 4) характе-
ризовались наличием более сильных течений 
в  русловой части реки. Акватория Ангарского 
меридионального сужения характеризуется вы-

сокой степенью изрезанности береговой ли-
нии – на участке длиной ~200 км насчитывается 
>200 заливов протяжённостью от 1 км и более, 
представляющих собой устьевые участки впа-
дающих в водохранилище ручьёв и малых рек. 
Благодаря подпору водохранилища в них созда-
ются обширные местообитания с минимальны-
ми скоростями стокового течения в отличие от 
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Рис. 3. Характерные эхограммы регистрации рыб и рыбных скоплений в акватории Братского водохранилища на участках 
озёрного (а–в) и речного (г, д) типов в светлое (а, г) и тёмное (б, в, д) время суток: 1 – одиночные рыбы, 2 – скопления и 
стаи рыб, 3 – мигрирующий планктон, 4 – затопленный лес.
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стрежневой части Ангарского русла. Соответ-
ственно, максимальные плотности рыб отмече-
ны на прибрежных участках расширений аква-
тории и в этих заливах, на стрежневых участках 
плотности рыб в два–четыре раза ниже (рис. 4г) 
На всех обследованных участках доминирую-

щим видом был окунь, составлявший 40–65% в 
скоплениях рыб, на втором месте – плотва.

На участках речной части водохранилища 
плотность рыб была ниже, чем на двух первых 
участках озёрной части (табл. 2). Ниже была и 
доля ранней молоди (табл. 4), но выше доля рыб 
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Рис. 4. Пространственное распределение рыб в Братском водохранилище на участках речного типа: а–в – Ангарское мери-
диональное сужение, г – нижний участок Балаганского плёса. Масштаб, км: а – 1.5, б – 5.0, в – 2.0, г – 1.5.
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размерами >100 мм. На участке V доли окунёвых 
и карповых были равными, но на участках VI и 
VII восстанавливалось доминирование окунёвых. 
Доля сиговых в скоплениях на этих участках была 
сходной. Коэффициент агрегированности был 
достоверно ниже, чем на участках озёрного типа.

На всех обследованных участках в озёрной и 
речной частях водохранилища сиги отмечались 
на горизонте ниже слоя температурного скач-
ка. Окунёвые и карповые всех размерных групп 
регистрировались в прогретом слое воды выше 
термоклина, глубины расположения которого 
указаны в табл. 1.

ОБСУЖДЕНИЕ
По Ангарской акватории максимальная 

плотность рыб – 214 ± 34 экз/га –отмечена в 
приплотинном плёсе водохранилища, далее 
она снижается (r = −0.70, p < 0.05, R2 = 0.49) 
и варьирует от 75 ± 5 до 169 ± 66 (в среднем 
113 ± 43) экз/га (рис. 5а). В нижней части Окин-
ской акватории в Долоновском расширении 
плотность рыб оказалась в два раза выше, чем 
в приплотинном плёсе  – 434 ± 52 экз/га. Оба 
участка относятся к озёрному типу, но распре-
деление рыб по ним различается и обусловле-
но наличием выраженного стокового течения 
в приплотинном плёсе, где плотные скопления 
рыб располагаются вдоль берегов, а по центру 
проходит зона с минимальными значениями 
плотности (рис. 2а). В  отличие от приплотин-

ного плёса в Долоновском расширении отсут-
ствует выраженное стоковое течение, и скопле-
ния рыб распределены по всей его акватории 
(рис. 5б). На остальных участках Ангарской ак-
ватории с более низкими значениями средней 
плотности рыб почти отсутствуют их плотные 
скопления, т.е. их распределение более равно-
мерное, чем на участках озёрного типа (рис. 2в, 
2г, 5). Во время проведения гидроакустической 
съёмки в тёмное время суток рыбы на участках 
V и VI равномерно распределялись в припо-
верхностных слоях воды до глубины 10–12 м, на 
участке VII – до 15–20 м. Вблизи самой поверх-
ности плотности скоплений были минимальны 
Коэффициент агрегированности рыб снижа-
ется по направлению от приплотинного плёса 
к Балаганскому (r = −0.75, p < 0.04, R2 = 0.57) 
(рис. 5б, табл. 3, 4).

Определённая зависимость наблюдается и 
в продольном распределении рыб разных раз-
мерных групп. Численность ранней молоди 
(размерами <30 мм) и среднеразмерных осо-
бей (40–90 мм) снижается (соответственно r = 
−0.72, p < 0.05, R2 = 0.52 и r = −0.71, p < 0.05, 
R2 = 0.51) от приплотинных участков вверх по 
течению (рис. 6а). Плотность ранней молоди в 
приплотинном плёсе составляет 75 ± 12, в До-
лоновском расширении – 199 ± 23, а на речных 
участках её плотность снижается до 21.2 ± 9 экз/
га. Относительно высокая доля молоди в озёр-
ных акваториях (приплотинном плёсе (35.4%), 
Долоновском расширении (47.0%)) обусловле-

Таблица 4. Результаты количественной оценки рыбного населения в акватории речной части Братского водо-
хранилища

Показатель
Участок

V VI VII

Площадь обследованного участка, га 28581 76887 64228

Общая численность рыб на участке, млн экз. 4.8 5.8 6.7

Доля рыб размерами >100 мм, % 6.9 5.2 12.4

Доля ранней молоди (размеры <30 мм), % 15.7 22.1 15.6

Коэффициент агрегированности* 0 0.11 0.04

Доля семейств/подсемейств в общей численности, %:

карповые 36.5 33.6 28.3

окунёвые 43.0 51.1 58.8

сиговые 10.7 15.3 12.9

неидентифицированные 9.8 0 0
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на поступлением на эти участки покатной мо-
лоди с выше расположенных нерестилищ. По 
данным Павлова с соавторами (2007), наиболее 
подвержена скату молодь на ранних стадиях он-
тогенеза, когда её физические возможности не 
позволяют сопротивляться потоку (немотиви-
рованная покатная миграция); на более позд-
них этапах личиночного развития у опреде-
лённой части молоди проявляется генетически 
обусловленная мотивация к покатной мигра-

ции, которая побуждает её к активному выходу 
на стоковое течение.

Во время ската молоди массовых видов рыб 
водохранилища (окунь, плотва, лещ) в верхнем 
бьефе высоконапорной Братской ГЭС уже раз-
вивается температурная стратификация. Слой 
температурного скачка в течение всего веге-
тативного периода располагается значительно 
выше водозаборных отверстий. Следователь-
но, зона изъятия стока гидроузла формируется 
ниже термоклина, в слабозаселённых холодных 

Рис. 5. Плотность рыб (а) и коэффициент агрегированности (б) в рыбных скоплениях на обследованных участках аквато-
рии Братского водохранилища: (- -) – линия тренда. Здесь и на рис. 6: (⌶) – доверительный интервал; нумерацию и рас-
положение участков см. на рис. 1.
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водах пелагиали верхнего бьефа (Понкратов, 
2013). Молодь концентрируется в верхнем тё-
плом слое 0–8 м (в эпилимнионе), т.е. за пре-
делами зоны формирования стока, и её попада-
ние в водозаборные отверстия на глубине ~ 20 м 
маловероятно. В обширном Долоновском рас-
ширении стоковое течение почти отсутствует, 
что не позволяет ранней молоди осуществить 
покатную миграцию в приплотинный плёс. Эти 
факторы и обусловливают скопление значи-
тельного количества молоди в приплотинном 
плёсе и Долоновском расширении.

Наиболее многочисленны рыбы размерами 
30–100 мм (рис. 6а). В приплотинном плёсе и 
Долоновском расширении их плотность состав-
ляет соответственно 134 ± 33 и 212 ± 63 экз/га. 
Высокая плотность рыб этой размерной груп-
пы и на участке V в Ангарском меридиональ-
ном сужении  – 131 ± 51 экз/га, на остальных 
речных участках их плотность варьирует не-
значительно – от 54 ± 5 до 84 ± 13 (в среднем 
69 ± 21) экз/га. Многочисленность представи-
телей этой размерной группы обусловлена от-
сутствием в Братском водохранилище массо-

вых крупных хищников, способных активно 
потреблять жертв таких размеров. Таймень в 
настоящее время в основном русле встречается 
редко, преимущественно на участке от плотины 
Иркутской ГЭС до г. Свирск, т.е. выше подпора 
Братского водохранилища. В  последние деся-
тилетия в Братском водохранилище отмечается 
и резкое снижение численности обыкновенной 
щуки Esox lucius Linnaeus, 1758. В 2000-е и 2010-
е гг. во время легального промысла вылов щуки 
составлял <1 т/год, а в отдельные годы она во-
обще выпадала из данных промысловой ста-
тистики. Причинами этого являются неблаго-
приятный уровенный режим в водохранилище 
в период размножения вида, браконьерство и 
значительный вылов щуки рыболовами-люби-
телями (Матвеев и др., 2012).

Доли ранней молоди и рыб размерной группы 
30–100 мм в скоплениях имеют обратно-пропор-
циональное распределение (r = −0.99, p < 0.001, 
R2 = 0.99) по Ангарской акватории (рис. 6б). 
Кроме покатной миграции, в результате кото-
рой значительная часть ранней молоди скаты-
вается вниз по течению с речных участков, это 

Рис. 6. Динамика плотности и относительной численности рыб различных размерных групп (а, б) и семейств (в, г) на об-
следованных участках акватории Братского водохранилища. Размерные группы, мм: (●) – 30–100, (■) – <30, (□) – >100. 
Семейства: (●) – окунёвые, (■) – карповые, (□) – сиговые.
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обусловлено многочисленностью в указанной 
размерной группе окуня, который активно по-
требляет раннюю молодь.

Группа особей размерами >100 мм имеет 
минимальный разброс значений плотности по 
исследованной акватории (r = 0.33; p = 0.45; 
R2 = 0.11), на всех участках их плотность ва-
рьирует от 1.2 ± 0.1 до 21.7 ± 2.6 (в среднем 
10.5 ± 6.6) экз/га (рис. 6а). Доля в скоплениях, 

составляющих промысловый запас особей этой 
размерной группы минимальна (рис. 6б), что 
объясняется высокой промысловой нагрузкой, в 
том числе значительным прессом браконьерско-
го лова. Неучтённый вылов в Братском водохра-
нилище сопоставим или даже несколько превы-
шает промысловые уловы (Матвеев, 2012).

Поперечное распределение плотности рыб 
на участках Братского водохранилища зависит 

Рис. 7. Поперечное распределение рассчитанной за каждые 100 посылок гидроакустического сигнала средней плот-
ности рыб (–) на обследованных участках Братского водохранилища при разной скорости стокового течения. 
Участки (нумерацию и расположение см. на рис. 1): а – II при отсутствии стокового течения, б – I (скорость течения 
0.02 м/с), в – III (0.04 м/с), г – VI (0.06 м/с), ( – ) – линия тренда. 
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от скорости стокового течения (рис. 7). В Доло-
новском расширении, где стоковое течение от-
сутствует, линия тренда почти параллельна оси 
абсцисс (рис. 7а). В поверхностном слое воды 
приплотинного плёса регистрируется стоко-
вое течение со скоростью 0.02 м/с, в результате 
здесь наблюдается тенденция к формированию 
рыбных скоплений за пределами стрежневой 
части акватории над затопленным руслом Ан-
гары (рис. 7б), по которой проходит это течение 
(R2 = 0.22, p < 0.22). На Наратайско-Заярском 
плёсе (участок III), на котором стоковое тече-
ние достигает скорости 0.04 м/с, линия тренда 
имеет форму параболы (R2 = 0.31, p < 0.007), 
что указывает на избегание рыбами стрежневой 
части акватории (рис. 7в). Ещё более это выра-
жено в акватории Ангарского меридионального 
сужения (участок VI), где скорость течения до 
0.06 м/с (R2 = 0.54, p < 0.0001) (рис. 7г).

Численность рыб семейств окунёвых (r  = −0.63,  
p = 0.05, R2 = 0.51) и карповых (r  = −0.53, p = 0.05,  
R2 = 0.45) в соответствии с общей тенденци-
ей снижается от озёрных участков к речным 
(рис.  6а). Доминируют на всех обследованных 
участках окунёвые, представленные в Братском 
водохранилище окунем и ершом Gymnocephalus 
cernua (Юрьев и др., 2010). Поскольку ёрш ведёт 
исключительно придонный образ жизни и пло-
хо регистрируется гидроакустическими метода-
ми, представленные значения плотности отно-
сятся в большей мере к окуню. Окунёвые имели 
значительно более высокую плотность на озёр-
ных участках водохранилища по сравнению с 
речными – в приплотинном плёсе 139 ± 22 и в 
Долоновском расширении 273 ± 32 экз/га, на 
речных участках их плотность варьировала от 
37 ± 7 до 72 ± 28 (в среднем 51 ± 18) экз/га. Вы-
сокая численность окунёвых в приплотинном 
плёсе и Долоновском расширении обусловле-
на высокой концентрацией здесь их основных 
объектов питания – молоди рыб (Юрьев и др., 
2010).

Вторым по численности является семейство 
карповых, по данным промысловой стати-
стики, наиболее многочисленными являются 
плотва и лещ (Купчинский, Купчинская, 2006; 
Попов, 2010; Матвеев и др., 2012). У карповых 
наибольшая плотность зарегистрирована в До-
лоновском расширении – 86 ± 10 экз/га, в Ан-
гарской акватории плотность карповых варьи-
ровала от 60 ± 23 до 24 ± 2 (в среднем 41 ± 15) 
экз/га.

Динамики изменения долей семейств оку-
нёвых и карповых в скоплениях рыб по участ-
кам обратно пропорциональны (рис. 6б) и име-
ют форму парабол (для обеих зависимостей: 
R2 = 0.83, p < 0.02), вершины которых сходятся 
на участках III и V. На участке IV карповые не-
значительно превосходят по численности оку-
нёвых (рис. 6а).

Численность рыб подсемейства сиговых, ко-
торые представлены в Братском водохранили-
ще в основном байкальским омулем (Купчин-
ская, Купчинский, 1996; Тугарина, Храмцова, 
1996; Понкратов, 2013), на речных участках 
имеет менее выраженную тенденцию к сниже-
нию (r = −0.44,  p = 0.15, R2 = 0.19). У сиговых, 
как и у карповых, наибольшая численность за-
регистрирована в Долоновском расширении – 
52 ± 6.2 экз/га, в Ангарской акватории плот-
ность сиговых варьировала от 5 ± 1 до 17 ± 2 
(в  среднем 12 ± 4) экз/га. Доля сиговых имеет 
тенденцию к снижению от озёрных участков к 
речным (r = −0.40, p = 0.06, R2 = 0.16). Возмож-
но, это обусловлено тем, что основной предста-
витель сиговых в ангарской акватории – бай-
кальский омуль – предпочитает нагуливаться 
на нижних глубоководных участках (Купчин-
ский, Купчинская, 2006).

Ещё одним значимым фактором, определя-
ющим дифференциацию рыбного населения в 
водохранилище, является температурная стра-
тификация водной толщи. Формирующийся 
при этом слой температурного скачка сохра-
няется в водохранилище в течение всего ве-
гетативного периода (с июня по октябрь). По 
данным гидроакустики, в эпилимнионе кон-
центрируются массовые виды рыб, представля-
ющие семейства окунёвых и карповых (плотва, 
лещ, сазан, карась и другие). В холодноводном 
гиполимнионе рыбное население представлено 
рыбами из подсемейства сиговых, в основном 
байкальским омулем. Т.е. в период летней тем-
пературной стратификации слой температур-
ного скачка является естественной границей 
вертикальной сегрегации сиговых от карповых 
с окунёвыми.

В Братском водохранилище основу сиго-
вых, которые регистрируются в водной толще 
под слоем температурного скачка, как указы-
валось выше, представляет байкальский омуль 
(Купчинская, Купчинский, 1996; Тугарина, 
Храмцова, 1996; Понкратов, 2013). Ещё два 
относительно многочисленных вида сиговых, 
упоминающиеся в современном составе ихти-
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офауны Братского водохранилища – хариус и 
сиг-пыжьян C. pidschian, встречаются в основ-
ном в верхнем течении на участке от плотины 
Иркутского водохранилища до зоны подпора 
Братского водохранилища и в притоках до зон 
подпора (Олифер, 1977). Их массовое пребыва-
ние в основной акватории водохранилища ма-
ловероятно.

Кроме сиговых под слоем температурного 
скачка может регистрироваться налим Lota lota. 
В летнее время особи этого вида перемещают-
ся в более глубокие и холодноводные участки. 
Но налим в Братском водохранилище крайне 
малочислен. В промысловой статистике его от-
носят к группе “прочие” наряду с рядом других 
видов, уловы которых в сумме не превышают 
2.3% общего улова, что составляет не более 0.1 т 
(Матвеев, 2012). Кроме того, налим ведёт при-
донный образ жизни и регистрация его эхоло-
том затруднительна.

Так же под слоем скачка довольно много-
численными могут быть эндемичные байкаль-
ские виды рогатковидных рыб (Cottoidei)  – 
широколобок, проникших в Ангару из 
Байкала (Матвеев,  Самусёнок, 2009). Желто-
крылая Cottocomephorus grewingkii и каменная 
широколобки Paracottus knerii образовали в 
Братском водохранилище постоянные само-
воспроизводящиеся популяции, высокая чис-
ленность этих видов отмечается на участках 
с низкой температурой воды (нижние бьефы 
плотин ГЭС и глубоководные участки водохра-
нилищ с глубиной >30 м) (Понкратов, 2013). Но 
кроме того, что широколобки, как и налим, ве-
дут придонный образ жизни, они не имеют пла-
вательного пузыря, в связи с чем у них неболь-
шая отражающая способность и, как следствие, 
эхолот их не регистрирует.

Анализ наших результатов показал, что в 
Братском водохранилище образовалась новая и 
значительно обеднённая по сравнению с исход-
ной фауна, что отмечают и другие авторы (Пон-
кратов, 1981, 2013; Купчинская, Купчинский, 
1996; Попов, 2010).

По прогнозу (Егоров, 1959) при рациональ-
ном ведении рыбного хозяйства рыбопро-
дуктивность Братского водохранилища опре-
делялась в 9 кг/га, а вылов в 50 тыс. ц в год с 
преобладанием в промысле ценных видов 
(омуль, сиг, сибирский осётр Acipenser baerii, 
стерлядь A. ruthenus, хариус). Однако в насто-
ящее время промысловая ихтиофауна водо-
хранилища является плотвично-окунёвой с 

небольшой долей ценных видов, представлен-
ных в основном искусственно вселенным бай-
кальским омулем (Мамонтов, 1977, Понкра-
тов, 1981; Попов, 2010). Рыбопродуктивность 
водохранилища в последние десятилетия со-
ставляет 1.8 кг/га, т.е. более чем в четыре раза 
меньше прогнозируемой (Мамонтов, 2005; По-
пов, 2010).

Современная ихтиофауна Братского водо-
хранилища насчитывает 34 вида (Мамонтов, 
1977). Распределение рыб в Братском водохра-
нилище можно назвать типичным для сибир-
ских водохранилищ. Реофильные виды (осётр, 
стерлядь, таймень, ленок, тугун C. tugun, си-
бирский голец Barbatula toni, щиповка Cobitis 
melanoleuca, пескарь Gobio gobio и минога 
Lethenteron reissneri) в основной акватории во-
дохранилища либо не встречаются, либо встре-
чаются единично (Понкратов, 2013). Эти виды 
в течение первых лет вышли из зоны затопле-
ния на участки выклинивания притоков, где 
обитают в сравнительно небольшом количестве 
до настоящего времени. Виды-реолимнофилы 
(плотва, щука, окунь, язь Leuciscus idus, лещ, се-
ребряный карась Carassius gibelio, сазан Cyprinus 
rubrofuscus и другие) распространены преиму-
щественно в пределах основной акватории во-
дохранилища (Пушкина, Олифер, 1980).

В целом из всех сиговых рыб, встречающих-
ся в основной акватории Братского водохрани-
лища, к наиболее многочисленным, играющим 
хотя и небольшую, но всё-таки заметную роль 
в промысловых уловах, следует отнести толь-
ко байкальского омуля (Тугарина, Храмцова, 
1996)  – интродуцента, которого искусствен-
но вселяли в водохранилище с первых лет его 
образования и по крайней мере до 2002 г. Вто-
рым видом сиговых, использовавшимся про-
мыслом до начала 2000-х гг., являлась пелядь, 
также вселенец, выпуск которой в Братское 
водохранилище был начат в 1968 г. В начале 
1980-х гг. в водоёме стали формироваться нере-
стовые стада этих рыб. Однако в 1990-е гг. ин-
тенсивность рыборазводных работ снизилась, 
численность сиговых в водохранилище резко 
сократилась (Купчинская, Купчинский, 1996; 
Тугарина, Храмцова, 1996). В настоящее время 
вылов омуля не превышает 0.50–0.75 т, а пе-
лядь с 2000-х гг. вообще исчезла из промысло-
вой статистики, что обусловлено значительным 
прессом браконьерского вылова в нерестовый 
период (Понкратов, 2013).
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Анализ результатов гидроакустической 

съёмки на Братском водохранилище показал, 
что численность окуня – самого массового вида 
в водохранилище – снижается в направлении 
от нижней части водохранилища к верхней. У 
карповых и сигов подобная тенденция менее 
выражена. Наибольшей численности рыбы 
этих семейств достигают в нижней части Окин-
ской акватории – в Долоновском расширении. 
По Ангарской акватории они имеют относи-
тельно равномерное распределение. Высокая 
численность окунёвых в приплотинном плёсе 
и Долоновском расширении обусловлена высо-
кой концентрацией основных объектов их пи-
тания – молоди рыб.

Поперечное распределение рыб зависит от 
наличия стокового течения. При относительно 
высоких скоростях потока рыбы начинают из-
бегать стрежневой части, особенно в акватории 
Ангарского меридионального сужения, и кон-
центрируются на пойменных участках и в мно-
гочисленных заливах.

Значимым фактором дифференциации рыб-
ного населения в водохранилище выступает 
температурная стратификация водной толщи. 
По данным гидроакустики, в эпилимнионе кон-
центрируется основная ихтиомасса, состоящая 
из относительно тепловодных видов – предста-
вителей семейств окунёвых и карповых. В хо-
лодноводном гиполимнионе рыбное население 
представлено одиночными особями сиговых 
рыб, основу которых составляет байкальский 
омуль. По данным промысловой статистики и 
контрольных обловов в гиполимнионе, кроме 
сиговых встречаются налим и несколько видов 
широколобок.

В современный период ихтиофауна Брат-
ского водохранилища представлена преиму-
щественно такими малоценными видами, как 
плотва и окунь, которые составляют более 90% 
промысловых уловов. По мнению анализиру-
ющих данную ситуацию авторов (Мамонтов, 
2005; Купчинский, Купчинская, 2006; Попов, 
2010; Понкратов, 2013), причина в том, что 
с  момента формирования Братского водохра-
нилища не была до конца выполнена ни одна 
из  предлагавшихся рекомендаций, в первую 
очередь такие, как действенная охрана рыб 
в период нереста и длительное целенаправ-
ленное  зарыбление водохранилищ ценными 
видами рыб.
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Fish distribution in different areas of Bratsk Reservoir has been studied using hydroacoustic equipment. The 
average abundance of fish decreases (r = –0.70; p < 0.05; R2 = 0.49) from the near-dam reach (214 ± 34 ind./
ha) to the water area in the upper reaches of the reservoir (113 ± 43 ind./ha). A similar relationship is observed in 
the dynamics of the abundance of early juveniles and the immature fish population. However, such relationship 
has not been found in fish with a size of more than 100 mm, which with a low abundance are relatively evenly 
distributed along the longitudinal axis of the reservoir (10.5 ± 6.6 ind./ha). The common perch (Perca fluviatilis 
Linnaeus, 1758) is the most abundant species in the reservoir, its highest concentrations are recorded in the 
lower lacustrine part of the reservoir (139 ± 22 ind./ha). Less abundant cyprinids (Cyprinidae) (41 ± 15 ind./ha) 
and whitefishes (Salmonidae, Coregoninae) (12 ± 4 ind./ha) are more evenly distributed along the longitudinal 
axis of the reservoir. Temperature stratification of the water column is an important factor in the ecological 
differentiation of the fish population in the reservoir. The major part of the ichthyomass consisting of relatively 
warm-water fish species from the families Percidae and Cyprinidae (common roach (Rutilus rutilus (Linnaeus, 
1758) and common bream (Abramis brama (Linnaeus, 1758)) is concentrated in the warming up epilimnion. The 
fish population in the cold hypolimnion consists of single individuals of the Baikal omul (Coregonus autumnalis 
Pallas, 1776) and peled (C. peled (Gmelin, 1788)). Transverse distribution of fish depends on the presence of 
a runoff flow. At relatively high flow rates, fish begin to avoid the midstream part in the studied sites of the 
reservoir and concentrate in the floodplain areas (R2 = 0.54; p < 0.0001).

Keywords: Bratsk Reservoir, fish population, Cyprinidae, Percidae, whitefishes, hydroacoustics, distribution, 
temperature stratification, currents.
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ПРОСТРАНСТВЕННАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ НЕРЕСТИЛИЩА БУРОГО 
ТЕРПУГА HEXAGRAMMOS OCTOGRAMMUS (HEXAGRAMMIDAE) 
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Подводные исследования  типичного нерестилища бурого терпуга Hexagrammos octogrammus проводи-
ли в северной части Охотского моря на глубине 0.8–3.0 м. Выявлена приуроченность вида в период 
размножения к биотопам каменистых плато в пределах полосы макрофитов. Средняя плотность сам-
цов составила 0.17 экз/м2. Участки с оптимальными для нереста терпугов условиями располагались в 
центральной части полосы макрофитов на глубине 1.5–1.7 м среди валунов среднего размера. Из трёх 
размерных групп самцов только между крупными (общая длина тела 20–23 см) и мелкими (11–15 см) 
отмечены существенные различия в условиях размещения икры. Мелкие самцы располагались на 
меньшей глубине и ближе к прибойной полосе, крупные – на горизонте с доминированием бурых 
водорослей у нижней границы макрофитов. Терпуги среднего размера (16–19 см) демонстрировали 
предпочтения, характерные как для мелких, так и для крупных особей. Оценка численности и распре-
деления самцов бурого терпуга, описание условий среды на нерестилищах (данные о рельефе, грун-
те и макрофитах) позволили получить характеристику пространственной организации нерестилища 
этого вида.

Ключевые слова: бурый терпуг, макрофиты, рельеф, грунт, нерест, воспроизводство, Тауйская губа.
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Бурый терпуг Hexagrammos octogrammus 
(Hexagrammidae) – широкобореальный вид, 
обитающий в морях Дальнего Востока (Золотов, 
2012). Специфичной чертой биологии размно-
жения бровастых терпугов (род Hexagrammos) 
является родительское поведение самцов – ох-
рана ими кладки оплодотворённой икры (Ба-
банина и др., 1990; Антоненко, 1999). Этот 
сложный биологический процесс вдохновил их-
тиологов на исследования территориального по-
ведения видов рода (Гомелюк, 2000; Маркевич, 
2004), процессов привлечения самцами самок и 
ухаживания за икрой, использования простран-
ства гнездовой территории (Gross, Sargent, 1985; 
Munehara et al., 2000; Маркевич, 2011).

Распределение и поведение бровастых тер-
пугов в период размножения изучали Кимура и 
Монехара (Kimura, Munehara, 2011) и Ли с со-
авторами (Lee et al., 2013, 2015). В этих иссле-
дованиях показана избирательность самцов к 
грунтам, глубинам, растительности, а также за-
висимость выбора ими места размножения от 
численности хищников.

В отечественной ихтиологии изучение поведе-
ния и распределения рыб и влияния на них эко-
логических факторов начато ещё во второй поло-
вине прошлого века (Мочек, 1987; Экологические 
факторы …, 1993). За рубежом эколого-этологиче-
ское направление продвигалось для промысловых 
популяций (Haegele, Schweigert, 1985) и сообществ 



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 6       2024

735ПРОСТРАНСТВЕННАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ НЕРЕСТИЛИЩА БУРОГО ТЕРПУГА

рыб, обитающих на рифах (Jones, Syms, 1998). 
Развитие этого направления с использованием 
термина “пространственная организация” в на-
шей стране продолжено в работах по изучению 
распределения карповых (Интересова, 2009) и 
камбалообразных (Дьяков, 2009). Однако популя-
ционный уровень исследований, основанный на 
традиционных методах сбора материала сетными 
орудиями лова, не полностью учитывает роль по-
ведения в экологии рыб и тем самым ограничи-
вает возможность получения целостной картины 
пространственной организации рыб.

Исследования меньшего масштаба (группа 
особей, нерестовое скопление рыб) в большей 
степени дают возможность установить связь по-
ведения рыб и факторов среды, особенно в нере-
стовый период (Zhang et al., 2021; Lin et al., 2023). 
Фокусирование на этологических особенностях 
рыб также раскрывает влияние неоднородно-
сти среды на их поведение (Михеев и др., 2010) 
и позволяет обнаружить индивидуальные реак-
ции рыб в различных условиях (Mittelbach et al., 
2014). Можно утверждать, что изучение поведе-
ния в системном исследовании экологии рыб и 
их распределении имеет большой прикладной и 
фундаментальный научный потенциал.

Анализ направлений современных иссле-
дований по экологической этологии рыб по-
зволил сформулировать цель работы: описать 
пространственную организацию нерестилища 
бурого терпуга, включающую особенности пове-
дения разноразмерных групп рыб. Достижение 
этой цели было бы невозможно без использова-
ния водолазного способа исследований.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследования нерестилища бурого терпуга 
проводили 10–17.07.2022 г. и 22.06–02.07.2023 г. 
на участке, расположенном у о-ва Недоразуме-
ния (59°35ʹ03ʹʹ с.ш., 150°40ʹ03ʹʹ в.д.) в Тауйской 
губе северной части Охотского моря, с исполь-
зованием водолазной техники. Были выполнены 
задачи учёта численности рыб, описаны условия 
среды и особенности поведения самцов терпуга.

Оценка плотности и условий распределения 
самцов. Расположение самцов терпуга на нере-
стилище в 2023 г. оценивали по водолазным раз-
резам и сопровождали видеозаписью. Разрезы 
выполняли вдоль проложенного у дна 50-метро-
вого троса (трансекты), размеченного через 1 м. 
Водолаз отмечал самца терпуга и проверял на-
личие кладки. Самцы хорошо обнаруживались 
визуально по характерному оборонительному 
поведению – нацеливанию и движению в сторо-
ну проплывающего водолаза.

На разрезах, расположенных перпендику-
лярно берегу, описывали рельеф, грунт и рас-
тительные сообщества, а также определяли ши-
рину полосы кладок вдоль берега. Разрезы, на 
которых выполняли подсчёт кладок (самцов), 
располагались параллельно изобатам в середине 
полосы нерестилища (три разреза) и у его краёв 
(четыре разреза) (табл. 1).

Общая длина семи продольных и шести попе-
речных разрезов через различные участки нере-
стилища составила 453 м. Ширина полосы тща-
тельного просмотра составила 2 м.

Размер рыб (общая длина тела – TL) опреде-
ляли по видеозаписям, в качестве масштаба ис-
пользовали деления (1 м) и метки (4 см) трансек-
ты. Были зарегистрированы особи TL 11–23 см. 
Для дальнейшего анализа всех самцов разделили 

Таблица 1. Характеристики продольных 50-метровых разрезов через нерестилища бурого терпуга Hexagrammos 
octogrammus в Тауйской губе Охотского моря

Разрез № Глубина*, м Положение разреза 
в полосе макрофитов Число самцов, экз. Плотность самцов, экз/м2

1 1.7–2.3 (1.9) Нижнее 19 0.19

2 0.9–1.1 (1.0) Верхнее 8 0.08

3 1.7–2.4 (2.0) Нижнее 14 0.14

4 1.4–1.9 (1.7) Среднее 17 0.17

5 1.0–1.7 (1.4) Верхнее 22 0.22

6 1.3–1.9 (1.6) Среднее 23 0.23

7 1.4–2.1 (1.7) То же 21 0.21
Примечание. *Приведены диапазоны варьирования и (в скобках) средние значения.
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на три размерные группы: малоразмерные (мел-
кие) – 11–15 см (34 экз.), среднеразмерные – 
16–19 см (57 экз.) и крупные – 20–23 см (33 экз.). 
Средние размеры контролируемого участка и 
валунов также оценивали по присутствующей в 
кадре трансекте. Для повышения объективности 
анализа расшифровку видеозаписей проводили 
независимо два исследователя.

В качестве рабочего термина часть нерести-
лища, контролируемая самцом, определена как 
нерестовый участок, который в большинстве 
случаев представлял собой ограниченное кам-
нями или макрофитами углубление (ямку), пол-
ностью находящееся в поле зрения одного самца 
(рис. 1). В качестве размерной характеристи-
ки участка использовали либо его диаметр (для 
округлой формы), либо среднее геометрическое 
из продольного и поперечного измерений (если 
участок имел вытянутую форму).

Особенности поведения самцов. Межвидовые 
отношения самцов бурого терпуга и контроль 
ими нерестового участка исследовали по видеоза-
писям стационарно установленных камер GoPro 
3 и 5 Black edition (“GoPro”, Китай), направлен-
ных на изучаемого самца с расстояния ~ 1 м. Об-
щая длительность записей поведения составила 
3 ч в 2022 г. (два самца) и 8 ч в 2023 г. (два самца).

Анализ данных. Для оценки связи размерных 
групп самцов бурых терпугов и характеристик 
среды применяли ранговый аналог дисперси-
онного анализа – метод Краскела–Уоллиса; 
для выявления межгрупповых различий – пар-
ный критерий Вилкоксона. Дискриминантный 
анализ использовали для выявления различий 
в размерных группах самцов. Процедуры были 
реализованы и графически оформлены в Past 
v. 4.08 (Clarke, 1993; Hammer et al., 2001) и в среде 
RStudio (Wickham, 2016).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Подводные ландшафты и условия среды на не-

рестилище. В верхней сублиторали у северо-вос-
точного побережья о-ва Недоразумения в по-
лосе макрофитов со слабым уклоном дна были 
обнаружены охраняющие икру (середина июля 
2022 г.) и конкурирующие за территорию (конец 
июня 2023 г.) скопления самцов бурого терпуга.

Сообщества водорослей на нерестовом участ-
ке бурого терпуга были представлены красными 
(Rhodophyta), зелёными (Chlorophyta), бурыми 
(Phaeophyceae) водорослями. Среди красных 
доминировала Odonthalia corymbifera, среди зе-
лёных – Ulvaria splendens. В основании бурых 
водорослей Saccharina japonica и Stephanocystis 

Рис. 1. Распределение самцов бурого терпуга Hexagrammos octogrammus на нерестовых участках разного типа:  
а –  щели между валунами на небольшой глубине (0.8–1.0 м), б – валуны размером 10–40 см, средняя глубина  
(~ 1.5 м), в – валуны размером > 40 см в нижней части полосы макрофитов (1.7–2.2 м). Рисунки смоделированы по 
результатам визуальных наблюдений и видеозаписям.
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crassipes вторым ярусом были расположены 
красные (Ptilota asplenioides, Neohypophyllum 
middendorffii, Hymenena ruthenica), также харак-
терные для морей Дальнего Востока (Клочкова 
и др., 2009). Разрезы были проложены у верхней 
границы водорослевого пояса, в его центре и у 
нижней границы (табл. 1).

Температура воды в период исследований ва-
рьировала в пределах 10–12°С. Ихтиофауна на 
участке, по визуальной оценке и последующей 
сверке с видеоматериалами, была представлена 
10 видами. Наиболее многочисленными были 
бурый и пятнистый H. stelleri терпуги, молодь 
которых образовывала скопления, характерные 
для мелководий Тауйской губы в летний пери-
од (Шестаков, Грунин, 2018; Шестаков, 2019). 
Часто встречались дальневосточная зубатка 
Anarhichas orientalis (Anarhichadidae), керчак-яок 
Myoxocephalus jaok (Psychrolutidae), восточная 
бельдюга Zoarces elongatus (Zoarcidae), навага 
Eleginus gracilis (Gadidae), глазчатый описто-
центр Opisthocentrus ocellatus (Opisthocentridae). 
Единично отмечены полосатый Pholis fasciata 
и длиннобрюхий Rhodymenichthys dolichogaster 
маслюки (Pholidae), молодь голубого окуня 
Sebastes glaucus (Scorpaenidae). Перечисленные 
виды также обычны для мелководий Тауйской 
губы (Поезжалова-Чегодаева, 2021).

Нерестилище бурого терпуга расположено 
на глубине 0.8–2.5 м. Грунт сложен покрытыми 

водорослями валунами и обломками скал раз-
личного размера – от 0.2 до 5.0 м. Иногда меж-
ду камнями встречались небольшие песчаные 
участки (не более 0.1% площади нерестилища). 
У верхней границы нерестилища кладки икры 
терпуга также встречались между щёток мидий 
Mytilus trossulus, у нижней границы – среди акти-
ний Metridium senile.

Кладки икры терпугов располагались в ос-
новании кустов красных водорослей, иденти-
фицированных как Congregatocarpus kurilensis, 
Hideophyllum yezoense, Odonthalia corymbifera. 
Одна кладка обнаружена в ветвях красных ко-
раллиновых водорослей (Corallinales). На других 
участках побережья исследованного района, где 
нет каменистых плато, самцы бурого терпуга от-
мечались единично.

Характеристика нерестового участка бурого 
терпуга и распределение особей. Размер нерестово-
го участка бурого терпуга может значительно ва-
рьировать (рис. 1, 2а). Ограничением площадки 
могут выступать как камни, валуны, так и талло-
мы бурых водорослей S. japonica и S. crassipes в раз-
личных сочетаниях. Охраняемый участок иногда 
имел плоскую или даже выпуклую форму (<2%) 
– это заросшие водорослями плоскости обломков 
скал и верхние поверхности отдельных валунов.

Чем крупнее самец, тем достоверно боль-
ше размер охраняемого им нерестового участ-
ка. Подтверждённое различие наблюдается как 

Таблица 2. Оценка связи размеров самцов терпуга Hexagrammos octogrammus на нерестилище с отдельными 
факторами среды по результатам тестов Краскела–Уоллиса и парного теста Вилкоксона с коррекцией Бон-
феррони

Показатель

Тест Краскела–Уоллиса Тест Вилкоксона (p)

χ2(df) p
Сравниваемые пары размерных групп

I и II I и III II и III

Размер охраняемого участка 21.05 (2) <0.001 0.002 <0.001 0.092

Глубина охраняемого участка 10.48 (2) 0.005 0.409 0.006 0.074

Средний размер валунов 3.80 (2) n.s.

Проективное покрытие макрофитами 3.75 (2) n.s.

Наличие макрофитов-эдификаторов, создающих моносообщества

Saccharina japonica 3.11 (2) n.s.

Stephanocystis crassipes 19.45 (2) <0.001 0.006 <0.001 0.150

Доля бурых водорослей 7.86 (2) 0.020 0.410 0.017 0.260
Примечание. Группы самцов: I, II, III – соответственно малоразмерные (общая длина тела 11–15 см), среднеразмерные 
(16–19 см) и крупные (20–23 см). χ2 – значение статистики Краскела–Уоллиса, df – степени свободы, p – уровень значи-
мости, n.s. – связь размеров самцов терпуга с фактором не значима. Полужирным шрифтом выделены уровни значимости, 
указывающие на достоверность различий между группами.
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между мелкими и крупными рыбами, так и меж-
ду мелкими и среднеразмерными. Связи между 
размером рыбы и размером валунов на нересто-
вом участке не найдено (табл. 2; рис. 2а, 2б).

Глубины расположения нерестовых участ-
ков крупных самцов достоверно больше, чем 
у мелких. Общий диапазон распространения 
терпугов совпадает с полосой макрофитов на 
участке. Единичные мало- и среднеразмерные 
самцы встречались на глубине 0.8 м в щелях под 
камнями на друзах мидий с отдельными веточ-
ками красных водорослей. Предпочтения сам-
цов по составу растительности на нерестовом 
участке выявлены только для бурых водорослей 
(табл.  2).

Самцы терпуга бо́льшую часть времени про-
водят у центра контролируемой территории. По 
визуальным наблюдениям и видеозаписи, по-
ведение самцов разных размерных групп чётко 
различается. Так, мелкие самцы никогда не от-
рываются от субстрата в случае приближения 
водолаза. Крупные демонстрируют наибольшую 
агрессию и даже имитируют броски на водолаза. 
Самцы средних размеров не всегда отрываются 
от грунта, но почти всегда демонстрируют обо-
ронительную позицию – раскрывают грудные 
плавники. На видеозаписях отмечены случаи 
нападения охраняющих кладки крупных самцов 
на многократно превышающих их по размерам 
зубаток, бельдюг и морских окуней.

Плотность нерестовых участков и численность 
самцов. Плотность поселения самцов в преднере-
стовый период в среднем составила 0.17 экз/м2. 
Приблизительное число готовых к нересту и де-
монстрирующих нерестовое поведение самцов 
бурого терпуга в преднерестовый период на рас-
положенном у о-ва Недоразумения участке сред-
ней шириной 17 м и длиной 1.5 км (площадь  – 
25500 м2) составляет ~ 4.5 тыс. экз. Максимальная 
плотность рыб (оптимальные условия для нере-
ста) отмечена в поясе бурых и красных водоро-
слей на валунах размером 0.2–0.4 м и глубине 
~1.5–1.7 м и составила 1.1 экз/м2 (рис. 1). Мини-
мальная плотность (<0.05 экз/м2) наблюдалась у 
верхней границы пояса водорослей (рис. 2в).
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Рис. 2. Распределение трёх размерных групп самцов 
бурого терпуга Hexagrammos octogrammus (●) в зави-
симости от: а – размера охраняемого нерестового 
участка, б – среднего размера валунов на нём, в – 
глубины его расположения. ( )  – минимальное и 
максимальное значения; каждый бокс включает три 
горизонтальные линии, которые обозначают 25, 50 
(медиана) и 75% данных.
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ОБСУЖДЕНИЕ
Оценка численности рыб. Мало- и средне-

размерные самцы часто придерживаются за-
крыто-маскировочной тактики (термин по: 
Маркевич, 2004). Мелкие терпуги наименее 
агрессивны и лучше всего прячутся, поэтому 
наибольшие ошибки могли быть в подсчёте чис-
ленности именно этой группы. Такие самцы, как 
правило, располагались у берега, у полосы при-
боя, на глубине 0.8–1.2 м, в глубоких расщелинах 
между камнями (могли быть пропущены опера-
тором). Среднеразмерные самцы были наиболее 
многочисленными и встречались в широком 
диапазоне условий (рис. 3). Крупных терпугов 
учитывали наиболее точно, так как они ведут 
себя очень активно и агрессивно демонстриру-
ют своё присутствие даже самым большим объ-
ектам – крупным рыбам и водолазам. Они часто 
располагались на открытых участках и занимали 
наибольшее пространство.

Характеристики нерестовых участков. В пред-
нерестовый период происходит активная борьба 
самцов за пространство, характеризующаяся вы-
сокими тратами энергии рыб и стрессом. Слож-
ная, неоднородная среда естественным образом 

ограничивает поле зрения рыбы и способствует 
снижению стресса, улучшению защиты и, как 
следствие, увеличивает репродуктивный успех 
нерестящихся рыб (Myhre et al., 2013; Zhang 
et al., 2021). В нашем исследовании обнаружено, 
что неоднородная среда обеспечивает широкий 
спектр условий для самцов различных размерных 
групп. Большое количество валунов небольшого 
размера (покрытых макрофитами и эпифитами) 
образует значительное количество нерестовых 
участков – ямок, углублений и так далее (рис. 1).

Размеры контролируемой самцом территории 
оказались достоверно связаны с размерами самих 
рыб (табл. 2, рис. 2a). У среднеразмерных и круп-
ных самцов размер охраняемого и просматрива-
емого ими участка существенно больше (рис. 1). 
На участках с большими открытыми простран-
ствами охраняющий самец и кладка наиболее за-
метны, что, по-видимому, снижает вероятность 
нахождения здесь менее агрессивных и более уяз-
вимых малых самцов. Исследования в преднере-
стовый период, когда самцы терпуга ещё не всту-
пают в напряженные конкурентные отношения, 
зафиксировали их начальную приуроченность к 
тем или иным условиям среды. Таким образом, 

Рис. 3. Результат дискриминантного анализа всей матрицы некоррелируемых факторов: наличия на нересто-
вом участке бурых (Бур.) и зелёных (Зел.) водорослей, Saccharina japonica (S. jap.), Stephanocystis crassipes (S. cr.). 
Ср. разм. – средний размер валунов; Разм. уч., Глуб. уч. – размер нерестового участка и глубина его расположения, 
Покр. – проективное покрытие участка водорослями. Группы самцов: I (•), II (□), III (■) – соответственно малораз-
мерные (общая длина тела 11–15 см), среднеразмерные (16–19 см) и крупные (20–23 см).
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исследование распределения разноразмерных 
рыб в преднерестовый период позволило изучить 
истинные предпочтения особей в условиях, когда 
ещё не обнаруживается сильный дефицит нере-
стового пространства.

Роль макрофитов в формировании нересто-
вого участка терпуга (контролируемого самцом 
пространства) также велика. На глубине >1.7 м 
значительные площади дна покрыты плотными 
слоевищами S. japonica. Если на малых глубинах 
пространство для наблюдения самцов ограни-
чивали валуны, то глубже 1.7 м такое визуальное 
разграничение среды создавали отдельные расте-
ния и заросли S. crassipes (рис. 1). Отсюда наличие 
S. crassipes на контролируемой территории было до-
стоверно более значимо для крупных рыб (табл.  2).

Среди водорослей (зелёных, красных, бурых) 
только массовое наличие бурых показало их до-
стоверное влияние на распределение, причём 
только крупных самцов. Вероятно, это связа-
но с глубиной, так как покрытые слоевищами 
S. japonica с зарослями S. crassipes пространства 
распространены в нижней части пояса макро-
фитов, на большей глубине.

Распределение и поведение самцов разных раз-
мерных групп. Размер самцов по мере возраста-
ния глубины достоверно увеличивается (табл. 2, 
рис. 2б). Самые мелкие самцы поселяются на 
периферийных участках нерестилища – на не-
большой глубине у берега либо среди крупных 
валунов выше основного пояса макрофитов. Ох-
раняемые ими кладки располагаются в пятнах 
или полосе макрофитов по периметру у осно-
вания камня, часто покрытого щётками мидий, 
иногда кладка размещается в щели под камнем. 
В этих условиях уязвимость кладки снижается 
за счёт естественной маскировки бурого терпуга 
среди красных водорослей в тёмных углублени-
ях (Маркевич, 2004; Kimura, Munehara, 2011) и 
труднодоступности кладки в щелях. Тем самым 
для этой размерной группы до минимума сведе-
на вероятность как внутривидовых конфликтов, 
так и атак крупных хищников. Напротив, круп-
ных самцов достоверно больше на наибольшей 
глубине – на более открытом и ровном рельефе.

Для многих видов рыб (бычков семей-
ства Gobiidae, трёхиглой колюшки Gasterosteus 
aculeatus, терпугов рода Hexagrammos, окуней 
рода Sebastes и других) показано увеличение 
продолжительности выбора брачного партнёра 
и повышение агрессивности самцов на откры-
тых пространствах (Hibler, Houde, 2006; Jordan, 
Brooks, 2012; Myhre et al., 2013). При этом в не-

однородной изменчивой среде агрессивность и 
стресс охраняющих потомство видов снижаются 
(Zhang et al., 2021; Зуев, Русяев, 2023; Lin et al., 
2023). Поэтому сложный рельеф, создающий 
значительное количество потенциальных нере-
стовых участков, снижает уязвимость рыб, что 
хорошо согласуется с пространственным распо-
ложением рассмотренных в настоящей работе 
различных размерных групп терпуга (рис. 1).

Очевидно, неоднородность среды снижает 
стресс и агрессивность у защищающих террито-
рию самцов многих видов рыб. Но также слож-
ная среда вызывает затруднения в поиске сам-
кой партнёра. Поэтому плотное локализованное 
поселение предоставляет некоторые преиму-
щества для встречи самца и самки (Myhre et al., 
2013; Zhang et al., 2021).

В нижней части пояса макрофитов, где про-
ходит естественная граница нерестилищ, чаще 
встречаются хищники – дальневосточные зубат-
ки и крупные керчаки-яоки. Для этих видов тер-
пуги являются потенциальной добычей. Проти-
востоять хищникам при защите кладки (случаи 
зафиксированы на видеозаписи) могут только 
самые крупные самцы.

Результаты нашего исследования у о-ва Не-
доразумения показали высокую избиратель-
ность бурого терпуга к нерестовым участкам. 
В северной части Японского моря нерестилища 
этого вида располагаются на песчаном субстра-
те с водорослями на глубинах 4–8 м (Munehara 
et al., 2000) либо в диапазоне от 1 до 6 м на ска-
лах и искусственных субстратах на макрофитах, 
но не на валунах (Kimura, Munehara, 2009, 2011). 
Однако в Тауйской губе северной части Охот-
ского моря отмеченные кладки и нерестовые 
участки самцов бурого терпуга располагались 
значительно мелководнее (1–3 м) – на пологих 
каменистых плато в пределах довольно узкого 
пояса макрофитов и в основном между валуна-
ми разного размера. Описание распределения 
по глубине самцов терпуга в указанных выше 
работах Кимуры и Монехары приведено с ша-
гом 3 м. Наши исследования уточняют распре-
деление рыб внутри этого диапазона глубин.

Высокая избирательность самцов бурого тер-
пуга на исследованном нерестилище, по наше-
му мнению, обосновывается специфическими 
чертами подводного ландшафта северной части 
Охотского моря – расположением полосы ма-
крофитов (естественного укрытия и субстрата 
для нереста), размером и формой каменисто-ва-
лунных участков верхней сублиторали.
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741ПРОСТРАНСТВЕННАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ НЕРЕСТИЛИЩА БУРОГО ТЕРПУГА

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Распространение нерестилищ бурого терпуга в 

различных районах Тауйской губы ограничивается 
поясом макрофитов в верхней (мелководной) части 
сублиторальной зоны. Детально исследованное не-
рестилище вида расположено на глубине 0.8–3.0 м 
при средней плотности кладок 0.17 шт/м2.

Пространственная организация нерестили-
ща бурого терпуга слагается из условий среды 
(рельеф, микрорельеф, наличие макрофитов) и 
свойств континуума самцов (определяющая плот-
ность кладок численность рыб, их размерный со-
став). Неоднородность условий среды в полосе 
макрофитов обеспечивает самцов всех размерных 
групп выбором нерестовых участков. Важней-
шим элементом пространственной организации 
нерестилища терпуга является территориальное 
поведение его самцов, которое в свою очередь об-
условлено размерами особей не только во время 
нереста, но и в предшествующий ему период.

Полученная детальная характеристика про-
странственной организации нерестилища от-
крывает перспективу изучения адаптивных 
форм поведения нерестящихся рыб, этологиче-
ской организации их континуума и сообщества 
рыб данного участка.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Антоненко Д.В. 1999. О размножении бурого терпу-
га Hexagrammos octogrammus в заливе Петра Великого 
Японского моря // Биология моря. Т. 25. № 2. С. 90–91.
Бабанина Л.Д., Седлецкий И.В., Матвеевский О.В. 
1990. Особенности ухода за икрой в естественных ус-
ловиях у бурого терпуга в Дальневосточном морском 
заповеднике // Тез. докл. Всесоюз. конф. “Заповед-
ники СССР – их настоящее и будущее”. Ч. 3. Новго-
род: Изд-во НГПИ и др. С. 194–195.
Гомелюк В.Е. 2000. Сравнительный анализ повседнев-
ного поведения и образа жизни трех видов терпугов 
рода Hexagrammos (Hexagrammidae, Scorpaeniformes) в 
летний период // Вопр. ихтиологии. Т. 40. № 1. C. 79–90.
Дьяков Ю.П. 2009. Камбалообразные (Pleuronectiformes) 
дальневосточных морей России: пространственная 
организация фауны, сезоны и продолжительность не-
реста, популяционная структура вида, динамика попу-
ляций: Автореф. дис. … докт. биол. наук. Владивосток: 
ТИНРО-центр, 48 с.
Золотов О.Г. 2012. Обзор биологии терпугов рода 
Hexagrammos прикамчатских и смежных вод // Ис-
след. вод. биол. ресурсов Камчатки и сев.-зап. части 
Тихого океана. № 24. С. 30–67.
Зуев Ю.А., Русяев С.М. 2023. Вариативность роди-
тельского поведения пинагора Cyclopterus lumpus 
(Cyclopteridae) в изменяющихся условиях среды // 
Вопр. ихтиологии. Т. 63. № 1. С. 74–80. 
https://www.doi.org/10.31857/S0042875223010228

Интересова Е.А. 2009. Пространственная организа-
ция нерестилищ карповых рыб (Cyprinidae) в услови-
ях зарегулированного стока Верхней Оби // Там же. 
Т. 49. № 1. С. 78–84.
Клочкова Н.Г., Королева Т.Н., Кусиди А.Э. 2009. Атлас во-
дорослей-макрофитов прикамчатских вод. Т. 1. Петро-
павловск-Камчатский: Изд-во КамчатНИРО, 218 с.
Маркевич А.И. 2004. Родительское поведение самцов 
японского Hexagrammos otakii и бурого H. octogrammus 
терпугов (Hexagrammidae) // Вопр. ихтиологии. Т. 44. 
№ 4. С. 538–543.
Маркевич А.И. 2011. Использование территории 
“гнездового” участка и взаимоотношения конспец-
ифичными особями в период заботы о потомстве 
у самцов бурого терпуга Hexagrammos octogrammus 
(Hexagrammidae, Scorpaeniformes) // Там же. Т. 51. 
№ 4. С. 543–550.
Михеев В.Н., Афонина М.О., Павлов Д.С. 2010. Неодно-
родность среды и поведение рыб: элементы неодно-
родности как ресурс и как источник информации //  
Там же. Т. 50. № 3. С. 378–387.
Мочек А.Д. 1987. Этологическая организация при-
брежных сообществ морских рыб. М.: Наука, 269 с.
Поезжалова-Чегодаева Е.А. 2021. Видовое разнообра-
зие и доминирующие виды рыб литорали Тауйской 
губы Охотского моря // Амур зоол. журн. T. 13. № 3. 
С. 344–352. 
https://www.doi.org/10.33910/2686-9519-2021-13-3-
344-352
Шестаков А.В. 2019. Биология пятнистого терпуга 
Hexagrammos stelleri (Hexagrammidae) Тауйской губы 
Охотского моря // Исслед. вод. биол. ресурсов Кам-
чатки и сев.-зап. части Тихого океана. № 53. С. 67–73. 
https://doi.org/10.15853/2072-8212.2019.53.67-73
Шестаков А.В., Грунин С.И. 2018. Биология бурого 
терпуга Hexagrammos octogrammus Pallas, 1810 Тауй-
ской губы Охотского моря // Вестн. СВНЦ ДВО РАН. 
№ 2. С. 101–106.
Экологические факторы пространственного распре-
деления и перемещения гидробионтов. 1993. СПб.: 
Гидрометеоиздат, 334 с.
Clarke K.R. 1993. Non-parametric multivariate analyses 
of changes in community structure // Aust. J. Ecol. V. 18. 
№ 1. P. 117–143. 
https://doi.org/10.1111/j.1442-9993.1993.tb00438.x
Hammer Ø., Harper D.A.T., Ryan P.D. 2001. PAST: 
Paleontological statistics software package for education and 
data analysis // Palaeontol. Electron. V. 4. № 1. Article 4. 9 p.
Gross M.R., Sargent R.C. 1985. The еvolution of male and 
female parental care in fishes // Am. Zool. V. 25. № 3. 
P. 807–822. 
https://doi.org/10.1093/icb/25.3.807
Haegele C.W., Schweigert J.F. 1985. Distribution and 
characteristics of herring spawning grounds and description 
of spawning behavior // Can. J. Fish. Aquat. Sci. V. 42. 
№ S1. P. S39–S55.
https://doi.org/10.1139/f85-261
Hibler T.L., Houde A.E. 2006. The effect of visual obstructions 
on the sexual behaviour of guppies: the importance 



742 ЗУЕВ и др.

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 6       2024

of privacy // Anim. Behav. V. 72. № 4. P.  959–964. 
 https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2006.03.007
Jones G.P., Syms C. 1998. Disturbance, habitat structure 
and the ecology of fishes on coral reefs // Aust. J. Ecol. 
V. 23. № 3. P. 287–297. 
https://doi.org/10.1111/j.1442-9993.1998.tb00733.x
Jordan L.A., Brooks R.C. 2012. Recent social history alters 
male courtship preferences // Evolution. V. 66. № 1. 
P. 280–287. 
https://doi.org/10.1111/j.1558-5646.2011.01421.x
Kimura M.R., Munehara H. 2009. The disruption of habitat 
isolation among three Hexagrammos species by artificial 
habitat alterations that create mosaic-habitat // Ecol. Res. 
V. 25. № 1. P. 41–50. 
https://doi.org/10.1007/s11284-009-0624-3
Kimura M.R., Munehara H. 2011. Spawning substrata 
are important for breeding habitat selection but do not 
determine premating reproductive isolation in three 
sympatric Hexagrammos species // J. Fish Biol. V. 78. № 1. 
P. 112–126. 
https://doi.org/10.1111/j.1095-8649.2010.02839.x
Lee Y.-D., Kim J.-S., Jung J.-H. et al. 2013. Direct 
observations of spawning characteristics on the 
hexagrammidae fishes in Korean coastal waters using 
SCUBA diving // Sea J. Kor. Soc. Oceanogr. V. 18. № 2. 
P. 104–109. 
https://doi.org/10.7850/JKSO.2013.18.2.104

Lee Y.-D., Lee S.-H., Gwak W.-S. 2015. Underwater 
observations of spawning of Hexagrammos agrammus off 
the Tongyeong coast, Korea // Fish. Aquat. Sci. V. 18. 
№ 4. P. 395–399. 
https://doi.org/10.5657/FAS.2015.0395
Lin T., Liu X., Zhang D., Li S. 2023. Extensive parental care 
experience of male seahorses increases their future mating 
attractiveness // Curr. Zool. V. 69. № 1. P. 106–108.  
https://doi.org/10.1093/cz/zoac017
Mittelbach G.G., Ballew N.G., Kjelvik M.K. 2014. Fish 
behavioral types and their ecological consequences  // 
Can. J. Fish. Aquat. Sci. V. 71. № 6. P. 927–944.  
https://doi.org/10.1139/cjfas-2013-0558
Munehara H., Kanamoto Z., Miura T. 2000. Spawning behavior 
and interspecific breeding in three Japanese greenlings 
(Hexagrammidae) // Ichthyol. Res. V. 47. № 3. P. 287–292. 
https://doi.org/10.1007/BF02674252
Myhre L.C., Forsgren E., Amundsen T. 2013. Effects of 
habitat complexity on mating behavior and mating success 
in a marine fish // Behav. Ecol. V. 24. № 2. P. 553–563. 
https://doi.org/10.1093/beheco/ars197
Wickham H. 2009. ggplot2: Elegant graphics for data 
analysis. N.Y.: Springer, 216 p. 
https://doi.org/10.1007/978-0-387-98141-3
Zhang Z., Fu Y., Zhang Z. et al. 2021. Comparative study on 
two territorial fishes: the influence of physical enrichment 
on aggressive behavior // Animals. V. 11. № 7. Article 1868. 
https://doi.org/10.3390/ani11071868

SPATIAL ORGANIZATION OF THE SPAWNING AREA OF THE MASKED 
GREENLING HEXAGRAMMOS OCTOGRAMMUS (HEXAGRAMMIDAE)  

IN THE NORTHERN PART OF THE SEA OF OKHOTSK
Yu. A. Zuyev1, *, S. M. Rusyaev2, and D. V. Gusev3

1St. Petersburg Branch, Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, St. Petersburg, Russia
2Magadan Branch,  Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Magadan, Russia

3Russian State Hydrometeorological University, St. Petersburg, Russia 
*Е-mail: yzuyev@ya.ru

The underwater studies of the typical spawning ground of the masked greenling Hexagrammos octogrammus 
conducted in the northern part of the Sea of Okhotsk at a depth of 0.8–3.0 m revealed the confinement of the 
species to the biotopes of rocky underwater plateaus in the macrophyte belt during the spawning season. The 
average density of males was 0.17 ind./m2. The sites with the optimal conditions for spawning of greenlings 
are located in the central part of the macrophyte belt (1.5–1.7 m) on medium-sized boulders. Of the three 
size groups of males, significant differences in the conditions were noted only between large and small ones. 
Small males were located at shallower depths and closer to the shore line. Large males were located on 
the horizon with the dominance of brown algae at the lower boundary of macrophytes. The medium-sized 
greenlings (16-19 cm) showed preferences which were characteristic of both small and large individuals. 
An assessment of the abundance and distribution of males of masked greenling and a description of the 
environmental conditions at the spawning grounds (data on relief, sediments and macrophytes) made it 
possible to characterize the spatial organization of the spawning grounds of this species.

Keywords: masked greenling, macrophytes, relief, ground, spawning, reproduction, Taui Bay. 
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У 50% самцов кумжи Salmo trutta из р. Алатсоя (Карелия) в первое лето их жизни (август) выявлены 
признаки раннего полового созревания: в семенниках формируются сперматоциты первого и второго 
порядков и сперматиды. У самок в возрасте 0+ в этот же период признаков раннего созревания не 
отмечено. В гонадах единичных особей обнаружены половые клетки противоположных полов.

Ключевые слова: кумжа Salmo trutta, ручьевая форель, половое созревание, раносозревающие особи, 
жизненные стратегии.
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Выявление закономерностей и механизмов 
формирования различных жизненных страте-
гий, в том числе и стратегии раннего созрева-
ния, является одной из  задач изучения мигра-
ционного полиморфизма рыб. В популяциях 
многих лососёвых (Salmonidae) раносозреваю-
щие самцы весьма распространены. Раносоз-
ревающая кумжа Salmo trutta (обычно это сам-
цы) встречается во многих реках (Jonsson, 1985; 
Klemetsen et al., 2003; Dziewulska, Domagała, 
2005, 2006; Cucherousset et al., 2005; Mangel, 
Satterthwaite, 2008), в том числе и в Карелии 
(Мурза, Христофоров, 1984; Кузищин, 1997). 
Популяция кумжи р. Алатсоя интересна вы-
сокой долей половозрелых самцов в возрасте 
1+. В 2015 г. она достигала 38% всех пойман-
ных самцов (Павлов Д. и др., 2019; Павлов Е. и 
др., 2020). Помимо раносозревающих самцов 
в этом же году в р. Алатсоя были отловлены и 
две раносозревающие самки в возрасте 2+. Зна-
чительное количество раносозревающих са-
мок отмечали у черноморского подвида кумжи 
(S. trutta labrax): в возрасте 1+ их было 32%, а в 
возрасте 2+ – 50%. (Pavlov et al., 2010).

Ранее мы показали (Павлов и др., 2020), что в 
р. Алатсоя раносозревающие самцы кумжи 
в возрасте 1+ были достоверно крупнее пестря-

ток1 (как самцов, так и самок) того же возраста. 
По анализу склеритов чешуи двухлеток рассчи-
тали рост рыб в первый год жизни. Результаты 
косвенно указывают на то, что различия в тем-
пах роста пестряток и раносозревающих сам-
цов проявляются именно в первое лето жизни. 
Известно, что темпы роста не всегда различа-
ются у пестряток и раносозревающих самцов 
(Dziewulska, Domagała, 2005). Прямым доказа-
тельством начала созревания являются изме-
нения половых клеток, выявляемые гистологи-
ческими методами. Такие исследования были 
проведены на сеголетках кумжи заводского 
происхождения, выпущенных в реки Польши 
(Dziewulska, Domagała, 2006). Однако состояние 
половых желёз сеголеток кумжи в диких попу-
ляциях рек с более холодным климатом (Каре-
лия) и, в частности, р. Алатсоя не изучали. В то 
же время эти данные необходимы для уточнения 
сроков и закономерностей формирования стра-
тегии раннего созревания у кумжи. Цель нашей 
работы – изучить состояние гонад и выявить ги-
стологические признаки раннего полового со-
зревания кумжи р. Алатсоя в первый год жизни.

1 Пестрятки – ювенильные особи, ещё не выбравшие жиз-
ненную стратегию: анадромную, жилую или раннего созре-
вания.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Река Алатсоя протяжённостью 14 км берёт 

начало в небольшом оз. Алатунлампи (также 
встречается название Алалампи) и является при-
током р. Янисйоки (бассейн Ладожского озера). 
Река Янисйоки выше и ниже по течению от ме-
ста впадения р. Алатсоя перекрыта плотинами 
ГЭС (рис.  1). Нижняя плотина не даёт возмож-
ности половозрелой кумже зайти из Ладожского 
озера на нерест в р. Алатсоя, а верхняя плотина 
препятствует контранатантной миграции кумжи 
на нагул в оз. Янисъярви (Павлов и др., 2020). Де-
натантную миграцию рыб из оз. Янисъярви через 
ГЭС не изучали и исключать её нельзя. Подходя-
щие для нереста кумжи участки распределены по 
всему руслу р. Алатсоя. Кроме этой реки кумжа 
может нагуливаться в изолированном плотинами 
участке р. Янисйоки протяжённостью 10.6 км.

Сеголетки кумжи (48 экз.) в соответствии с 
разрешением Федеральной службы по надзору 
в сфере природопользования № 118 от 16.07.21 г. 
были отловлены 25 и 26 августа 2021 г. в р. Алат-
соя по стандартной методике (Павлов и др., 

2020) с применением электролова Fa-2 (“Terik 
Technology AS”, Норвегия) в щадящем режиме. 
У пойманных рыб после эвтаназии гвоздичным 
маслом измеряли длину тела по Смитту и опре-
деляли массу тела. При вскрытии рыб определя-
ли стадию зрелости гонад. Для цитологического 
исследования фрагменты гонад фиксировали в 
жидкости Буэна.

Возраст кумжи определяли по числу годовых 
колец на чешуе. Сеголеток от двухлеток отличали 
по наличию на чешуе склеритов только первого 
лета жизни, без зимнего прироста, – так называе-
мой зоны сближенных склеритов (годового коль-
ца). Посматривали по 10 чешуй каждой особи, 
отобранных у всех рыб по единой схеме (Марты-
нов, 1987), – выше боковой линии между задним 
краем спинного плавника и началом анального.

Гистологические препараты гонад сеголеток 
изготавливали по стандартной методике с исполь-
зованием полуавтоматического гистопроцессора 
TPC-15, заливочной станции TES-99, микротома 
Meditome M530 (“Medite”, ФРГ). Срезы толщи-
ной 5 мкм окрашивали гематоксилином Эрлиха 
и эозином. Микрофотографии половых желёз 
получали с использованием моторизованного 
микроскопа Keyence Biorevo BZ-9000 (“Keyence”, 
Япония). Ядерно-цитоплазматическое отноше-
ние (ЯЦО – отношение площади ядра к площади 
цитоплазмы ооцита) определяли по микрофо-
тографиям гистологических препаратов с при-
менением программного обеспечения Image J. 
Ver.1.8.0. Всего измерено 689 ооцитов у всех 22 са-
мок и 38 ооцитов у двух особей с обоими типами 
половых клеток в гонадах.

Началом созревания самцов мы считали пере-
ход сперматогониев в профазу мейоза с образова-
нием сперматоцитов 1-го порядка. Тогда как, по 
мнению Дзиевульской и Домагалы (Dziewulska, 
Domagała, 2006), созревание начинается рань-
ше – с появлением сперматогониев типа Б. Нача-
ло созревания самок, по данным Макеевой (1992), 
совпадает с началом периода вителлогенеза, то 
есть с переходом гонад в III стадию зрелости.

Статистическую обработку материала выпол-
няли с использованием t-критерия Стьюдента 
и критерия Стьюдента для долей (Лакин, 1973). 
Для проверки различий в скорости созревания 
самок рассчитывали теоретическое бимодаль-
ное распределение ЯЦО по опубликованной 
ранее методике (Павлов и др., 2023). Нормаль-
ность и бимодальность распределения значений 
ЯЦО проверяли с использованием теста Колмо-
горова–Смирнова.

Рис. 1. Карта-схема расположения р. Алатсоя в бас-
сейне Ладожского озера: (●) – район работ, ( ) – 
плотины (по: Павлов и др., 2020).
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РЕЗУЛЬТАТЫ
Биологические показатели сеголеток кумжи 

представлены в таблице. По длине и массе тела 
самцы и самки не различались (р > 0.05, t-крите-
рий Стьюдента). Также по этим параметрам сам-
цы с признаками раннего созревания не отлича-
лись от самцов без таких признаков. В гонадах 
двух особей (4%) были обнаружены как ооциты, 
так и сперматоциты. Длина тела этих сеголеток 
была ниже средних значений длины остальных 
исследованных особей.

Состояние половых желёз самцов. У 21 экз. 
(87.5% особей) гонады были II стадии зрелости. 
Из них у 12 экз. половые клетки были представле-
ны сперматогониями в состоянии митотических 
делений, а у 9 экз. ещё и сперматоцитами 1-го по-
рядка, вступавшими в профазу 1 деления мейоза 
(рис. 2а). У трёх самцов гонады были III стадии 
зрелости; из них у 2 экз. значительная часть по-
ловых клеток была представлена сперматоцитами 
2-го порядка (рис. 2б). У 1 экз. в семенниках уже 
присутствовали сперматиды (рис. 2в).

Таким образом, 50% (12 экз.) самцов-сего-
леток кумжи из р. Алатсоя были с признаками 
начавшегося полового созревания.

Состояние половых желёз самок. Гонады всех 
самок-сеголеток были II стадии зрелости и пред-
ставлены едва заметными светлыми тяжами. 
Половые клетки – оогонии и ооциты периода 
превителлогенеза (рис. 3). Иногда в цитоплазме 
были видны тёмноокрашенные образования – 
так называемые зоны РНК. В ядерном материа-
ле клеток были локализованы ядрышки.

ЯЦО в ооцитах в среднем составляло 0.50 ± 0.01. 
Частотное распределение значений ЯЦО явля-
лось унимодальным (рис. 4). Оно достоверно 
(р < 0.01) отличалось как от нормального, так 

и от бимодального, следовательно, по степени 
созревания ооцитов разделения самок на две 
группы не выявлено.

Состояние половых желёз особей с половыми 
клетками противоположных полов. Половые клет-
ки женского ряда были представлены разнораз-
мерными ооцитами периода превителлогенеза. 
Ооциты занимают от 21 до 31% площади среза. 
До 50% ооцитов находилось в состоянии деструк-
ции. В таких клетках обычно невозможно разли-
чить ядро и цитоплазму, они темнее и, как пра-
вило, меньше ооцитов в нормальном состоянии. 
На месте уже разрушившихся ооцитов в строме 
гонады остаются полости. В ооцитах без видимых 
признаков деструкции ЯЦО варьировало от 0.22 
до 0.98, средние значения составили 0.44 ± 0.03 
для одной особи и 0.60 ± 0.10 для другой и не от-
личались от таковых у самок. Диаметр ооцитов 
варьировал от 25.3 до 105.7 (в среднем 72.1 ± 3.05 
и 75.4 ± 10.77) мкм. Значительная часть мужских 
половых клеток была представлена сперматоци-
тами 2-го порядка (рис. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ
Известно, что самцы кумжи реализуют три ре-

продуктивные стратегии: 1) созревание в морской 
воде через один год или несколько лет нагула в 
море (Jonsson, 1989); 2) созревание в пресной воде 
в возрасте 2+, 3+ (Baglinière et al., 2001); 3) ран-
нее созревание в пресной воде в возрасте 0+ и 1+ 
(Bohlin et al., 1986, 1990, 2001; Мурза, Христофо-
ров, 1988; Dellefors, Faremo, 1988; Cucherousset 
et al., 2005; Dziewulska, Domagała, 2005).

Доля раносозревающих самцов у лососёвых 
может варьировать в широких пределах. У кум-
жи из двух небольших рек на юго-западе Шве-
ции она составляла 17.9–57.0% (Bohlin et  al., 

Биологическая характеристика сеголеток кумжи Salmo trutta p. Алатсоя

Пол и другие особенности Число рыб, экз. FL Масса, г
Самцы:

– без признаков раннего созревания 12 59.8 ± 2.40 
46–73

2.3 ± 0.30 
0.9–4.2

– с признаками раннего созревания 12 61.7 ± 1.19 
53–72

2.4 ± 0.20 
1.7–3.6

Самки 22 61.6 ± 1.19 
51–74

2.4 ± 0.14 
1.3–4.1

Особи с половыми клетками обоих полов 2 51 ± 2.00 
49, 53

1.4 ± 0.25 
1.2, 1.7

Примечание. FL – длина тела по Смитту, мм. Над чертой – среднее значение и его ошибка, под чертой – пределы варьи-
рования показателя.
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Рис. 3. Фрагмент яичника кумжи Salmo trutta FL 64 мм 
массой 2.8 г в возрасте 0+: 1 – оогонии, 2 – ооциты 
периода превителлогенеза, 3 – ядрышки.

Рис. 2. Фрагменты семенников кумжи Salmo trutta 
в возрасте 0+ длиной по Смитту (FL) и массой: 
а  –  60  мм, 2.4 г; б – 64 мм, 2.6 г; в – 72 мм, 3.6 г.  
1 – сперматогонии; 2, 3 – сперматоциты соответ-
ственно 1-го и 2-го порядков; 4 – сперматиды. Мас-
штаб здесь и на рис. 3, 5: 40 мкм.

1986; Dellefors, Faremo, 1988), а в популяции 
анадромной кумжи из ручья в Западной Поме-
рании (Польша) доходила до 32% (Dziewulska, 
Domagała, 2005). В ручьях карельского бере-
га Белого моря жилые самцы кумжи достигают 
половой зрелости в возрасте 2+ и очень редко в 
возрасте 1+ (Мурза, Христофоров, 1984; Поно-
марева и др., 2006; Махров, 2013). В бассейнах 
Онежского и Ладожского озёр ручьевая форма 
вида, представленная только самцами, созрева-
ет в 2–4 года (Корнилова, 1949; Махров и др., 
1992). Как было показано в наших предыдущих 
исследованиях кумжи в р. Алатсоя, значитель-
ное (до 38%) число самцов способно к нересту 
уже на второе лето жизни в возрасте 1+ (Павлов 
и др., 2020). Это не выходит за известные из ли-
тературы пределы для других рек.

Различия в темпах роста раносозревающих 
самцов и пестряток наблюдаются уже в первое 
лето их жизни (Павлов и др., 2020). Аналогичные 
сведения приводятся в литературе и для других 
рек. Показано, что у ювенильных рыб скорость 
созревания положительно коррелировала с ро-
стом в первый год жизни – раносозревающие 
самцы росли быстрее пестряток (Baglinière, 
Maisse, 2002), а особи с самым высоким темпом 
роста в течение их первого года жизни характери-
зуются ранним половым созреванием (Dellefors, 
Faremo, 1988). Однако это прослеживается не во 
всех случаях, в некоторых популяциях кумжи 
связь между скоростью роста и половым созре-
ванием не выявлена. Показано, что в обитаю-
щих в трёх реках на северо-западе Польши по-



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 6       2024

747СОСТОЯНИЕ ПОЛОВЫХ ЖЕЛЁЗ СЕГОЛЕТОК КУМЖИ SALMO TRUTTA

пуляциях преимущественно анадромной кумжи 
даже самые мелкие самцы в возрасте 0+ относи-
лись к раносозревающим особям (Dziewulska, 
Domagała, 2005). Авторам не удалось установить 
критическую длину тела, при которой происхо-
дит раннее половое созревание самцов в этих 
популяциях кумжи.

В нашем исследовании выявлено начало по-
лового созревания у 50% сеголеток в 2021 г. Это 
доказывает, что формирование группировки ра-
носозревающих самцов в р. Алатсоя начинается 
уже в первое лето жизни особей, а заканчивается 
в возрасте 1+ (Павлов и др., 2020). То есть у се-
голеток половое созревание ещё неполное – не-
реститься они не могут. Это соответствует и ли-
тературным данным. У части раносозревающих 
самцов кумжи в возрасте 7 мес., отловленных в 
октябре–начале ноября, были обнаружены при-
знаки неполного созревания гонад (Dziewulska, 
Domagała, 2006). Также неполное созревание 
кумжи в возрасте 0+ отмечено ранее в реках бас-
сейнов Белого (Россия) и Балтийского (Польша) 
морей (Мурза, Христофоров, 1984; Dziewulska, 
Domagała, 2005).

Доля сеголеток с признаками начала полово-
го созревания – 50% (12 экз.) – в августе 2021 г. 
была несколько больше, чем доля пойманных в 
2015 г. созревших самцов в возрасте 1+, – 38% 
(13 экз.) (различия недостоверны: р = 0.36, кри-
терий Стьюдента для долей). Вероятно, относи-
тельная численность таких самцов может разли-
чаться в разные годы.

Рис. 4. Частотное распределение значений (середи-
ны классов) ядерно-цитоплазматического отноше-
ния (ЯЦО) у 22 самок в возрасте 0+.

Рис. 3. Фрагмент яичника кумжи Salmo trutta FL 64 
мм массой 2.8 г в возрасте 0+: 1 – оогонии, 2 – ооци-
ты периода превителлогенеза, 3 – ядрышки.

Рис. 4. Частотное распределение значений (середины 
классов) ядерно-цитоплазматического отношения 
(ЯЦО) у 22 самок в возрасте 0+.

Рис. 5. Фрагменты гонад кумжи Salmo trutta в воз-
расте 0+ с мужскими и женскими половыми клет-
ками:  а, б – FL 49 мм, масса 1.2 г; в – 53 мм, 1.7 г. 
1 – ооциты, 2 – ооцит в состоянии деструкции,  
3 – фрагменты разрушившихся ооцитов, 4 – спер-
матогонии; 5, 6 –  сперматоциты соответственно 
1-го и 2-го порядков.
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У самок кумжи в возрасте 0+ из р. Алатсоя 
мы не обнаружили признаков раннего полово-
го созревания. Унимодальность частотного рас-
пределения значений ЯЦО свидетельствует об 
отсутствии среди самок двух групп с разной ско-
ростью созревания ооцитов. Ранее у самок в воз-
расте 1+ (31 экз.) из этой реки признаков начала 
полового созревания не обнаружено (Павлов и 
др., 2020).

Таким образом, полученные гистологические 
данные доказывают, что формирование группи-
ровки раносозревающих самцов в р. Алатсоя на-
чинается в первое лето их жизни и продолжается 
в возрасте 1+. У исследованных сеголеток-самок 
признаков раннего полового созревания не об-
наружено.
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STATE OF GONADS OF UNDERYEARLINGS OF BROWN TROUT  
SALMO TRUTTA (SALMONIDAE) FROM THE ALATSOYA RIVER (KARELIA)

A. G. Bush1, *, V. V. Kostin1, M. A. Ruchev2, and D. S. Pavlov1

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
2Karelian Research Center, Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, Russia
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Signs of early maturation have been revealed in 50% of underyearling males of brown trout from the Alatsoya 
River in Karelia: spermatocytes of the first- and second-orders and spermatids were observed in their testes. 
Precociously mature males began to be formed as early as the first summer of their life. Signs of early maturation 
have not been observed in females at age 0+. Gonads contained germ cells of opposite sexes in a very small 
number of individuals.

Keywords: brown trout Salmo trutta, brook trout, sexual maturation, precociously maturing individuals, life 
strategies.
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Monodactylus argenteus (Linnaeus 1758) распро-
странён в водах Индийского океана и Запад-
ной Пацифики: в Красном море и Восточной 
Африке, включая Персидский залив до Самоа, 
на север до островов Яэяма, на юг до Новой 
Каледонии и Австралии (Froese, Pauly, 2023). 
Встречается при полной морской солёности, в 
опреснённых участках моря и в пресной воде, 
в заливах, мангровых зарослях, приливных зо-
нах и нижнем течении рек и ручьёв (Fricke et al., 
2023; Froese, Pauly, 2023).

В семейство Monodactylidae входит один род 
Monodactylus с четырьмя видами (Smith et al., 2022; 
Fricke et al., 2023). M. kottelati распространён в 
Индийском океане (Шри-Ланка), M. falciformis – 
в его западной части, M. sebae – в Восточной Ат-
лантике. Таким образом, M. argenteus является 
единственным представителем семейства, рас-
пространённым в западной части Тихого океана 
(Randall, Lim, 2000; Froese, Pauly, 2023).

Данные о морфологии эмбриональных и ран-
них личиночных стадий M. argenteus, представ-
ленные в литературе (Thomas et al., 2020), имеют 
крайне ограниченный характер. Для одного из 
представителей рода – M. sebae – выполнено до-
вольно подробное и хорошо иллюстрированное 
описание раннего развития (Akatsu et al., 1977).

Способность молоди и взрослых представите-
лей вида легко адаптироваться к разной солёно-
сти, вплоть до пресной воды, и привлекательный 
вид являются причинами широкого использова-
ния их в качестве объектов аквариумистики.

Цель работы – описать морфологию 
M.  argenteus (видовая принадлежность опреде-
лена методом ДНК-баркодинга) на стадиях ран-
него развития и представить характеристики, 
которые могут быть использованы при таксоно-
мической идентификации вида по морфологи-
ческим признакам.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Использованы результаты исследований, про-

ведённых в 1995–2023 гг. на базе Приморского 
отделения Совместного российско-вьетнамского 
тропического научно-исследовательского и тех-
нологического центра. В 1995 г. работы проводи-
ли в августе–октябре; в 1996–2015, 2017, 2019, 2020 
и 2023 гг. – в зимне-весенний период (февраль–
май); кроме того в 2004–2012, 2017 и 2023 гг. – в 
сезон дождей (октябрь–декабрь). В 2016, 2021 и 
2022 гг. исследования не проводили. Источником 
материала служили ихтиопланктонные сборы, 
выполненные в пределах акватории зал. Нячанг. 
В процессе каждого выхода в море собирали по 
три пробы на расстоянии от 500 до 1000 м друг от 
друга. Основные районы проведения ловов обо-
значены на карте залива (рис. 1).

Ловы проводили утром (с 05:00 до 08:00) в слое 
воды 0–5 м над глубинами 10–40 м стандартной 
планктонной сетью Джеди с диаметром вход-
ного отверстия 36 см и процеживающим кону-
сом из мельничного сита № 23 (сторона ячейки 
0.333 мм) посредством 30-минутной циркуляции. 
Примерный объём прошедшей через сеть воды 
составлял ~ 142 м3. Продолжительность сезо-
на работ составляла 1.5–2.0 мес. В течение этого 
времени исследовали материалы, собранные за 
15–20 выходов в море. Рыб в термостатируемых 
ёмкостях доставляли в лабораторию, где из них 
извлекали живую икру для последующей инку-
бации. Икру и личинок содержали в пластиковых 

стаканах (диаметр дна ~ 6 см, высота столба воды 
~ 7 см) в объёме воды ~ 170 мл. Воду в используе-
мых ёмкостях полностью заменяли два–три раза 
в сутки; температура воды в среднем составляла 
24 (23.0–25.5)°, солёность – 32–34‰.

Измерения и морфологические описания 
выполняли на живом материале. Эмбриональ-
ное и личиночное развитие изучено до возрас-
та 1.5–2.0  сут на основе наблюдений за 19 экз. 
В 2020 г. исследовали также 12 экз. до перехода 
на внешнее питание, четыре из них – до пере-
хода к донному образу жизни. Представленные 
в публикации фото выполнены в 2017–2020 гг. 
Молекулярно-генетический анализ проведён 
на  одной особи из зафиксированных в этот же 
период.

Измерения яиц и абсолютной длины (TL) 
предличинок сразу после вылупления выполне-
ны в разные сезоны всего периода проведения 
работ, их результаты представлены как выбороч-
ное среднее со стандартной ошибкой. Результа-
ты измерений TL более старших предличинок и 
личинок (по 2–5 экз. соответствующей стадии) 
представлены в виде диапазона значений.

Методика определения частичной после-
довательности митохондриального гена COI 
описана ранее (Шадрин и др., 2022). Для опре-
деления видовой принадлежности исследуе-
мого объекта в Международных базах данных 
GenBank (алгоритм BLAST) (https://blast.ncbi.
nlm.nih.gov/Blast.cgi) и BOLD (https://www.
boldsystems.org) был выполнен поиск нуклео-
тидных последовательностей, гомологичных 
полученной нами.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Таксономическая идентификация объекта 
исследования

Частичную последовательность гена COI 
митохондриальной ДНК длиной 624 пар ну-
клеотидов, полученную в исследовании, депо-
нировали в GenBank (№ OR717601). Сравне-
ние с гомологичными последовательностями 
из базы GenBank показало сходство 99.8–100% 
с экземплярами M. argenteus из вод Вьетнама 
(№ MK777502, KY315354, FJ237813, FJ237819, 
FJ237822, FJ237823, FJ237825, FJ237826). При 
сравнительном анализе с данными, приведён-
ными на сайте BOLD, было обнаружено 14 ну-
клеотидных последовательностей M. argenteus, 
сходных с нашим образцом более чем на 99.8%.

Рис. 1. Карта залива Нячанг. Районы сбора проб: 
1 – 12°16ʹ42ʺ с.ш., 109°15ʹ04ʺ в.д.; 2 – 12°14ʹ44ʺ с.ш., 
109°15ʹ36ʺ в.д.; 3 – 12°11ʹ39ʺ с.ш., 109°15ʹ04ʺ в.д.; 
4 – 12°09ʹ52ʺ с.ш., 109°15ʹ22ʺ в.д.
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Встречаемость в пробах
В течение многолетних наблюдений икра 

M.  argenteus была обнаружена в пробах, со-
бранных почти во все периоды регулярного 
проведения работ (в пробах, собранных в сен-
тябре–октябре 1995 г. M. argenteus не были об-
наружены) – с конца октября по начало мая за 
исключением января, когда пробы не собирали. 
Икринки исследованного вида присутствовали 
в пробах относительно редко и в подавляющем 
большинстве случаев в небольшом количестве – 
1–5 шт. на три пробы. За весь период работ 
было выбрано, идентифицировано и учтено ~ 
250 икринок M. argenteus. Обычно максимальное 
число пойманных икринок исследуемого вида 
за весь зимне-весенний сезон составляло не бо-
лее 13 шт., за осенний – 10 шт. Для сравнения: 
общее число выловленных за сезон проведения 
работ яиц рыб составляло ~ 5–10 тыс. осенью 
и 15–45 тыс. в зимне-весенний период. Однако 
20.04.2017 г. в проливе между о-вами Там, Мьеу 
и Че (район 3) (рис. 1), было поймано >50 икри-
нок M. argenteus, а в ноябре и декабре 2023 г. в 
пробах, собранных юго-восточнее о-ва Там 
(район 4), примерно такое же количество яиц 
M. argenteus встречалось неоднократно.

Морфологическое описание стадий раннего 
развития M. argenteus

В о з р а с т  ~ 6 – 7  ч  д о  в ы л у п л е н и я 
( д . в . )  (рис. 2а). Это самая ранняя стадия раз-
вития M. argenteus из всех икринок, полученных 
из ихтиопланктонных сборов за весь период ис-
следований. Яйца сферической формы диаме-
тром 0.802 ± 0.005 (0.76–0.84) мм (n = 22). Обо-
лочка прозрачная, с гладкой, без выраженной 
структурированности внешней поверхностью. 
Желток прозрачный, бесцветный, частично сег-
ментированный на крупные разноразмерные 
гранулы, содержит одну бесцветную, иногда с 
едва заметным желтоватым оттенком, жировую 
каплю. Жировая капля диаметром 0.226 ± 0.002 
(0.21–0.25) мм (n = 22) расположена почти в цен-
тре вентральной части желтка, но с небольшим 
смещением в каудальном направлении. Ткани 
зародышей прозрачны и бесцветны. Перивител-
линовое пространство очень узкое.

На этой стадии развития эмбриона для икры 
M. argenteus характерна слабая, но хорошо вы-
раженная положительная плавучесть. При солё-
ности воды 32–34‰ яйцо с живым эмбрионом 
медленно всплывает и при отсутствии посто-
роннего воздействия остаётся под поверхностью 

воды. Жировая капля определяет положение 
яйца, неизменно оставаясь в верхней позиции. 
В теле зародыша выделилось 26–27 мускульных 
сегментов. Передние 15–17 имеют V-образную 
(шевронообразную) форму. Дифференцирова-
ны все отделы головного мозга, обонятельные 
капсулы, слуховые органы с отолитами, зачат-
ки глаз с шаровидными хрусталиками. Хорошо 
развиты железы вылупления, расположенные в 
покровном слое желточного мешка в виде поч-
ти правильного узкого кольцевого скопления 
вокруг передней части головного отдела. Разрыв 
кольца головным отделом находится на уровне 
примерно задней границы зачатков глаз. На по-
верхности головного отдела желёз вылупления 
не обнаружено. Туловищная мускулатура совер-
шает периодические подрагивания. Хвостовой 
отдел загнут в сторону и в результате сокраще-
ний мускулатуры положения не меняет. Сердце 
сокращается 70–80 раз в мин.

Меланофоры, окрашенные в тёмно-корич-
невый и чёрный (серый) цвет, распределены по 
всей поверхности покровов относительно равно-
мерно, но на теле зародыша их немного больше. 
Чёрные имеют дендровидную форму. Их значи-
тельно меньше. Они присутствуют повсеместно 
среди коричневых пигментных клеток, но лучше 
всего заметны на желточном мешке. Коричне-
вые меланофоры имеют форму, близкую к окру-
глой или каплевидной, с немногочисленными 
короткими выростами или чаще без них. Жиро-
вая капля пигментирована примерно с такой же 
интенсивностью, что и тело зародыша. Чёрные 
и коричневые меланофоры присутствуют на ней 
почти в такой же пропорции и присутствуют как 
на её внутренней, погруженной в желток поверх-
ности, так и на внешней.

В о з р а с т  ~ 1 – 2  ч  д . в .  (рис. 2б, 2в).  В теле 
зародыша выделилось 31–32 мускульных сег-
мента. Плавниковая складка стала заметно шире 
во всех отделах. Передняя часть её спинного от-
дела интенсивно пигментирована. Общий ха-
рактер пигментации принципиально не изме-
нился, однако многие коричневые меланофоры 
сформировали выросты и демонстрируют до-
вольно высокую двигательную активность, что 
даёт эффект её усиления. Так, часть таких клеток 
мигрировала с жировой капли на желточный ме-
шок. Количество и расположение чёрных мела-
нофоров также не претерпело явных изменений, 
но ветвление их отростков стало более сложным. 
Произошло визуально заметное сокращение 
объёма желтка. Зачатки свободных лопастей 
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грудных плавников дифференцировались в виде 
скоплений клеточного материала. Они имеют 
форму бугорков, расположенных на дорсальной 
части желточного мешка рядом с телом эмбри-
она на уровне первого–третьего сегментов. За-
метно возросла двигательная активность эмбри-
она. Сердце сокращается ~ 100–120  раз в мин. 
Туловищная мускулатура совершает серии под-
рагиваний, перемежающихся с перекладыва-

нием задней части хвостового отдела на другую 
сторону. При этом положение эмбриона отно-
сительно яйцевых оболочек не меняется. На-
блюдается снижение плавучести. У  некоторых 
яиц она становится очень слабо положительной, 
и при малейшей турбулентности они начинают 
погружаться в толщу воды, у других она стано-
вится нейтральной.

Рис. 2. Эмбриональное развитие Monodactylus argenteus: а – подвижный эмбрион, возраст ~6–7 ч до вылупления 
(д.в.); б, в – визуальная дифференцировка зачатков грудных плавников, повышение двигательной активности эм-
бриона, ~1 –2  ч  д.в.; г – эмбрион перед вылуплением, вид головного отдела и поверхности желточного мешка 
вокруг него, максимальное развитие желёз вылупления, < 1 ч д.в. Масштаб, мм: а–в (линейка общая) – 0.25, г – 0.1.
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Рис. 3. Вылупление и предличиночное развитие Monodactylus argenteus: а – эмбрион в процессе выхода из яйцевых 
оболочек; б–г – предличинки: б – TL 1.88 (1.75–2.05) мм, возраст 1 –2  ч после вылупления (п.в.); приведено вы-
борочное среднее значение абсолютной длины тела и диапазон её варьирования для всех исследованных особей 
этого возраста; в – TL 2.05–2.15 мм, вид с вентральной стороны, 3–4 ч п.в.; г – TL 2.30–2.45 мм, 18–20 ч п.в. Здесь 
и в подписях к рис. 4, 5: для предличинок возраста от 3–4 ч п.в. и старше, а также для личинки TL указана в виде 
диапазона варьирования у 2–5 экз. соответствующего возраста. Масштаб: 1 мм (а–в – линейка общая).

(á)

(à)

(â)

(ã)



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 6       2024

755РАННЕЕ РАЗВИТИЕ ИДЕНТИФИЦИРОВАННОГО С ПРИМЕНЕНИЕМ МЕТОДА ДНК-БАРКОДИНГА

В о з р а с т  < 1  ч  д . в .  –  в ы л у п л е н и е . 
(рис. 2г, 3а). Плавучесть яиц продолжает сни-
жаться и достигает нейтральной или слабо от-
рицательной. Железы вылупления достигли 
максимальной визуальной дифференцировки 
и кольцо, формируемое их скоплением, стало 
более отчётливым. Эмбрион начинает совер-
шать длительные, по несколько секунд, серии 
интенсивных мелких подрагиваний с перекла-
дыванием хвоста с разворотом над туловищным 
отделом, которые перемежаются с периодами 
покоя, но положение эмбриона, головного отде-
ла, в частности относительно яйцевых оболочек, 
остаётся неизменным. Выход из яйцевых обо-
лочек осуществляется через разрыв их участка 
вблизи головного отдела, очевидно наиболее ос-
лабленного ферментом желёз вылупления. Про-
цесс вылупления проходит почти без усилий со 
стороны эмбрионов, которые медленно выходят 
из оболочек, сохраняя неподвижное состояние.

В о з р а с т  1 – 2  ч  п о с л е  в ы л у п л е н и я 
( п . в . ) , TL 1.88 ± 0.003 (1.75–2.05) мм (n = 13) 
(рис. 3б). В теле насчитывается 28–30 мускуль-
ных сегментов: 12–13 туловищных и 16–18 хво-
стовых. Предличинки с большим желточным 
мешком, имеющим в срединном сагиттальном 
сечении форму овала с соотношением малого 
и большого диаметров примерно 1.0 : 1.5. Пла-
вучесть вылупившихся предличинок положи-
тельная или нейтральная, редко слабо отрица-
тельная. Они малоподвижны и бо́льшую часть 
времени в случае положительной плавучести 
проводили в неподвижном состоянии под по-
верхностной плёнкой, касаясь её вентральной 
частью поверхности желточного мешка, или 
располагались в толще воды в положении вниз 
головой при отрицательной или нейтральной 
плавучести. Зачатки грудных плавников распо-
ложены на прежнем месте, но стали выражены 
более отчётливо. Слабо выраженный гидроси-
нус охватывает небольшой участок в средней 
области тела, от начала спинной части протоп-
теригия, под ним, до третьего–четвёртого сег-
мента хвостового отдела.

Желточный мешок и тело предличинок пиг-
ментированы многочисленными крупными 
коричневыми меланофорами с примерно оди-
наковой интенсивностью. Исключение состав-
ляет только участок хвостового отдела в области 
пяти–шести последних сегментов и терминаль-
ной части хвостового отдела за ними. Везде, где 
есть коричневые меланофоры, но значительно 
реже, встречаются сильно разветвлённые с длин-

ными тонкими отростками чёрные меланофоры, 
имеющие серую окраску. Многие коричневые 
меланофоры приобрели более сложную форму, 
но не такую, как у чёрных. Часть из них остают-
ся округлыми, овальными или каплевидными. 
У разных особей количественное соотношение 
вариантов формы этих клеток может значитель-
но варьировать. Почти так же пигментированы 
спинная часть и участок протоптеригия от его 
начала до примерно середины хвостового отде-
ла. По несколько меланофоров присутствуют на 
преанальной и постанальной частях плавнико-
вой складки вблизи анального отверстия.

В о з р а с т  3 – 4  ч  п . в . , TL 2.05–2.15 мм 
(рис. 3в). В теле насчитывается 28–30 мускуль-
ных сегментов: 12–13 туловищных и 16–18 хво-
стовых. Плавучесть от слабо положительной до 
слабо отрицательной, чаще нейтральная. Пиг-
ментация и поведение не изменились. Произо-
шло некоторое визуальное сокращение объёма 
желтка. С момента вылупления хорошо наблю-
дается процесс формирования задней части 
боковой линии. Он распространяется в крани-
ально-каудальном направлении. Терминальный 
зачаток расположен на уровне передней чет-
верти хвостового отдела. В виде округлых ско-
плений с каждой стороны тела сформированы 
четыре–пять первичных невромастов, распо-
ложенных через каждые три–пять сегментов и 
связанных узкой полосой из клеток интерневро-
мастов. Терминальный примордиум первичных 
невромастов уже переместился во вторую поло-
вину хвостового отдела. Билатеральная симме-
тричность закладок первичных невромастов не 
соблюдается точно. Иногда разница в положе-
нии достигает двух сегментов.

В о з р а с т  18 – 2 0  ч  п . в . , TL 2.30 –2.45 
мм (рис. 3г). В теле насчитывается 28–29 му-
скульных сегментов: 12–13 туловищных и 15–16 
хвостовых. Последние два–три сегмента слабо 
различимы. За ними следует продолжительный 
несегментированный участок. Предличинки 
выглядят высокотелыми, что определяется хоро-
шо выраженным гидросинусом, охватывающим 
участок от середины среднего мозга до пример-
но 10-го сегмента тела, и шириной плавниковых 
складок в средней части тела. Желток резорби-
рован на 70–80% первоначального объёма. Объ-
ём жировой капли уменьшился незначительно. 
В пигментации участвуют такие же меланофоры, 
что и раньше. Их распределение по телу и плав-
никовым складкам предличинки принципиаль-
но не изменилось за исключением некоторых 
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деталей. Пигментные клетки, расположенные на 
спинной части плавниковой складки и гидроси-
нусе, сформировали обширное, но отчётливое 
скопление над границей туловищного и хвосто-
вого отделов. Меланофоры, расположенные на 
преанальной и постанальной складках, сформи-
ровали более выраженные группы около ануса. 
В пигментации тела можно заметить тенденцию 
к её некоторому уплотнению в направлении гра-
ницы туловищного и хвостового отделов. В ре-
тине зачатков глаз началась меланиновая пиг-
ментация в виде серого мелкоячеистого рисунка.

Зачатки свободных лопастей грудных плавни-
ков расположены на уровне первого–четвёртого 
сегментов в виде отчётливых скоплений клеточ-
ного материала на дорсальной поверхности жел-
точного мешка. Дальнейшую дифференциров-
ку лопастей плавников определяют удлинённая 
форма оснований зачатков и наметившиеся на 
их поверхности гребни вдоль этого удлинения. 
Формирующиеся лопасти плавников ориенти-
рованы под углом ~ 45° к боковой поверхности 
тела, а их передняя часть непосредственно кон-
тактирует с ней. Область формирования этих 
зачатков выделяется скоплением нескольких 
крупных коричневых меланофоров. Сердце со-
кращается с частотой 90– 100 раз в мин. Функ-
ционируют сосуды мандибулярной и гиоидной 
дуг. Все жаберные сосуды сформированы, но не 
функционируют. В кровяном русле циркулиру-
ет несколько клеток. Сосуды висцеральных дуг 
объединяются в корни аорты, которые переходят 
в спинную аорту. Хвостовая артерия в области 
последних сегментов, не доходя до конца хво-
стового отдела, без петли направляется в крани-
альном направлении, переходя в хвостовую вену, 
которая в виде непарной кардинальной вены 
проходит вперёд над пищеварительным трактом 
к венозному синусу.

Пищеварительный тракт слабо дифференци-
рован. Просвет имеется только в области глотки 
и пищевода, который, сужаясь, направляется в 
каудальном направлении и переходит в участок с 
небольшим плавным расширением за счёт утол-
щённых стенок (место формирования будущего 
желудка) в области с четвёртого–пятого сегмен-
та по седьмой–восьмой. Далее следует область 
кишечника без просвета с одинаковой толщи-
ной стенок и без складчатости. Под расширен-
ной частью будущего желудка заложился зачаток 
печени в виде треугольного в профиль образо-
вания с зернистой структурой. Зачаток примы-
кает к вентральной стенке будущего желудка, 

вдавлен в каудально–дорсальную часть желтка 
и контактирует с дорсальной поверхностью жи-
ровой капли. Мочевой пузырь сокращается и 
наполняется с частотой ~ 1 раз в 5–10 мин. Пла-
вучесть обычно слабо положительная, иногда 
нейтральная. Предличинки находятся в толще 
воды во взвешенном состоянии или медленно 
погружаются, ориентируясь вниз головой, почти 
всегда вертикально. Они, если их не беспокоить, 
находятся без движения 30–60 с, затем соверша-
ют короткие броски и возвращаются в непод-
вижное состояние.

В о з р а с т  ~ 3 3 – 3 6  ч  п . в . , TL 2.45–2.55 
мм (рис. 4а). В теле насчитывается 25–27 му-
скульных сегментов: 10–11 туловищных и 14–16 
хвостовых. Свободные лопасти зачатков груд-
ных плавников плоские, тонкие, их основания 
расположены вертикально на боковой поверх-
ности тела, но пока неподвижны. На уровне 
шестого–седьмого сегмента тела на вентраль-
но-каудальной поверхности брюшного отдела 
дифференцируются зачатки брюшных плавни-
ков. Пищевод проходит над жировой каплей, 
окружённой слоем остатка желтка, и направля-
ется вентрально-каудально, где на уровне чет-
вёртого–пятого сегмента тела расширяется с 
формированием желудка. Пищевод входит в рас-
ширение левее. Здесь пищеварительный тракт 
делает изгиб вправо и вниз, потом направляется 
вверх и назад. Расширенная часть сужается и на 
уровне седьмого–восьмого сегмента переходит 
в кишечник, имеющий хорошо выраженный 
просвет. Во внутренней поверхности желудка и 
кишечника начинают формироваться складки и 
поперечные перемычки между будущими отде-
лами. Зачаток печени значительно увеличивает-
ся в размере и частично охватывает крупную жи-
ровую каплю с окружающим её остатком желтка. 
Перистальтических движений не наблюдается.

Пигментация значительно изменилась. Гла-
за стали полностью чёрными, но многие другие 
участки, довольно интенсивно пигментирован-
ные раньше, стали более светлыми. Примерно с 
3-го по 13-й сегмент сохранилась группа мелано-
форов, распространённых на теле, плавниковых 
складках и гидросинусе в пределах этого участ-
ка. Также некоторое количество отдельных пиг-
ментных клеток, преимущественно коричневых, 
расположено на головном отделе, над головным 
мозгом, вокруг глаз, на зачатках челюстей. Также 
они присутствуют на вентральной стороне пери-
кардиальной и брюшной полостей. Их немного 
больше вокруг остатка желтка и жировой капли. 
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Сформировалась плотная пигментация чёрными 
меланофорами дорсальной области брюшины и 
нижней части туловищной мускулатуры, приле-
гающей к полости тела. Несколько крупных чёр-
ных меланофоров присутствуют в области сфор-
мировавшегося зачатка брюшного плавника, а 
несколько очень мелких чёрных пигментных кле-
ток формируют едва заметный непарный подхво-
стовой ряд. За пределами этих участков пигмент-
ные клетки отсутствуют. Плавучесть нейтральная 

или слабо положительная. Поведение не измени-
лось. Форменных элементов, циркулирующих в 
кровеносном русле, очень мало.

В о з р а с т  4 7 – 5 3  ч  п . в . , TL 2.49–2.54 мм 
(рис. 4б, 4в). В теле насчитывается 25–26 му-
скульных сегментов: 10–11 туловищных и 14–16 
хвостовых. Нижняя челюсть значительно короче 
верхней. Челюстной аппарат неподвижен. Лопа-
сти зачатков брюшных плавников увеличились. 
Грудные плавники подвижны. При плавании 

(á)

(à)

(â)

Рис. 4. Предличинки Monodactylus argenteus: а – TL 2.45–2.55 мм, возраст 33–36 ч после вылупления (п.в.);  
б – TL 2.49–2.54 мм, 47–53 ч п.в.; в – другая особь примерно этого же возраста, вид с вентральной стороны. Мас-
штаб (линейка общая): 1 мм.
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предличинки они работают с высокой частотой. 
Траектория активного перемещения усложни-
лась. Плавучесть преимущественно нейтральная 
или слабо отрицательная. Предличинки бо́ль-
шую часть времени находятся во взвешенном 
в толще воды пассивном состоянии. При этом 
они ориентированы вниз головой и периодиче-
ски активно переплывают ближе к поверхности. 
Расположение и основные характеристики от-
делов пищеварительного тракта не изменились, 
но значительно усилилась их дифференцировка. 
Просвет участка, соответствующего желудку, 
стал шире. На внутренней поверхности стенок 
желудка и кишечника появились хорошо выра-
женные продольные складки. К зачатку печени 
сверху примыкает желчный пузырь, уже запол-
ненный зеленовато-жёлтым секретом. Пери-
стальтических движений не наблюдается.

В пигментации продолжили происходить за-
метные изменения. В пигментном слое ретины 
глаз появился гуанин, в их плотной чёрной окра-
ске наблюдается множество опалесцирующих 
вкраплений с металлическим блеском. В пигмен-
тации предличинки доминирует чёрный пигмент. 
Коричневые меланофоры встречаются очень 
редко. Наиболее интенсивно окрашена дорсаль-
ная часть полости тела над пищеварительным 
трактом. Это скопление пигментных клеток на 
всём своём протяжении от глотки до анального 
отверстия, частично распространяется на боко-
вую поверхность тела, охватывая нижнюю часть 
туловищной мускулатуры. На уровне от восьмого 
туловищного по первый–второй хвостовой му-
скульный сегмент меланофоры из этой группы 
распространяются на латеральную поверхность 
значительно дальше, иногда немного выше сред-
ней линии тела, а также каудальнее, в подхвосто-
вое положение. Кроме этого, в непарном подхво-
стовом ряду присутствует ещё 8–12 отдельных 
очень мелких чёрных меланофоров. Одиночное 
крупное чёрное пятно присутствует между глазом 
и обонятельной капсулой и ещё одно непарное 
– на конце рыла сверху. Несколько таких клеток 
составляют пигментацию жировой капли, а так-
же остатка желточного мешка и области непар-
ного брюшного ряда. Отчётливое чёрное пятно 
располагается около основания зачатка брюш-
ного плавника. На этой стадии отдельные штуч-
ные меланофоры могут встречаться на челюстях 
и разных участках поверхности тела.

В о з р а с т  6 3 – 6 8  ч  п . в . , TL 2.53–2.66 мм 
(рис. 5а, 4б). В теле насчитывается 25–26 му-
скульных сегментов: 10–11 туловищных и 14–15 

хвостовых. На продолжительном участке задней 
части хвостового отдела сегментация отсутству-
ет. Плавучесть нейтральная или слабо отрица-
тельная. Поведение не изменилось. Челюстной 
аппарат совершает слабые периодические дви-
жения, напоминающие мелкие судорожные под-
рагивания. Структура внутренней поверхности 
желудка и кишечника значительно усложнилась. 
Печень существенно увеличилась в размере. 
У некоторых особей в этом возрасте становятся 
заметны первые признаки перистальтической 
моторики.

В окраске предличинки участвуют только 
чёрные меланофоры. Интенсивная пигмента-
ция дорсальной части брюшины заметно рас-
пространилась в латеральном направлении, 
особенно в передней части брюшной полости. 
С ней полностью слилась группа меланофоров, 
расположенная ранее на нижнебоковой поверх-
ности тела над задним отделом кишечника. Пиг-
ментное пятно у основания зачатка брюшного 
плавника сохраняется, начинается пигментация 
его свободной лопасти. В непарном подхвосто-
вом ряду 15–19 мелких меланофоров.

В о з р а с т  ~ 8 0  ч  п . в . , TL 2.54–2.65 мм 
(рис. 5в). Переход на смешанное питание. В теле 
личинки насчитывается 24–26 мускульных сег-
ментов: 10–11 туловищных и 14–15 хвостовых. 
Челюстной аппарат подвижен. В пищеваритель-
ном тракте периодически проходят волны пе-
ристальтической моторики. Личинки способны 
плавать по сложной траектории, легко ускоряясь 
и замедляясь, демонстрируют сложное поведе-
ние, пытаясь захватывать челюстями объекты, 
напоминающие пищевые.

Количество форменных элементов в кровя-
ном русле невелико, но заметно увеличилось. 
Значительно усложнилась кровеносная система. 
Функционируют сосуды мандибулярной, гиоид-
ной и всех жаберных дуг. От спинной аорты на 
уровне второго–третьего сегментов тела отходит 
кишечная артерия, которая проходит над ки-
шечником в каудальном направлении. Начиная 
с шестого–седьмого сегмента от неё в вентраль-
ном направлении отходят ветвящиеся в стенках 
кишечника сосуды, в результате чего формиру-
ется капиллярная сеть, охватывающая стенки 
кишечника почти до анального отверстия. Эти 
сосуды сливаются под пищеварительным трак-
том в подкишечную вену, направляющуюся в 
краниальном направлении под желудок, где на-
чинают распадаться на капилляры, сеть которых 
охватывает жировую каплю с остатком желтка и 
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печень. Потом эти сосуды собираются в один, 
самостоятельно впадающий в венозный синус. 
Так же хорошо развита капиллярная сеть сосу-
дов, обеспечивающих головной отдел. Венозная 
кровь от головы собирается в парные передние 
кардинальные вены и по парным Кювьеровым 
протокам попадает в венозный синус. Функци-
онирующие задние кардинальные вены на этой 
стадии обнаружить не удалось. Интенсивность 

кровообращения в хвостовом отделе, по хво-
стовой артерии и хвостовой вене, значительно 
ниже, чем по описанным выше сосудам.

ОБСУЖДЕНИЕ
Уровни идентичности (>  99.8%) полученно-

го сиквенса COI с таковыми для M. argenteus из 
GenBank и BOLD позволяют утверждать, что 

(á)

(à)

(â)

Рис. 5. Предличиночное и личиночное развитие Monodactylus argenteus: а – предличинка TL 2.53–2.66 мм, возраст 
63–68 ч после вылупления (п.в.); б – другая предличинка примерно этого же возраста, вид с вентральной стороны; 
в – личинка, перешедшая на смешанное питание, TL 2.54–2.65 мм, ~80 ч. п.в. Масштаб (линейка общая): 1 мм.
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исследуемый образец из акватории зал. Нячанг 
представляет вид M. argenteus. В этой части свое-
го ареала M. argenteus не пересекается ни с одним 
из трёх других видов семейства Monodactylidae.

В работе Томас с соавторами (Thomas et al., 
2020) продолжительность инкубационного пе-
риода M. argenteus составляла 18–20 ч. Прини-
мая во внимание то, что во время проведения 
наших работ эмбрионы, инкубируемые в лабо-
ратории, вылуплялись обычно в дневное вре-
мя (~14:00–16:00), можно предположить, что 
M.  argenteus нерестится вечером, в близкий к 
закату солнца период. У M. sebae в эксперимен-
те (Akatsu et al., 1977) также отмечен вечерний 
нерест. Утром представители M. argenteus в зал. 
Нячанг скорее всего не нерестятся, так как в 
этом случае была бы высока вероятность поим-
ки их икры на ранних стадиях развития, однако 
этого не происходило.

Данные о сезонности размножения 
M.  argenteus в районе проведения работ отсут-
ствуют. В наших ихтиопланктонных сборах 
икра вида встречалась с конца октября по на-
чало мая. Это частично согласуется с результа-
тами круглогодичного исследования состояния 
гонад M.  argenteus Томас с соавторами (Thomas 
et al., 2020), проведённого в Индии: наличие у 
вида двух репродуктивных пиков – в феврале и 
октябре. Аналогичные результаты получены для 
другого вида рода – M. falciformis. Ласяк (Lasiak, 
1984) считает, что M. falciformis в Ангольском 
заливе нерестится в течение всего периода – 
с  октября по февраль. Возможно, что в районе 
проведения наших работ M. argenteus проявля-
ет нерестовую активность и в другие периоды 
года, однако у нас пока нет данных для прояс-
нения этого вопроса. В единственный сезон, 
в 1995 г, когда исследования были проведены в 
августе–октябре, в ихтиопланктонных пробах 
M. argenteus не обнаружен, а в июне–августе ис-
следования ни разу не проводили.

M. argenteus известен как широко эвригалин-
ный вид, однако данные об условиях и местах его 
нереста полностью отсутствуют. Его икра при-
сутствовала в пробах, собранных в прибрежной 
зоне при морской солёности. Инкубация икры 
и содержание личинок в лабораторных услови-
ях при полной морской солёности не вызывали 
отклонений в морфологии и гибели. Это даёт 
основания предполагать, что M. argenteus нере-
стится в местах с морской солёностью. В пользу 
этого свидетельствуют результаты исследования 
Томас с соавторами (Thomas et al., 2021), пока-

завшие, что в раннем онтогенезе до метаморфо-
за для M. argenteus из Индии наиболее благопри-
ятна солёность от 20 до 35‰, а эвригалинность 
проявляется позже, после метаморфоза. Нерест 
такого же эвригалинного представителя рода, 
M. falciformis из Ангольского залива (Южная Аф-
рика), во взрослом состоянии встречающегося 
на сильно опреснённых участках, всё же прохо-
дит в прибрежной зоне моря, и даже не исключа-
ется его возможность в более удалённых от бере-
га местах (Lasiak, 1984). В нашем исследовании 
наибольшее количество икры M. argenteus было 
обнаружено в пробах, собранных при высокой 
солёности и на удалении от ближайших эстуари-
ев до 6 км.

В качестве морфологических особенностей 
яиц M. argenteus, кроме их размерных характери-
стик, можно отметить частичную сегментацию 
на гранулы желточной массы и относительно 
равномерную, интенсивную пигментацию по-
верхности тела, желточного мешка, жировой 
капли и передней половины спинной части про-
топтеригия зародыша в последней трети эмбри-
онального периода. В пигментации участвуют 
чёрные и коричневые меланофоры при полном 
доминировании последних. Особенности пиг-
ментации поздних эмбрионов сохраняются у 
предличинок после вылупления в течение при-
мерно полусуток. Дополнительной деталью рас-
пределения пигментных клеток, более заметной 
у предличинок, является их полное отсутствие 
на апикальной части хвостового отдела, на про-
тяжении области последних четырёх–шести 
сегментов и довольно продолжительной несег-
ментированной части, следующей за ними. Эта 
особенность сохраняется и на более поздних ста-
диях до начала радикальной перестройки харак-
тера пигментации, результаты которой хорошо 
заметны уже в возрасте ~ 1.5 сут. По форме яиц, 
характеристикам их оболочек, положению един-
ственной жировой капли, структурированности 
желтка и размеру перивителлинового простран-
ства M. argenteus имеет определённое сходство с 
M. sebae (Akatsu et al., 1977). Предположительно 
вышеперечисленное характерно и для осталь-
ных представителей рода Monodactylus.

Размерные характеристики яиц M. argenteus в 
пределах его широкого ареала, очевидно, могут 
варьировать в значительно большем диапазо-
не, чем выявлено в наших исследованиях. Раз-
мер яиц M. argenteus из наших проб составлял 
0.802 ± 0.005 (0.76–0.84) мм, а жировых капель 
в них 0.226 ± 0.002 (0.21–0.25) мм. У предста-
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вителей вида из Индии оба размера оказались 
заметно больше – соответственно 0.860 и 0.233 
мм (Thomas et al., 2020), возможно, это объясня-
ется популяционными различиями. Абсолютная 
длина предличинок сразу после вылупления, по 
данным этих же авторов, была заметно меньше 
и составляла ~1.63 мм против нашего результата 
~1.88 мм. Причиной такого расхождения может 
являться значительно более высокая температура 
инкубации, при которой выход из яйцевых обо-
лочек может происходить на более ранних стади-
ях, с меньшими размерами и с более низкой об-
щей морфологической дифференцировкой.

В изменении сегментной формулы наблюда-
лась характерная для большинства исследован-
ных костистых рыб динамика. Максимальное 
число сегментов (31–32) отмечено в конце эм-
брионального периода, за 1–2 ч до вылупления. 
В дальнейшем их количество плавно сокраща-
лось как за счёт туловищных сегментов, так и за 
счёт хвостовых. К моменту перехода на внеш-
нее питание в теле личинок насчитывалось 24–
26 мускульных сегментов.

Отмеченные выше особенности в развитии 
пигментации от позднего эмбриогенеза до пере-
хода в личиночное состояние состоят в быстрых 
переменах в количестве, распределении и изме-
нении состава участвующих в окраске предли-
чинок и ранних личинок пигментных клеток. 
Число доминировавших у эмбрионов и ранних 
предличинок коричневых меланофоров сокра-
щается, и за сутки до перехода на внешнее пита-
ние они полностью исчезают.

Относительно равномерное распределение 
коричневых меланофоров с присутствием не-
многочисленных чёрных на всей поверхности 
тела, кроме апикальной части хвостового от-
дела, задней части спинной, всей хвостовой 
и передней части преанальной и задней части 
постанальной плавниковых складок у только 
что вылупившихся предличинок постепенно 
приобретает элементы неравномерности. Сна-
чала это происходит за счёт перераспределения 
имеющихся пигментных клеток. Уже менее чем 
через сутки после вылупления области относи-
тельно более плотной пигментации формируют-
ся на поверхности головного отдела, перикар-
диальной полости, остатка желточного мешка 
и на туловищной мускулатуре, а также складках 
протоптеригия с центрами на уровне аналь-
ного отверстия. Примерно через 1.5 сут после 
вылупления при сохранении общего характера 
распределения пигментных клеток наблюдает-

ся заметное уменьшение числа коричневых ме-
ланофоров, которые вносили основной вклад в 
окраску предличинок на предыдущих стадиях. 
Постепенно происходит полная депигментация 
большей части поверхности туловищной му-
скулатуры, протоптеригия и головного отдела. 
При этом чёрные меланофоры начинают фор-
мировать интенсивную окраску дорсальной и 
латеральной частей брюшной полости и нижней 
части туловищной мускулатуры, прилежащей 
к ней, и в области перехода в хвостовой отдел. 
Кроме этого, отдельные чёрные меланофоры 
присутствуют на конце рыла сверху, несколь-
ко на вентральной части брюшного отдела и 
до 19 очень мелких составляют непарный под-
хвостовой ряд. Зачатки брюшных плавников у 
M. argenteus закладываются очень рано и начина-
ют пигментироваться до перехода в личиночное 
состояние. У M. sebae брюшные плавники также 
закладываются очень рано и быстро достигают 
большого размера (Akatsu et al., 1977). При этом 
известно, что у всех видов рода Monodactylus 
в дальнейшем они подвергается редукции и у 
взрослых представителей рода отсутствуют или 
находятся в сильно редуцированном состоянии 
(Nelson et al., 2016).
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Впервые для Cladistia показано, что сенегальский многопёр Polypterus senegalus и многопёр Энд-
лихера P. endlicherii проявляют термопреферендное поведение, характеристики которого у них 
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Эндлихера характерны меньшая двигательная активность, более узкий диапазон предпочитаемых 
температур, сдвинутый в область высоких значений (32–35 против 22–34°С), а также относительно 
высокая средняя избираемая температура (33.9 против 29.1°С), взвешенная по времени пребывания 
рыб в разных температурных зонах. Выявленные различия термопреферендного поведения могут 
быть обусловлены предпочтением разных биотопов исследованными видами, ареалы которых зна-
чительно перекрываются.
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Естественные водоёмы гетерогенны по абио-
тическим условиям, в том числе и по температу-
ре воды. В них происходят сезонные и суточные 
изменения температуры, возникают горизон-
тальные и вертикальные температурные гради-
енты, для разных локальностей характерны свои 
особенности (Литвинов, 1985; Lowney, 2000; 
Caissie, 2006). В гетеротермных условиях рыбы 
проявляют термопреферендное поведение, вы-
ражающееся в выборе оптимальных температур-
ных зон, в которых физиологические процессы 
у рыб протекают с максимальной эффективно-
стью (Beitinger, Fitzpatrick, 1979; Зданович, 1999; 
Голованов, 2013; Armstrong et al., 2013). К насто-
ящему времени избираемые температуры и тер-
мопреферендное поведение исследованы у более 
чем 300 видов рыб из свыше 70 семейств, относя-
щихся в основном к костистым рыбам (Teleostei) 
и хрящевым ганоидам (Chondrostei) (Coutant, 
1977; Голованов, 2013). Избираемые температуры 
у разных видов различаются и обусловлены усло-
виями обитания, образом жизни рыб и возмож-

но их филогенией (Голованов, 2013). Термопре-
ферендное поведение у многопёров (Cladistia), 
насчитывающих 14 видов и являющихся эво-
люционно наиболее древними представителя-
ми среди ныне существующих лучепёрых рыб 
(Actinopterygii), остаётся неизученным.

Сенегальский многопёр Polypterus senegalus 
и многопёр Эндлихера P. endlicherii – пресно-
водные рыбы, населяющие непроточные или 
слабопроточные водоёмы с обильной водной 
растительностью почти по всей экваториальной 
Африке (Lévêque, 1997). Ареалы этих видов ши-
роко перекрываются, поэтому они часто встре-
чаются в одних и тех же водоёмах, но предпочи-
тают в них разные биотопы (Moritz, Lalèyè, 2018). 
Так, в оз. Чад сенегальский многопёр встреча-
ется в прибрежье у дна среди зарослей водных 
растений и других укрытий, тогда как многопёр 
Эндлихера более обычен на удалении от берега 
(Raji et al., 2004). В середине дня сенегальский 
многопёр может подниматься в более прогре-
тые слои воды и задерживаться здесь у кромки 
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водных зарослей (Froese, Pauly, 2023). Эта осо-
бенность указывает на важное значение темпе-
ратурного фактора в поведении вида.

В неглубоких тропических водоёмах, даже 
несмотря на близость к экватору, наблюдаются 
отчётливые суточные колебания температуры 
воды. Различия температуры поверхностно-
го слоя воды поздним вечером и ранним утром 
в таких водоёмах могут составлять 7–15 и даже 
20°С (Paaijmans et al., 2008; Žák et al., 2018). Су-
точная температурная стратификация наблю-
дается в водоёмах глубиной в несколько метров. 
Например, в оз. Чад вертикальный температур-
ный градиент может составлять 10°С в пределах 
глубины 2.4 м (Lévêque, 1997). Для экваториаль-
ных водоёмов характерны и сезонные колебания 
температуры. В водохранилищах северной части 
Ганы наибольшая температура поверхностного 
слоя воды (32°С) отмечается в октябре–дека-
бре, наименьшая (26.3°С) – в ноябре–феврале 
(Quarcoopome et al., 2008). Среднегодовая тем-
пература в реках юго-восточной части Нигерии 
составляет 30.3 ± 3.3°С (Nwonumara, Okogwu, 
2021). Температурная гетерогенность в водоё-
мах, населяемых многопёрами, предполагает 
наличие у последних, как и у других обитающих 
в таких условиях рыб, способности к термоизби-
ранию – важной поведенческой и физиологиче-
ской адаптации.

Цель нашей статьи – выявить избираемые 
температуры и исследовать поведение в термо-
градиентном поле у симпатрических сенегаль-
ского многопёра и многопёра Эндлихера.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Сенегальский многопёр (5 экз., масса 5.2–

6.9 г) и многопёр Эндлихера (5 экз., масса 7.2–
13.9 г) приобретены в зоомагазине “Аквариф” 
(Москва). До начала экспериментов рыб содер-
жали раздельно по видам в аквариумах объёмом 
100–150 л при ежедневном кормлении до на-
сыщения живыми личинками хирономид. Ис-
кусственного освещения не было, изменения 
освещённости соответствовали естественному 
суточному ритму. Температуру поддерживали 
терморегуляторами AquaEL (Польша) на уровне 
24.0 ± 0.5°С. Принудительная аэрация обеспе-
чивала полное насыщение воды кислородом.

Наблюдения за термопреферендным пове-
дением многопёров проводили визуально в тер-
моградиентной установке, в которой создавали 
горизонтальный температурный градиент от 20 

до 35°С. Установка представляла собой лоток из 
оргстекла (1.50 × 0.12 × 0.15 м), разделённый на 
12 отсеков полуперегородками, не препятству-
ющими свободному перемещению рыб вдоль 
лотка. Градиент температуры в лотке создава-
ли регулируемыми подогревом и охлаждением 
воды в противоположных концах лотка нагре-
вателем Juwel (Германия) и холодильником для 
аквариумов Hailea (Китай). Величина градиента 
составляла 0.1°С/см. Для контроля температуры 
воды в каждом отсеке устанавливали термометр 
с точностью измерения 0.1°С. Чтобы исключить 
возникновение вертикальной температурной 
стратификации, в отсеки помещали керамиче-
ские распылители воздуха, подсоединённые к 
микрокомпрессорам (Зданович, 1999).

Для проведения опыта в термоградиентную 
установку в отсек с температурой 24°С помеща-
ли одного многопёра. Опыт продолжался 48 ч. 
Рыб в термоградиентной установке не кормили. 
Всего было проведено три серии наблюдений в 
светлое время суток. В первой исследовали тер-
мопреферендное поведение сенегальского мно-
гопёра сеансами длительностью по 15–20 мин 
через 0.25, 0.5, 1, 2, 3, 4, 24 и 48 ч после начала 
опыта. В течение сеанса каждую секунду отме-
чали, в каком отсеке лотка находится рыба, при 
этом за переход в соседний отсек считали пере-
сечение головой рыбы границы между отсеками. 
В результате получали цифровую этограмму пе-
ремещений опытной особи. После завершения 
опыта многопёров возвращали в дополнитель-
ный аквариум с температурой воды 24.0 ± 0.5°С. 
С многопёром Эндлихера провели две серии на-
блюдений (с перерывом для опытных особей в 
2–3 нед.) сеансами через 0.5, 1, 2, 3, 4, 6, 8, 10, 24 
и 48 ч после начала опыта. Результаты наблюде-
ний через 8 и 10 ч после начала опыта почти не 
отличались от предыдущих (через 6 ч), поэтому 
они в итоговых таблицах и на рисунках не пред-
ставлены. В общей сложности выполнено 38 и 
94 наблюдения за поведением соответственно 
сенегальского многопёра и многопёра Эндлихе-
ра в установке.

По цифровым этограммам рассчитывали 
несколько параметров поведения рыб в термо-
градиентном пространстве: границы и ширину 
термопреферендного диапазона (разница между 
крайними по температуре воды отсеками, в ко-
торые заходила рыба), число посещений рыба-
ми отсеков, продолжительность непрерывного 
пребывания рыбы в отсеке, число и параметры 
векторов перемещений особи из одного отсека в 
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другой. Приняли, что эти векторы параллельны 
продольной оси установки и могут быть только 
двух направлений: к зоне высоких или низких 
температур. Длину одного вектора считали рав-
ной расстоянию от середины длины начального 
сектора до середины длины конечного сектора. 
И в начальном, и в конечном секторах рыбы из-
меняют направление перемещения на противо-
положное. Путь особи при её однократном пере-
мещении принимали равным длине вектора (Д) 
и вычисляли по формуле: Д = Дн/2 + ∑Дп + Дк/2, 
где Дн, Дп и Дк – длина соответственно началь-
ного, промежуточных и конечного секторов, по 
которым проходил вектор перемещения рыбы. 
Длина одного сектора 12.5 см, число промежу-
точных секторов может быть от 0 до 10. Продол-
жительность одного перемещения (Т) рассчиты-
вали по формуле: Т = Тн/2 + ∑Тп + Тк/2, где Тн, 
Тп и Тк – длительность пребывания рыб соот-
ветственно в начальном, промежуточных и ко-
нечном секторах, по которым проходил вектор 
перемещения особи. Температурный сдвиг при 
одном перемещении равен абсолютному значе-
нию разности температур воды в начальном и 
конечном секторах. Скорость изменения тем-
пературы при однократном перемещении опре-
деляли как частное от деления величины темпе-
ратурного сдвига на длительность перемещения. 
По сумме длин и длительностей перемещений 
за сеанс рассчитывали длину пути, проплыва-
емого рыбой за один час. Кроме того, опреде-
ляли среднюю избираемую температуру, взве-
шенную по времени пребывания рыб в отсеке:  
tpref = ∑(kiti)/∑ki, где i – номер отсека, ki – сум-
марное время пребывания всех исследованных 
особей в i-том отсеке, с; ti – температура в i-том 
отсеке,  °С(Константинов, Зданович, 1993).

Результаты рассчитывали по совокупности 
исходных данных, полученных для всех опыт-
ных рыб одного вида. Статистический анализ 
выполняли с применением непараметрического 
U-критерия Манна–Уитни и t-критерия Стью-
дента.

РЕЗУЛЬТАТЫ
После помещения в термоградиентную уста-

новку многопёры обоих видов первые несколько 
минут оставались неподвижными, но затем на-
чинали перемещаться вдоль всего лотка. Термо-
преферендный диапазон у сенегальского много-
пёра и многопёра Эндлихера в первые полчаса 
был максимально широким – 20–35°С (рис. 1, 
2). В последующие часы сенегальский много-

пёр перемещался в основном в зоне температур, 
близких к tpref, а диапазон у многопёра Эндлихе-
ра сократился незначительно. Особенности по-
ведения и характеристики термопреферендума у 
сравниваемых видов существенно различались.

У сенегальского многопёра нижняя грани-
ца термопреферендного диапазона в первые 2 ч 
повышалась до 28°С, тогда как верхняя граница 
практически не изменялась, оставаясь на уровне 
34–35°С. Через 3–4 ч термопреферендный диа-
пазон был ограничен 32–35°С и в дальнейшем 
не изменялся. Вариационные ряды, построен-
ные для частоты посещений отсеков установки и 
для длительности пребывания рыб в них, сходны 
на протяжении всего периода наблюдений, т.е. 
наибольшей частоте посещений того или иного 
отсека соответствовала максимальная суммар-
ная длительность нахождения в нём сенегаль-
ского многопёра (рис. 1).

У многопёра Эндлихера термопреферендный 
диапазон был значительно шире, чем у сене-
гальского, он охватывал почти все имеющиеся 
в термоградиентном лотке температурные зоны 
(отсеки) и оставался широким на протяжении 
всего опыта (рис. 2). В первые два часа термо-
преферендный диапазон лежал в пределах 20–
33°С, в последующие 3–6 ч варьировал от 23–34 
до 20–34°С, на протяжении вторых суток опыта 
составлял 22–34°С. Длительность нахождения 
многопёра Эндлихера в отсеках термоградиент-
ного лотка варьировала значительно сильнее, 
чем частота встречаемости рыб в разных темпе-
ратурных зонах. Таким образом, поведение мно-
гопёра Эндлихера проявлялось в более частых 
посещениях зон с разной температурой, чем в 
более длительном нахождении в них.

В термоградиенте у рыб также изменялись и 
другие характеристики поведения. У сенегаль-
ского многопёра эти изменения происходили 
наиболее резко в первые 2 ч опыта, а начиная с 
3-го ч показатели поведения относительно ста-
билизировались и их варьирование становилось 
незначительным. Так, среднее число переме-
щений к 3-му ч опыта снижалось в 7.9 раза по 
сравнению с тем, что наблюдалось после первых 
30 мин эксперимента; средняя длина перемеще-
ний уменьшалась в 2.3 раза, а их продолжитель-
ность возрастала в 7.2 раза; температурный сдвиг 
и проплываемый рыбами путь уменьшались со-
ответственно в 2.2 и в 16.7 раза. Средняя избира-
емая температура увеличилась на 2.3°С (табл. 1).

У многопёра Эндлихера не выявлено законо-
мерности изменения характеристик термопре-
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Рис. 1. Частота встречаемости (–◆–) и продолжительность пребывания (–◼–) сенегальского многопёра Polypterus 
senegalus в температурных зонах термоградиентного поля через разные промежутки времени после начала опыта, ч:  
а – 0.25, б – 0.5, в – 1, г – 2, д – 3, е – 4, ж – 24, з – 48.
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Рис. 2. Частота встречаемости и продолжительность пребывания многопёра Эндлихера Polypterus endlicherii в темпера-
турных зонах термоградиентного поля через разные промежутки времени после начала опыта, ч: а – 0.5, б – 1, в – 2, г – 3, 
д – 4, е – 6, ж – 24, з – 48. Обозначения см. на рис. 1.

ферендного поведения и они не стабилизи-
ровались. Среднее число перемещений к 3 ч 
опыта снижалось в 6.3 раза относительно первых 
30 мин эксперимента, но затем вновь возраста-
ло почти до начального уровня. Средняя длина 
и продолжительность перемещений уменьша-
лись соответственно в 1.5 и в 1.4 раза, но к концу 
эксперимента превышали исходный уровень в 
1.3 и 1.6 раза. Температурный сдвиг уменьшал-
ся к 3 ч в 1.3 раза, но резко увеличивался к 6 ч и 
затем вновь начинал снижаться. Проплываемый 
рыбами путь к 3 ч опыта сокращался в 2.6 раза, 

однако в середине опыта в 1.3 раза увеличивался 
по сравнению начальным уровнем, но к концу 
опыта опять уменьшался и был ниже начального 
уровня в 1.2 раза. Динамика средней избираемой 
температуры была сходной с наблюдавшейся у 
сенегальского многопёра – к 3 ч она повыша-
лась на 2.4°С, в дальнейшем её изменения ста-
новились менее заметными (табл. 2).

На протяжении вторых суток опыта пока-
затели термопреферендного поведения и дви-
гательной активности у сравниваемых видов 
многопёров значительно различались. Число пе-
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ремещений, совершаемых за час сенегальским 
многопёром и многопёром Эндлихера, в среднем 
составляли соответственно 5.5 и 25.4 (р < 0.05), а 
средний путь, проплываемый рыбами за час, – 
0.8 и 7.1 м (р < 0.001). Ширина преферендного 
диапазона у сенегальского многопёра и много-
пёра Эндлихера была равна соответственно 1.2 
и 6.2°С (р < 0.001), а средняя скорость измене-
ния температуры при перемещении составляла 
0.02 и 0.015°С/с (р < 0.001). Средняя избираемая 
температура у сенегальского многопёра соста-
вила 33.9°С, а у многопёра Эндлихера – 29.1°С 
(р < 0.001).

ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты исследования свидетельствуют о 

наличии термопреферендного поведения у се-
негальского многопёра и многопёра Эндлихера, 
а также о существенных различиях между этими 
симпатрическими видами в проявлении термо-
преферендума. Сенегальскому многопёру при-
сущи низкая двигательная активность, узкий 
диапазон предпочитаемых температур, сдвину-
тый в область наибольших значений (рис. 1), и, 
соответственно, относительно высокий уровень 
средней избираемой температуры (табл. 1). Мно-
гопёр Эндлихера, напротив, характеризуется 
большей двигательной активностью, более низ-
кой средней избираемой температурой и бо́ль-
шим диапазоном предпочитаемых температур, 
который сдвинут в сторону более низких значе-
ний (табл. 2, рис. 2). Наблюдаемые различия по-
казателей термопреферендного поведения могут 
быть связаны с предпочтением сравниваемыми 
видами многопёров разных биотопов в населяе-
мых ими водоёмах (Moritz, Lalèyè, 2018).

Сенегальский многопёр чаще встречается на 
мелководных, заросших растительностью при-
брежных участках озёр, рек и болот, которые 
значительно прогреваются в течение дня. Он ве-
дёт малоподвижный образ жизни, в ряде случаев 
переходит с питания рыбой, водными личинка-
ми насекомых и другими гидробионтами на пре-
имущественное использование в пищу имаго 
насекомых (Raji et al., 2004; Ayoade, Akponine, 
2016; Ayoade et al., 2018). Многопёр Эндлихера 
держится в водоёмах на большем расстоянии от 
берега, в открытых и более глубоких участках, 
где вертикальная температурная стратификация 
выражена сильнее. В рационе многопёра Эн-
длихера отмечают преобладание мелкой рыбы 
(Lévêque, 1997; Raji et al., 2004).

Несмотря на различия, выбираемые сене-
гальским многопёром и многопёром Эндлихера 
диапазоны температур сходны с термопрефе-
рендными диапазонами других видов рыб, насе-
ляющих биотопы с похожими температурными 
условиями. Так, перемещения мозамбикской 
тиляпии Oreochromis mossambicus в термогради-
ентном поле ограничены диапазоном 15–37°С, 
а предпочитаемая температура равна 32.2°С 
(Stauffer, 1986; Boltz et al., 1987). Предпочитае-
мый температурный диапазон у нильской тиля-
пии O. niloticus составляет 31.0–32.0°С (Beamish, 
1970; Nivelle et al., 2019). У чернохвостой тиляпии 
Sarotherodon melanotheron термальная толерант-
ная зона находится в пределах 17–35°С, а пред-
почитаемая температура равна 33.5°С (Stauffer 
et  al., 1984). Предпочитаемая температура у ти-
ляпии O. zilli составляет 38.4°С (Stauffer et al., 
1989). Молодь африканского клариевого сома 
Clarias gariepinus в прибрежье рек встречается на 
участках с температурой воды от 28 до 32–36°С 
(Santi et al., 2017).

Сосуществование симпатрических видов 
рыб возможно, в том числе благодаря простран-
ственному расхождению их по разным экологи-
ческим нишам. Температурные условия пред-
ставляют для рыб и других эктотермов важную 
компоненту экологической ниши, оказываю-
щую прямое влияние на их физиологические и 
биохимические процессы (Magnuson et al., 1979). 
Межвидовая конкуренция экологически близ-
ких видов может приводить к дифференциации 
термальных ниш, что часто наблюдается в водо-
ёмах умеренной климатической зоны (Larsson, 
2005; Ohlberger et al., 2008; Ridgway et al., 2022). 
Большеротый Micropterus salmoides и малоротый 
M. dolomieu окуни, обитающие в одних и тех же 
водоёмах и проявляющие суточную динамику 
терморегуляционного поведения, предпочита-
ют днём и ночью разные температурные зоны 
(Reynolds, Casterlin, 1978). Существенно различа-
ется предпочитаемая температура у симпатриче-
ских и близкородственных европейской ряпуш-
ки Coregonus albula и C. fontanae, обитающих в оз. 
Штехлин, Германия – 9.0 против 4.2°С (Ohlberger 
et al., 2008). Не совпадает термопреферендный 
диапазон у обитающих в прибрежных прилив-
ных водоёмах зал. Святого Лаврентия трёхиглой 
Gasterosteus aculeatus и двухиглой G. wheatlandi 
колюшек – 9–12 против 11–14°С, а у живущей 
здесь же девятииглой колюшки Pungitius pungitius 
термопреферендный диапазон бимодальный, с 
границами 9–10 и 15–16°С(Lachance et al., 1987).
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Имеющиеся немногочисленные данные под-
тверждают дифференцировку температурных 
ниш у симпатрических видов рыб, населяющих 
тропические водоёмы. Так, средняя избирае-
мая температура и длительность нахождения в 
разных зонах термоградиентного пространства 
различается у трёх видов Nothobranchius, оби-
тающих совместно в эфемерных водоёмах Мо-
замбика. Несмотря на то что перемещения этих 
рыб происходят в равных температурных грани-
цах – от 20 до 31°С, средняя избираемая темпе-
ратура у Nothobranchius furzeri составляет 25°С, 
у N. orthonotus – 27°С и у N. pienaari – 23°С (Žák 
et  al., 2018). Не совпадают температурные ниши 
у других симпатрических карпозубообразных 
рыб (Cyprinodontiformes), обитающих в гипертер-
мальных прибрежных водоёмах Белиза, в кото-
рых в течение суток температура может варьиро-
вать от 26 до 40°С. Карпозубик Cyprinodon artifrons 
предпочитает открытые участки водоёмов, где 
температура воды достигает максимальных зна-
чений, тогда как флоридка Floridichthys carpio и 
гамбузия Gambusia yucatana выбирают зоны, где 
вода прогревается слабее (Heath et al., 1993).

Сенегальский многопёр и многопёр Энд-
лихера в составе монофилетического семейства 
Polypteridae входят в разные филогенетические 
группы (Suzuki et al., 2010; Near et al., 2014). Одна-
ко ареалы этих двух видов значительно перекры-
ваются и во многих водоёмах они встречаются 
совместно. Биология сенегальского многопёра 
и многопёра Эндлихера, как и других предста-
вителей Polypteridae, всё ещё остаётся слабо из-
ученной. Сведений об образе жизни этих рыб, 
их питании и предпочитаемых биотопах крайне 
мало. Результаты нашего исследования позво-
ляют частично компенсировать этот недостаток 
знаний. Разный термопреферендный диапазон, 
несовпадение средней избираемой температуры 
и других показателей термопреферендного пове-
дения указывают на то, что сенегальский много-
пёр и многопёр Эндлихера занимают в водоёмах 
разные экологические ниши и разделены про-
странственно. Это способствует снижению кон-
куренции между многопёрами при симпатрии и 
создаёт условия для благополучного их сосуще-
ствования. Другой важной адаптацией, облегча-
ющей совместное сосуществование сенегальско-
го многопёра и многопёра Эндлихера, является 
их различие по вкусовым предпочтениям к неко-
торым веществам (Sataeva, Kasumyan, 2022). Со-
вместное действие этих и других поведенческих, 
физиологических и иных адаптаций обеспечива-
ет длительное сохранение этих древних рыб.
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THERMAL PREFERENCE IN SYMPATRIC BICHIRS: SENEGAL BICHIR 
POLYPTERUS SENEGALUS AND SADDLED BICHIR P. ENDLICHERI 

(POLYPTERIDAE)
V. V. Zdanovich1, *, V. V. Sataeva1, and A. O. Kasumyan1

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

For the first time for Claudistia it is shown that Senegal bichir Polypterus senegalus and saddled bichir 
P. endlicherii exhibit thermopreferential behavior, the features of which differ between the two species. In the 
thermal-gradient field, the Senegal bichir in comparison to the saddled bichir is characterized by the lower motor 
activity, narrower range of the preferred temperatures, shifted toward the higher values (32–35 vs. 22–34°C), 
as well as relatively high mean preferred temperature (33.9 vs. 29.1°C), weighted for the time of occupancy 
of different temperature zones by the fishes. The differences of thermopreferential behavior we found could 
be caused by preference for different biotopes of the studied species, the distribution ranges of which overlap 
significantly.

Keywords: Senegal bichir Polypterus senegalus, saddled bichir Polypterus endlicherii, thermopreferential behavior, 
preferred temperature, ecological niche, sympatric species.
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Род Istiophorus (парусники) вместе с рода-
ми Istiompax (один вид – чёрный (индийский) 
марлин I. indica), Kajikia (два вида: атлантиче-
ский белый K. albida и полосатый K. audax ко-
пьеносцы (марлины)), Makaira (макайры, два 
вида: индотихоокеанский голубой M.  mazara 
и атлантический голубой M. nigricans мар-
лины) и Tetrapturus (четыре вида: коротко-
рылый  T.   angustirostris, средиземноморский 
T.  belone, южноевропейский T. georgii и малый 
T.  pfluegeri копьеносцы) представляют семей-
ство Istiophoridae  – парусниковые (марли-
новые, копьерылые) (Решетников, Котляр, 
2022; Fricke et al., 2023). В настоящее время 
род Istiophorus включает лишь один валидный 
вид – парусник I. platypterus (Shaw, 1792), пред-
ставленный, по мнению одних исследователей 
(Ferrette et  al., 2021), тремя  высокоструктури-
рованными циркумтропическими популяци-
ями (Атлантического океана, индо-западной 
части Тихого океана и восточной части Тихого 

океана), по мнению других1 – четырьмя (Ат-
лантического океана, Персидского залива, ин-
до-западной части Тихого океана и восточной 
части Тихого океана). В западной части Тихого 
океана парусник встречается примерно между 
45°05ʹс.ш. и 40°35ʹ ю.ш. (Collette et al., 2006).

К настоящему времени зарубежные исследо-
ватели опубликовали множество работ, посвя-
щённых этому виду, в частности, обитающим 
в водах у восточного побережья Тайваня пред-
ставителям индо-тихоокеанской популяции 
(Chiang et al., 2004, 2006а, 2006b, 2009; Wang 
et  al., 2006; Tsai et al., 2014, 2015). Данные оте-
чественных учёных о некоторых особенностях 
биологии парусника получены в основном в 
1960-х гг. (Жаров и др., 1961; Овчинников, 1963; 
Осипов, 1968). В  России этот вид известен из 
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Три неполовозрелые особи парусника Istiophorus platypterus были обнаружены 27.09.2023 г. в улове став-
ного невода, выставленного с охотоморской стороны о-ва Кунашир. Представлены описание внеш-
него вида и результаты морфометрических измерений одной из них. Общая длина исследованного 
экземпляра 1101.3 мм, длина от вершины верхней челюсти до выемки хвостового плавника – 973.8 мм, 
длина от вершины верхней челюсти до конца гипуралий – 966.6 мм, длина тела от вершины нижней 
челюсти до выемки хвостового плавника – 821.5 мм, масса тела – 2.25 кг. Температура поверхностного 
слоя воды в месте поимки в указанную дату составила 21°С.
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зал. Петра Великого (Японское море) (Солда-
тов, Линдберг, 1930), о его встречаемости в водах 
у южных Курильских о-вов известно из япон-
ского источника (Ueno, 1971). Федоров и Па-
рин (1998) предполагали, что парусник является 
редким видом в целом для экономической зоны 
России, в которую заходит лишь в годы заноса 
тёплых вод. Цель нашей работы – сообщить о 
первой за период отечественных исследований 
в Сахалино-Курильском регионе поимке особей 
парусника.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
27.09.2023 г. в улове ставного невода, вы-

ставленного в трёх километрах севернее прото-
ки оз. Ильинское (координаты 44°49ʹ52ʹʹ с.ш., 
145°49ʹ52ʹʹ в.д.) (о. Кунашир, Охотское море) 
(рис.  1), были отмечены, по крайней мере, три 
рыбы с высоким спинным плавником и копье-
видным выростом рыла. Одну из них сфотогра-
фировали непосредственно после поимки и ис-
пользовали для описания внешнего вида (рис. 
2а). Позже, когда пойманные особи уже поте-
ряли прижизненную окраску, их сфотографи-
ровали вместе (рис. 2б). Одну из них поместили 
в морозильную камеру и 18 октября самолётом 
в замороженном состоянии доставили в Юж-
но-Сахалинск и далее в СахНИРО, где 19  ок-
тября её исследовали. Удлинённая часть верх-
ней челюсти особи была обломана на уровне 
вершины нижней челюсти, и наиболее тонкая 
часть этого обломка была утеряна (рис. 2в). Так-
же была надломлена вершина нижней челюсти 
и отсутствовал левый брюшной плавник. Для 
установления длины верхней челюсти рыбы ис-
пользовали фотографию особи (рис. 2а) с при-
жизненной окраской тела (по соотношению 
длины головы от вершины верхней челюсти 
к  длине головы от вершины нижней челюсти). 
Для видовой идентификации использовали пу-
бликацию Накамуры (Nakamura, 1983).

В своей работе ориентировались на исследо-
вания парусника в водах у восточного Тайваня 
как географически наиболее близких к водам у 
Сахалина и Южных Курил. В качестве промера 
длины парусника, как и других копьерылых, ис-
пользуют EFL (EOFL) – длину от заднего края 
глаза до выемки хвостового плавника (Осипов, 
1968; Hernández-Herrera, Ramirez-Rodríguez, 
1998; Hernández-Herrera et al., 2000) или LJFL – 
длину от вершины нижней челюсти до выем-
ки хвостового плавника (Hoolihan, 2006; Wang 
et al., 2006; Tsai et al., 2014). Как и тайваньские 

исследователи, мы в настоящей работе исполь-
зовали LJFL. Морфометрические измерения 
преимущественно проводили согласно схеме, 
предложенной Накамурой (Nakamura, 1983), но 
также использовали промеры, встреченные и у 
других авторов (Hoolihan, 2006; Velayutham et al., 
2012; Haputhantri, Perera, 2015). Также использо-
ваны следующие обозначения признаков: UJTL 
(TL) – общая длина тела, UJFL (FL) – длина тела 
по Смитту, UJSL (SL) – стандартная длина тела. 
Данные по температуре поверхностного слоя 
океана получены со станции приёма спутнико-
вых данных TeraScan (спутники серии NOAA-18, 
19; MetOp-1, Agra).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Согласно ключу (Nakamura, 1983), первым 

систематическим признаком копьерылых рыб из 
надсемейства Xiphiicae (отряд Carangiformes) яв-
ляется наличие или отсутствие брюшных плав-
ников. Из всех копьерылых он отсутствует толь-
ко у меч-рыбы Xiphias gladius. У изученного нами 
экземпляра брюшные плавники имеются. Сле-
дующим систематическим признаком являют-
ся высота первого спинного и длина брюшных 
плавников. Парусник выделяется среди копье-
рылых и высотой первого спинного плавника, 
сильно превышающей высоту тела на уровне 
середины туловища, и длиной лучей брюшного 
плавника с хорошо развитой перепонкой, дохо-
дящих чуть ли не до ануса. Именно такие плав-
ники были у нашего экземпляра. Таким обра-
зом, выловленную у западного побережья о-ва 
Кунашир копьерылую рыбу мы идентифициро-
вали как парусник. Исходя из участков обита-
ния представителей трёх его популяций (Ferrette 
et al., 2021), данную особь отнесли к индо-тихо-
океанской популяции.

Морфологические признаки исследованно-
го экземпляра: UJTL 1101.3, UJFL 973.8, UJSL 
966.6, LJFL 821.5 мм, масса тела 2.25 кг. Макси-
мальная известная TL вида – 340.4 см при массе 
89.81 кг, максимальная масса – 100.24 кг при TL 
327.7 см (Nakamura, 1985). Максимальная LJFL 
самок в дрифтерных уловах в водах восточного 
Тайваня – 239 см, самцов – 227 см (Chiang et al., 
2009). Согласно результатам обратного расчис-
ления, одногодовалые самцы парусника в этих 
водах достигают LJFL 99.9 см, самки – 103.51 см 
(Chiang et al., 2004). Средняя LJFL достижения 
полового созревания у самок – 166  см, наи-
меньшая – 162 см (Chiang et al., 2006а). Желу-
док был пуст.
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Рис. 1. Места поимок представителей семейства копьерылых (Istiophoridae): (▲) – парусников Istiophorus platypterus 
27.09.2023 г.; (●) – неидентифицированной до вида особи в августе 2007 г. (по: Полтев, Соков, 2023). Температура 
поверхности океана в день поимки парусников (неокрашенные области – участки тумана): (—) – изотермы.
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Рис. 2. Внешний вид парусников Istiophorus platypterus: а – непосредственно после поимки, б – потерявших прижиз-
ненную окраску тела, в – исследованной особи TL 1101.3 мм с обломком копьевидного выроста.

(a)

(б)

(в)
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Таким образом, исследованная нами особь, 
пол которой установить не удалось, является не-
половозрелой и не достигшей годовалого возрас-
та. Известный предельный возраст самцов парус-
ника – 11, самок –12 лет (Chiang et al., 2004).

Внешний вид изученного парусника согла-
суется с описанием Накамуры (Nakamura, 1983, 
1985), далее в скобках приведены его данные. 
Имеющиеся различия, вероятно, связаны с тем, 
что он описывал взрослых особей, а мы – не-
половозрелую. Тело исследованного парусника 
удлинённое и сжатое с боков. Удлинённый ко-
пьевидный вырост округлый в сечении. Задний 
край верхней челюсти заходит за задний край 
глаза (рис. 3а). На обеих челюстях и нёбе распо-
ложены мелкие пилообразные зубы. Жаберных 
тычинок нет. Боковая линия довольно чёткая, 
изгибается над основанием грудного плавни-
ка (рис. 3б) и затем продолжается по прямой 
линии к хвостовому плавнику. Два спинных 
плавника, первый – большой с 47 (42–49), вто-
рой – маленький с шестью (шестью–семью) лу-
чами. Первый спинной плавник парусовидный, 
с самыми длинными средними лучами, заметно 
превышающими высоту тела на уровне середи-
ны туловища. Длина его первых высоких лучей 
постепенно растёт и, достигнув максимума у 
21-го луча, постепенно уменьшается (первые 
несколько лучей высокие, слегка уменьшаются 
к середине, затем становятся выше и, наконец, 
постепенно уменьшаются). Данный плавник 
заканчивается непосредственно перед вторым 
спинным плавником. Длина основания второ-
го спинного плавника почти такого же размера, 
как и второго анального плавника. Два аналь-
ных плавника, в первом 11 (12–17), во втором 
шесть (шесть–семь) лучей. В грудных плавниках 
20 (18–20) лучей. Брюшной плавник с одним ко-
лючим и несколькими мягкими лучами с хорошо 
развитой мембраной. Он значительно длиннее 
грудного и заходит за анальное отверстие (почти 
доходит до анального отверстия). Для брюшных 
плавников, как и для первых спинного и аналь-
ного, в теле имеются желобки (рис. 3в). Хво-
стовой плавник глубоко вильчатый и мощный 
с двойными килями с каждой боковой стороны 
(рис. 3г). Анус расположен рядом с началом пер-
вого анального плавника.

Описание парусника приводим в сравнении с 
данными Солдатова и Линдберга (1930) по особи 
длиной 294 см (далее в скобках приведены резуль-
таты их измерений). В длине тела по Смитту наи-
большая высота тела укладывается 8.0 раза (7.7), 

длина головы от вершины верхней челюсти – 2.7 
раза (3.0); длина рыла от вершины верхней че-
люсти до переднего края глаза – 3.7 раза (4.1), от 
вершины нижней челюсти – 8.7 раза (9.6); длина 
основания первого спинного плавника – 2.1 раза 
(около 2.0), второго спинного – 25.5 раза (около 
24.0), первого анального – 9.6 раза (около 23.0), 
второго анального – 25.3 раза (24.0); высота наи-
более длинного (21-го) луча первого спинного 
плавника – 3.1 раза (около 3.0); длина грудного 
плавника – 12.1 раза (6.4), правого брюшного – 
3.7 раза (5.0). Диаметр глаза укладывается в дли-
не головы от вершины верхней челюсти 17.7 раза 
(около 16.0). Для большинства признаков полу-
чены близкие значения. Исключением являются 
длины первого анального (различие более чем в 
два раза) и грудного (около двух раз) плавников.

Спинная сторона исследованного экземпляра 
серая, боковая – серебристо-голубая без про-
дольных полос, вентральная – белая. Мембра-
на первого спинного плавника лазурно-синяя. 
У особи, описанной Солдатовым и Линдбергом 
(1930), тело тёмно-синее с дорсальной стороны, 
серебристо-беловатое с брюшной, светло-си-
нее с коричневыми вкраплениями с латераль-
ной стороны, на которой заметны ~ 20 рядов 
продольных полос, образованных множеством 
светло-голубых круглых точек. Жаров с соавто-
рами (1961) отмечали, что свежевыловленные 
особи парусника ярко окрашены с преоблада-
нием лилово-голубых тонов, мёртвые рыбы со 
временем тускнеют. Такая же потускневшая 
окраска наблюдается у описанных нами особей 
(рис. 2б, 2в). Как и у многих других видов рыб, 
среди парусников встречаются особи-альбино-
сы (Vidaurri-Sotelo et al., 2005).

Роль характерных для парусников особен-
ностей строения тела частично объясняет На-
камура (Nakamura, 1983): желоба используются 
для складывания плавников при преследовании 
добычи. Копьевидный вырост, сформирован-
ный предчелюстными костями (Нельсон, 2009), 
очевидно, служит для нанесения ударов по жерт-
вам. Первый спинной плавник, согласно Тинсли 
(Tinsley, 1964 – цит. по: Nakamura, 1983), выпол-
няет функции паруса, защиты от хищников, ре-
гулятора сложных движений, орудия для концен-
трирования жертв в косяки сферической формы. 
Последняя функция связана с защитным пове-
дением пелагических рыб, косяки которых при 
угрозе нападения образуют компактную форму 
шара с постоянным движением внутри него для 
большей дезориентации хищника (Kasumyan, 
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Pavlov, 2023). Судя по всему, увеличение с помо-
щью плавника размеров парусника усиливает 
восприятие рыбами-жертвами опасности и при-
водит к перестроению их косяков на защитную 
форму. Хищники этим пользуются, нанося уда-
ры копьевидным выростом по шару.

В водах у восточной части Тайваня состав 
пищи парусника характеризуется большим раз-
нообразием, включая целый ряд прибрежных, 
бентосных, пелагических и мезопелагических 
рыб, но в основном жертвами становятся наи-
более распространённые здесь виды (Tsai et al., 
2015), особенно Auxis rochei (Tsai et al., 2014). 
Можно предположить, что в район поимки у 
южных Курильских о-вов парусники проникли 
вслед за объектами питания, занесёнными тё-
плыми водами и не распространёнными в этой 
акватории. На рис. 2б видно, что пойманные эк-
земпляры парусника близки по размеру. Это со-
гласуется с информацией о том, что в японских 
водах косяки парусника состоят или из молоди 

(EFL 55–110 см), или из взрослых особей (EFL 
145–235 см), редко образуя смешанные скопле-
ния (Nakamura, 1985). В нашем случае в ставной 
невод зашли рыбы, по-видимому, из небольшой 
группы парусников, объединённых по размер-
ному принципу.

Парусника, проводящего в зависимости от 
района обитания бо́льшую часть времени в по-
верхностном 10- (Hoolihan, 2006; Mourato et al., 
2014) или 50-метровом (Chiang et al., 2013) слоях 
в диапазоне температур 21–28°С (Collette et al., 
2022), относят к океаническим и эпипелагиче-
ским рыбам (Nakamura, 1985). Однако с учётом 
случаев нахождения его особей на глубинах, 
превышающих 100 и даже 500 м (Mourato et al., 
2014) парусник является океаническим интерзо-
нальным видом или, по терминологии Парина 
(1968), никтоэпипелагическим. Это наименее 
океанический из всех копьерылых рыб вид, наи-
более часто встречающийся и распределяющий-
ся с наибольшей плотностью вблизи материко-

Рис. 3. Морфологические черты исследованного парусника Istiophorus platypterus TL 1101.3 мм: а – расположение 
заднего края верхней челюсти относительно глаза, б – изгиб боковой линии; в – фрагмент брюшного плавника, 
сложенного в желобок; г – двойные кили на хвостовом плавнике.

(a)

(в)
(г)

(б)
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вых побережий и островов (Collette et al., 2022). 
У восточного побережья Тайваня парусники 
проводят >85% времени в верхнем равномерно 
перемешанном слое выше ~50 м, иногда совер-
шая вертикальные перемещения от 0 до 214 м в 
температурном диапазоне от 30.0 до 17.8°С, бо-
лее интенсивные в дневное время. Распределе-
ние особей по глубинам ограничивается разни-
цей в температуре воды на ~6–8°С относительно 
температуры поверхности моря (Chiang et al., 
2011, 2013).

По данным станции приёма спутниковой ин-
формации, температура поверхности океана на 
участке поимки парусника у охотоморского по-
бережья о-ва Кунашир составила 21°С. Причём 
прогретые до такой температуры водные массы 
распространялись и до южной части о-ва Иту-
руп. Предполагаем, что и в этой части Южных 
Курил парусники могли быть встречены. Инте-
ресно, что в конце августа 2007 г. (рис. 1) недале-
ко от места поимки парусников также в ставном 
неводе были обнаружены останки неидентифи-
цированного до вида представителя копьерылых 
(Полтев, Соков, 2023). Представляется, что заход 
копьерылых рыб с тёплыми водами в охотомор-
ские воды у о-ва Кунашир – обычное явление, 
а случаи их поимки в ставные невода не единич-
ны. Однако в силу различных обстоятельств та-
кие случаи остаются неизвестными.

После проведения соответствующих морфо-
метрических промеров парусника передали в 
Сахалинский краеведческий музей для изготов-
ления чучела.
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ON THE CAPTURE OF SAILFINS ISTIOPHORUS PLATYPTERUS 
(ISTIOPHORIDAE) IN WATERS OFF THE WEST COAST OF KUNASHIR 

ISLAND (SEA OF OKHOTSK) IN SEPTEMBER 2023
Yu. N. Poltev1, * and V. G. Samarsky1

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

*Е-mail: poltevyun@sakhniro.vniro.ru

Three immature specimens of Indo-Pacific sailfish Istiophorus platypterus have been found in a catch using a fixed 
net from the Sea of Okhotsk side of Kunashir Island on September 27, 2023. Data of morphometric measurements 
of one of them are presented. The total length of the studied specimen was 1101.3 mm, fork length (FL) was 
973.8 mm, standard length (SL) was 966.6 mm, lower jaw–fork length (LJFL) was 82.15 cm, and body weight was 
2.25 kg. The temperature of the water surface layer in the catch site was 21°C on the date of the capture.

Keywords: Indo-Pacific sailfish Istiophorus platypterus, morphometry, external appearance, temperature of the 
water surface layer, Kunashirsky Strait (Sea of Okhotsk).
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ПАМЯТИ СЕРГЕЯ СЕРГЕЕВИЧА АЛЕКСЕЕВА
(16.06.1959–11.10.2024)

Выдающийся отечественный ихтиолог и эво-
люционист, доктор биологических наук, ведущий 
научный сотрудник Института биологии развития 
РАН Сергей Сергеевич Алексеев скончался 11 ок-
тября 2024 г. после тяжёлой болезни.

Сергей Сергеевич родился 16 июня 1959 г. в Мо-
скве в знаменитом роддоме № 7 имени Грауэрмана 
на Арбате, где появился на свет кумир нашего по-
коления Булат Окуджава. Отец, Сергей Петрович 
Алексеев (1922–2008), в Великую Отечественную 
войну был лётчиком-инструктором на штурмови-
ках Ил-2, но после тяжёлой травмы, полученной 
при крушении самолёта, оставил авиацию. Позд-
нее он окончил вечернее отделение Оренбургско-
го педагогического института по специальности 
“история”, стал редактором издательства “Дет-
ская литература”, а впоследствии – известным 
детским писателем. Мама, Валентина Алексеевна, 
имела два высших образования, после рождения 
сына преподавала английский язык в Институте 
иностранных языков (ныне Московский государ-
ственный лингвистический университет).

Детство и юность Сергея прошли в Москве 
в родительском “писательском доме” на Красно-
армейской улице недалеко от метро “Аэропорт”. 
В детстве он много времени проводил и в Киеве, 
у деда, который пристрастил его к рыбной ловле 
и, как считал Сергей, определил будущую профес-
сию. Позднее, в школьные годы, вместе с другом 

НЕКРОЛОГ

Андреем Беловым Сергей много занимался ры-
балкой и собирал коллекцию рыб. Он учился в 
английской спецшколе в Леонтьевском переулке, 
с восьмого класса посещал кружок юных биологов 
и краеведов на Арбате. В 1975 г., за год до окон-
чания школы, Сергей стал победителем школьной 
биологической олимпиады, организуемой Биоло-
гическим факультетом МГУ. На ней он познако-
мился с Михаилом Валентиновичем Миной, кото-
рый стал его наставником на многие годы. Тогда 
же в журнале “Бюллетень МОИП” увидела свет 
первая научная статья Сергея, написанная в со-
авторстве с А.В. Беловым и посвящённая расселе-
нию обыкновенного горчака в водоёмах Москов-
ской области.

Окончив школу с золотой медалью, Сергей 
в 1976 г. поступил на Биологический факультет 
МГУ. Для него наступило счастливое время новых 
знакомств, романтики, путешествий по огромной 
стране – Советскому Союзу. Будучи почитателем 
книг Григория Федосеева, Владимира Арсеньева 
и Олега Куваева, он готовил себя к суровым ис-
пытаниям первопроходцев, длительным переходам 
с рюкзаком, ночёвкам у костра, расчётам запасов 
продуктов и снаряжения. Сергей Сергеевич очень 
рано получил охотничий билет, и ему от деда до-
сталось замечательное облегчённое бельгийское 
ружьё, которое всегда сопровождало и кормило его 
в экспедициях. Навыки полевой работы впослед-
ствии были доведены до совершенства, что позво-
лило проводить зимние экспедиции в суровых ус-
ловиях Забайкалья и Якутии, куда, за неимением 
дорог и денежных средств в 1970–1990-е гг., при-
ходилось часто добираться “… пешком и только с 
рюкзаком, и лишь в сопровождении отваги”, как 
пел Юрий Визбор.

Студенческие экспедиции с опытным полевым 
руководителем Валерием Андреевичем Макси-
мовым и научным руководителем Ксенией Алек-
сандровной Савваитовой на озёра Забайкалья, 
в дельту Лены и в низовья Амура, на реки Мы и 
Большая Иска, впадающие в Охотское море, опре-
делили научный интерес Сергея Сергеевича к изу-
чению механизмов видо- и формообразования  ло-
сосёвых рыб (Salmonidae), а именно ленков рода 
Brachymystax и гольцов рода Salvelinus, изучению 
которых он и посвятил главную часть своей науч-
ной жизни.

С отличием завершив университетское об-
учение в 1981 г., Сергей Сергеевич поступил в 
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аспирантуру на кафедру ихтиологии МГУ. Темой 
его кандидатской работы стало изучение структу-
ры рода Brachymystax, населяющего огромный аре-
ал в Сибири от бассейна Оби до Приморья и от За-
полярья до Монголии и Китая. К началу этой ра-
боты было известно о существовании острорылых 
и тупорылых форм ленка в нескольких бассейнах 
сибирских рек и на Дальнем Востоке. Благодаря 
незаурядному организационному таланту, Сергею 
Сергеевичу удалось собрать огромный материал – 
36 выборок ленков (в том числе из пяти участков 
симпатрии острорылых и тупорылых форм) в бас-
сейнах рек Амур, Лена, Уда, Обь, Селенга, оз. Бай-
кал и в Приморье. Так, в сезон 1983 г. Сергей Сер-
геевич вместе с коллегой, М.Ю. Пичугиным, успел 
в июне собрать нерестящихся ленков в притоках 
Подкаменной Тунгуски, с ним же в июле–августе 
в течение 24 суток обловить горные озёра Верхне-
катунского хребта и верхнее течение Катуни (более 
300 км по карте и вдвое больше на самом деле, учи-
тывая горный рельеф и множество перевалов), а в 
конце августа с другой коллегой, М.А. Свириденко 
(Груздевой), посетить в Охотском море о. Большой 
Шантар, на который они попали на случайной бар-
же. Они пересекли остров с проводником,  мест-
ным промысловым охотником, и собрали в разных 
реках не только ленков, но и впервые обнаружили 
в тундровой р. Средняя уникальную речную попу-
ляцию микижи Parasalmo mykiss (позднее внесён-
ную в Красную книгу РФ). Московские ихтиологи 
рисковали зазимовать на этом острове, просидев 
несколько недель на берегу в ожидании какого-ни-
будь корабля и питаясь впроголодь, и только ак-
тивное вмешательство мамы Сергея Сергеевича – 
её звонки из Москвы – помогли вывезти молодых 
учёных попутным вертолётом.

Итогом исследований ленков стала широ-
ко принятая в настоящее время гипотеза (сфор-
мулированная С.С. Алексеевым в соавторстве 
с  М.В.  Миной и А.С. Кондрашовым) о парал-
лельных клинах, сформировавшихся в результате 
встречного расселения особей и смещения призна-
ков. Несбывшейся мечтой Сергея Сергеевича оста-
лась экспедиция в китайскую провинцию Шаньси, 
чтобы исследовать предковые популяции ленка.

После защиты кандидатской диссертации 
в 1985 г. Сергей Сергеевич исследовал формы голь-
цов в чукотских озёрах, полиморфных усачей (род 
Barbus) оз. Тана в Эфиопии и трансформацию лже-
османа-нагорца Schizopygopsis stoliczkai из речной 
в озёрную форму в Сарезском озере на Памире, 
помогал собирать живую икру арктических голь-
цов Salvelinus  alpinus с подлёдным осенне-зимним 
нерестом в озёрах Забайкалья. С 1989 г. Сергей 
Сергеевич из МГУ перешёл на работу в Институт 
биологии развития РАН и вернулся к изучению 
гольцов в озёрах на севере Забайкалья, знакомых 
ему со студенческих лет – со времени участия в 
экспедициях К.А. Савваитовой и В.А. Максимова.

В середине 1990-х гг. С.С. Алексеев приступил 
к реализации разработанного им обширного плана 
исследований гольцов на изолированном участке 
ареала в Забайкалье. Постепенно стали развора-
чиваться уникальные по широте географического 
охвата труднодоступных озёр и разнообразию при-
меняемых методических подходов работы. Стара-
ниями Сергея Сергеевича сформировалась группа 
коллег-единомышленников (главным образом из 
Москвы и Иркутска), надолго ставших деятельным 
ядром этой программы. Только за первых два де-
сятилетия работ было пройдено более 3500 км пе-
ших маршрутов, более 1 тыс. км сплавов, свыше 
500 км составили вертолётные маршруты. В ходе 
поисковых работ обследованы 97 озёр Байкаль-
ской горной страны, неоднократно переизучены 
все ранее известные на территории популяции 
гольца, впервые описаны 23 новые популяции. 
С привлечением российских и зарубежных специ-
алистов эта группа рыб была изучена с помощью 
морфологических, разнообразных генетических 
(включая кариологию) и экологических методов. 
Всем коллегам, кому довелось работать с Сергеем 
Сергеевичем, известна его неутомимость и скру-
пулёзность при получении научных фактов и осто-
рожность в их трактовке.

Планы полного изучения особенностей жиз-
ненного цикла разных экологических форм голь-
цов требовали проведения работ в разные сезоны. 
Исследователь пришёл к идее основать в центре 
изолированного участка ареала гольца круглого-
дичный стационар и в 2014 г. на собственные день-
ги приобрёл большой дом с участком в старом за-
байкальском селе Чара. Опора на эту базу позволи-
ла вывести работы на новый уровень. В следующие 
несколько лет на стационаре появился целый парк 
техники для бездорожья: гусеничный вездеход, два 
высокопроходимых грузовика, два снегохода, дру-
гая мототехника. Экспедиция получила новые, ра-
нее недоступные, организационные возможности. 
Начался этап углублённых исследований, в ходе 
которого на примере нескольких наиболее харак-
терных популяций учёному удалось вскрыть мно-
жество экологических механизмов, обусловивших 
уникальное своеобразие забайкальских гольцов. 
В Москве зима проходила не менее напряжённо: 
обработка собранных коллекций (с многократ-
ными возвратами к исходному материалу, про-
мерами и пересчётами), подготовка публикаций 
(множество новых данных требовали осмысления 
и интерпретации), тщательное планирование но-
вых походов (Сергей Сергеевич придумал и сво-
ими руками создал несчётное множество разных 
устройств для сбора образцов и приспособлений 
для автономной жизни в зимней тайге, сам шил 
огромные тёплые палатки).

В результате 40-летнего изучения гольцов За-
байкалья С.С. Алексеев с соавторами документи-
ровали их распространение, описали 36 популяций 
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С.С. Алексеев в разные годы жизни: а – май 1980 г., низовья р. Амур, слева направо: М.Ю. Пичугин, М.А. Груздева 
(Свириденко), Ю.И. Царёв, С.С. Алексеев, В.А. Максимов; б – август 1983 г., о. Большой Шантар; в–з – Север-
ное Забайкалье: в – ноябрь 1988 г., оз. Леприндокан, слева направо: М.Ю. Пичугин, А.А. Зюзин, С.С. Алексеев; 
г – июль 2001 г., оз. Леприндокан, С.С. Алексеев с сыновьями Владимиром и Алексеем; д – июль 2010 г., оз. Амут; 
е – август 2014 г., оз. Каларский Даватчан; ж – август 2016 г., оз. Токко; з – апрель 2018 г., оз. Кирялта-3.
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со множеством случаев дивергенции симпатриче-
ских и парапатрических форм. Выявили значи-
тельные различия в степени морфологической и 
генетической дивергенции и репродуктивной изо-
ляции форм в разных озёрах. Показали, что эко-
логической основой симпатрической дивергенции 
форм является, как правило, расхождение пище-
вых ниш. Установили значительные различия в 
сроках и местах нереста симпатрических форм, 
обеспечивающие репродуктивную изоляцию в 
ряде озёр. В одном из них впервые в России най-
дена форма гольца с зимне-весенним пиком нере-
ста, симпатричная с осенненерестующей и пара-
патричная с летненерестующей формами; подоб-
ная ситуация ранее нигде не отмечалась. Впервые 
обнаружены кариотипические различия между 
симпатрическими формами S. alpinus complex. По-
казано, что в Забайкалье большинство “пучков”-
форм возникло в результате симпатрического фор-
мообразования, а не множественных инвазий, что 
свидетельствует о широком распространении это-
го типа формообразования у арктических гольцов. 
Впервые выявлены онтогенетические переходы 
(“горизонтальные трансформации”) между симпа-
трическими формами гольцов, находящимися на 
ранних стадиях дивергенции. С нашей точки зре-
ния, стараниями Сергея Сергеевича гольцы Забай-
калья превратились в модельную группу для изу-
чения дивергентной эволюции пресноводных рыб.

Велик вклад Сергея Сергеевича в изучение ар-
ктических гольцов и в других районах Сибири. 
C  применением морфоэкологических и моле-
кулярно-генетических методов проведено ком-
плексное исследование арктических гольцов 
Сибири, основанное на оригинальных данных 
по 53 локальностям. В итоге показано, что голь-
цы, обитающие на большей части территории 
Сибири, родственны гольцам Европы. Впервые 
обнаружено широкое распространение на севе-
ро-восточных побережьях Сибири арктических 
гольцов с митохондриальным геномом северной 
мальмы S. malma, попавшим к их предкам в ре-
зультате интрогрессивной гибридизации с нею; 
одна такая популяция обнаружена в бассейне 
средней Колымы. Высказано предположение о 
том, что в Восточной Сибири, где, в отличие от 
Европы и Северной Америки, в ледниковые пе-
риоды не было сплошного покровного оледене-
ния, а имели место отдельные оледенения горных 
районов, гольцы переживали эти периоды не в 
немногих удалённых от современного ареала ре-
фугиумах, а были широко распространены в гор-
ных, предгорных и равнинных водоёмах, в том 
числе в непосредственной близости от населяе-
мых ими в настоящее время озёр. В Забайкалье 
их основными местообитаниями в ледниковые 
периоды, видимо, были крупные ледниково-под-
прудные озёра, такие как Верхневитимское, Верх-
нечарское и Верхнеолёкминское, что согласуется 

с полученными генетическими данными. Пока-
зано родство гольцов Забайкалья с гольцами из 
бассейна верхней/средней Яны, указывающее 
на северное происхождение первых; получены 
свидетельства проникновения гольцов в бассейн 
Байкала из прилежащих частей бассейна Лены 
через Байкало-Ленский водораздел, а также их 
распространения через Алдано-Индигирский 
водораздел.

Сергей Сергеевич показал, что основным на-
правлением морфологической эволюции арктиче-
ских гольцов во внутренних районах Сибири явля-
ется связанное со специализацией к планктонному 
типу питания увеличение числа жаберных тычинок 
далеко за пределы, известные для популяций Ев-
ропы и северных побережий Сибири. Продемон-
стрировал параллельное возникновение популя-
ций многотычинковых гольцов в разных районах 
Сибири и в разных локальностях внутри этих рай-
онов, связанное со специализацией к планктонно-
му типу питания, а также параллельную педоморф-
ную редукцию окостенений в разных популяциях. 
Эти положения вошли в его докторскую диссер-
тацию “Распространение, разнообразие и дивер-
сификация арктических гольцов Salvelinus alpinus 
(L.) complex (Salmoniformes, Salmonidae) Сибири”, 
блестяще защищённую в 2016 г. на Биологическом 
факультете МГУ.

Значение работ Сергея Сергеевича не ограни-
чивается изучением эволюции двух групп лососё-
вых рыб Северной Азии. Существенным вкладом 
в эволюционную теорию явилось выявление мно-
жественности экологических и онтогенетических 
механизмов радиации пресноводных рыб, когда 
к сходному эволюционному эффекту – возникно-
вению симпатрических форм – приводят различ-
ные процессы дифференциации исходных популя-
ций. Ярким свидетельством значения работ Сергея 
Сергеевича является длительное сотрудничество со 
многими коллективами зарубежных специалистов 
и публикации совместных работ в престижных из-
даниях. Нельзя не упомянуть и международное об-
щество любителей гольцов (ISACF – International 
Society of Arctic Char Fanatics), авторитетнейшем 
членом которого Сергей Сергеевич был на протя-
жении десятилетий.

В дополнение к талантам исследователя, на-
туралиста и землепроходца Сергей Сергеевич об-
ладал ярким даром стихосложения. Большинство 
событий его жизни находили отражения в стихах, 
которыми на протяжении многих лет он с прису-
щей ему скромностью радовал только своих друзей 
и родственников. Ещё он обладал несомненным 
талантом человеческого общения, основанным на 
доброте и глубоком уважении ко всем встречав-
шимся на его жизненном пути. Эти качества при-
влекали к нему многочисленных друзей и коллег и 
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позволяли сотрудничать с самыми разными людь-
ми в его бесчисленных путешествиях.

Его занятия наукой были бы невозможны без 
поддержки семьи, которая была с ним до послед-
него дня его жизни.

Будучи тяжело больным, Сергей Сергеевич ор-
ганизовал и профинансировал изучение его колле-
гами ещё одной группы забайкальских озёр, планы 
этих работ были готовы ещё несколько лет назад. 
В одном из крайне своеобразных водоёмов была 
найдена новая популяция арктического гольца, ко-
торая стала уже 36-й известной в изолированном 
участке ареала вида в Забайкалье и 27-й, обнару-
женной стараниями учёного. Эта новость обрадо-
вала Сергея Сергеевича всего за несколько дней до 
его ухода.

Стационар в Чаре он передал сотрудникам Ир-
кутского государственного университета, чтобы 
исследования озёр Забайкалья продолжали его 
коллеги и последователи. И это лучшая память об 
учёном.
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