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Представлено иллюстрированное описание ранних личинок бурого морского петушка Alectrias 
alectrolophus из  Авачинской губы. Тело личинки прозрачное, по  мере развития на  теле появляет-
ся сложный узор пигментации. У  мальков пигментация тёмная, почти чёрная, узор слабо выражен. 
В процессе роста личинки длина головы и высота тела уменьшаются относительно длины тела; длина 
рыла, верхней челюсти и  диаметр глаза незначительно увеличиваются относительно длины головы; 
существенно уменьшается длина грудного плавника. Развитие личинок и  мальков происходит 
в приливно-отливной зоне.
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Бурый морской петушок Alectrias alectrolophus 
(Pallas, 1814)  — широкобореальный приазиат-
ский представитель семейства Stichaeidae, рас-
пространённый в северо-западной части Тихого 
океана от Японского моря до Берингова пролива 
и далее на восток до западного побережья Аляски 
(Андрияшев, 1954; Линдберг, Красюкова, 1975; 
Черешнев и  др., 2001; Федоров и  др., 2003; То-
кранов, 2014). Известен из Охотского моря (бух-
ты Шантарских о-вов, Тауйский залив), Южных 
Курил (о-ва Кунашир и  Шикотан), из  вод 
у  Юго-Восточной Камчатки, Командорских 
о-вов, Южного Сахалина, Приморского края 
(от зал. Де-Кастри до зал. Петра Великого), о-ва 
Хоккайдо (Hatooka, 2002; Mecklenburg, Sheiko, 
2004; Колпаков, Мирошник, 2007) и северо-вос-
точного побережья Кореи (Cho, Kweon, 2014).

К роду Alectrias относят шесть видов: бурого 
морского петушка, A.  benjamini Jordan, Snyder, 

1902, A.  cirratus (Lindberg, 1938), A.  gallinus 
(Lindberg, 1938), A.  mutsuensis Shiogaki, 1985, 
A. markevichi Sheiko 2012 (Шейко, 2012). В Ава-
чинской губе известен только первый из  них 
(Токранов, Шейко, 2015).

Бурый морской петушок  — типично лито-
ральный вид, в период открытой воды постоянно 
держится в приливно-отливной зоне, оставаясь 
здесь в укрытиях под камнями (летом часто без 
воды, во влажной среде) и в лужах во время отли-
вов. В большинстве районов обитания является 
многочисленным или обычным представителем 
ихтиофауны (Шейко, Федоров, 2000; Черешнев 
и  др., 2001; Токранов, 2014, 2020). Может быть 
найден на глубине до 100 м (но чаще на глубине  
< 50  м) (Mecklenburg et al., 2002). Обычно 
встречается в  заливах с  галечно-каменно-обло-
мочным дном. Клейкие икринки развиваются 
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в  кладках в  узкой прибрежной зоне. Кладки 
икры охраняет самка (Coleman, 1999). Личинки 
пелагические (Matarese et al., 2013).

Данные об экологии и биологии бурого мор-
ского петушка немногочисленны и  в основном 
относятся к водам Авачинской губы, в которой 
он считается массовым видом (Popov, 1933; 
Виноградов, 1949; Токранов, 2014, 2020; Токра-
нов, Шейко, 2015; Поезжалова-Чегодаева, 2017, 
2021, 2022; Поезжалова-Чегодаева, Мурашева, 
2020). Информация о  его биологии ограничи-
вается общей характеристикой мест обитания 
и  встречаемости, относительной численности, 
размерно-возрастного состава, качественного 
состава пищи и  сроков нереста (Виноградов, 
1949; Матюшин, 1989; Токранов, 2014; Токра-
нов, Мурашева, 2016; Токранов, Железняк, 
2023а). Несмотря на  широкое распространение 
и  высокую численность, данные по  раннему 
развитию бурого морского петушка в  районах 
его обитания малочисленны, а  для Авачинской 
губы отсутствуют вовсе. В  литературе имеются 
описание и  рисунки двух личинок этого вида 
из  японских вод. Одна личинка стандартной 
длиной (SL) 10.7 мм находилась на стадии нача-
ла изгиба уростиля (Matarese et al., 2013). Другая 
личинка SL 16.9 мм была изображена на стадии 
завершения метаморфоза (Tokuya, Amaoka, 
1980). Кроме того, имеется описание и рисунок 
поздней личинки Alectrias sp. SL 16.0 мм, также 
из вод Японии (Matarese et al., 2013).

Цель нашей работы  — представить морфо-
логическое описание личинок бурого морского 
петушка из  Авачинской губы (юго-восточное 
прибрежье Камчатки) в  сравнении с  более 
поздней молодью (мальками) и  взрослыми эк-
земплярами.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Все исследованные личинки, мальки и поло-

возрелые особи бурого морского петушка были 
пойманы в  восточной части Авачинской губы 
в  приливных лужах во время отлива. В  районе 
морской метеостанции (ул. Рябиковская) г. Пет-
ропавловск-Камчатский (рис. 1) авторы пойма-
ли семь личинок и зафиксировали их в 70%-ном 
этаноле. Также исследовали пять личинок, 
которых отловил А.М. Токранов (КФ ТИГ ДВО 
РАН) в  районе м. Сигнальный вблизи сопки 
Никольская (зафиксированы в 4%-ном растворе 
формальдегида). Для  сравнения морфологи-
ческих признаков использовали двух мальков 
(годовиков) этого вида и пять половозрелых эк-

земпляров, пойманных также в районе морской 
метеостанции (табл. 1).

Измерения пластических и подсчёт меристи-
ческих признаков выполняли по общепринятой 
методике (Правдин, 1966). Общую длину тела из-
меряли от переднего конца рыла до заднего края 
плавниковой каймы или до конца средних лучей 
хвостового плавника, стандартную — до основа-
ния средних лучей хвостового плавника. Схема 
измерений представлена на  рис.  2. Меристиче-
ские признаки подсчитывали на  фиксирован-
ном материале под бинокулярным микроскопом 
без окрашивания. При  описании пигментации 
использовали имеющуюся схему расположения 
меланофоров (Баланов и  др., 2020). Для  харак-
теристики меланофоров использовали термины: 
точка  — абстрактный объект, не  имеющий 
измеримых характеристик; пятно  — место, от-
личающееся по цвету от остальной поверхности; 
линия — след или штрих, длинный относительно 
своей ширины.

Личинок по  степени развития условно раз-
делили на  ранних  — неоформившихся, имею-
щих прозрачное или  слабо пигментированное 
тело и  неразвитые зачатки лучей плавников; 
и  поздних  — оформившихся, с  интенсивной 
пигментацией тела с  чётким характерным узо-
ром и развитыми лучами плавников.

По уровню развития и пигментации личинок 
разделили на  пять размерных групп и  рассмат-
ривали независимо от  срока и  места поимки. 
При анализе изменений пропорций тела по мере 
роста личинок кроме собственных использовали 
литературные данные (Макушок, 1958; Shiogaki, 
1985; Matarese et al., 2013; Cho, Kweon, 2014).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Для бурого морского петушка характерны 

сжатое с  боков удлинённое тело, хорошо раз-
витый кожный гребень на  спинной срединной 
линии головы; сросшиеся жаберные перепонки, 
образующие свободную поперечную заднюю 
складку; пять лучей жаберной перепонки; тон-
кие, гибкие шипы спинного плавника; чешуйки 
в задней части тела, не налегающие друг на дру-
га; отсутствие брюшных плавников. Перепонки 
спинного и  анального плавников сливаются 
с хвостовым. В начале анального плавника недо-
развитая колючка. Пигментация взрослых осо-
бей очень изменчива: от серой до почти чёрной 
или  ярко-пятнистая с  узорами, обычно в  виде 
волнистой линии, идущей вдоль спины и отде-
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Рис. 1. Карта-схема мест сбора (●) личинок, мальков и взрослых особей бурого морского петушка Alectrias 
alectrolophus в Авачинской губе: 1 – м. Сигнальный, 2 – место расположения морской метеостанции.

Таблица 1. Характеристика использованного материала для описания личинок и мальков бурого морского пе-
тушка Alectrias alectrolophus из Авачинской губы

Дата вы-
лова

Число особей, 
экз.

Стадия 
развития

Длина тела, мм Место  
вылова

Сборщики

общая стандартная

14.07.2022 5 Личинки 17.0–19.0 15.3–17.0 М. Сигнальный А.М. Токранов

21.05.2023 2 Мальки 51.0, 60.0 48.0, 56.0 Р-н метеостанции Авторы

24.06.2023 7 Личинки 16.0–19.7 15.0–18.0 То же То же

07.06.2024 5 Взрослые 81.0–92.0 75.0–86.0 » »

ляющей тёмную часть от  более светлых пятен, 
переходящих на  спинной плавник. Хвостовой 
плавник закруглённый. Боковая линия, прохо-
дящая по  средней линии тела, хорошо развита. 
Спинных шипов (всего) 60–65, дорсальных 
мягких лучей нет. В анальном плавнике мягких 
лучей 40–45. Позвонков 65–69 (Shiogaki, 1985; 
Cho, Kweon, 2014).

Меристические признаки личинок и  маль-
ков бурого морского петушка из  Авачинской 
губы хорошо соответствуют данным ориги-
нальных описаний (Pallas, 1814; Макушок, 
1958; Shiogaki, 1985; Matarese et al., 2013; Cho, 
Kweon, 2014) (табл. 2), поэтому достоверность 
идентификации сомнений не  вызывает. Их 
видовую принадлежность мы легко устанавли-
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вали по морфологическим признакам взрослых 
особей. Сравнение наших личинок с  личин-
ками и  взрослыми экземплярами из  японских 
и корейских вод показало, что значения их ме-
ристических признаков близки и большинство 
значений укладываются в  пределы, указанные 
для экземпляров из северной части Японского 

моря (Линдберг, Красюкова, 1975). Число лу-
чей грудного и  хвостового плавников, а  также 
жаберных лучей и  миомеров у  наших личинок 
было сходным с таковым у особей, рассмотрен-
ных в  вышеуказанных литературных источни-
ках. Рассмотрим ниже пять размерных групп 
личинок.

TL
SL

aD

ao
c

lP

aA

H1

io

lmx o

Рис. 2. Схема измерения личинок и мальков бурого морского петушка Alectrias alectrolophus из Авачинской губы: TL, 
SL – общая и стандартная длины тела; с – длина головы, H1 – высота тела у начала основания анального плавника; 
aD, аА – антедорсальное и антеанальное расстояния; ао – длина рыла, о – горизонтальный диаметр глаза, io – меж-
глазничное расстояние, lmx – длина верхней челюсти, lР – длина грудного плавника.

Таблица 2. Меристические признаки личинок и мальков бурого морского петушка Alectrias alectrolophus из Ава-
чинской губы в сравнении с литературными данными

Признак Авачинская губа Cho, Kweon, 
2014

Pallas, 1814 Макушок, 1958 Shiogaki, 1985

Личинки Мальки

SL, мм 15.0–18.0 (16.5) 48.0, 56.0 (52.0) 52.2 61–63

D 62–66 (63.8) 65 63 64 60–65 (62.0)

A 42–46 (43.8) 45 44 44 42–45 (43.3)

P 9–10 (9.8) 10 10 9–11 (10.0)

C 12 12

r.br. 5 5

vert. 66 66 68 65–67 65–69 (66.5)

vert. ab. 19 19 19 17–19 (18.0)

vert. с. 47 47 49 47–48 47–50 (48.5)

Примечание. D, А, Р, С – число лучей соответственно в спинном, анальном, грудном и хвостовом плавниках; r.br. — число жаберных лучей; 
vert., vert. ab., vert. с. — число позвонков (или миомеров) соответственно общее, туловищных и хвостовых. Здесь и в табл. 3: SL — стандарт-
ная длина тела; в скобках приведены средние значения.
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1-я группа. SL 15.0–15.7  мм, n = 3. Глаза по-
гружены под кожу. Заметны цилиндрические 
ноздри над верхней губой. Жаберная крышка 
отделена не  полностью. Жаберные перепонки 
не  срастаются между собой, отделены от  меж-
жаберного промежутка не  полностью, если 
смотреть сверху или снизу, заметно, что их края 
загнуты под углом. Уростиль загибается кверху 
(рис. 3а).

В грудном плавнике девять лучей. В  спин-
ном 45 сформированных неветвистых лучей. 
В анальном 43 зачатка мягких луча. Первый ко-
лючий луч анального плавника погружён в кожу, 
незаметен.

Лучи спинного плавника в  передней его 
части не  развиты, колючки отсутствуют. Лучи 
задней его части развиваются раньше. Мягкие 
лучи плавников не  сформированы. Высота 
тела составляет чуть больше 12% длины тела. 
Длина грудного плавника ~ 60% длины головы. 
Челюсти не  сформированы. Гребень на  голове 
не  развит. У  самых крупных личинок заметен 
зачаточный валик на месте будущего гребня.

Тело прозрачное или белое после фиксации, 
с  незначительной пигментацией. Голова без 
пигмента. Глаза интенсивно пигментированы. 
Пигмент в  передней части тела по  средней ли-
нии брюха в виде тонкой линии, образованной 
мелкими меланофорами. Присутствует пигмент 
над кишечной трубкой вблизи ануса. Имеются 
меланофоры в  виде мелких пятен в  основании 
зачатков лучей анального плавника. Погружён-
ный пигмент над хордой вблизи уростиля, изоб-
ражённый у  личинки бурого морского петушка 
SL 10.7 мм из японских вод (Matarese et al., 2013), 
у наших личинок уже отсутствовал.

2-я группа. SL 16.0–16.6 мм, n = 4. Начинают 
появляться лучи в  передней части спинного 
плавника, колючки зачаточные. Мягкие лучи 
плавников не  сформированы, заметны лишь 
их  зачатки. Голова у  всех сверху выпуклая, 
гладкая. Глаза выпуклые. Жаберные перепонки 
как у  предыдущей личинки. Заметны цилин-
дрические ноздри. Гребень не  проявляется 
(рис. 3б–3г).

Все личинки почти без пигмента, бесцветные 
или бледно-серые. После фиксации становились 
белыми. Меланофоры на  теле у  большинства 
отсутствуют, но у некоторых имеется небольшое 
количество мелких точек на боках. Сохраняются 
меланофоры в  виде мелких пятен в  анальном 
ряду, в  основании лучей анального плавника. 

У  одной личинки местами серыми были го-
лова и  основания грудных плавников. Голова 
без пигмента, лишь на  верхней части головы, 
на  затылке, имеется крупный (погружённый) 
меланофор. Крупный меланофор звёздчатой 
формы также присутствует на истмусе. Пигмент 
над кишечной трубкой вблизи ануса исчезает. 
Пигментация одноразмерных личинок может 
различаться.

3-я группа. SL 16.7–17.8 мм, n = 3. Личинки по-
крыты большим количеством слизи. Жаберные 
перепонки не  срастаются между собой, отделе-
ны от межжаберного промежутка не полностью. 
Колючки спинного плавника и лучи хвостового 
и грудного плавников сформированы. На верх-
ней части головы между глазами заметен зачаток 
гребня в виде небольшого валика. Длина лучей 
грудного плавника составляет 51.1% длины го-
ловы (рис. 3д).

Мелкие пигментные точки, придающие 
темноватую общую окраску, рассеяны по всему 
телу. В области головы пигмент более интенси-
вен. На боках головы присутствует рассеянный 
пигмент, за глазами пигмент образует две слабо 
заметные широкие полосы. Верх головы без 
пигмента. Склера и  радужка интенсивно пиг-
ментированы. Участки вблизи глаз и  челюсти 
пигментированы более интенсивно. На  боках 
челюстей, на  верхней и  нижней губах пигмент 
в  виде короткой и  широкой вертикальной по-
лосы.

Очень мелкие пигментные точки по  всему 
телу образуют еле заметный характерный узор, 
местами переходящий на  спинной плавник 
в задней его части. Узор пигментации на боках 
тела слабо заметен, в виде мелких точек, вытяну-
тых в поперечные линии, расположенные ряда-
ми вдоль миомеров и  повторяющие их  форму, 
в результате образующие крупные пятна.

Вдоль средней линии тела имеются округлые 
зоны, где пигментных точек мало. В этих местах 
образуется ~ 10 светлых пятен. Первое пятно 
расположено на  расстоянии 1.5  мм от  начала 
основания анального плавника. Вблизи хвосто-
вого плавника расстояние между этими пятна-
ми уменьшается. Примерно такие же светлые 
пятна, но  полукруглой формы, расположены 
вдоль спинного плавника. Их 13–14 и они более 
заметные, чем пятна на боках тела.

Мелкие точки заметны на  поверхности 
передней части лучей хвостового плавника, 
в основании этих лучей также имеется пигмент. 
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Рис. 3. Личинки бурого морского петушка Alectrias alectrolophus из Авачинской губы стандартной длиной (SL): а – 
15.0 мм; б–г – 16.0 мм, общий вид сбоку (б) и передняя часть, вид сверху (в) и снизу (г); д – 16.7 мм; е – 17.9 мм, 
передняя часть; ж, з – 18.0 мм, общий вид сбоку (ж) и сверху (з).
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Анальный плавник без пигмента, но в основании 
его лучей сохраняются небольшие погружённые 
пигментные пятна. На боках головы намечается 
характерный узор в виде коротких широких про-
дольных полос вблизи глаз. Тонкая пигментная 
линия на  нижней стороне тела вдоль средней 
линии брюха становится прерывистой. На боках 
тела местами пигментные точки группируются 
в небольшие редкие пятна.

Очень мелкие точки образуют рисунок в виде 
бледных пятен на хвосте. По средней линии брю-
ха проходит ряд меланофоров, который в перед-
ней части имеет вид чёрточек, образующих 
прерывистую линию. Лучи грудных и анального 
плавников без пигмента.

4-я группа. SL 17.9  мм, n = 1. Метаморфоз 
близок к  завершению. Тело покрыто большим 
количеством слизи. Имеется небольшой валик 
на месте будущего гребня. Жаберные перепонки 
срастаются между собой, но  отделены от  меж-
жаберного промежутка не  полностью. Лучи 
в плавниках полностью сформированы. Первый 
колючий луч анального плавника зачаточный. 
Грудные плавники уменьшаются относительно 
длины тела, их  длина составляет 38.4% длины 
головы. Глаза не  погружённые. На  симфизисе 
нижней челюсти появляется твёрдый бугорок 
(рис. 3е).

Пигментация более интенсивная. Узор пиг-
ментации тела и головы сходен с таковым личи-
нок SL 16–17 мм, но более выражен. Появляют-
ся широкие пятна на лучах анального плавника, 
более выраженные в  его задней части. В  целом 
узор пигментации близок к таковому у взрослых 
особей. На  боках большое количество мелких 
меланофоров в  виде точек, расположенных ря-
дами вдоль миомеров. Вдоль средней линии тела 
сохраняются округлые зоны, где этих точек ма-
ло. Полукруглые тёмные пятна вдоль основания 
спинного плавника соединены очень тонкой 
светлой полоской. Очень мелкие точки образуют 
рисунок в виде бледных пятен на хвосте. Сохра-
няется пигментация на брюшной стороне в виде 
сплошной полосы, переходящей в  штриховую 
в  передней части. Голова покрыта такими же 
серыми точками. Сохраняется пигмент на губах. 
Пигмент в основании лучей анального плавника 
становится едва заметен, но  на лучах вблизи 
их основания появляется характерный узор в ви-
де ряда тёмных пятен.

5-я группа. SL 18.0 мм, n = 1. Заметен первый 
колючий луч анального плавника. Глаз не  по-

гружён в кожу. Выпуклый валик на поверхности 
головы над глазами на месте будущего гребешка 
слабо заметен. Ноздри скрыты под слизью и ед-
ва заметны. Поры сейсмосенсорной системы 
не выражены. Жаберные перепонки срастаются 
между собой, но  отделены от  межжаберно-
го промежутка не  полностью. Снизу головы 
(на симфизисе нижней челюсти) твёрдый буго-
рок. На нём чёрный пигмент. Вся пигментация 
состоит из  отдельных чёрных меланофоров 
в виде точек, расположенных с разной густотой 
(рис. 3ж, 3з).

Личинка по уровню развития похожа на пре-
дыдущую, но  отличается узором пигментации. 
Главное отличие  — полукруглые пятна вдоль 
спинного плавника не разделены. Они являются 
частью сплошной белой полосы, образуя вол-
нистую белую кайму по  спине. По  краям этой 
каймы более тёмный пигмент.

Спинной плавник покрыт слизью и выглядит 
белым. Местами на спинном плавнике имеются 
мелкие точки. Грудные плавники без пигмента, 
кроме основания, которое пигментировано на-
половину. Жаберные перепонки без пигмента. 
На жаберной крышке сплошной рисунок. На гу-
бах пятна, как у предыдущей личинки.

Светлые пятна вдоль средней линии тела ста-
новятся более выраженными. Они крупнее, чем 
у предыдущей личинки. Расстояния между ними 
~ 0.5  мм. Диаметр самих пятен 0.2  мм, кроме 
самого крайнего вблизи основания хвостового 
плавника. Оно диаметром 0.1  мм и  в прокси-
мальной части приплюснуто. Сохраняется тон-
кая прерывистая пигментная линия по средней 
линии брюха.

Сохраняется едва заметный пигмент в  осно-
вании лучей анального плавника. На самих лу-
чах этого плавника сохраняются широкие пятна. 
Но  у этой личинки в  отличие от  предыдущей 
они более выражены в  задней части плавника. 
Поперёк хвостового плавника в его центральной 
части заметны три широкие тёмные полосы, 
не доходящие до краёв плавника. Имеются очень 
мелкие меланофоры в  виде точек в  некоторых 
местах грудного плавника.

В брюшной части тела меланофоры звёздча-
той формы, в спинной — неправильной формы, 
часто в виде снежинок. На голове хроматофоры 
округлой, не  всегда правильной формы. Лоб 
почти светлый. Имеются отдельные крапинки 
и  два тёмных округлых пятна, одно между гла-
зами, почти круглое, другое — в нижней задней 
части головы.
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Мальки (годовики). SL 48.0, 56.0 мм. ТL 51.0, 
60.0  мм. Морфологические признаки мальков 
сравнили с  признаками использованных в  на-
шей работе половозрелых рыб SL 75.0–86.0 мм. 
Мальки имели характерные морфологические 
признаки взрослых особей, описание которых 
имеется в  литературе (Линдберг, Красюкова, 

1975; Shiogaki, 1985; Cho, Kweon, 2014; Поезжа-
лова-Чегодаева, Мурашева, 2020). Тело удлинён-
ное, сжатое с боков (рис. 4). Высота тела у нача-
ла основания анального плавника составляет 
в среднем у мальков 10.6%, у взрослых — 11.1% 
SL. Антеанальное расстояние соответственно 
33.2 и  43.2% SL (табл. 3). Голова и  глаза не-

Рис. 4. Годовик бурого морского петушка Alectrias alectrolophus SL 48.0 мм из Авачинской губы. 

Таблица 3. Пластические признаки бурого морского петушка Alectrias alectrolophus разных стадий развития 
из Авачинской губы в сравнении с данными литературы

Признак Авачинская губа Cho, 
Kweon, 2014

Личинки Мальки Взрослые Малёк
SL, мм 15.0–15.7 16.0–16.6 16.7–17.8 17.9 18.0 48.0, 56.0 75.0–86.0 52.2
Число осо-
бей, экз.

3 4 3 1 1 2 5 1

В % SL

c 15.7–17.3 
(16.8)

15.7–16.3 
(16.1)

14.6–17.6 
(15.9)

14.5 14.4 12.3, 12.5 (12.4) 13.3–15.6 (14.5) 14.3

H1 12.4 12.0 11.3 11.2 11.1 9.8, 11.3 (10.6) 10.5–12.2 (11.1) 11.3
aD 13.9–16.4 

(15.5)
13.8–15.2 

(14.4)
12.2–14.6 

(13.9)
13.4 14.3 13.2, 15.0 (14.1) 11.6–14.7 (13.8) 13.0

аА 39.2–41.1 
(40.1)

34.4–38.2 
(35.8)

30.5–37.9 
(35.3)

34.2 36.5 35.4, 30.9 (33.2) 41.9–45.8 (43.2) 41.3

В % c
ао 22.1–25.0 

(24.0)
23.1–30.8 

(27.4)
28.3–32.7 

(30.6)
30.8 26.9 36.7, 39.1 (37.9) 35.3–38.5 (37.4) 30.4

о 22.9–26.9 
(25.6)

23.1–26.9 
(24.1)

22.1–25.0 
(24.0)

25.0 26.9 20.3, 21.7 (21.0) 17.6–19.2 (18.5) 23.3

io 18.8–30.8 
(25.5)

19.2–26.9 
(23.6)

23.3–30.8 
(27.0)

27.9 25.5 23.2, 26.6 (24.9) 25.5–27.1 (26.2) 22.5

lmx 25.5 23.6 27.0 26.9 26.9 33.3, 35.6 (34.3) 35.6–43.5 (39.5)
lР 59.6–63.5 

(61.0)
52.2–62.0 

(55.5)
51.1 38.4 40.1 37.5, 40.0 (38.8) 30.5–43.3 (37.3)

Примечание. с – длина головы, H1 — высота тела у начала основания анального плавника; aD, аА — антедорсальное и антеанальное рас-
стояния; ао — длина рыла, о – горизонтальный диаметр глаза, io — межглазничное расстояние, lmx — длина верхней челюсти, lР — длина 
грудного плавника.
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большие. Рыло короткое, приблизительно равно 
диаметру глаза. Межглазничное пространство 
узкое. Ноздри парные. Передняя ноздря в виде 
короткой трубки. Задняя — в виде мелкой поры. 
Рот косой. Задний край верхней челюсти дохо-
дит до  вертикали заднего края глаза. Нижняя 
челюсть слегка выдаётся вперёд. У  некоторых 
экземпляров кожный гребень на голове зачаточ-
ный в виде небольшого валика на верхней части 
головы между глаз. Длина его основания меньше 
диаметра глаза. У  других экземпляров гребень 
почти сформирован. Жаберные перепонки срас-
таются между собой, образуя свободную складку 
поперёк межжаберного перешейка.

Спинной плавник очень длинный, соединён 
перепонкой с  лучами хвостового плавника, со-
стоит из колючих лучей. Длина этих лучей посте-
пенно увеличивается по  направлению к  задней 
части и уменьшается вблизи хвостового плавни-
ка. Передние лучи очень тонкие и гибкие, но по 
направлению к  хвосту лучи становятся твёрже. 
Анальный плавник длинный и  низкий, длина 
его лучей постепенно увеличивается в  задней 
части. Начало анального плавника расположено 
впереди середины основания спинного плав-
ника. Анальный плавник также соединяется 
перепонкой с  хвостовым плавником, но  эта 
перепонка довольно низкая, образует соедине-
ние в  виде выемки. Лучи анального плавника 
ветвистые. Шип в  начале основания анального 
плавника очень короткий, погружён в  кожу. 
Грудные плавники небольшие. Длина грудного 
плавника у мальков составляет в среднем 38.8%, 
у половозрелых особей — 37.3% длины головы. 
Брюшные плавники отсутствуют. Хвостовой 
плавник небольшой, слегка заострённый, в нём 
12 ветвистых лучей. Высота хвостового стебля 
небольшая, составляет ~ 30% высоты тела у на-
чала анального плавника. Чешуйки на  задней 
части тела и зубы на обеих челюстях отсутствуют. 
Сейсмосенсорные каналы на  голове слабо вы-
ражены. Число отверстий в каждом из каналов: 
носовых два, межглазничных четыре, подглаз-
ничных шесть, заглазничных семь, затылочных 
пять, преоперкулярных шесть, нижнечелюстных 
четыре — эти значения соответствуют числу от-
верстий в каждом канале у всех известных видов 
рода Alectrias (Shiogaki, 1985). На  голове много 
крупных белых пор, идущих вдоль жаберных 
крышек.

Пигментация мальков не отличается от  пиг-
ментации взрослых особей. До фиксации голова 
и  тело мальков тёмно-коричневые, почти чёр-

ные. Узор пигментации не различим. В области 
внутренних органов пигментация темнее. На го-
лове немного выделяются наклонные чёрные 
полосы, спускающиеся от нижнего края каждого 
глаза к  нижней части щеки, и  чёрный пигмент 
в  начале верхней и  нижней челюстей. Яркой 
пигментацией выделяются лучи плавников, осо-
бенно хвостового. По  всей его длине на  сером 
фоне через равные промежутки расположены 
22–23 оранжевых пятна, более интенсивно 
выраженных в верхней части лучей. Кайма верх-
него края спинного плавника чёрная, особенно 
в средней его части. Анальный и хвостовой плав-
ники также выделяются пигментацией, но менее 
яркой. На общем тёмном фоне пигментации лу-
чей анального плавника слабо выделяется узор 
в виде поперечных полос и пятен неправильной 
формы, сходный с  узором пигментации аналь-
ного плавника взрослых особей, более выражен-
ный в  задней части плавника. Хвостовой плав-
ник пигментирован более ярко по  сравнению 
с анальным. Поперёк его лучей на буро-жёлтом 
фоне выделяются три–четыре неровные широ-
кие тёмные полосы. Грудные плавники тёмные, 
без узора. На фоне общей тёмно-бурой пигмен-
тации тела они почти не различимы.

После фиксации общая пигментация маль-
ков бледнеет. Голова и тело почти однотонные, 
светло-коричневые. Верхняя часть немного 
темнее. Выделяется общий узор пигментации, 
сходный с пигментацией взрослых экземпляров. 
На голове и щеках разбросаны мелкие тёмно-ко-
ричневые точки. На  щеке тёмно-коричневая 
наклонная полоса. На  боках тела густо распо-
ложены точечные меланофоры. Вдоль спинного 
плавника с  трудом просматривается рисунок 
из полукруглых пятен. В задней части основания 
анального плавника имеется слабо выраженное 
тёмное пятно. Перепонки всех плавников полу-
прозрачные. На них светло-коричневые пятна.

Морфологические признаки мальков 
и сравниваемых взрослых особей почти не раз-
личались, если не  считать немногим меньшее 
значение относительного диаметра глаза и дли-
ны грудного плавника у  половозрелых рыб 
и незначительно бо́льшую относительную длину 
их верхней челюсти.

Тело как у взрослых особей, так и у личинок 
бурого морского петушка низкое. При  раз-
витии относительная высота тела почти 
не  изменяется и  составляет 9.8–12.4% длины 
тела. Относительные значения длины головы, 
высоты тела, антеанального и  антедорсального 
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расстояний  — признаки довольно изменчивые, 
но  эта изменчивость от  возраста существенно 
не  зависит. Длина головы и  антедорсальное 
расстояние относительно длины тела варьируют 
незначительно (соответственно от  12.3 до  17.6 
и  от 11.6 до  16.4%). Антеанальное расстояние 
относительно длины тела по  мере роста не-
значительно увеличивается (с  30.5 до  45.8%). 
Длина рыла относительно длины головы увели-
чивается с 22.1 до 39.1%. Диаметр глаза по мере 
развития уменьшается относительно длины 
головы с 26.9% у наименьших личинок до 17.6% 
у половозрелых особей. Межглазничное рассто-
яние относительно длины головы изменяется 
у наименьших личинок с 18.8 до 30.8% и не свя-
зано с изменением длины тела, так как у других 
размерных групп личинок, мальков и  взрос-
лых экземпляров этот показатель не  выходит 
за  пределы указанных значений. Относительно 
длины головы при развитии заметно некоторое 
увеличение длины верхней челюсти (в  среднем 
с 26.0% у личинок до 39.5% у взрослых особей). 
Наибольшие изменения происходят у  отно-
сительной длины грудного плавника, которая 
при  развитии заметно уменьшается. Так, если 
у  личинок длина грудного плавника составляет 
в среднем 49.5, то у годовиков 38.8, а у взрослых 
особей 37.3%.

ОБСУЖДЕНИЕ
Все ранее описанные личинки рыб рода 

Alectrias были собраны в  водах Японии в  мае–
июне (Matarese et al., 2013). Поскольку там оби-
тают по меньшей мере три вида рода Alectrias (бу-
рый морской петушок, A. benjamini, A. mutsuensis) 
и  заметных различий в  пигментации среди 
исследованных личинок не  было, вышеуказан-
ные авторы приводят описание личинок только 
до рода. Единственная личинка бурого морского 
петушка SL 10.7  мм была идентифицирована 
по  наличию пигмента на  дорсальной стороне 
головы. Эта личинка, как и  ранние, описыва-
емые в  нашей работе, отличалась от  личинок 
A. benjamini (Shiogaki, 1987) менее интенсивной 
пигментацией головы, истмуса, области груд-
ного пояса и  слабо выраженным над хордой 
пигментным рядом, который у  наших более 
крупных личинок полностью исчезает. Также 
у  личинок бурого морского петушка при  раз-
витии исчезает пигмент над кишечной трубкой 
вблизи ануса, но  этот пигмент сохраняется 
у  личинок A.  benjamini. В  нашем исследовании 
видовая идентификация упрощается, так как 

в Авачинской губе обитает единственный пред-
ставитель рода — бурый морской петушок (Шей-
ко, Федоров, 2000; Токранов, Шейко, 2015).

Основное отличие взрослых особей от личи-
нок и мальков — это хорошо развитый кожистый 
гребень на  голове, длина основания которого 
составляет 50.0–67.7% длины головы (Линдберг, 
Красюкова, 1975). При  развитии окончание 
хвостового плавника изменяется от слабо выем-
чатого (у ранних личинок) до прямого (у поздних 
личинок), заострённого (у  мальков) и  закруг-
лённого (у  взрослых экземпляров). У  взрослых 
становятся заметными поры на  голове и  поры 
спинной линии. По  мнению Макушка (1958), 
редукция чешуи, своеобразное строение лучей 
спинного плавника, утрата брюшных плавников 
и частичная редукция грудных — следствие при-
способления к выходу в осушенную зону.

По данным литературы (Matarese et al., 2013), 
изгиб уростиля у  личинок рода Alectrias завер-
шается при  SL 12.1  мм. В  указанном описании 
личинки разделены на  две группы: до  изгиба 
уростиля и  после. Там же было отмечено, что 
пигментация при  изгибе уростиля изменяется 
незначительно. После изгиба уростиля пятна 
на  голове и  над кишечником уменьшаются 
в  размерах, на  нижней стороне головы добав-
ляется пигмент. У ранее описанных личинок SL 
16.6 мм характерный для молоди этого вида узор 
пигментации ещё не проявлялся.

Наши личинки SL 15.0–15.7  мм уже име-
ли изогнутый уростиль. Таким образом, тело 
из прозрачного (у личинок SL < 16.0 мм) после 
завершения изгиба уростиля постепенно стано-
вится интенсивно пигментированным, с харак-
терным сложным узором.

Личинок бурого морского петушка мы 
разделили по  размерам в  соответствии с  их 
морфологическими особенностями. Личинки 
SL 15.0–15.7  мм не  имели колючек в  передней 
части спинного плавника, мягкие лучи плав-
ников у  них в  виде зачатков, окончательно 
не  сформированы, тело прозрачное или  белое, 
присутствует пигмент над кишечной трубкой 
вблизи ануса, голова без пигмента, мелкие мела-
нофоры в  основании зачатков лучей анального 
плавника, глаза погружены под кожу, заметны 
цилиндрические ноздри над верхней губой. Эти 
личинки по пигментации отличались от осталь-
ных описанных здесь личинок и  были ближе 
к  имеющемуся описанию личинки этого вида 
SL 10.7  мм (Matarese et al., 2013). Пигментные 
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полосы у  личинок SL 15.0–15.7  мм располо-
жены на  лучах хвостового плавника, тогда как 
у  остальных личинок они сохраняются лишь 
в  его основании. У  ранее описанной личинки 
SL 10.7  мм заметны ряд крупных погружённых 
меланофоров над кишечной трубкой, чёткое 
пигментное пятно на  кишечной трубке вблизи 
ануса, погружённый пигмент над хордой вблизи 
уростиля и  пигмент на  верхней части головы 
над глазами. У наших личинок SL 15.0–15.7 мм 
погружённые пигментные ряды над кишечни-
ком и  над хордой, а  также пигмент на  верхней 
части головы уже исчезают, но  всё ещё сохра-
няется крупный меланофор над кишечной 
трубкой вблизи ануса. У  более крупных наших 
личинок пигмент над кишечником исчезает 
совсем, но  появляется на  затылке и  истмусе. 
У  личинки SL 10.7  мм, как и  у наших личинок 
SL 15.0–15.7  мм, нижнебрюшной пигментный 
ряд захватывает анальный плавник и  заходит 
на брюшную сторону. У остальных, более круп-
ных личинок нижнебрюшной пигментный ряд 
располагается на  анальном плавнике. Необхо-
димо отметить, что пигментация одноразмерных 
личинок может различаться. Наши наименьшие 
личинки попадались вместе с более крупными, 
что добавляет уверенности в том, что были пой-
маны личинки одного вида.

Личинки SL 16.0–16.6 мм имели зачаточные 
колючки в  передней части спинного плавника, 
мягкие лучи анального и  грудных плавников 
не  сформированы, тело прозрачное, белое 
или  бледно-серое, появились меланофоры 
в виде мелких точек на боках, а на верхней части 
головы присутствует крупный погружённый 
пигмент; увеличились меланофоры в  основа-
нии зачатков лучей анального плавника; глаза 
выпуклые. Личинки SL 16.7–17.8  мм имели 
сформированные лучи спинного, хвостового 
и грудных плавников, мелкие точки, рассеянные 
по  всему телу, на  боках головы за  глазами две 
широкие полосы, на боках тела узор в виде круп-
ных пятен, у них появился пигмент в основании 
лучей хвостового плавника, анальный плавник 
без пигмента, зачаток гребня в виде небольшого 
валика. У личинки SL 17.9 мм лучи в плавниках 
полностью сформированы, появился зачаточ-
ный первый колючий луч анального плавника, 
на  симфизисе нижней челюсти  — твёрдый бу-
горок, пигментация более интенсивная, на  лу-
чах анального плавника широкие пятна, узор 
пигментации близок к  узору взрослых особей, 
на  месте будущего гребня небольшой валик. 
У  личинки SL 18.0  мм сформирован первый 

колючий луч анального плавника, пигментация 
ещё более интенсивная, хорошо заметны полу-
круглые светлые пятна вдоль основания спин-
ного плавника, светлые пятна вдоль средней 
линии тела, усилилась пигментация на  лучах 
задней части анального плавника, поперёк лу-
чей хвостового плавника заметны три широкие 
тёмные полосы, появился пигмент на симфизи-
се нижней челюсти, ноздри скрыты под кожей, 
поры сейсмосенсорной системы не выражены.

Выделенные размерные группы личинок 
различаются, прежде всего, развитием узора 
пигментации. Особенности молоди SL 48.0–
56.0  мм по  сравнению с  поздними личинками 
следующие: шип в начале основания анального 
плавника погружён под кожу, гребень на голове 
в  виде небольшого валика, жаберные пере-
понки образуют свободную складку поперёк 
межжаберного промежутка, на  голове заметны 
поры сейсмосенсорной системы, тело тёмное, 
почти чёрное, рисунок пигментации на  теле 
не  различим, пигментация лучей плавников 
яркая. Сравниваемые с  мальками (годовиками) 
взрослые особи SL 75.0–86.0 мм незначительно 
отличались от  первых по  морфологическим 
признакам. Основной особенностью взрослых 
особей была изменчивость пигментации, чего 
у годовиков не замечено.

Относительные значения длины головы, вы-
соты тела, антеанального и антедорсального рас-
стояний с возрастом существенно не изменяются. 
Длина рыла и  диаметр глаза у  личинок по  мере 
роста незначительно увеличиваются относитель-
но длины головы, но у взрослых особей диаметр 
глаза ниже, а длина рыла возрастает. В целом от-
носительные значения пластических признаков 
наших экземпляров, как личинок, так и мальков, 
и  взрослых особей, были близки к  указанным 
в литературных источниках (Matarese et al., 2013; 
Cho, Kweon, 2014) значениям этих признаков 
у личинок бурого морского петушка.

Пигментация при  развитии изменяется. 
Если ранние личинки (SL < 16  мм) почти пол-
ностью прозрачны, то более крупные личинки 
постепенно становятся более тёмными. Окраска 
мальков интенсивно бурая, почти чёрная, узор 
пигментации едва заметен. Непарные плавники, 
особенно спинной, выделяются более яркой 
окраской. Окраска взрослых особей очень из-
менчива от  почти чёрной или  бурой до  яркой, 
узорчато-пятнистой.

Число жёстких лучей спинного плавника 
и  мягких лучей анального плавника у  наших 



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 65  № 4  2025

Григорьев, Седова404

личинок бурого морского петушка и из вод Кореи 
и  Японии было близким, но  у личинок Alectrias 
spр. из вод Японии число этих лучей чуть меньше. 
Относительно последних было высказано мнение 
о том, что личинки, описанные как Alectrias spр., 
скорее всего могли относиться к видам A. benjamini 
или  A.  mutsuensis (Matarese et al., 2013). Число 
лучей грудного и  хвостового плавников, а  также 
жаберных лучей и  миомеров у  наших личинок 
было сходным с этими показателями, указанными 
в литературе (Pallas, 1814; Макушок, 1958; Shiogaki, 
1985; Matarese et al., 2013; Cho, Kweon, 2014).

Несмотря на  очевидную тенденцию изме-
нений морфологических признаков, может 
наблюдаться асинхронность в  развитии личи-
нок. Так, у  некоторых более ранних личинок 
зачаток гребня на голове проявлялся лучше, чем 
у более поздних. Кроме того, две личинки близ-
кого размера (SL 17.9 и  18.0  мм) существенно 
различались по  морфологическим признакам, 
поэтому были разделены при описании. Вполне 
вероятно, что при изучении большего материала 
распределение личинок по  размерным группам 
будет отличаться.

Личиночный период бурого морского пе-
тушка заканчивается при  SL > 20  мм. К  этому 
времени развиваются все лучи плавников, от-
носительно укорачиваются грудные плавники, 
формируются поры сейсмосенсорной системы 
и образуется интенсивная пигментация.

Известно, что с  середины  августа начинают 
единично появляться сеголетки длиной 30–
36  мм (Мурашева, Токранов, 2017; Токранов, 
Мурашева, 2022; Токранов, Железняк, 2023б). 
По  данным указанных авторов, в  мае годовики 
вырастают до 50–60 мм. Следовательно, исполь-
зованную для  сравнения молодь SL 50–60  мм, 
можно считать годовиками или  ювенильными 
особями, у  которых сформировались морфо-
логические признаки взрослых рыб (Васнецов, 
1953). Ранее рыб таких размеров уже относили 
к ювенильной стадии, так как пол их определить 
не  удаётся (Мурашева, Токранов, 2019; Токра-
нов, Мурашева, 2022).

Раннее развитие бурого морского петушка 
происходит в приливно-отливной зоне, где бы-
ли пойманы все рассматриваемые экземпляры. 
Отсутствие существенных различий в  размерах 
и  морфологических характеристиках между 
личинками и  мальками, пойманными в  июне 
и июле, может указывать на растянутость нере-
ста и продолжительное раннее развитие в весен-
не-летний период.

Рассмотренные в  нашей работе личинки 
имели пигментацию, сходную с таковой из при-
ведённого ранее описания личинок Alectrias spp. 
(Matarese et al., 2013), что, вероятно, является 
характерной особенностью для  рода Alectrias. 
Известно, что в  прикамчатских водах обитают 
ещё два вида этого рода, A. benjamini и A. gallinus, 
но они у берегов Восточной Камчатки не обна-
ружены (Шейко, Федоров, 2000).

Личинки бурого морского петушка близ-
ки по  своим морфологическим признакам 
к личинкам других видов семейства Stichaeidae, 
но  хорошо отличаются от  них отсутствием 
брюшных плавников. Личинки другого широ-
ко распространённого в  прикамчатских водах 
вида, Opisthocentrus ocellatus (Tilesius, 1811) 
(Opisthocentridae), характеризующиеся отсут-
ствием брюшных плавников, имеют большее 
число лучей в  грудном плавнике (не  более 10 
у  бурого морского петушка против 20 и  более 
у O. ocellatus) (Shiogaki, 1982).
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DESCRIPTION OF LARVAE AND JUVENILES OF STONE COCKSCOMB 
ALECTRIAS ALECTROLOPHUS (STICHAEIDAE) FROM AVACHINSKAYA BAY 

(SOUTHEASTERN KAMCHATKA)

S. S. Grigorev1, * and N. A. Sedova2

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

2Kamchatka State Technical Universit, Petropavlovsk-Kamchatsky, Russia

*E-mail: sgri@inbox.ru

An illustrated description of early larvae of stone cockscomb Alectrias alectrolophus from Avacha Bay is provided. 
Early larvae have a transparent body. As they develop, a complex pigmentation pattern appears on the body. 
The pigmentation of juveniles is dark, almost black, the pattern is poorly expressed. As they develop, the length 
of the head and the height of the body decrease relative to the length of the body. The length of the snout, the 
length of the upper jaw, and the diameter of the eye slightly increase relative to the length of the head. During 
growth, the length of the pectoral fin decreases significantly. Development of larvae and juveniles occurs in the 
intertidal zone.

Keywords: larvae, Alectrias alectrolophus, morphological features, pigmentation, body proportions, development, 
Avacha Bay.
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ОРГАН ОБОНЯНИЯ БАРРАМУНДИ LATES CALCARIFER (LATIDAE)
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Орган обоняния у  баррамунди Lates calcarifer имеет переднюю ноздрю в  виде направленной вперёд 
короткой трубки, заднюю ноздрю без клапана, обонятельную розетку стреловидного типа, располо-
женную на медиальной стороне обонятельной полости, и два вентиляционных мешка. Ноздри разде-
ляет носовой мостик без парусовидного гребня, относительная ширина мостика с  возрастом рыб 
уменьшается. Обонятельные складки заполняют всю обонятельную полость, у  молоди длиной тела 
4.9–6.8 см их 15–19 шт., у впервые созревающих самцов длиной 59.0 и 60.0 см — 55 и 53 шт. Большое 
число складок указывает на высокие функциональные возможности обоняния. Новые складки образу-
ются в ростральной части розетки, по мере роста рыб становятся крупнее и толще, их форма меняет-
ся. Вторичная складчатость отсутствует. С  возрастом относительная ширина септы увеличивается. 
Лакримальный вентиляционный мешок крупнее этмоидального, отверстия мешков расположены 
рядом с центральной частью розетки соответственно вентральнее и дорсальнее от неё. При раскры-
тии челюстей и расширении вентиляционных мешков вода через переднюю ноздрю попадает внутрь 
органа обоняния (на септу), разделяется на микропотоки, проходит между складками и уходит в венти-
ляционные мешки. При  закрытии челюстей и  сжатии мешков вода выбрасывается наружу через 
заднюю ноздрю. Выступ с каудальной стороны внутреннего отверстия передней ноздри представляет 
собой морфологическую адаптацию, обеспечивающую разделение входящего и выходящего потоков 
воды. Выполненное исследование подтверждает предположение о том, что сенсорная специализация 
у баррамунди не выражена и разные системы вносят близкий по значимости вклад в получение биоло-
гически важной информации об окружающей обстановке.

Ключевые слова: баррамунди Lates calcarifer, орган обоняния, ноздри, обонятельная полость, обоня-
тельная розетка, обонятельные складки, вентиляционный мешок, вентиляция органа обоняния.

DOI: 10.31857/S0042875225040022

Баррамунди Lates calcarifer принадлежит 
к  немногочисленному монофилетическому 
семейству Latidae (14 видов), входящему в под-
отряд Centropomoidei отряда Carangiformes; 
распространён в  индо-западнотихоокеанском 
регионе от  Персидского залива до  Японии, 
Тайваня, Индокитая, Папуа Новой Гвинеи и Се-
верной Австралии (Froese, Pauly, 2024; Van der 
Laan et al., 2024). В отличие от большинства на-
селяющих пресноводные водоёмы других пред-

ставителей этого семейства баррамунди встре-
чается не  только в  крупных речных системах, 
в старицах, рукавах, заводях и отшнуровавшихся 
от основного русла водоёмах, но и в эстуариях, 
и  в прибрежных морских водах. Значительная 
часть особей не покидает морские либо пресные 
воды в течение всей жизни. Являясь хищником, 
баррамунди выполняет важную регулирующую 
роль в водных сообществах (Davis, 1985; Morgan 
et al., 2004; Russell, 2014; Pethiyagoda, Gill, 2014). 
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Благодаря быстрому росту, крупным размерам 
(достигает длины 2 м и массы 60 кг) и высоким 
гастрономическим качествам, баррамунди 
в последние десятилетия стал важным объектом 
аквакультуры во многих странах. Общемировой 
годовой объём его производства постоянно по-
вышается и  в 2021  г. приблизился к  130  тыс. т, 
тогда как промысловые уловы быстро сокраща-
ются (Tucker et al., 2002; Ayson et al., 2014; FAO, 
2024).

Несмотря на  большое число исследований, 
посвящённых баррамунди — более 13000 публи-
каций только за  последние 5  лет, значительная 
их  часть касается кормов и  кормления, опти-
мизации условий содержания, заболеваниям, 
методам лечения, профилактики и  другим 
аспектам культивирования (Siddik et al., 2018; 
Sharma et al., 2019; Simon et al., 2019). Биология 
баррамунди, отличающегося от  многих рыб 
сложным жизненным циклом и большим разно-
образием жизненных стратегий, изучена менее 
полно (Russell, 2014). О  миграциях, поведении 
и  сенсорных системах баррамунди существуют 
отрывочные сведения (Crossland, 2002; Mukai et 
al., 2007; Ullmann et al., 2011; Yahaya et al., 2011; 
Mukai, Lim, 2014; Ribeiro, Qin, 2015; Kasumyan et 
al., 2021, 2022a, 2022b). Данные об обонятельной 
системе ограничиваются материалами о  распо-
ложении и относительных размерах обонятель-
ной луковицы и  путях обонятельного тракта, 
тогда как строение периферического аппарата 
и  функциональные характеристики обонятель-
ной системы остаются неизвестными (Mukai et 
al., 2007; Ullmann et al., 2010a, 2010b).

Цель настоящей работы  — изучить морфо-
логию органа обоняния у  баррамунди разного 
размера.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Изучен 41 экз. баррамунди абсолютной дли-

ной тела (TL) 4.9–60.0  см. Молодь получена 
с  рыбных ферм, расположенных в  окрестно-
стях г. Нячанг (провинция Кханьхоа, Вьетнам); 
крупные особи, приобретённые на  местных 
рынках, отловлены в зал. Нячанг. После достав-
ки в лабораторию рыб измеряли и фиксировали 
в 10%-ном формалине, через 2 нед. переводили 
в 70%-ный этиловый спирт. Под бинокулярным 
микроскопом МБС-1 ( “ЛЗОС”, Россия) у всех 
рыб препарировали и исследовали морфологию 
левого органа обоняния, у ~25% рыб — оба ор-
гана. Для измерений морфологических структур 
использовали окулярный микрометр. Фото-

графии сделаны цифровыми фотокамерами 
Levenhuk M500 Base и  Levenhuk M800 PLUS 
(“Levenhuk, Inc.”, Китай). Потоки воды в органе 
обоняния исследовали при  механической ими-
тации движения челюстей на  фиксированных 
препаратах с  использованием взвеси чёрной 
туши.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Орган обоняния. Два органа обоняния распо-

лагаются билатерально симметрично на  дорсо-
латеральной поверхности головы перед глазами 
(рис. 1). Каждый из органов представляет собой 
округлую обонятельную полость, скрытую под 
эпидермальной крышей, внутрь которой вода 
попадает через переднюю (входную) ноздрю, 
а  выходит наружу через заднюю (выходную) 
ноздрю.

Ноздри. Передняя ноздря имеет вид изогну-
той короткой трубки с утолщённым основанием 
и  направленным вперёд раструбом (рис.  1в, 1г, 
2а, 2б). Края отверстия задней ноздри не  вы-
ступают над окружающей поверхностью ни  с 
наружной, ни  с внутренней стороны, клапан 
отсутствует (рис.  2в). Внутрь обонятельной по-
лости передняя ноздря открывается отверстием 
над септой обонятельной розетки, каудальная 
сторона отверстия утолщена и вдаётся в полость 
в виде полумесяца (рис. 2г, 2д). У самых мелких 
из исследованных рыб (TL 4.9–6.8 см) форма от-
верстия задней ноздри варьирует от щелевидной 
с  заострённым каудальным углом до  овальной 
и  различается даже у  сходных по  длине особей 
(рис. 1в, 2а, 2в). У крупных рыб отверстие задней 
ноздри почти круглое (рис.  2г). Относительная 
ширина носового мостика (расстояние между 
ноздрями) с ростом рыб уменьшается (таблица).

Обонятельная розетка и  складки. Обонятель-
ная розетка стреловидного типа, располагается 
на  медиальной поверхности обонятельной 
полости и вытянута в рострокаудальном направ-
лении (рис. 3). Розетка образована первичными 
обонятельными складками, равномерными 
по толщине, т.е. без утолщений или утончений. 
Складки отходят от  септы, ширина которой 
составляет 0.15–0.35  мм у  рыб TL 11.3–14.5  см 
и 1.4 мм — у особи TL 60.0 см. Вторичная склад-
чатость на складках отсутствует. Новые складки 
образуются в  ростральной части розетки сим-
метрично по  обе стороны от  септы, они отли-
чаются от  ранее возникших складок, лежащих 
каудальнее, меньшими размерами и отсутствием 
дистального языковидного выроста. Языковид-
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ный вырост у складок, располагающихся в дор-
сокаудальном углу розетки, у рыб всех размеров 
значительно крупнее, чем у  других складок, 
в  том числе у  соседних, его конец направлен 
в  сторону центра розетки (рис.  3б). По  мере 
роста рыб средняя толщина складок увеличи-
вается: у рыб TL 5.3–11.9, 12.5–14.5 и ≥ 39.5 см 
она составляет соответственно 100–150, 175–180 
и 220–250 мкм. У наиболее крупных рыб хорошо 
заметно продолжение боковых складок в толще 
септы.

С ростом рыб закономерно увеличивается 
общее число складок в  розетке (рис.  4), и  они 
все больше заполняют обонятельную полость 
(рис. 3а–3в, таблица). Постепенно меняется фор-
ма розетки с почти прямоугольной (TL 4.9–5.8 см)  

на  овальную (TL 11.3–14.5  см) и  округлую (TL 
39.5–60.0 см).

Вентиляционные мешки. К  обонятельной 
полости примыкают два вентиляционных меш-
ка — лакримальный и этмоидальный (рис. 5). Их 
отверстия расположены рядом с  обонятельной 
розеткой, у  лакримального мешка  — вентраль-
нее середины розетки, у этмоидального — выше 
и  ростральнее неё. Отверстие этмоидального 
мешка у  молоди овальное, у  крупных рыб  — 
каплевидное, сужающееся в  каудальном 
направлении (рис.  6). Крупный лакримальный 
мешок треугольной формы расположен под 
всей плоскостью розетки, отделён от неё тонким 
гибким слоем соединительной ткани и  тянется 
в  ростральном и  вентральном направлениях. 
Меньший по  объёму этмоидальный мешок 

(а)

(б) (в) (г)

ПН

ЗН

Г Р

К

ПН
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Рис. 1. Баррамунди Lates calcarifer, внешний вид (а) и расположение ноздрей на голове (б, в – вид сбоку; г — вид 
сверху): а, б — TL 60.0 см (отловлен в зал. Нячанг); в, г — TL 5.8 см. ПН и ЗН — передняя и задняя ноздри, Г — глаз, 
здесь и на рис. 2, 3, 5, 6: (↔) — рострокаудальное направление. Масштаб: а – 10.0 см; б — 1.0 см; в – 0.25 мм; г — 
0.50 мм.
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Рис.  2. Ноздри у  баррамунди Lates calcarifer: а  – вид с  дорсолатеральной стороны на  ростральную часть головы,  
TL 5.8 см; б, в – соответственно передняя и задняя ноздри, TL 14.0 см; г — задняя ноздря, TL 60.0 см; д — вид ноздрей 
изнутри обонятельной полости, TL 14.0 см. НМ — носовой мостик, ОР — обонятельная розетка, (←) — внутренняя 
часть каудальной стенки передней ноздри; ост. обозначения см. на рис. 1. Масштаб, мм: а–в, д — 0.5; г — 1.0.

расположен дорсальнее обонятельной розетки 
и  тянется вперёд вдоль средней обонятельной 
кости (mesethmoideum). Его длина составляет 1 
и 5 мм соответственно у рыб TL 7.8 и 60.0 см.

ОБСУЖДЕНИЕ
Орган обоняния у  баррамунди, как и  у 

большинства других рыб, дитремного типа, т.е. 

имеет переднюю и  заднюю ноздри. Размеры 
обеих ноздрей относительно небольшие. Ноздри 
разделяет узкий плоский носовой мостик; пару-
совидный гребень, в  отличие от  многих других 
рыб, отсутствует. Из-за этого и  благодаря пиг-
ментации головы орган обоняния у баррамунди 
внешне менее заметен, чем, например, у карпо-
вых (Cyprinidae), лососёвых (Salmonidae), осет-
ровых (Acipenseridae), щуки Esox lucius и других 
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Некоторые морфологические показатели баррамунди Lates calcarifer разных размеров

TL, см Nof, 
шт.

c o

La
n

W
an nb Lp
n

W
pn

Lo
c

Lo
r

W
or

LH
ls

LV
ls

Ll
sh

W
lsh

Le
sh

W
es

h nb Loc Loc Lor n

в мм в % TL в % 
c

в % o в % 
Loc

4.9 15 18.0 4.3 0.4 0.40 0.70 0.40 1.5 1.3 0.9 0.9 0.5 0.6 0.4 0.7 0.5 3.06 8.33 34.88 86.67 1

5.3–5.8 15–17 19.6 4.5 0.6 0.40 0.50 0.36 0.54 1.7 1.4 1.1 1.1 0.8 0.6 0.4 0.6 0.4 0.86 3.09 8.67 37.78 82.35 5

6.2–6.8 17–19 22.5 5.1 0.6 0.50 0.50 0.50 0.54 1.9 1.6 1.2 1.3 1.2 0.7 0.5 0.6 0.5 0.77 2.93 8.44 37.26 84.21 8

7.2–7.8 17–21 27.3 5.4 0.7 0.50 0.45 0.67 0.65 2.1 1.8 1.4 1.7 1.2 1.0 0.7 0.9 0.6 0.60 2.80 7.69 38.89 85.71 6

9.0 24 32.0 6.0 0.7 0.60 0.40 1.00 2.3 2.1 1.7 2.5 1.5 1.0 0.8 0.8 0.5 2.56 7.19 38.33 91.30 1

11.3–11.9 25–29 36.3 7.1 0.8 0.70 0.33 1.00 0.70 2.7 2.4 1.7 2.1 2.0 1.3 1.0 1.0 0.6 0.29 2.33 7.44 38.03 88.89 6

12.0–12.8 25–31 38.9 7.3 0.9 0.70 0.30 1.00 0.70 2.9 2.5 1.9 2.2 2.0 1.3 0.8 1.0 0.7 0.24 2.32 7.46 39.73 86.21 8

14.0–14.5 31, 31 44.0 7.3 1.4 0.75 0.28 0.65 1.00 3.5 3.1 2.4 2.2 2.0 1.4 0.8 1.1 0.7 0.20 2.46 7.96 47.95 88.57 2

39.5, 39.5 48, 49 123.5 13.9 1.8 2.00 0.22 1.80 2.10 5.7 5.5 6.0 5.4 5.8 2.5 2.0 2.3 1.2 0.06 1.44 4.62 41.01 96.49 2

59.0, 60.0 55, 53 154.0 19.0 2.5 2.85 0.16 2.45 2.45 8.2 8.1 9.0 7.3 8.5 3.8 2.6 3.5 1.6 0.03 1.38 5.32 43.16 98.78 2

Примечание. Nof — число обонятельных складок, c — длина головы, o — диаметр глаза, Lan и Wan — длина и ширина просвета передней 
ноздри, nb — ширина носового мостика, Lpn и Wpn — длина и ширина просвета задней ноздри, Loc — длина обонятельной полости, Lor 
и Wor — длина и ширина обонятельной розетки, LHls и LVls — максимальные горизонтальные и вертикальные размеры лакримального 
вентиляционного мешка, Llsh и Wlsh — длина и ширина отверстия лакримального вентиляционного мешка, Lesh и Wesh — длина и шири-
на отверстия этмоидального вентиляционного мешка, n — число исследованных рыб, экз.

рыб (Garwood et al., 2020). По  относительным 
размерам обонятельной полости баррамунди 
уступает рыбам, для  которых такие данные 
имеются  — гольяну Phoxinus phoxinus, горчаку 
Rhodeus sericeus (= Rhodeus sericeus amarus), 
индо-тихоокеанской рыбе-сержанту Abudefduf 
vaigiensis (Пащенко, Касумян, 2017, 2019).

Обонятельная розетка у  баррамунди стре-
ловидного типа (тип G — по: Yamamoto, 1982). 
Розетку такого или  близкого типа имеют 
большинство Percoidei, а  также другие рыбы, 
в  том числе с  экспериментально подтверждён-
ным хорошо развитым обонянием, такие как 
карповые, тресковые (Gadidae) и  лососёвые 
(Holl, 1965; Goel, 1978; Пащенко, Касумян, 1983, 
2015, 2017; Девицина, Эль-Аттар Эль-Саиед, 
1987; Hansen, Zeiske, 1998; Ghosh, Chakrabarti, 
2010, 2013, 2014; Пащенко и  др., 2024). Далеко 
не  у всех этих рыб на  обонятельных складках 
присутствует вторичная складчатость, отсут-
ствует она и  у баррамунди. Морфологические 
признаки  — многочисленность складок и, как 
следствие, большое число обонятельных ре-
цепторных клеток, а также плотное заполнение 
складками обонятельной полости  — косвенно 

указывают на  высокое функциональное разви-
тие обоняния. Однако прямые свидетельства 
чувствительности к запаховым веществам и уча-
стия обоняния в регуляции поведения для бар-
рамунди пока ещё не получены.

Многочисленные обонятельные складки по-
чти полностью заполняют обонятельную полость 
у  баррамунди, что рассматривают в  качестве 
адаптации, повышающей сенсорные возможно-
сти органа (Zeiske, 1973, 1974). Большое число 
складок в  розетке присуще многим Percoidei 
(Yamamoto, Ueda, 1979). У  наиболее крупных 
из исследованных нами экземпляров баррамунди 
TL 59 и 60 см число складок составляет соответ-
ственно 55 и 53. Примерно такое же число складок 
у сходных по длине тела карповых рыб — белого 
толстолоба Hypophthalmichthys molitrix, сазана 
Cyprinus carpio и  белого амура Ctenopharyngodon 
idella, обладающих высокой чувствительно-
стью к  запаховым сигналам, но  меньше чем, 
например, у  угрёвых (Anguillidae) и  муреновых 
(Muraenidae), обонятельная функция у  которых 
развита не  менее высоко (Yamamoto, Ueda, 
1978; Пащенко, Касумян, 1986, 2017; Kasumyan, 
2004). Число обонятельных складок увеличива-



Касумян и др.412

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 65  № 4  2025

(а) (б)

(в) (г)

Р

К
Р

К

Р К Р К

С
С

С

ОЭМ

Рис. 3. Обонятельная розетка у баррамунди Lates calcarifer TL 6.5 (а), 14.0 (б) и 59.0 (в) см и обонятельные складки 
особи TL 14.0 см (г). С – септа центральной складки, ОЭМ — отверстие этмоидального вентиляционного мешка, 
(←) — видоизменённые складки. Масштаб, мм: а, г — 0.5; б, в – 1.0.
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Рис. 4. Зависимость числа складок в обонятельной розетке от длины тела (TL) у баррамунди Lates calcarifer.
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ется вместе с ростом баррамунди, что характерно 
для  рыб, у  которых вторичная складчатость 
на  обонятельных складках отсутствует (Døving, 
Kasumyan, 2008). Новые складки образуются 
впереди, как у  всех рыб с  таким типов розетки. 
Складки постепенно становятся крупнее и  тол-
ще, их  форма меняется. Абсолютные размеры 

органа обоняния и  его размеры относительно 
диаметра глаза также увеличиваются (таблица), 
последнее можно считать признаком усиления 
значения обоняния в поведении. Возможно, это 
связано с наступлением половозрелости и рецеп-
цией половых феромонов, которые участвуют 
в  регуляции репродуктивного поведения у  рыб 
независимо от  их систематики и  образа жизни 
(Kasumyan, 2004; Касумян, Мамедов, 2011). 
Баррамунди  — протандрический гермафродит, 
наиболее крупные из  исследованных нами рыб 
по своим размерам соответствуют впервые созре-
вающим самцам, которые в дальнейшем изменят 
пол на противоположный (De Jesus-Ayson, Ayson, 
2014; Froese, Pauly, 2024).

У баррамунди имеются два вентиляционных 
мешка, что важно для обновления воды в обо-
нятельной полости, особенно если учитывать 
небольшие размеры и трубчатую форму перед-
ней ноздри, направляющей воду внутрь органа, 
и плотное заполнение полости обонятельными 
складками. Ноздри у баррамунди расположены 
близко друг к  другу, поэтому наличие выступа 
с каудальной стороны у внутреннего отверстия 
передней ноздри, открывающейся над септой, 
несомненно, представляет собой морфологи-
ческую адаптацию, обеспечивающую лучшее 
разделение входящего и  выходящего потоков 
воды. Раскрытие челюстей при  дыхательных 
движениях приводит к расширению вентиляци-
онных мешков, что вызывает образование вхо-
дящего потока воды. Попав на широкую септу, 
вода разделяется на микропотоки, проходящие 
между складками, и  уходит в  вентиляционные 
мешки. При  закрытии челюстей и  сжатии 
мешков вода беспрепятственно выбрасывается 
наружу через заднюю ноздрю. Эта генераль-
ная схема вентиляции справедлива для  всех 
или  большинства рыб-циклосматов, т.е. обла-
дающих вентиляционными мешками (Døving 
et al., 1977). Но  анатомия ноздрей, розетки 
и  складок, расположение, форма и  размеры 
отверстий вентиляционных мешков и  другие 
структурные особенности органа обоняния 
у рыб разных видов различаются, эти морфоло-
гические особенности существенным образом 
влияют на  процесс вентиляции обонятельной 
полости. Так, у  баррамунди при  закрытии че-
люстей и сжатии мешков избыточное давление, 
возникающее в лакримальном вентиляционном 
мешке, приподнимает обонятельную розетку 
над ним, и  полулунный внутренний выступ 
каудальной стороны отверстия передней ноздри 
прижимается к  септе, не  давая выходящему 
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Рис. 5. Орган обоняния у баррамунди Lates calcarifer: 
а  – вид снаружи, б  — внутреннее строение  — рас-
положение основных структур, в  – расположение 
и  размеры обонятельных мешков. ОП  — обоня-
тельная полость, ОЛМ  — отверстие лакримального 
вентиляционного мешка, Л и  Э  — лакримальный 
и  этмоидальный вентиляционные мешки, (◌)  — 
расположение внутренних отверстий ПН и ЗН; ост. 
обозначения см. на рис. 1–3.
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потоку поступать в  сторону передней ноздри, 
а вода беспрепятственно выбрасывается наружу 
через заднюю ноздрю. У  индо-тихоокеанской 
рыбы-сержанта, орган обоняния которой 
снабжён только одной ноздрёй, входящий 
поток, как и у баррамунди, попадает на широ-
кую септу, расправляя обонятельные складки 

благодаря их  особой форме (Пащенко, Ка-
сумян, 2019). У  других помацентровых рыб, 
также имеющих одну ноздрю, стреловидную 
розетку и два вентиляционных мешка — шести-
полосой рыбы-сержанта A.  sexfasciatus и  видов 
рода Amphiprion — схема потоков воды в органе 
обоняния иная, она специфична для  каждого 
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Рис. 6. Отверстия вентиляционных мешков у баррамунди Lates calcarifer TL 6.8 (а), 6.5 (в) и 59.0 (б, г) см: а – ла-
кримального мешка; б — то же, складки в средней части латерального края розетки удалены; в, г — этмоидального 
мешка. Обозначения см. на рис. 1–3, 5. Масштаб, мм: а, в – 0.5; б, г — 1.0.
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из этих близкородственных рыб и обусловлена 
анатомическими различиями органа обоняния 
(Пащенко и др., 2022, 2024).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Предполагают, что сенсорная специали-

зация у  баррамунди не  выражена и  разные 
системы вносят близкий по  значимости вклад 
в  получение биологически важной информа-
ции об  окружающей обстановке (Ullmann et 
al., 2010b). Результаты нашего и  других иссле-
дований подтверждают это предположение. 
Орган обоняния у баррамунди морфологически 
хорошо развит, что позволяет отнести этот вид 
к рыбам, для которых запахи могут быть важны-
ми регуляторами поведения. Известно также, 
что баррамунди обладает развитой вкусовой 
рецепцией, благодаря которой происходит диф-
ференциация пищевых объектов, содержащих 
разные химические вещества, такие как амино-
кислоты и  некоторые другие (Kasumyan et al., 
2022a), а также осуществляется пищевой выбор 
одних пищевых организмов и отвергание других 
(Kasumyan et al., 2021, 2022b). У ранних личинок 
и более крупной молоди баррамунди на голове 
и  туловище хорошо развита сеть из  многочис-
ленных свободных невромастов, что позволяет 
молоди, используя боковую линию, успешно 
охотиться на планктонные организмы и быстро 
расти (Mukai et al., 2007). О  каналах боковой 
линии и  о функциональных возможностях 
большинства других сенсорных систем барра-
мунди данные в литературе отсутствуют. Такие 
сведения позволят составить более ясные пред-
ставления о  сенсорной вооружённости барра-
мунди и  той роли, которую разные сенсорные 
системы играют в  его поведении, ориентации, 
миграциях и реализации различных жизненных 
стратегий. Эти сведения могут быть полезны 
также для  решения различных практических 
задач, имеющих отношение к культивированию 
баррамунди и сохранению его природных попу-
ляций. Дальнейшее расширение исследований 
обоняния и  других сенсорных систем барра-
мунди является актуальным и  перспективным 
направлением.
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THE OLFACTORY ORGAN OF THE BARRAMUNDI  
LATES CALCARIFER (LATIDAE)

A. O. Kasumyan1, 2, N. I. Pashchenko1, *, and L. T. K. Oanh3
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The olfactory organ of the barramundi Lates calcarifer has an anterior nostril in the form of a short forward-
facing tube, a posterior nostril without a valve, an olfactory rosette of a arrow-shaped type located on the medial 
side of the olfactory cavity, and two ventilation sacs. The nostrils are separated by a nasal bridge without a 
veliform ridge, the relative width of the bridge decreases with age of the fish. The olfactory lamellae fill the entire 
olfactory cavity, in juveniles with a body length of 4.9–6.8 cm there are 15–19 of them, in males at first maturity 
with a body length of 59.0 and 60.0 cm — 55 and 53 of them. A large number of lamellae indicates high functional 
capabilities of the olfaction. New lamellae are formed in the rostral part of the rosette, as the fish grows, they 
become larger and thicker, their shape changes. Secondary folding is absent. With age, the relative width of the 
septum increases. The lacrimal ventilation sac is larger than the ethmoidal one, the sac openings are located near 
the central part of the rosette, ventral and dorsal to it, respectively. When the jaws are opened and the ventilation 
sacs are expanded, water enters the olfactory organ (the septum) through the anterior nostril, is divided into 
microstreams, passes between the lamellae and goes into the ventilation sacs. When the jaws are closed and 
the sacs are compressed, water is ejected through the posterior nostril. The protrusion on the caudal side of the 
internal opening of the anterior nostril is a morphological adaptation that ensures the separation of incoming 
and outgoing water flows. The study confirms the assumption that sensory specialization in barramundi is not 
expressed and different systems make similarly significant contributions to obtaining biologically important 
information about the environment.

Keywords: barramundi Lates calcarifer, olfactory organ, nostrils, olfactory cavity, olfactory rosette, olfactory 
lamellae, ventilation sac, olfactory organ ventilation.
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Представлены данные о разнообразии и встречаемости аномалий развития осевого скелета у молоди 
шести видов ельцовых рыб (Leuciscidae) Саратовского водохранилища: плотвы Rutilus rutilus (Linnaeus, 
1758), уклейки Alburnus alburnus (Linnaeus, 1758), язя Leuciscus idus (Linnaeus, 1758), леща Abramis brama 
(Linnaeus, 1758), краснопёрки Scardinius erythrophthalmus (Linnaeus, 1758) и  густеры Blicca bjoerkna 
(Linnaeus, 1758). Диагностировано четыре основных типа аномалий осевого скелета разной степени 
выраженности и локализации: сколиоз, лордоз, кифоз и недоразвитие хвостового отдела позвоночни-
ка. Доля особей с нарушениями позвоночника составила от 0.5% у леща до 2.3% у уклейки. Доля анома-
лий осевого скелета среди всех обнаруженных нарушений варьировала от 2.0% у леща до 9.9% у уклей-
ки, при том, что общая доля аномальных особей в исследованных выборках варьировала в пределах 
23.4–38.4%. Прослеживается тенденция к повышению доли аномалий осевого скелета у молоди рыб 
в Саратовском водохранилище по мере усиления антропогенной нагрузки на разных станциях водоёма.

Ключевые слова: ельцовые, Leuciscidae, онтогенез рыб, аномалии осевого скелета, Саратовское во-
дохранилище.
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Большинство водных объектов России испы-
тывают выраженное техногенное воздействие 
(Моисеенко и  др., 2010; Яблоков, 2018). Наи-
более критично это проявляется на  участках 
водоёмов урбанизированных территорий, при-
нимающих большое количество поллютантов 
органического и  неорганического происхожде-
ния (Селезнева, 2003).

На протяжении последних десятилетий Сара-
товское водохранилище испытывает значитель-
ное антропогенное влияние, а его вода в среднем 
характеризуется как умеренно загрязнённая 3-го 
класса качества. В  этот водоём осуществляется 
основной сброс сточных вод от  водопользова-
телей Самарской области. Негативное влияние 
на  экологическое состояние водохранилища 

постоянно оказывают предприятия энергетиче-
ской и нефтехимической промышленности, жи-
лищно-коммунального комплекса, диффузный 
сток с  сельхозугодий, а  также ливневые стоки 
городских территорий (по  данным ежегодных 
“Государственных докладов о  состоянии окру-
жающей среды и природных ресурсов Самарской 
области”). В  воде периодически регистрируют 
превышение рыбохозяйственных предельно 
допустимых концентраций (ПДК) различных 
загрязнителей: нефтепродуктов, фенолов, нит-
ратов, солей тяжёлых металлов (Выхристюк, 
Варламова, 1997).

Таким образом, для процессов естественного 
воспроизводства рыб в  Саратовском водохра-
нилище сложилась неблагоприятная ситуация. 
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У  молоди ельцовых рыб (Leuciscidae), являю-
щихся основой ихтиофауны данного водоёма, 
на  протяжении всего периода сбора материала 
для  настоящего исследования (1995–2020  гг.) 
обнаруживали многочисленные морфологиче-
ские аномалии, встречаемость которых можно 
успешно использовать как один из показателей 
биоиндикации всей экосистемы. Оценка каче-
ства водных экосистем по состоянию организмов 
гидробионтов применяется довольно широко 
(Попов, 2002; Моисеенко и др., 2010), и рыбное 
сообщество здесь занимает одну из  важнейших 
позиций. Это связано с высоким разнообразием 
экологических ниш рыб, продолжительным 
жизненным циклом, главенствующим положе-
нием в пищевых цепях и рядом других факторов 
(Евланов и  др., 1999). Рыбы наиболее чувстви-
тельны к  воздействию поллютантов на  ранних 
стадиях онтогенеза в  связи с  наименьшим 
уровнем токсикорезистентности по  сравнению 
с взрослыми особями, а также невозможностью 
активно уходить из районов с высоким уровнем 
загрязнения (Перескоков, 2004). На  основании 
этого наблюдения ряд авторов (Евланов и  др., 
1999; Перескоков, 2004; Boglione et al., 2006; 
Чеботарева, 2009) в  качестве критерия оценки 
качества вод предлагают использовать показате-
ли разнообразия и встречаемости морфологиче-
ских аномалий развития личинок и молоди рыб, 
являющихся ответом на действие комплекса не-
благоприятных факторов абиотического проис-
хождения. Несмотря на обилие натурных и экс-
периментальных исследований, посвящённых 
изучению морфофункциональных нарушений, 
возникающих у  рыб в  условиях антропогенной 
нагрузки, изучение механизмов возникнове-
ния морфологических аномалий в  настоящее 
время не  теряет своей актуальности и  играет 
важную роль в  оценке состояния популяций 
рыб (Boglione et al., 2006; Минеев, 2013, 2020; 
Яблоков, 2018). Цель данной работы — изучить 
аномалии развития осевого скелета и  оценить 
их встречаемость у молоди ельцовых рыб Сара-
товского водохранилища.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследовали фиксированные пробы молоди 

рыб из коллекции ИЭВБ РАН, собранные в ве-
сенне-летний период 1995–2020 гг. в пелагиали 
и литорали 24 станций (далее — ст.) исследова-
ния на всём протяжении Саратовского водохра-
нилища, которые расположены по  течению 
р.  Волга: 1  — п. Фёдоровка (53°27′47.318″  с.ш., 

49°38′01.007″  в.д.), 2  — п-ов Копылово 
(53°27′17.276″ с.ш., 49°36′48.056″ в.д.), 3 — о. Се-
редыш (53°27′02.642″  с.ш., 49°44′41.453″  в.д.), 
4  — с.  Зольное (53°26′35.650″  с.ш., 
49°45′16.326″  в.д.), 5  — п. Прибрежный 
(53°28′01.078″ с.ш., 49°50′35.740″ в.д.), 6 — устье 
р.  Сок (53°24′50.360″  с.ш., 50°08′12.224″  в.д.), 
7  — п. Красная Глинка (53°22′15.467″  с.ш., 
50°10′28.978″  в.д.), 8  — о.  Зелёненький 
(53°19′35.490″,  с.ш., 50°10′27.001″  в.д.), 9  — 
р. Самара (1 км выше устья) (53°10′19.351″ с.ш., 
50°04′31.850″  в.д.), 10  — устье р.  Самара 
(53°09′54.097″ с.ш., 50°03′40.082″ в.д.), 11 — Рожде-
ствено-Шелехметская пойма (53°13′21.292″ с.ш., 
49°48′14.627″  в.д.), 12  — устье р.  Чапаевка 
(53°08′10.118″  с.ш., 49°37′10.196″  в.д.), 13  — 
р.  Студёнка (53°10′37.830″  с.ш., 49°26′06.241″), 
14  — Кольцовская воложка (53°10′21.486″  с.ш., 
49°26′20.490″  в.д.), 15  — о. Е катериновский 
(53°08′01.889″ с.ш., 49°23′37.061″ в.д.), 16 — пойма 
с. Брусяны (53°12′39.013″ с.ш., 49°22′21.140″ в.д.), 
17  — пойма напротив с.  Переволоки 
(53°12′31.277″ с.ш., 49°08′44.794″ в.д.), 18 — с. Пе-
черское (53°14′13.088″  с.ш., 49°00′51.512″  в.д.), 
19  — пойма напротив г.  Октябрьск 
(53°08′08.034″  с.ш., 48°39′01.678″  в.д.), 
20 –  г. Октябрьск (53°09′19.159″  с.ш., 
48°38′35.711″ в.д.), 21 — пойма напротив г. Сы-
зрань (53°06′48.071″  с.ш., 48°32′31.261″  в.д.), 
22 –  г.  Хвалынск (52°29′40.621″  с.ш., 
48°06′57.204″  в.д.), 23  — с.  Алексеевка 
(52°17′51.083″ с.ш., 48°01′29.147″ в.д.), 24 — пой-
ма около Балаковской АЭС (52°03′56.894″  с.ш., 
47°50′51.439″ в.д.).

Молодь массовых видов рыб на разных этапах 
личиночного и  малькового развития образует 
в  весенне-летний период скопления различной 
величины в прибрежной зоне (в литорали) иссле-
дованных водоёмов. При её отлове использовали 
набор сачков из  мелкоячеистого мельничного 
газа. Пробы отбирали один раз в  год по  мере 
появления молоди рыб на  каждой станции, 
за исключением ст. 13–16, на которых пробы от-
бирали шесть раз в мес. в мае–июне с периодич-
ностью в 5 сут. Личинок и мальков отлавливали 
лишь при температуре воды 10.0–20.0°С, так как 
именно эти температурные значения являются 
оптимальными для  постэмбрионального разви-
тия массовых видов волжских рыб (Голованов, 
2013).

С применением метода патолого-морфологи-
ческого анализа, после фиксации в 4%-ном фор-
малине, обследовали 14991 экз. шести наиболее 
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массовых видов ельцовых рыб: 5272 экз. плотвы 
Rutilus rutilus (Linnaeus, 1758), 2902 экз. уклейки 
Alburnus alburnus (Linnaeus, 1758), 2361 экз. язя 
Leuciscus idus (Linnaeus, 1758), 1589 экз. леща 
Abramis brama (Linnaeus, 1758), 1481 экз. крас-
нопёрки Scardinius erythrophthalmus (Linnaeus, 
1758), 1386 экз. густеры Blicca bjoerkna (Linnaeus, 
1758).

Данные виды рыб обитают во всей аквато-
рии и преобладают в уловах, поэтому их можно 
считать модельными для Саратовского водохра-
нилища. В отдельных пробах из разных станций 
распределение молоди исследованных видов 
характеризовалось определённым однообрази-
ем: преобладающим по численности видом была 
плотва, уступали ей язь и уклейка, но обнаружи-
вались они чаще леща, краснопёрки и густеры, 
доля которых в  пробах была примерно равной. 
Несмотря на то, что оптимальные температуры 
нереста для исследованных видов рыб несколько 
различаются, размножаются они на нерестили-
щах Саратовского водохранилища, как правило, 
приблизительно в одни сроки, в результате чего 
в  пробах присутствуют одновременно предста-
вители всех шести видов. Могут различаться 
лишь этапы личиночного развития у  молоди 
разных видов в отдельно взятой пробе. Видовую 
принадлежность молоди рыб и  возраст (этапы 
развития) устанавливали по  определителю 
Коблицкой (1981).

У молоди рыб было выявлено 73  типа мор-
фологических нарушений, отнесённых к восьми 
основным группам: нарушения морфологии 
глаз (23  типа), головы (14  типов), плавников 
(20  типов), осевого скелета (четыре типа); на-
рушения топографии внутренних органов (два 
типа); пигментированные опухоли и нарушения 
пигментации тела (три типа); непигментирован-
ные опухоли наружной локализации (три типа); 
нарушения строения мышечной ткани (четыре 
типа). У  шести изучаемых видов рыб обнару-
жили морфологические аномалии всех восьми 
описанных групп, в  том числе все четыре типа 
нарушений строения осевого скелета (рис.  1), 
из  них первые три регистрировали как в  груд-
ном, так и в хвостовом отделах тела.

1) Кифоз  — патологическое искривление 
позвоночного столба в  сагиттальной плоско-
сти с  выпуклостью, обращённой в  дорсальном 
направлении. Тела формирующихся позвонков 
в месте искривления могут быть деформированы 
и укорочены. При этом у молоди рыб формиру-

ются заметные горбы разной степени выражен-
ности.

2) Лордоз  — патологическое искривление 
позвоночного столба в  сагиттальной плоскости 
с  выпуклостью, обращённой в  вентральном 
направлении.

3) Сколиоз  — патологическое искривление 
позвоночного столба в горизонтальной плоско-
сти.

4) Недоразвитие хвостового отдела позво-
ночного столба. При нормально развитом туло-
вищном отделе тела хвостовой отдел выглядит 
укороченным из-за слабого развития хорды 
и  миомеров. При  этом тела формирующихся 
позвонков укорочены, их  число в  хвостовом 
отделе зачастую меньше нормы, невральные 
и  гемальные дуги также могут быть недоразви-
тыми. В результате личинка выглядит непропор-
циональной.

Снимки молоди рыб выполнены окуляр-
ной цифровой микрофотокамерой “Levenhuk 
C-Series” C510 NG (“Levenhuk, Inc.”, Китай) под 
бинокулярным микроскопом МБС-10 (“ЛЗОС”, 
Россия) при 16- и 32-кратном увеличении.

Встречаемость аномальных особей каждого 
вида оценивали их  долей (%) в  каждой пробе 
молоди. Определяли долю особей с морфологи-
ческими нарушениями, а  также с  аномалиями 
скелета. Кроме того, определяли долю рыб с ано-
малиями осевого скелета среди особей со всеми 
отмеченными аномалиями. В работе результаты 
представлены в  виде средних значений и  их 
ошибок (Лакин, 1990). Программы Excel 2010 
и  Statistica v. 12 применяли для  статистической 
обработки полученных данных. Для  графиче-
ской иллюстрации результатов использовали 
программы Adobe Photoshop CS6 и Paint.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Около четверти или  трети всех обследован-

ных личинок и мальков рыб среди разных видов 
являлись носителями 73  типов разнообразных 
морфологических нарушений (табл. 1). Встре-
чаемость же особей с нарушениями осевого ске-
лета не превышала в среднем 1.0% только среди 
леща, в  то время как среди молоди остальных 
пяти видов она была от 1.4 до 2.3%.

На долю деформаций позвоночника различ-
ной локализации и выраженности приходилось 
5.2 ± 0.33% всех обнаруженных аномалий, а сре-
ди молоди отдельных видов рыб встречаемость 
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(а) (б)

(в) (г)

Рис.  1. Морфологические нарушения осевого скелета у  молоди плотвы Rutilus rutilus Са-
ратовского водохранилища: а  – поздняя личинка, этап развития D2, вид слева, 
кифоз в туловищном и в хвостовом отделах тела; б — ранняя личинка, С1, вид слева, сильный лордоз в туловищном 
отделе тела; в – поздний малёк, F, вид сверху, сильный сколиоз в хвостовом отделе тела; г — поздняя личинка, D2, 
вид слева, недоразвитие позвоночника в хвостовом отделе тела; (↓) — нарушения. Увеличение: (а–в) ×32, (г) ×16. 
Масштаб: 1 мм.

Таблица 1. Встречаемость (M ± m) аномальных особей среди молоди шести видов рыб Саратовского водохра-
нилища в 1995–2020 гг., %

Вид Число 
выборок

Аномальные С аномалиями осевого скелета

среди всех среди аномальных

Плотва 110 33.0 ± 0.64 1.4 ± 0.16 4.3 ± 0.49

Уклейка 92 23.4 ± 0.79 2.3 ± 0.28 9.9 ± 0.12

Язь 70 33.9 ± 0.97 1.4 ± 0.24 3.9 ± 0.69

Лещ 64 26.6 ± 1.11 0.5 ± 0.18 2.0 ± 0.68

Краснопёрка 40 27.6 ± 1.16 1.8 ± 0.35 6.5 ± 1.22*

Густера 44 38.4 ± 1.31 2.0 ± 0.38 5.3 ± 0.97

Примечание. M ± m — среднее значение и его ошибка, полужирным шрифтом выделены статистически значимо (р ≤ 0.05) различаю-
щиеся значения; * значение от выделенных полужирным статистически отличается на уровне тенденции (р = 0.08) к существованию 
видовой зависимости.
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данных патологий составляла от  2.0 (у  леща) 
до  9.9% (у  уклейки) общего числа выявленных 
морфологических нарушений. Между отдельны-
ми видами рыб обнаружены различия по общей 
встречаемости особей с  морфологическими 
нарушениями осевого скелета за  весь период 
исследования (табл. 1).

На ранних личиночных этапах С1, С2 и  D1 
встречаемость молоди с  нарушениями осевого 
скелета среди всех аномальных особей была до-
вольно высока и достигала среди отдельных ви-
дов рыб 15.2 ± 1.34% (уклейка, С1) и 9.4 ± 0.69% 
(плотва, С1). На мальковых этапах E и F встреча-
емость таких экземпляров падала до минималь-
ных значений (рис. 2).

Некоторые закономерности в  распростра-
нении аномалий скелета у  молоди каждого 
из шести изученных видов рыб на разных стан-
циях Саратовского водохранилища позволяют 
рассмотреть данные табл. 2.

На ст.  1 (п. Фёдоровка), 9 и  10 (р. Самара 
в 1 км выше устья и устье р. Самара), 12 (устье 
р. Чапаевка), 22 (г. Хвалынск) наблюдали самые 
высокие значения встречаемости рыб с патоло-
гиями позвоночника (в отдельные годы до 7.8% 
особей язя в устье р. Самара и 7.9% особей плот-
вы в устье р. Чапаевка) и наиболее высокие сред-
ние значения данного показателя за весь период 
исследования. Максимальная среднегодовая 
доля молоди пяти видов рыб (за  исключением 
уклейки) с аномалиями позвоночника отмечена 
в устье р. Чапаевка. На ст. 4 (с. Зольное), 6 (устье 
р. Сок), 17 (с. Переволоки), 18 (с. Печерское), 19, 
20 (г. Октябрьск) и 23 (с. Алексеевка) у изучен-
ных видов рыб в  отдельные годы могло совсем 
не обнаруживаться нарушений строения осевого 
скелета, а среднегодовая доля рыб с такими ано-
малиями не  превышала 1.5%. Станции 2 (п-ов 
Копылово), 3 (о. Середыш), 5 (п. Прибрежный), 
7 (п. Красная Глинка), 8 (о.  Серный), 11 (Ро-
ждествено-Шелехметская пойма), 13–16 (Коль-
цово-Мордовинская пойма), 21 (г. Сызрань)  
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Рис.  2. Встречаемость особей с  аномалиями осевого скелета среди общего числа рыб с  патологиями на  разных 
этапах личиночного и малькового развития в 1995–2020 гг.: 1 — плотва Rutilus rutilus, 2 — краснопёрка Scardinius 
erythrophthalmus, 3  — язь Leuciscus idus, 4  — уклейка Alburnus alburnus, 5  — лещ Abramis brama, 6  — густера Blicca 
bjoerkna.
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Таблица 2. Встречаемость особей с аномалиями осевого скелета среди исследованных видов рыб на разных 
станциях Саратовского водохранилища в 1995–2020 гг., %

№ стан-
ции

Станция Плотва Язь Уклейка Лещ Краснопёр-
ка

Густера

1 П. Фёдоровка 1.9 ± 0.11ул

0.3–6.9 (4)
1.9 ± 0.13ул

0.4–2.8 (2)
2.7 ± 0.11пял

0.2–5.3 (4)
0.8 ± 0.06пяукг

0.2–2.1 (3)
2.5 ± 0.28пял

0.1–3.4 (2)
2.1 ± 0.24л

0.1–2.7 (2)

2 П-ов Копылово 1.6 ± 0.11
0.2–6.3 (4)

1.5 ± 0.09
0.3–5.2 (4)

1.8 ± 0.11
0.3–5.9 (3)

1.2 ± 0.10
0.2–2.8 (3)

– 1.7 ± 0.09
0.2–2.9 (4)

3 О. Середыш 1.1 ± 0.04
0–1.8 (4)

– 1.4 ± 0.10
0–2.9 (4)

– 1.5 ± 0.12
0–3.6 (3)

–

4 С. Зольное 0.9 ± 0.06
0–1.7 (2)

– 1.1 ± 0.12
0–3.2 (2)

– – –

5 П. Прибрежный 1.1 ± 0.13
0.2–4.8 (4)

1.2 ± 0.12
0.2–4.8 (3)

1.3 ± 0.11
0.2–4.5 (2)

0.9 ± 0.11
0.2–2.1 (2)

1.7 ± 0.12
0.3–5.1 (3)

1.5 ± 0.14
0.1–2.9 (2)

6 Устье р. Сок 1.1 ± 0.08
0–2.5 (8)

0.9 ± 0.06
0–2.4 (6)

1.0 ± 0.07
0–1.9 (5)

1.0± 0.18
0–1.9 (4)

1.3 ± 0.08
0.1–3.4 (4)

1.1 ± 0.10
0–2.3 (3)

7 П. Красная 
Глинка

1.5 ± 0.10
0.1–3.9 (4)

1.3 ± 0.10у

0.2–4.5 (4)
1.8 ± 0.11ял

0.1–3.5 (4)
1.2 ± 0.11у

0.2–2.4 (2)
1.5 ± 0.12

0.1–3.4 (2)
1.5 ± 0.13

0.2–3.3 (2)
8 О. Зелёненький 1.3 ± 0.11

0.2–4.1 (4)
1.2 ± 0.10

0.2–4.2 (4)
1.6 ± 0.10л

0.2–3.8 (4)
0.8 ± 0.12

0.1–1.5 (2)
– 1.3 ± 0.11

0.1–2.5 (2)
9 Р. Самара (1 км 

выше устья)
2.1 ± 0.10л

0.4–7.1 (4)
1.8 ± 0.09ул

0.2–2.4 (3)
2.9 ± 0.09ял

0.4–5.1 (4)
1.1 ± 0.06пяукг

0.2–1.8 (4)
1.9 ± 0.11ул

0.2–3.7 (2)
2.1 ± 0.14л

0.4–4.9 (2)
10 Устье р. Самара 2.0 ± 0.11л

0.3–4.2 (4)
1.6 ± 0.08ул

0.4–7.8 (4)
2.1 ± 0.10лк

0.2–5.8 (3)
0.9 ± 0.06пяукг

  0.2–2.3 (3) 
1.5 ± 0.12пул

0.1–4.4 (3)
1.8 ± 0.14

0.1–3.1 (4)
11 Рождестве-

но-Шелехмет-
ская пойма

1.4 ± 0.12л

0.1–3.8 (4)
1.2 ± 0.09л

0.2–4.8 (2)
1.7 ± 0.11л

0.2–4.5 (4)
0.5 ± 0.10пяукг

  0.2–1.1 (2)  
1.3 ± 0.14л

0.1–3.7 (3)
1.5 ± 0.16л

0.1–2.8 (2)

12 Устье р. Чапа-
евка

2.3 ± 0.09
0.4–7.9 (6)

2.3 ± 0.11
0.4–5.8 (2)

2.8 ± 0.10
0.2–6.3 (4)

1.8 ± 0.07пяукг

0.2–3.5 (4)
2.7 ± 0.11
0.1–6.4 (3)

2.4 ± 0.14
0.1–5.7 (2)

13–16 Кольцово-Мор-
довинская 
пойма

1.3 ± 0.02л

0.2–4.1 (30)
1.0 ± 0.03улг

0.1–2.2 (19)
1.9 ± 0.02ял

0.2–3.8 (24)
0.4 ± 0.03пяугк

 0.1–1.8 (18)
1.5 ± 0.02л

0.1–3.7 (10)
1.8 ± 0.03ял

0.1–2.7 (8)

17 С. Переволоки 1.0 ± 0.06л

0–3.4 (4)
– 1.3 ± 0.08л

0–3.4 (4)
0.2 ± 0.11пуг

    0–0.8 (3)  
– 1.5 ± 0.12л

0.1–3.9 (3)
18 С. Печерское 1.0 ± 0.12л

0–2.9 (4)
1.1 ± 0.13л

0–3.4 (4)
1.3 ± 0.12л

0–2.5 (4)
0.1 ± 0.14пяуг

    0–0.4 (2)   
– 1.3 ± 0.15л

0–2.1 (2)
19, 20 Г. Октябрьск 

(левобережье, 
пойма)

1.1 ± 0.09л

0–3.8 (4)
1.3 ± 0.10л

0–4.1 (3)
1.0 ± 0.10л

0–1.5 (4)
0.1 ± 0.09пяукг

     0–0.3 (4)  
1.3 ± 0.13л

0.1–2.4 (2)
1.1 ± 0.10л

0–1.9 (2)

21 Г. Сызрань 1.5 ± 0.11л

0.2–6.3 (4)
1.7 ± 0.10л

0.4–3.2 (2)
1.6 ± 0.09л

0.2–5.3 (3)
0.9 ± 0.06пяукг

   0.2–2.1 (4) 
1.2 ± 0.13л

0.1–3.4 (3)
2.0 ± 0.24л

0.1–3.7 (2)
22 Г. Хвалынск 1.8 ± 0.10

0.3–4.8 (4)
2.1 ± 0.08
0.4–5.2 (4)

1.9 ± 0.10
0.3–4.8 (2)

– – –

23 С. Алексеевка 1.1 ± 0.10л

0–3.1 (4)
1.1 ± 0.12л

0–3.3 (2)
1.2 ± 0.12л

0–3.5 (4)
0.4 ± 0.24пяуг

0.1–0.7 (2)
– 1.3 ± 0.12л

0.1–2.5 (2)
24 Г. Балаково 

(пойма)
1.6 ± 0.11л

0.4–5.7 (4)
1.1 ± 0.08л

0.3–2.1 (2)
1.4 ± 0.09л

0.2–4.9 (4)
0.5 ± 0.06пяу

0.2–1.8 (2)
– –

Примечание. Над чертой — среднее значение и его ошибка, под чертой — пределы варьирования показателя, в скобках число проб; “–” — 
молодь рыб не встречена в пробах; значение в пределах одной станции статистически значимо отличается (р ≤ 0.05) от соответствующего 
у: п плотвы, я язя, у уклейки, л леща, к краснопёрки, г густеры. Полужирным шрифтом и курсивом выделены значения, которые соответ-
ственно достоверно (р ≤ 0.05) выше и ниже значений у данного вида на ряде других станций.
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и 24 (г. Балаково) по доле рыб с деформациями 
осевого скелета занимали промежуточное поло-
жение. На  ряде станций были выявлены меж-
видовые различия по  средней доле аномалий 
позвоночника: лещ отличался от  других видов 
пониженными значениями этого показателя 
(табл. 2).

На примере крупнейших нерестилищ Сара-
товского водохранилища, расположенных в  его 
средней части (в  Кольцово-Мордовинской пой-
ме), на которых изучение молоди рыб проводили 
ежегодно на протяжении всего периода исследо-
вания, можно проследить межгодовую динамику 
изменения рассматриваемых показателей в  за-
висимости от  уровня загрязнений в  отдельные 
годы. На рис. 3 приведены обобщающие данные, 
в  которых для  выявления общих тенденций ис-
пользовали средние значения по всем изученным 
видам ельцовых рыб. В  отдельные годы (1997, 
1999, 2000, 2006) встречаемость аномальной мо-
лоди рыб в  исследуемом районе была наиболее 
высока — соответственно 55.6, 66.3, 55.7 и 43.8%. 
В эти же годы были отмечены и самые высокие 

значения встречаемости аномалий осевого скеле-
та у личинок и мальков — соответственно 5.7, 7.7, 
5.3 и 9.1%. Именно в эти годы зарегистрированы 
и  наибольшие превышения ПДК основных за-
грязнителей в районе данных станций.

Наиболее низкие значения доли молоди 
с  аномалиями отмечали в  2002, 2007 и  2008  гг. 
(соответственно 5.2, 2.5 и  5.1%). Именно в  это 
время наблюдались наименьшие среднегодовые 
концентрации (близкие к нормам ПДК) посто-
янных загрязнителей  — меди (Cu), марганца 
(Mn) и кадмия (Cd). В эти же годы отмечали так-
же самые низкие средние значения доли молоди 
рыб с  нарушениями строения позвоночника 
(0.3–0.4%). Однако такая же низкая встречае-
мость аномалий осевого скелета наблюдалась 
и  в другие годы  — 1998, 2003–2005, 2010, 2012, 
2014, 2020. Доля личинок и  мальков со  всеми 
морфологическими отклонениями в  эти годы 
составляла 8.7–14.2% (рис. 3).

На рис.  4 показана средняя встречаемость 
аномальных особей и  нарушений осевого ске-
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Рис.  3. Встречаемость аномальных особей среди личинок ельцовых рыб (Leuciscidae) Кольцово-Мордо-
винской поймы Саратовского водохранилища в  отдельные годы на  фоне среднегодового превышения пре-
дельно допустимых концентраций (ПДК) постоянных загрязнителей, характерных для  района исследования: 
(‑‑‑▲‑‑‑) — аномальные особи среди всех исследованных, (∙∙∙∙∙⏺∙∙∙∙∙) — с аномалиями осевого скелета среди всех иссле-
дованных, (―⏹―) — с аномалиями осевого скелета среди всех аномальных; ( ) — медь (Cu), ( ) — марганец (Mn),  
( ) — кадмий (Cd). Значения превышения ПДК загрязнителей приведены по сведениям за 1995–2020 гг. из ежегод-
ных “Государственных докладов о состоянии окружающей среды и природных ресурсов Самарской области”.
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лета, как среди всей исследованной молоди, так 
и  среди только аномальных особей всех видов 
рыб (суммарно) на разных станциях за весь пе-
риод исследования. На  основании полученных 
данных условно выделили четыре основные 
группы станций:

1) с наиболее высокими показателями встре-
чаемости особей со всеми типами аномалий: 1 
(п.  Фёдоровка), 2 (п-ов Копылово), 10 (устье 
р. Самара), 12 (устье р. Чапаевка), 24 (г. Бала-
ково);

2) со средними показателями данных парамет-
ров: 4 (с. Зольное), 7 (п. Красная Глинка), 13–16 
(Кольцово-Мордовинская пойма), 17 (с. Пере-
волоки), 18 (с. Печерское), 19, 20 (г. Октябрьск), 
21 (г. Сызрань), 22 (г. Хвалынск);

3) с  умеренными показателями встречаемо-
сти аномальных особей: 3 (о. Середыш), 5 (п. 
Прибрежный), 6 (устье р. Сок), 8 (о. Серный), 9 
(р. Самара, 1 км выше устья);

4) с  минимальными значениями изучаемых 
показателей: 11 (Рождествено-Шелехметская 
пойма) и 23 (с. Алексеевка).

При этом станции группы 1 достоверно от-
личались (р ≤ 0.05) от станций 3-й и 4-й групп, 
станции группы 2  — от  станций 4-й группы. 
Статистические различия между показателями 
станций 2-й и 3-й групп выявлены на уровне тен-
денции (р = 0.06–0.09). Вариабельность встре-
чаемости аномалий осевого скелета на  разных 
станциях Саратовского водохранилища в общих 
чертах соответствовала изменениям доли ано-
мальных особей со  всем спектром нарушений 
(рис. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ
Многие исследователи изучали значимость 

различных абиотических и  биотических факто-
ров в  развитии скелетных аномалий у  рыб, как 
в  естественных условиях, так и  в аквакультуре 
(Takeuchi et al., 1998; Kihar et al., 2002; Haga et al., 
2003; Cobcroft, Battaglene, 2009; Georgakopoulou 
et al., 2010). Установлено, что развитие ске-
летных аномалий индуцируется во время эм-
брионального и  раннего постэмбрионального 
периодов жизни и  может вызываться многими 
химическими веществами (Berillis, 2015). Среди 
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Рис.  4. Средняя за  1995–2020  гг. встречаемость аномальных особей и  нарушений осевого скелета среди молоди 
ельцовых рыб (Leuciscidae) на разных станциях исследования: по оси ординат слева: ( ) — аномальные особи среди 
всех исследованных, ( ) — с аномалиями осевого скелета среди всех аномальных; по оси ординат справа: (―⏺―) — 
с аномалиями осевого скелета среди всех исследованных. На столбцах приведены номера групп станций с наиболее 
высокими (1), средними (2), умеренными (3) и минимальными (4) показателями встречаемости аномальных осо-
бей. Номера станций соответствуют указанным в табл. 2.



МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ АНОМАЛИИ ОСЕВОГО СКЕЛЕТА У МОЛОДИ ЕЛЬЦОВЫХ РЫБ 427

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 65  № 4  2025

них одно из  первых мест по  отрицательному 
воздействию на  онтогенез скелетных структур 
занимают тяжёлые металлы, встречающиеся во 
многих промышленных стоках. Так, свинец вы-
зывает сколиоз и  каудальную атрофию (Davies 
et al., 1976; Holcombe et al., 1976; Hassanain et al., 
2012); кадмий приводит к  анормальному мета-
болизму костной ткани, потере кальция, ослаб-
лению кости, кавитации, укорочению и ассими-
ляции хряща (Muramoto, 1981); при воздействии 
токсичных концентраций цинка (Somasundaram 
et al., 1984), ртути и меди (Stouthart et al., 1996) 
у молоди рыб обнаруживались сколиозы, лордо-
зы и недоразвития позвонков.

Большинство аномалий осевого скелета, об-
наруживаемых на  самых ранних онтогенетиче-
ских стадиях (только что вылупившаяся личинка 
или  стадии, на  которых скелетные ткани ещё 
слабо дифференцированы), могут перерасти 
в  сублетальные скелетные аномалии на  после-
дующих этапах жизни (Boglione et al., 2013), что 
не может положительно отразиться на дальней-
шем развитии отдельных особей и  популяций 
в целом.

В аквакультуре наиболее часто наблюдаемы-
ми аномалиями осевого скелета являлись уко-
рочения хорды и искривления (лордоз, сколиоз, 
S-образное тело). В  природных популяциях 
у  эмбрионов и  личинок рыб также отмечались 
подобные нарушения морфологии при  воздей-
ствии различных загрязнителей (Van Leeuwen et 
al., 1986; Middaugh et al., 1990; Stehr et al., 2006; 
Jezierska et al., 2009).

У молоди ельцовых рыб Саратовского во-
дохранилища отмечены четыре основных типа 
аномалий осевого скелета: сколиоз, лордоз, 
кифоз и недоразвитие хвостового отдела позво-
ночника. Полученные в настоящей работе дан-
ные показывают, что доля особей с аномалиями 
осевого скелета среди молоди шести видов рыб 
на большинстве станций водохранилища в сред-
нем не превышает 3%.

На всех станциях в  отдельные годы молодь 
с  морфологическими нарушениями позвоноч-
ника либо отсутствовала, либо регистрировали 
крайне малое её количество (< 0.4%). Тем 
не  менее, на  общем фоне по  доле аномалий 
осевого скелета выделяются пять станций: 1 
(п.  Фёдоровка), 9 и  10 (р. Самара в  1  км выше 
устья и устье р. Самара), 12 (устье р. Чапаевка), 
22 (г. Хвалынск), а максимальный уровень раз-
вития отклонений позвоночника зарегистриро-

ван у личинок и мальков всех видов рыб, кроме 
уклейки, из устья р. Чапаевка (табл. 2). Все эти 
станции расположены в  районе крупных ин-
фраструктурных центров  — городов Тольятти, 
Самара, Чапаевск, Хвалынск.

Среднегодовая доля всех 73  типов морфо-
логических нарушений у  молоди ельцовых 
рыб на  разных станциях Саратовского во-
дохранилища варьировала в  широких пределах 
(рис. 4). Она максимальна на ст. 1 (п. Фёдоров-
ка)  — 48.2%. Больше 30% аномальных особей 
отмечали в отдельных выборках молоди на ст. 2 
(п-ов Копылово), 10 (устье р. Самара), 12 (устье 
р. Чапаевка), 24 (г. Балаково). Наиболее низкие 
доли рыб с  нарушениями в  развитии отмечены 
на ст. 11 (Рождественско-Шелехметская пойма) 
и 23 (с. Алексеевка) — соответственно 4.7 и 5.1%. 
На остальных станциях средняя доля рыб с ано-
малиями варьировала в пределах 9.7–29.3%.

Однако даже на станциях с сильным и сред-
ним уровнем комплексного загрязнения его 
интенсивность не перманентна, а непредсказуе-
мое распространение различных загрязнителей 
может иметь мозаичный характер. Это сказыва-
ется на  встречаемости различных групп анома-
лий, в  том числе и  осевого скелета. Подобную 
ситуацию можно часто наблюдать и на участках 
водоёмов с  низким уровнем антропогенной 
нагрузки. Никогда нельзя исключать в таких ак-
ваториях очаговых значительных концентраций 
загрязнителей, поступающих с  вышерасполо-
женных сильнозагрязнённых станций (или  от 
объектов водного транспорта, например). 
Поэтому даже на сильнозагрязнённых станциях 
иногда могут быть зарегистрированы низкие 
показатели встречаемости аномальных особей и, 
наоборот, в некоторых случаях на условно не за-
грязнённых участках иногда отмечают высокие 
показатели аномалий. Именно поэтому ст.  4, 
например, вошла не  в группу участков с  силь-
ным комплексным загрязнением, а в следующую 
группу — среднего загрязнения (впрочем, очень 
близкую к первой по основным показателям).

Если рассматривать уровень развития ано-
малий у рыб как показатель состояния водоёма, 
то по средним долям всех аномалий и отдельно 
аномалий скелета можно однозначно выделить 
ст.  1, 2, 10, 12 и  24 как находящиеся под наи-
большим прессом антропогенного загрязнения. 
В  единичных случаях средние доли всех ано-
малий и  отдельно аномалий скелета указывают 
на  разные тенденции: на  ст.  3, например, вы-
явлены умеренный уровень морфологических 
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нарушений, но высокая средняя доля рыб с ано-
малиями скелета. На  остальных станциях ис-
следования тенденция синхронного понижения 
средней доли всех аномальных особей и встреча-
емости нарушений морфологии осевого скелета 
среди всех видов аномалий прослеживается до-
вольно хорошо (рис. 4).

Наряду с долей молоди с аномалиями скелета 
во всей выборке оценивали и её долю среди рыб 
со  всеми аномалиями. Значение этого показа-
теля может варьировать в  довольно широких 
пределах — от 0 до 32.4% в разные годы на ст. 3 
(о. Середыш). Вклад аномалий скелета в  об-
щую картину аномалий рыб, вероятно, зависит 
от всего комплекса условий в водоёме во время 
раннего развития молоди, а низкая доля особей 
с  отклонениями строения позвоночника в  об-
щем количестве молоди с  аномалиями может 
быть связана как с малым числом рыб, у которых 
произошли нарушения в  развитии осевого ске-
лета, так и с повышенной гибелью таких рыб.

Как показано на рис. 2, доля особей с анома-
лиями позвоночника среди общего количества 
рыб с морфологическими нарушениями снижа-
ется в  течение личиночного и  раннего малько-
вого развития. Так, уже среди поздних мальков 
(этап G) и  мальков-сеголеток (H) на  протяже-
нии всего периода исследования не  выявлено 
экземпляров с  нарушениями осевого скелета. 
Аномалии осевого скелета, как и  другие мор-
фологические нарушения, обнаруживаемые 
в  массе у  молоди рыб, в  значительной степени 
снижают жизнеспособность особей. Такие осо-
би погибают по  естественным причинам либо 
в первую очередь выедаются хищниками. Среди 
половозрелых особей исследованных видов Са-
ратовского водохранилища рыбы с аномалиями 
осевого скелета не  встречаются или  их реги-
стрируют единично. За  период исследования 
морфологии половозрелых особей Саратовского 
водохранилища (1996–2013  гг.) искривле-
ния позвоночника были обнаружены только 
у 0.06 ± 0.03% обследованных особей (6223 экз.) 
при  0.56 ± 0.10% половозрелых рыб 12 видов, 
являющихся носителями всех обнаруженных 
типов морфологических нарушений (Минеев, 
2020).

Большой размах значений доли аномальных 
особей на  разных станциях Саратовского во-
дохранилища может быть связан с межгодовыми 
различиями условий раннего развития рыб. 
На примере водоёмов Кольцово-Мордовинской 
поймы  — одних из  основных нерестилищ 

центральной части Саратовского водохранили-
ща — можно проследить общую межгодовую ди-
намику встречаемости аномальных особей в за-
висимости от уровня загрязнения исследуемого 
района. Так, при  стабильных и  благоприятных 
для  нереста и  последующего эмбрионального 
и  личиночного развития рыб на  протяжении 
ряда лет температурных условиях наблюдалось 
заметное различие по уровню загрязнения воды 
тяжёлыми металлами в отдельные годы. Именно 
в  годы с  наибольшим уровнем загрязнения на-
блюдалась и повышенная встречаемость молоди 
рыб с разнообразными морфологическими ано-
малиями, в  том числе с  нарушениями осевого 
скелета, хотя изменения последнего показателя 
были не такие значительные (рис. 3).

Несмотря на  очевидную связь числа морфо-
логических аномалий рыб с уровнем меди, мар-
ганца и кадмия в Саратовском водохранилище, 
не  только тяжёлые металлы могут быть причи-
ной скелетных аномалий у молоди рыб. В при-
родных условиях, тем более при  комплексном 
загрязнении водоёма, невозможно определить, 
какое именно загрязняющее вещество в большей 
или  меньшей степени вызывает у  молоди рыб 
скелетные аномалии, так как именно комплекс 
поллютантов приводит к  регистрируемым по-
следствиям. В  этом случае можно оперировать 
данными лишь о  концентрациях отдельных 
наиболее распространённых загрязнителей, ме-
тодика выявления и определения концентраций 
которых наиболее проста и  наименее затратна. 
В  случае нашего исследования это некоторые 
тяжёлые металлы.

В отношении ранних личинок и мальков рыб 
пороговые значения доли аномалий, которые 
могли бы свидетельствовать о  неблагополучии 
популяции, в  настоящее время не  определены. 
Если считать пределом условной нормы 5% 
аномальных особей (такой уровень встреча-
емости аберрантных особей был установлен 
Кирпичниковым (1987) в  результате массового 
исследования молоди сазана Cyprinus carpio 
Linnaeus, 1758 (Cyprinidae) Волго-Ахтубинской 
поймы) то, согласно данным настоящей рабо-
ты, в  Саратовском водохранилище этот порог 
был неоднократно и  значительно превышен 
в разных точках водохранилища на протяжении 
всего периода исследований. Однако следует от-
метить, что Кирпичников изучал уже полностью 
сформированных сеголеток, тогда как в текущей 
публикации рассматриваются личиночные 
и  ранние мальковые периоды развития рыб. 
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Данное исследование показало, что доля рыб 
с  аномалиями вообще и  аномалиями скелета 
в  частности быстро снижается на  личиночных 
этапах развития из-за пониженной выживаемо-
сти особей с различными аберрациями. Вероят-
но, для разных стадий развития молоди должны 
быть установлены свои пороговые значения 
условной нормы, максимальные на  первом 
личиночном этапе. Кроме того, как показала 
данная работа, в  одних и  тех же экологических 
условиях разные виды рыб могут различаться 
по  доле аномалий, таким образом, у  каждого 
вида порог условной нормы может быть свой. 
В  настоящее время данная проблема требует 
дальнейшего детального изучения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Встречаемость молоди рыб с  нарушениями 

осевого скелета в  условиях Саратовского во-
дохранилища повышается в  зонах усиленной 
антропогенной нагрузки вблизи крупных 
населённых пунктов, промышленных и  сель-
скохозяйственных предприятий, транспортных 
и гидроэнергетических объектов.

Встречаемость аномальных особей и  доля 
экземпляров с  нарушениями осевого скелета 
в  одинаковых экологических условиях могут 
различаться у  разных видов рыб. Из шести ви-
дов ельцовых рыб минимальные значения этих 
показателей отмечены у леща, максимальные — 
у уклейки.

Доля аномалий осевого скелета резко снижа-
ется в процессе личиночного и малькового раз-
вития рыб, среди мальков на  этапе развития G 
и мальков-сеголеток на этапе Н такие аномалии 
уже не отмечаются. Таким образом, при сравне-
нии выборок молоди разных видов и из разных 
районов исследования целесообразно учитывать 
возрастной состав проб, а для анализа экологи-
ческого состояния водоёмов лучше использовать 
личинок рыб на  ранних этапах развития  — C1, 
C2, D1.

На основе анализа встречаемости аномалий 
осевого скелета у личинок и мальков рыб разных 
видов и возрастных групп можно адекватно су-
дить об экологическом состоянии исследуемого 
водоёма, характере и качестве пополнения попу-
ляций волжских рыб. Однако, так как для каждо-
го периода (этапа) развития рыб возможен свой 
порог условной нормы встречаемости аномаль-
ных особей, эта проблема требует дальнейшего 
более подробного изучения.
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ANOMALIES OF THE AXIAL SKELETON IN JUVENILE LEUCISCID FISH 
(LEUCISCIDAE) OF SARATOV RESERVOIR

A. K. Mineev1, *

1Institute of Ecology of the Volga Basin, Samara Federal Research Scientific Center, Russian Academy of Sciences, 
Togliatti, Russia

*Е-mail: mineev7676@mail.ru

Data on the diversity and occurrence of anomalies in the development of the axial skeleton are presented for 
juveniles of six cyprinid fish species of Saratov Reservoir: roach Rutilus rutilus Linnaeus, 1758, bleak Alburnus 
alburnus Linnaeus, 1758, ide Leuciscus idus Linnaeus, 1758, bream Abramis brama Linnaeus, 1758, rudd 
Scardinius erythrophthalmus Linnaeus, 1758, and white bream Blicca bjoerkna Linnaeus, 1758. In total, 4 main 
types of axial skeletal abnormalities of varying severity and localization were diagnosed: scoliosis, lordosis, 
kyphosis, and underdevelopment of the caudal spine. The proportion of individuals with spinal disorders ranged 
from 0.5 in bream to 2.3% in bleak. The proportion of axial skeletal anomalies among other detected disorders 
ranged from 2.0 in bream to 9.9% in bleak, while the total proportion of abnormal individuals in the studied 
samples varied from 23.4 to 38.4%. There is a tendency of increasing the frequency of occurrence of axial 
skeleton anomalies in fish fry of the Saratov Reservoir with an increase of the anthropogenic load at different 
stations of the Reservoir.

Keywords: Leuciscidae, fish ontogenesis, axial skeleton anomalies, Saratov Reservoir.
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УДК 597.58 Cyclopteridae

О НАХОЖДЕНИИ НЕРЕСТОВОГО САМЦА  
EUMICROTREMUS TARANETZI С ЗАМЕЧАНИЯМИ О ВАЛИДНОСТИ 

E. TARTARICUS (CYCLOPTERIDAE, COTTOIDEI)
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Впервые обнаружен и описан нерестовый самец Eumicrotremus taranetzi. На принадлежность к этому 
виду указывают значительное число и расположение костных бляшек, а также их форма — уплощённая, 
к центру поднимающаяся в виде конуса, на радиально исчерченной боковой поверхности немногочис-
ленные тонкие и короткие шипики, незаметные на рентгеновском снимке, и два–три более крупных 
шипика на вершине. У нерестового самца костные бляшки на голове и туловище значительно редуци-
рованы вплоть до полного исчезновения, при котором остаются круги с чёрным пигментом по краям 
на  месте исходных границ костных бляшек. Проведено сравнение с  близкими видами из  группы 
“orbis”  — нерестовым самцом E.  orbis и  типовыми экземплярами E.  tartaricus. Обсуждена проблема 
валидности E. tartaricus, который признан самостоятельным видом.

Ключевые слова: Eumicrotremus taranetzi, нерестовый самец, Eumicrotremus tartaricus, валидность.

DOI: 10.31857/S0042875225040043

Исследователи рыб рода Eumicrotremus (круг-
лопёры) некоторое время назад обратили внима-
ние на разнокачественность вооружения и фор-
мы тела самцов одного и  того же вида. Анализ 
генов митохондриальной ДНК COI и cyt b у ряда 
видов Cyclopteropsis и  Eumicrotremus установил, 
что виды Cyclopteropsis представляют собой не-
рестовых самцов Eumicrotremus, а такая разнока-
чественность вооружения объясняется половым 
диморфизмом различных видов Eumicrotremus 
(Byrkjedal et al., 2007; Hatano, 2015; Воскобойни-
кова, Баланов, 2019; Voskoboinikova et al., 2020). 
Поимки нерестовых самцов видов Eumicrotremus 
относительно редки и  у большинства из  них 
до  сих пор не  описаны, что продолжает созда-
вать путаницу при  их идентификации. Следует 
отметить, что Линдберг с  соавторами и  Уэно 
(Линдберг, Легеза, 1955; Ueno, 1970; Линдберг, 
Красюкова, 1987) большое значение прида-
вали характеру вооружения круглопёров и  в 
диагнозах использовали в  основном связанные 

с  ним признаки. Однако, как показали Хатано 
(Hatano, 2015) и  Воскобойникова и  Баланов 
(2019), нерестовые самцы круглопёров, частич-
но или  полностью, утрачивают значительную 
часть вооружения. В  связи с  этим для  их видо-
вой идентификации необходимо использовать 
и другие морфологические признаки, подробно 
рассмотренные нами ранее (Voskoboinikova et 
al., 2020). К ним, в частности, относятся степень 
развития передней и задней пары ноздрей, раз-
меры и  форма костных бляшек, а  также число 
и степень развития расположенных на них ши-
пиков.

В исследованиях донных рыб дальневосточ-
ных морей два редких западнотихоокеанских 
вида круглопёров  — E.  tartaricus Lindberg et 
Legeza, 1955 и E. taranetzi Perminov, 1936 — часто 
упоминали как валидные (Борец, 1997, 2000; 
Иванов, 1998; Parin et al., 2002; Соколовский, 
Соколовская, 2007; Соколовский и  др., 2011; 
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Парин и др., 2014), в то время как в других ис-
точниках статус обоих оценивают неоднознач-
но. Линдберг и Легеза (1955) подробно описали 
E.  tartaricus и  его различия с  близким видом 
E. orbis (Günther, 1861). Однако ни в первоопи-
сании, ни в монографии “Рыбы Японского мо-
ря” (Линдберг, Красюкова, 1987) не  было дано 
чёткого диагноза E. tartaricus. Линдберг и Легеза 
(1955) считали E.  taranetzi синонимом E.  orbis. 
Уэно (Ueno, 1970) считал E.  taranetzi валидным 
видом и  рассматривал E.  tartaricus в  качестве 
синонима E.  taranetzi. В  более поздней работе 
Линдберга и  Красюковой (1987) E.  taranetzi 
и  E.  tartaricus фигурируют в  определительной 
таблице как валидные. Мекленбург и  Шейко 
(Mecklenburg, Sheiko, 2003), сохраняя валидное 
название E.  tartaricus, частично присоедини-
лись к  мнению Уэно (Ueno, 1970). Не  приводя 
морфологического обоснования, эти авторы 
высказывают сомнение относительно валидно-
сти последнего и  предполагают, что синтипы 
E.  tartaricus из двух лотов коллекции ЗИН РАН 
(ЗИН №  24201, ЗИН №  33671) могут быть мо-
лодью E. taranetzi, а синтип ЗИН № 12916 очень 
сходен с E. schmidti Lindberg et Legeza, 1955.

В коллекции Cyclopteridae ЗИН РАН об-
наружена ранее не  описанная особь (ЗИН 
№  57074), предварительно идентифицирован-
ная как E. tartaricus. Характер вооружения этого 
образца напоминает нерестового самца E.  orbis 
(Voskoboinikova et al., 2020). В  то же время 
по ряду морфологических особенностей можно 
предположить, что эта особь представляет собой 
нерестового самца E. taranetzi. Цель настоящего 
исследования  — подробно описать нерестового 
самца E.  taranetzi и сравнить его с лектотипами 
E. tartaricus и E. taranetzi и с нерестовым самцом 
E. orbis, а также уточнить диагностические при-
знаки E. tartaricus.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследованы следующие виды Cyclopteridae 

из  фондовой коллекции ЗИН РАН (Воскобой-
никова, Орловская, 2020).

Eumicrotremus taranetzi: ЗИН № 25380 — 1 экз., 
лектотип, Берингово море у о-ва Карагинский, 
20.08.1928  г., коллектор Агафонов; ЗИН 
№ 25379 — 1 экз. (подсушенный), паралектотип, 
Тихий океан, п-ов Камчатка, горло Авачинской 
губы, зал. Изменный (Солеварка), 08.08.1933 г., 
коллектор КМС ГГИ; ЗИН №  57074  — 1  экз., 
Охотское море, зал. Анива, 46°00′  с.ш., 
142°50′  в.д., 07.07.2009  г., НИС “Дмитрий Пес-

ков”, пелагический трал, слой 0–30 м, темпера-
тура воды 11.5°C, коллектор А.О. Шубин.

Eumicrotremus tartaricus: ЗИН № 12916 — 1 экз., 
лектотип, Японское море, Татарский пролив 
у  м. Рымник, 1899  г., коллектор В.К.  Браж-
ников; ЗИН №  24201  — 1 экз. (ювенильный), 
паралектотип, Японское море, Татарский 
пролив, напротив бух. Андреева, 24.05.1913  г., 
коллекторы Е.К.  Солдатов, М.Н. Павленко; 
ЗИН №  33671  — 4 экз. (ювенильные), пара-
лектотипы, Тихий океан, о.  Итуруп, зал. Рока, 
глубина 24–28 м, Курило-Сахалинская экспеди-
ция, НИС “Топорок”, станции 46, 46′, бимтрал, 
06.09.1948  г., коллектор Г.Б. Семенова; ЗИН 
№ 34841 — 1 экз., Тихий океан, у м. Васильева 
о-ва Парамушир, глубина 74 м, грунт — молотая 
галька, судно “Лебедь”, станция 16, бимтрал, 
18.07.1954 г., коллектор М.И. Легеза.

Д о п о л н и т е л ь н ы й  м а т е р и а л . Eumi
crotremus taranetzi: ЗИН №  51838  — 3 экз., 
Охотское море, 45°59′  с.ш., 142°23′  в.д., БМРТ 
“Новоульяновск”, трал 2, поверхностный лов 
на глубинах 0–60 м, 14.07.1992 г., коллектор В.В. 
Федоров; ЗИН № 53883 — 1 экз., Охотское море, 
53°00′ с.ш., 154°45′ в.д., глубина 180–240 м, НИС 
“Пасифик Бриз”, креветочный трал, июль–ав-
густ 1998  г., коллектор П.С. Васильев; ЗИН 
№  53884  — 1  экз. (ювенильный), Тихий океан, 
п-ов Камчатка, Авачинская губа, бух. Станицко-
го, глубина 3–8 м, мальковый трал, 28.06.2000 г., 
коллектор А.М. Токранов; ЗИН № 55638 — 1экз., 
Охотское море, м. Анива, 45°49′ с.ш., 143°44′ в.д., 
НИС “Дмитрий Песков”, трал 30, глубина 200 м, 
19.07.2008  г., коллектор Д.Р. Файзулин; ЗИН 
№  55981  — 2 экз., Охотское море, юго-восточ-
ная оконечность о-ва Сахалин, 43°09′  с.ш., 
143°36′ в.д., глубина 146 м, НИС “Дмитрий Пес-
ков”, трал 52, 25.07.2008 г., коллектор Д.Р. Фай-
зулин; ЗИН №  56052  — 2 экз., Охотское море, 
юго-восточная оконечность о-ва Сахалин, зал. 
Анива, 46°00′00″  с.ш., 142°13′03″  в.д., глубина 
33  м, НИС “Дмитрий Песков”, трал 7, время 
траления 08:05–08:35, температура поверхности 
воды 14.4°С, 14.07.2008 г., коллектор Д.Р. Фай-
зулин; ЗИН №  56075  — 1 экз., Охотское море, 
о. Сахалин, у м. Анива, 45°59′ с.ш., 143°49′ в.д., 
глубина 222  м, НИС “Дмитрий Песков”, трал 
26, 18.07.2008 г., коллектор Д.Р. Файзулин; ЗИН 
№ 56076 — 1 экз., Охотское море, о. Сахалин, у м. 
Анива, 45°49′  с.ш., 143°21′  в.д., глубина 105  м, 
НИС “Дмитрий Песков”, трал 32, 19.07.2008 г., 
коллектор Д.Р. Файзулин; ЗИН №  56077  — 
1  экз., Охотское море, о.  Сахалин, у  м. Анива, 
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46°29′  с.ш., 143°47′  в.д., над глубиной 1100  м, 
НИС “Дмитрий Песков”, трал 39, 21.07.2008 г., 
коллектор Д.Р. Файзулин; ЗИН №  56078  — 
1  экз., Охотское море, о.  Сахалин, 46°50′  с.ш., 
143°59′ в.д., над глубиной 1203 м, НИС “Дмит-
рий Песков”, трал 51, 23.07.2008  г., коллектор 
Д.Р. Файзулин; ЗИН № 56079 — 1 экз., Охотское 
море, о.  Сахалин, у  м. Свободный, 46°50′  с.ш., 
143°54′  в.д., глубина 208  м, НИС “Дмитрий 
Песков”, 22.07.2008  г., коллектор Д.Р. Файзу-
лин; ЗИН №  56080  — 1 экз., Охотское море, 
о. Сахалин, у м. Тунайча, 46°55′ с.ш., 143°11′ в.д., 
глубина 34 м, НИС “Дмитрий Песков”, трал 57, 
24.07.2008  г., коллектор Д.Р. Файзулин; ЗИН 
№  56081  — 2 экз., Охотское море, юго-восток 
о-ва Сахалин, 47°08′  с.ш., 143°06′  в.д., глуби-
на 48  м, НИС “Дмитрий Песков”, трал 58, 
24.07.2008  г., коллектор Д.Р. Файзулин; ЗИН 
№  56082  — 1  экз., Охотское море, юго-восток 
о-ва Сахалин, 47°08′  с.ш., 143°50′  в.д., над глу-
биной 1090  м, НИС “Дмитрий Песков”, трал 
64, 27.07.2008 г., коллектор Д.Р. Файзулин; ЗИН 
№  56212  — 5 экз., Охотское море, юго-запад-
ное побережье п-ова Камчатка, 51°  с.ш., 156° 
в.д., глубина 550  м, НИС “ТИНРО”, трал 313, 
27.09.2015 г., коллектор О.А. Мазникова.

Изучение распределения костных бляшек 
проведено по  методике Линдберга и  Легезы 
(1955), пластических и счётных признаков рыб — 
в  основном по: Воскобойникова, Назаркин, 
2015. В тексте используются следующие обозна-
чения признаков: SL — стандартная длина тела, 
с – длина головы; D1, D2, A, P, V, C — соответ-
ственно 1-й и 2-й спинные, анальный, грудной, 
брюшной и  хвостовой плавники; vert.  — число 
позвонков; каналы сейсмосенсорной системы: 
CSO  — надглазничный, CIO  — окологлазнич-
ный, CT — темпоральный, CPM — предкрышеч-
но-нижнечелюстной, CST — затылочный.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В табл. 1, 2 приведены пластические и счёт-

ные признаки нерестового самца E.  taranetzi 
и типовых экземпляров E. taranetzi и E. tartaricus 
(не включены ювенильные особи).

Нерестовый самец E. taranetzi 
(рис. 1)

О п и с а н и е . D1 VI, D2 10, A 10, P 26, V I 5, 
C 10, vert. 11 + 16 = 27, пять пар эпиплевральных 
рёбер от 6-го позвонка.

Голова большая, её длина содержится два раза 
в SL. Ширина головы немного меньше её длины. 

Верхний профиль слегка вогнутый и скошенный 
вперёд. Тело невысокое (около двух раз в  SL). 
Рыло притупленное. Рот конечный, небольшой. 
Задний край верхней челюсти достигает вер-
тикали переднего края глаза. Глаза небольшие 
(4.2 раза в c), расположены близко к переднему 
и  верхнему профилю головы. Межглазничное 
расстояние около 1.6 раза в c. Две пары ноздрей. 
Передняя с невысокой кожной трубочкой, зад-
няя более узкая с очень длинной кожной трубоч-
кой. Зубы мелкие, остроконические, в  два–три 
косых ряда от симфизисов челюстей.

Верхний край P расположен на  уровне го-
ризонтали заднего конца верхней челюсти. 
Верхний луч P неветвистый, за ним 13 ветвистых 
лучей, остальные неветвистые со  свободными 
концами. D1 высокий, треугольный, с вершиной 
у  заднего конца. Последние лучи D1 достигают 
начала D2. D1 и  D2 разделены промежутком, 
равным примерно полутора костным бляшкам 
спинного ряда. D1 состоит из  колючих лучей, 
покрытых плотной кожей. Концы лучей сво-
бодны от  перепонки. В  D2 и  A ветвистые лучи, 
не скрытые под кожей. Последние лучи D2 и A 
сзади заходят за основание C. Центральные лучи 
C ветвистые.

Костные бляшки на голове и туловище значи-
тельно редуцированы вплоть до полного исчез-
новения, когда на месте исходных границ кост-
ных бляшек остаются круги с чёрным пигментом 
по  краям. В  надглазничном ряду сохранились 
три костные бляшки вместо четырёх, в межглаз-
ничном  — три вместо пяти, в  заглазничном  — 
две, в  спинном  — пять. За  D2 заглазничный 
ряд переходит в  спинной. В  окологрудном 
ряду пять довольно крупных костных бляшек, 
в зажаберном — пять более мелких. Полностью 
редуцированы костные бляшки на  подбородке 
и горле (от них остаются лишь обрывки чёрного 
пигмента на  месте их  исходных границ, можно 
насчитать около пяти рядов), а также на хвосто-
вом стебле и  на плавниковой мембране D1. 
Форма костных бляшек низкая конусовидная, 
на  боковой поверхности немногочисленные 
тонкие и  короткие шипики, два–три более 
крупных шипика на  вершине. На  поверхности 
костных бляшек хорошо заметная радиальная 
исчерченность (рис. 2).

Р е н т г е н о г р а м м а . Позвонков 11 + 16 =  
= 27. Пять пар эпиплевральных рёбер начина-
ются от  неврального отростка 6-го позвонка. 
Первые лучи D1 и  A сверхштатные. Первый 
птеригиофор D1 подходит ко  2–3-му невраль-
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Таблица 1. Пластические признаки двух видов Eumicrotremus

Признак E. taranetzi E. tartaricus

нерестовый самец
ЗИН № 57074

самки самка

лектотип
ЗИН № 25380

паралектотип
ЗИН № 25379

лектотип
ЗИН № 12916

SL, мм 36.2 55.0 39.2 68.5

В % SL

l disk 36.5 25.4 26.8 27.7

aP 43.4 49.4 40.8 42.9

a–disk 29.3 28.5 33.7 30.2

disk–anus 5.0 5.8 8.4 4.8

anus–A 13.0 25.4 17.3 27.7

aA 74.6 74.9 71.4 82.0

aD1 39.5 42.7 42.1 47.1

aD2 71.3 67.3 68.1 75.6

lP 20.2 16.9 18.3 23.6

lC 23.5 19.1

hD1 34.5 16.1 13.1

hD2 7.7 8.9 14.0

hA 14.6 14.3 14.6

hC 11.0 7.4 11.1

H 71.8 52.4 51.5 60.3

HA 43.7 31.3 30.1 51.1

h 11.0 10.4 6.4 10.2

wc 47.0 45.4 30.1 59.3

W 47.0 45.4 33.7 59.3

с 52.5 40.9 40.0 37.2

В % c

ao 33.2 37.7 40.0 39.2

o 23.7 30.0 33.3 29.8

po 48.4 42.2 46.7 42.7

io 60.5 72.0 70.0 71.8

lmx 47.5 45.8 48.6 45.1

Примечание. SL — стандартная длина, l disk — длина наружного диска; расстояния: aP — от переднего конца рыла до основания грудного 
плавника, a–disk — от переднего конца рыла до переднего края внутреннего диска, disk–anus — от заднего края внутреннего диска до ану-
са, anus–A — от ануса до начала анального плавника, aA — антеанальное, aD1 и aD2 — 1-е и 2-е антедорсальные; lP и lC — длины грудного 
и хвостового плавников, hD1 и hD2 — высоты 1-го и 2-го спинных плавников, hA — высота анального плавника, hC — высота хвостового 
плавника, H — максимальная высота тела (на уровне середины диска), HA — высота тела на уровне начала анального плавника, h — высота 
хвостового стебля, wc — ширина головы, W — максимальная ширина тела, c — длина головы, ao — длина рыла, o — диаметр глаза, po — 
заглазничное расстояние, io — межглазничное расстояние, lmx — длина верхней челюсти.
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ному отростку. Между D1 и D2 пять свободных 
птеригиофоров. В  хвостовом отделе шесть сво-
бодных невральных и пять гемальных отростков. 
Последний невральный отросток двойной 
и  широкий, за  ним расположены две epuralia, 
к последней из которых прикрепляется верхний 
краевой луч C. Пять нечленистых лучей крепят-
ся на  эпаксиальной гипуральной пластинке, 
четыре луча  — на  гипаксиальной пластинке. 
Нижний краевой луч прикрепляется к гипураль-
ному отростку преуростилярного центра.

С е й с м о с е н с о р н а я  с и с т е м а . В  CSO 
одна пора перед передней ноздрей и  одна  — 
перед задней. В CT две поры — сверху за глазом 
и  за верхним концом жаберного отверстия. 
В CIO две поры — под глазом и за глазом. В CPM 

Таблица 2. Счётные признаки по рентгенограммам нерестового самца Eumicrotremus taranetzi и типовых экзем-
пляров E. taranetzi и E. tartaricus

Признак E. taranetzi E. tartaricus
нерестовый самец

ЗИН № 57074
лектотип

ЗИН № 25380
паралектотип
ЗИН № 25379

лектотип
ЗИН № 12916

Число позвонков:
туловищных 11 11 11 11
общее 27 27 27 29
D1 VI VI V VII
D2 10 9 9 12
A 10 10 9 12
P 26 26 25 27
C (основные) 10 10 10 10

Примечание. D1, D2, A, P, С – число лучей в 1-м и 2-м спинных, анальном, грудном и хвостовом плавниках.

Рис 1. Нерестовый самец Eumicrotremus taranetzi ЗИН № 57074. Масштаб: 10 мм.

Рис.  2. Вторая костная бляшка заглазничного ряда 
Eumicrotremus taranetzi.
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пять пор — три на подбородке и две вдоль ниж-
него края praeoperculum. Поры CSO1, CT и CIO 
на  концах коротких кожных трубочек. Поры 
CSO2 и  CPM на  концах длинных кожных тру-
бочек. Есть межглазничная пора корональной 
комиссуры на  уровне позади задних ноздрей 
и  латеральная пора CST. Боковая линия пред-
ставлена свободными невромастами.

О к р а с к а  (в спирте). Окраска головы и те-
ла светло-серая. Отмечено сгущение пигмента 
на нижней половине хвостового отдела тулови-
ща. Светлое кольцо вокруг ануса. D1  тёмный, 
на D2 три узких поперечных тёмных полоски. А, 
Р и C светлые.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я .  По боль- 
шинству признаков нерестовый самец оказался 
ближе всего к типовым экземплярам E. taranetzi. 
Их характерными особенностями являются 
значительное число костных бляшек на  голове 
и туловище. У нерестового самца число костных 
бляшек в рядах остаётся более или менее посто-
янным, за исключением надглазничного и меж-
глазничного рядов, в которых от передних кост-
ных бляшек остаются лишь чётко выраженные 
круги на коже, подчёркнутые чёрным пигментом 
по  периметру. Отсутствуют костные бляшки 
на  подбородке и  горле с  сохранением соеди-
нительнотканных кругов с  чёрным пигментом 
по периметру. Костные бляшки на основании P 
весьма немногочисленны  — четыре–пять мел-
ких. Отсутствуют костные бляшки на хвостовом 
отделе туловища и  на мембране D1. Наилучше 
развиты они в  окологрудном и  зажаберном ря-
дах. Остальные бляшки заметно редуцированы, 
их основания не достигают круга из чёрного пиг-
мента, который маркирует их  первоначальные 
границы. Сходными размерами характеризуют-
ся костные бляшки нерестовых самцов E.  orbis 
(Voskoboinikova, Nazarkin, 2015; Voskoboinikova 
et al., 2020). Как и  у типовых экземпляров 
E.  taranetzi, форма костных бляшек у  нересто-
вого самца уплощённая, к  центру поднимается 
в  виде конуса, на  боковой поверхности бляшек 
немногочисленные тонкие и короткие шипики, 
два–три более крупных шипика на  вершине. 
Шипики не  видны на  рентгеноснимке. На  по-
верхности костных бляшек хорошо заметная 
радиальная исчерченность, впервые отмеченная 
Уэно (Ueno, 1970), который рассматривал её как 
диагностический признак E.  taranetzi. У  E.  orbis 
и  E.  tartaricus костные бляшки более высокие, 
снабжены более крупными и многочисленными 
шипиками на  гладкой боковой поверхности 

(Ueno, 1970; Воскобойникова, Назаркин, 2015; 
Voskoboinikova et al., 2020), которые хорошо 
видны даже на  рентгеноснимках ювенильных 
особей. На  коже нерестового самца E.  taranetzi 
отсутствуют усики, которыми покрыты го-
лова и  туловище нерестовых самцов E.  orbis 
(Voskoboinikova, Nazarkin, 2015; Voskoboinikova 
et al., 2020). От нерестовых самцов E. orbis нере-
стовый самец E.  taranetzi отличается наличием 
двух–трёх рядов мелких притупленных зубов 
на верхней и нижней челюстях. Такое же строе-
ние зубов имеют типовые экземпляры E. taranetzi 
и E. tartaricus. У нерестовых самцов E. orbis зубы 
верхней и нижней челюстей сливаются в зубные 
пластины, не  характерные для  других видов 
Eumicrotremus. Нерестовый самец E.  taranetzi 
характеризуется своеобразным строением 
ноздрей. Передняя из  них довольно широкая 
и невысокая, в то время как задняя узкая и очень 
высокая. Сходное строение ноздрей отмечено 
у паралектотипа этого вида, а также у всех особей 
E.  taranetzi из  исследованного дополнительного 
материала. У лектотипа E. taranetzi высота задней 
ноздри меньше, чем передней. Возможно, такие 
различия связаны с наиболее крупным размером 
лектотипа, а возможно и с тем, что верхние кон-
цы узких задних ноздрей могли быть оборваны 
при каких-либо физических воздействиях.

Строение сейсмосенсорной системы головы 
у  нерестового самца E.  taranetzi соответствует 
таковому у  типовых экземпляров E.  taranetzi 
и E. tartaricus.

Можно предположить, что и  другие виды, 
относящиеся к группе “orbis” (Voskoboinikova et 
al., 2020), имеют такие же признаки нерестовых 
самцов, что и E. orbis и E. taranetzi.

О  в а л и д н о с т и  E .   t a r t a r i c u s . Не при-
нимая во внимание ряд различий в  относи-
тельных значениях пластических признаков, 
подверженных некоторой изменчивости у видов 
Eumicrotremus (Воскобойникова, Баланов, 2019), 
хотелось бы остановиться на  одном из  них  — 
у  E.  tartaricus задний конец D1 не  достигает D2 
(рис.  3)  в  отличие от  близких видов E.  taranetzi 
и E. orbis.

Признаки вооружения E.  tartaricus хорошо 
отличаются от таковых E. taranetzi и E. orbis. Это: 
отсутствие костных бляшек на  горле, гладкая 
кожа на  котором образует поперечную склад-
чатость; наличие очень мелких и  немногочис-
ленных (четыре у  лектотипа) костных бляшек 
на  основании P, отсутствие костных бляшек 
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на мембране D1; присутствие довольно крупных 
и  высоких костных бляшек в  предкрышечном 
ряду, которые сильно выдаются в  боковом 
профиле головы при  взгляде сверху или  снизу 
(такое строение обнаружено и  у всех ювениль-
ных паралектотипов). От E.  schmidti рассматри-
ваемый вид отличается наличием четырёх–пяти 
крупных костных бляшек в  окологрудном ряду 

(против шести–семи более мелких у E. schmidti), 
а  также расположением первой костной бляш-
ки спинного ряда перед первым лучом D1. 
Бо́льшую часть этих особенностей использовали 
ещё Линдберг и  Легеза (1955) при  описании 
E.  tartaricus. Таким образом, наши данные под-
тверждают, что E.  tartaricus представляет собой 
самостоятельный вид.

D1

pm

cp

Рис. 3. Лектотип Eumicrotremus tartaricus ЗИН № 12916: D1 — первый спинной плавник, cp и pm — окологрудной 
и предкрышечно-нижнечелюстной ряды костных бляшек. Масштаб здесь и на рис. 4: 10 мм.

Рис. 4. Паралектотип Eumicrotremus tartaricus ЗИН № 33671 SL 24 мм. 
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Вместе с тем исследование молоди E. tartaricus 
(паралектотипы) выявило определённые от-
личия от  взрослой особи. Уже у  ювенильного 
экземпляра SL 24.0  мм (№  33671) (рис.  4)  об-
наружены закладки костных бляшек на  горле, 
основании P, лучах D1. Три остальных более 
мелких (SL 22.8, 21.5 и  17.9  мм) экземпляра 
из этого лота весьма сходны с ним по внешнему 
строению, но закладки костных бляшек на гор-
ле, основании P, лучах D1 ещё отсутствуют. 
Учитывая наличие у  всех этих особей высоких 
костных бляшек на теле, снабжённых довольно 
крупными и  многочисленными шипиками, 
можно предположить, что они принадлежат 
к E. orbis. Ювенильный экземпляр № 24201 бо-
лее сходен по расположению и строению бляшек 
с  лектотипом E.  tartaricus. Учитывая отсутствие 
сравнительного материала, пока трудно принять 
окончательное решение о  видовой принадлеж-
ности молоди, составляющей типовую серию 
E. tartaricus.
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ON THE FINDING OF A SPAWNING MALE  
OF EUMICROTREMUS TARANETZI WITH COMMENTS  

ON VALIDITY OF E. TARTARICUS​​ (CYCLOPTERIDAE, COTTOIDEI)

O. S. Voskoboinikova1, *

1Zoological Institute, Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, Russia

*Е-mail: vosk@zin.ru

A spawning male of Eumicrotremus taranetzi has been found and described for the first time The species belonging 
to this group is indicated by the significant number and arrangement of bone plaques, as well as their shape — 
flattened, rising towards the center in the form of a cone, on the radially striated lateral surface there are a few 
thin and short spines, invisible on an X-ray, and two or three larger spines at the top. In the spawning male, the 
bone plaques on the head and body are significantly reduced to the point of complete disappearance, in which 
case circles with black pigment remain along the edges in place of the original boundaries of the bone plaques. A 
comparison was made with closely related species from the “orbis” group — a spawning male of E. orbis and type 
specimens of E. tartaricus. The problem of the validity of E. tartaricus, which is recognized as an independent 
species, has been discussed.

Keywords: Eumicrotremus taranetzi, spawning male, Eumicrotremus tartaricus, validity.
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Виды семейства волосатковых (Hemitripteridae) изучены с  использованием анализа изменчивости 
молекулярных маркеров — генов COI, Cyt b, 16S рРНК митохондриального генома и RAG1 ядерного 
генома. В последовательностях митохондриальных генов обнаружены нуклеотидные замены, общие 
для  видов родов Blepsias и  Hemitripterus. На  основе молекулярной филогении показана монофи-
лия семейства в  составе Blepsias и  Hemitripterus. Виды рода Nautichthys значительно дифференциро-
ваны от  волосатковых рыб, сделано предположение о  необходимости их  выведения из  семейства 
Hemitripteridae. Подтверждены сестринские отношения семейств Hemitripteridae и Agonidae.

Ключевые слова: Hemitripteridae, волосатые рогатки, митохондриальная ДНК, ядерная ДНК, генетиче-
ская дивергенция, молекулярная филогения.
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Hemitripteridae  — семейство морских 
рыб из  отряда Scorpaeniformes, подотряда 
рогатковидных Cottoidei, известное как во-
лосатковые или  волосатые рогатки. В  составе 
семейства три рода и  восемь видов, которые 
распространены в  водах Северной Пацифики 
(Blepsias bilobus, B.  cirrhosus, Hemitripterus bolini, 
H. villosus, Nautichthys oculofasciatus, N. pribilovius 
и  N.  robustus) и  Северо-Западной Атлантики 
(H.  americanus). B.  bilobus и  N.  pribilovius встре-
чаются также в  Тихоокеанском арктическом 
регионе, до  Берингова и  Чукотского морей. 
Все они бореальные, донные виды, в  основ-
ном обитают до глубин не более 200 м. H. bolini 
и  H.  villosus более глубоководные, встречаются 
до 300 и 550 м (Федоров и др., 2003; Парин и др., 
2014; Mecklenburg et al., 2016).

Волосатых рогаток и  остальных рыб надсе-
мейства Cottoidea объединяют общие морфоло-
гические признаки, включающие наличие двух 
спинных плавников, предкрышечной кости 
с тремя или четырьмя шипами, хорошо развитой 
боковой линии. Типичные признаки видов се-
мейства Hemitripteridae, позволяющие отличать 
их  от других рогатковидных: сильно сжатые 
голова и  тело, бугорчатый лобно-теменной 
гребень, намного более длинный первый спин-
ной плавник; наличие на  голове и  теле много-
численных шипиков, которые представляют 
собой видоизменённые пластинчатые чешуйки 
(Mecklenburg et al., 2016).

В определителях и  каталогах рыб приве-
дены разные классификации волосатковых. 
Например, перечисленные выше виды отнесе-
ны к  семейству Cottidae (Таранец, 1937) или  к 
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семействам Blepsiidae (Blepsias), Hemitripteridae 
(Hemitripterus) и  подсемейству Nautichthyinae 
семейства Cottidae (Nautichthys) (Линдберг, 
Красюкова, 1987); составляют семейство 
Hemitripteridae (Парин и др., 2014; Mecklenburg 
et al., 2016; Dyldin, Orlov, 2022); включены в под-
семейство Hemitripterinae семейства Agonidae 
(Fricke et al., 2024). Филогении на  основе мор-
фологических признаков (Washington et al., 1984; 
Yabe, 1985) подтверждают самостоятельность 
семейства Hemitripteridae в  рамках коттоидных 
рыб, с одной стороны, и показывают его родство 
с семейством Agonidae, с другой. Молекулярные 
филогении, напротив, опровергают монофилию 
Hemitripteridae (Smith, Wheeler, 2004; Knope, 
2013; Smith, Busby, 2014). Некоторые авторы 
(Smith, Busby, 2014) предлагают включить воло-
сатковых в другое семейство — Agonidae.

Немногочисленные морфологические 
и  молекулярно-генетические исследования 
демонстрируют различные взаимосвязи воло-
сатковых рыб с  родственными таксонами над-
семейства Cottoidea и, как следствие, отсутствие 
общей точки зрения на родственные отношения 
этой группы. Очевидно, что волосатковые 
не  только нуждаются в  ревизии, но  и требуют 
дальнейшего изучения с использованием моле-
кулярно-генетических методов. Наш опыт изу-
чения семейств Stichaeidae, Zoarcidae, Cottidae 
продемонстрировал перспективные данные 
о  молекулярных маркерах митохондриального 
и  ядерного геномов, которые позволили иден-
тифицировать виды, устанавливать степень 
дивергенции и родства, определять направления 
эволюции (Морева и  др., 2016; Радченко и  др., 
2018; Radchenko et al., 2021).

В настоящей работе была принята гипотеза 
о  самостоятельности семейства Hemitripteridae 
в составе B. bilobus, B. cirrhosus, H. bolini, H. villosus, 
H.  americanus, N.  oculofasciatus, N.  pribilovius, 
N.  robustus (Парин и  др., 2014; Mecklenburg 
et al., 2016; Dyldin, Orlov, 2022). Альтернативная 
гипотеза заключается в классификации волосат-
ковых рыб как подсемейства в составе семейства 
Agonidae (Fricke et al., 2024).

Цель исследования — с помощью анализа из-
менчивости ДНК оценить уровень дивергенции 
и филогенетическое положение видов семейства 
Hemitripteridae, сопоставить полученные ре-
зультаты с  существующими мнениями о  клас-
сификации семейства, сформулированными 
на основе изучения морфологических и молеку-
лярно-генетических признаков.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Изученные виды и места сбора образцов при-

ведены в табл. 1. Образцы тканей рыб хранятся 
в коллекции ИБПС ДВО РАН.

Проанализирован полиморфизм генов COI 
длиной 1117 пар нуклеотидов (п.н.), Cyt  b (895 п.н.),  
16S рРНК (612 п.н.) митохондриальной ДНК (мт-
ДНК) и  RAG1 (1033 п.н.) ядерной ДНК (яДНК) 
у H. villosus (5 экз.), B. bilobus (11 экз.) и B. cirrhosus 
(8 экз.). Для  сравнительного анализа использо-
вали данные из  GenBank (www.ncbi.nlm.nih.gov) 
и Barcode of Life Data System (BOLD; http://www.
barcodinglife.org) по фрагменту гена COI (601 п.н.) 
видов H. villosus, H. bolini, H. americanus, B. cirrhosis, 
N. oculofasciatus, N. pribilovius. В качестве внешней 
группы использовали виды из  близкородствен-
ных семейств (Cottidae и  Agonidae) для  тести-
рования монофилии семейства Hemitripteridae, 
а также виды из удалённых семейств (Stichaeidae 
и Carangidae) для укоренения филогенетических 
деревьев.

Геномную ДНК выделяли из мышечной тка-
ни по стандартной методике, которая включает 
лизис ткани 1%-ным додецилсульфатом натрия 
в  присутствии протеиназы K (0.2  мг/мл) и  де-
протеинизацию фенолом (Maniatis et al., 1982). 
Условия амплификации и  секвенирования 
ДНК, последовательности олигонуклеотидных 
праймеров соответствовали предыдущим иссле-
дованиям: F-33 и R-1421 для гена COI (Морева 
и др., 2017), L14795 и H15844 для гена Cyt b (Рад-
ченко, 2005), L2510 и H3080 для гена 16S рРНК 
(Meyer, 1993), F12215 и  R13772 для  гена RAG1 
(Lópes et al., 2004). Секвенирование ДНК прово-
дили на автоматическом секвенаторе ABI Prism 
3500XL Genetic Analyzer (“Applied Biosystems”, 
США) в ИБПС ДВО РАН.

С помощью пакета программ MEGA X (Kumar 
et al., 2018) выполняли следующие операции. Вы-
равнивали нуклеотидные последовательности 
и  определяли параметры изменчивости генети-
ческих маркеров. Для определения вида отбора, 
действующего на гены мтДНК и яДНК, провели 
селективный Z-тест, вычислили дифференциа-
ции несинонимичной и синонимичной дистан-
ций (Dd). Генетические дистанции рассчитали 
отдельно для  объединённых последовательно-
стей мтДНК, включающих гены COI, Cyt b, 16S 
рРНК, и последовательностей гена RAG1 яДНК 
методом максимального правдоподобия (ML), 
с учётом гетерогенности скорости нуклеотидных 
замен (гамма-распределение G). Для каждого ге-
на выбрали оптимальные модели нуклеотидных 
замен с использованием байесовского информа-
ционного критерия.
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Таблица 1. Список изученных видов семейства Hemitripteridae и видов внешней группы

Вид № образца 
или источ-
ник данных

Район сбора Ген*
COI Cyt b 16S рРНК RAG1

Hemitripterus 
villosus

1823 Курильские о-ва, о. Шикотан, 
бух. Крабовая

PQ517291 PQ536798 PQ517257 –

1830 Японское море, зал. Восток PQ517292 PQ536799 PQ517258 PQ536827
1861 Охотское море, о. Талан PQ517293 PQ536800 PQ517259 –

1942 Охотское море, о. Недоразуме-
ния

PQ517294 PQ536801 PQ517260 PQ536828

2023 Японское море, м. Мосия PQ517295 PQ536802 PQ517261 –
gb Восточно-Китайское море, арх. 

Чжоушань
MW836107 –

gb – NC046471 –
gb Япония, Хоккайдо, Усудзири – – – LC125877

H. bolini gb Берингово море, Аляска NC082784 –
gb США, Аляска, Алеутские о-ва KJ450885 – – –
gb США, Аляска, Сьюард, Центр 

морской жизни
KP827342 – – –

H. americanus gb США, Род-Айленд, округ Нью-
порт

MT456172 – – –

gb Канада, Ньюфаундленд и Ла-
брадор

KC015460 – – –

gb Канада, Новая Шотландия KC015459 – – –
Blepsias bilobus 1811 Охотское море, устье р. Уты PQ517296 PQ536803 PQ517262 –

1812 То же PQ517297 PQ536804 PQ517263 –
1794 Охотское море, бух. Шестакова PQ517298 PQ536805 PQ517264 –
1795 То же PQ517299 PQ536806 PQ517265 –
1801 » PQ517300 PQ536807 PQ517266 –
1836 Охотское море, устье р. Уты PQ517301 PQ536808 PQ517267 –
1838 То же PQ517302 PQ536809 PQ517268 –
1959 Охотское море, о. Недоразуме-

ния
PQ517303 PQ536810 PQ517269 PQ536829

1960 То же PQ517304 PQ536811 PQ517270 PQ536830
1961 » PQ517305 PQ536812 PQ517271 PQ536831
1963 » PQ517306 PQ536813 PQ517272 –

B. cirrhosus 1821 Курильские о-ва, о. Шикотан, 
бух. Крабовая

PQ517307 PQ536814 PQ517273 –

1787 Охотское море, устье р. Уты PQ517308 PQ536815 PQ517274 –
2251 Японское море, Алексан-

дровский зал.
PQ517309 PQ536816 PQ517275 –

1971 Японское море, м. Мосия PQ517310 PQ536817 PQ517276 –
2176 Охотское море, о. Завьялова PQ517311 PQ536818 PQ517277 PQ536832
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Вид № образца 
или источ-
ник данных

Район сбора Ген*
COI Cyt b 16S рРНК RAG1

2177 То же PQ517312 PQ536819 PQ517278 –
2178 » PQ517313 PQ536820 PQ517279 –
2053 Охотское море, Амахтонский 

зал.
PQ517314 PQ536821 PQ517280 –

gb – LC493928 –
gb США, Вашингтон, о. Сан-Хуан NC082780 –

Nautichthys 
oculofasciatus

gb США, Вашингтон, Парк Миртл 
Эдвардс

GU440420 – – –

gb Тихий океан, США, Вашингтон JQ354245 – – –
gb Канада, Британская Колумбия FJ164900 – – –
gb Тихий океан, США, Вашингтон JQ354244 – – –

BOLD Канада, Британская Колумбия FHAK052-17 – – –
N. pribilovius gb Берингово море MW128587 – – –

gb США, Аляска, юго-восток Чу-
котского моря

HQ712697 – – –

gb То же HM421788 – – –
gb – LC128054 – – –

BOLD США, Аляска, запад моря Бо-
форта

DSFAL699-11 – – –

Внешняя группа
Отряд Scorpaeniformes, подотряд Cottoidei

Семейство Cottidae
Подсемейство Gymnocanthynae

Gymnocanthus 
herzensteini

1732 Курильские о-ва, о. Шикотан, 
бух. Крабовая

PQ517315 PQ536822 PQ517281 –

G. pistilliger 1944 Охотское море, о. Недоразуме-
ния

– – – PQ536833

Подсемейство Pseudoblenniinae
Bero elegans 1977 Татарский пролив, о. Монерон PQ517316 PQ536823 PQ517282 PQ536834

Подсемейство Myoxocephalinae
Argyrocottus 
zanderi

1733 Курильские о-ва, о. Шикотан, 
бух. Крабовая

MW555247 MW562142 PQ517283 MW562149

Подсемейство Triglopsinae
Triglops pingelii 2275 Белое море, Кандалакшский 

зал.
PQ517317 PQ536824 PQ517284 –

T. jordani gb Япония, Хоккайдо, Усудзири – – – LC125806
Подсемейство Artediellinae

Artediellus 
ochotensis

2224 Курильские о-ва, о. Шикотан, 
бух. Отрадная

MW555251 MW562147 PQ517285 MW562167

Таблица 1. Продолжение
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Вид № образца 
или источ-
ник данных

Район сбора Ген*
COI Cyt b 16S рРНК RAG1

Подсемейство Icelinae
Icelus spatula gb Канада, море Бофорта NC027587
I. mororanis gb Япония, Хоккайдо, Усудзири – – – LC125812

Семейство Agonidae
Подсемейство Brachyopsinae

Pallasina 
barbata

1928 Охотское море, о. Недоразуме-
ния

PQ517318 PQ536825 PQ517286 PQ536835

Occella 
dodecaedron

1926 То же PQ517319 PQ536826 PQ517287 PQ536836

Stellerina 
xyosterna

gb – – – – KF141367

Подсемейство Agoninae
Sarritor 
leptorhynchus

gb Берингово море, Аляска OR582697 –

Podothecus 
sachi

gb – LC493929 –

P. accipenserinus gb Тихий океан, США, Вашингтон OR499735 –
gb США, Аляска, Датч-Харбор – – – LC125852

Leptagonus 
decagonus

gb – LC493901 –

Подсемейство Bathyagoninae
Bathyagonus 
infraspinatus

gb США, зал. Аляска NC082773 –

Odontopyxis 
trispinosa

gb Тихий океан, США, Вашингтон OR582693 –

gb – – – – LC125853
Подсемейство Anoplagoninae

Ulcina olrikii gb Канада, Чукотское море KT004434 –
Aspidophoroides 
monopterygius

gb – – – – KF141178

Anoplagonus 
occidentalis

gb Япония, Аомори, Хатинохе – – – LC125856

Отряд Perciformes
Подотряд Zoarcoidei, семейство Stichaeidae

Opisthocentrus 
ocellatus

1097 Охотское море, о. Талан JF343922 JF343933 JF343944 KP238058

Подотряд Percoidei, семейство Carangidae
Trachurus 
trachurus

gb – NC006818 KF311975

Примечание. Систематическое положение и  названия видов приведены по: Парин и  др., 2014; Mecklenburg et al., 2016. Ис-
точник данных: gb  — GenBank (www.ncbi.nlm.nih.gov), BOLD  — Barcode of Life Data System (http://www.barcodinglife.org); 
* для наших образцов приведён номер из GenBank, для остальных — номер из указанного источника данных. Здесь и в табл. 2: “–” — нет 
данных.

Таблица 1. Окончание
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Филогенетический анализ выполнили 
отдельно для  объединённых последовательнос- 
тей мтДНК и  последовательностей гена RAG1 
яДНК с  применением байесовского анализа 
в программе MrBayes v.3.2.1 (Ronquist et al., 2012). 
Для  контроля динамики байесовского анализа 
использовали программу Tracer v1.7 (Rambaut 
et al., 2018). Установки для  анализа методом 
Монте-Карло по  схеме цепей Маркова были 
следующими: четыре цепи, 1000000  генераций, 
отбор деревьев через каждые 100  генераций. 
Значения log-likelihood достигали плато в  тече-
ние 14000–17000  генераций. Для  мтДНК зна-
чения log-likelihood увеличивались от −6356.543 
до  −3565.329 в  первых 7000  генераций, затем 
до −3240.623 после 500000 генераций. Для яДНК  
значения log-likelihood увеличивались 
от −15725.873 до −11861.741 в первых 7000 гене-
раций, затем до −11291.856 после 500000 генера-
ций. Из 10001 отбросили первые 1001 деревьев, 
имеющих нестабильные параметры моделей 
нуклеотидных замен, остальные использовали 
для получения консенсусных деревьев и апосте-
риорных вероятностей их ветвления. Узлы ветв-
ления с оценкой вероятности ≥0.95 принимали 
как значимые (Leaché, Reeder, 2002).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Нуклеотидные последовательности генов 

СOI, Cyt b, 16S рРНК и  RAG1 видов семейства 
Hemitripteridae депонированы в  базе данных 
GenBank, их  регистрационные номера приве-
дены в  табл. 1. Из-за технических трудностей 
не  удалось получить последовательности гена 
RAG1 для всех образцов волосатых рогаток из на-
шей коллекции. В GenBank также отсутствовали 
данные по  гену RAG1 для  видов семейства 
Hemitripteridae, за  исключением H.  villosus 
(номер в  GenBank LC125877). Тем не  менее, 
мы посчитали возможным проанализировать 
вариабельность гена RAG1, поскольку выборка 
представлена тремя видами волосатковых рыб.

Параметры изменчивости  
молекулярных маркеров

Выявлены следующие показатели изменчи-
вости молекулярных маркеров в  пределах се-
мейства Hemitripteridae. Для гена COI (1117 п.н.) 
идентифицированы 218 нуклеотидных замен 
и 203 полиморфных сайта, 158 филогенетически 
информативны; из  372 кодируемых аминокис-
лотных остатков пять вариабельных. Для  гена 
Cyt b (895 п.н.) идентифицированы 218 замен 

и  199 полиморфных сайтов, 153 филогенетиче-
ски информативны; из 298 кодируемых амино-
кислотных остатков 15 вариабельных и  шесть 
филогенетически информативных. Для гена 16S 
рРНК (612 п.н.) идентифицированы 37 нуклео-
тидных замен и 35 полиморфных сайтов, 27 фи-
логенетически информативны. Для  гена RAG1 
(1033 п.н.) идентифицированы 23 нуклеотидные 
замены и  23 полиморфных сайта, 21 филоге-
нетически информативен; из  344 кодируемых 
аминокислотных остатков четыре вариабельные 
и филогенетически информативные.

Сравнительный анализ молекулярных марке-
ров показал, что гены RAG1 яДНК и 16S рРНК 
мтДНК более консервативны. Высокая степень 
изменчивости характерна для  участков генов 
COI и Cyt b митохондриального генома — число 
замен на  нуклеотидный сайт составило соот-
ветственно 0.20 и  0.25. Уровень полиморфизма 
генов 16S рРНК и  RAG1 оказался на  порядок 
ниже, чем у кодирующих белки митохондриаль-
ных генов  — соответственно 0.06 и  0.02 замен 
на сайт.

Действие отбора на молекулярные маркеры

В последовательностях генов мтДНК и яДНК 
видов семейства Hemitripteridae обнаружены 
несинонимичные мутации, приводящие к изме-
нениям аминокислотных последовательностей 
и  способные повлиять на  функционирование 
кодируемых белков. Для  митохондриальных 
маркеров доля несинонимичных замен в общем 
количестве мутаций была гораздо ниже и соста-
вила 2.3 и 6.9% для генов COI и Cyt b, в то вре-
мя как для  гена RAG1 ядерного генома  — 17%. 
Разница значений несинонимичной и  синони-
мичной дистанций составила (Dd ± стандартная 
ошибка) −0.3576 ± 0.0347, −0.4682 ± 0.0581 
и  −0.0414 ± 0.0015 соответственно для  генов 
COI, Cyt b и  RAG1. Z-тест показал, что на  ис-
следованные молекулярные маркеры действует 
отрицательный отбор, для  всех генов статисти-
чески достоверна (p < 0.05) вероятность отклоне-
ния нулевой гипотезы о нейтральности в пользу 
гипотезы об отрицательном отборе.

Маркирующие замены

Во всех исследованных генах обнаружены 
мутации, маркирующие таксоны. Для  гена COI 
установлено, что четыре нуклеотидные замены 
маркируют семейство Hemitripteridae, 17 за-
мен маркируют виды (B.  bilobus  — три замены, 
B. cirrhosus — три, H. villosus — 11), 10 замен мар-
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кируют группы видов (B. bilobus + B. cirrhosus — 
семь, B.  cirrhosus + Hemitripterus  — две, 
B.  bilobus + H.  villosus  — одна). Для  гена 
Cyt b: две замены маркируют семейство 
Hemitripteridae, 13 замен маркируют виды 
(B. bilobus — две, B. cirrhosus — две, H. villosus — 
девять), девять замен маркируют груп-
пы видов (B.  bilobus + B.  cirrhosus  — семь, 
H.  villosus + H.  bolini  — две), одна несино-
нимичная нуклеотидная замена марки-
рует род Blepsias (B.  bilobus + B.  cirrhosus). 
Для  гена 16S рРНК: пять замен маркируют 
виды (B.  bilobus  — одна, B.  cirrhosus  — одна, 
H.  villosus  — три), две замены маркируют 
группы видов (B.  bilobus + B.  cirrhosus  — одна, 
B.  cirrhosus + Hemitripterus  — одна). Для  ге-
на RAG1: четыре замены маркируют вид 
H. villosus, восемь замен маркируют род Blepsias 
(B.  bilobus + B.  cirrhosus); по  одной несинони-
мичной замене маркируют род Blepsias и  вид 
H. villosus.

Генетические дистанции

Значения ML-дистанций между мтДНК ви-
дов семейства Hemitripteridae и внешней группы 
варьируют от 11.16% (H. bolini/Pallasina barbata) 
до 23.07% (B. cirrhosus/Trachurus trachurus). Меж-
ду видами в  пределах семейства Hemitripteridae 
минимальное значение составило 3.69% 
(B. bilobus/B. cirrhosus), максимальное — 11.12% 
(B. bilobus/H. villosus) (табл. 2).

Значения ML-дистанций между яДНК 
(ген RAG1) видов семейства Hemitripteridae 
и  внешней группы варьируют от  1.75% 
(H.  villosus/Aspidophoroides monopterygius) 
до 15.08% (B. bilobus/T. trachurus). Между видами 
Hemitripteridae минимальное значение соста-
вило 0.34% (B.  bilobus/B.  cirrhosus), максималь-
ное — 1.98% (B. bilobus/H. villosus) (табл. 3).

Филогенетический анализ

На основе данных об  объединённых после-
довательностях мтДНК, последовательностях 
гена RAG1, а также фрагмента гена COI (601 п.н.) 
реконструированы филогенетические деревья 
(рис. 1–3). В основании деревьев расположены 
виды внешней группы  — Opisthocentrus ocellatus 
и  T.  trachurus, затем следует макрокластер  
Cottidae + Agonidae + Hemitripteridae, в котором 
кластер семейства Cottidae занимает базаль-
ное положение, а  кластеры Hemitripteridae 
и  Agonidae объединены вместе. Большинство 
оценок апостериорной вероятности (РР ≥ 0.95) 

подтверждает достоверность кластеризации. 
Филогенетическое дерево по  данным о  ко-
ротком фрагменте гена COI включает два вида 
рода Nautichthys, кластер которого обособлен 
от кластера семейства Hemitripteridae; основные 
оценки апостериорной вероятности РР < 0.95.

ОБСУЖДЕНИЕ

Дифференциация видов в пределах родов 
семейства Hemitripteridae

Род Blepsias. Характерные признаки видов 
рода: шероховатая кожа, покрытая за  исклю-
чением хвостового стебля и  участка под груд-
ными плавниками мелкими бугорковидными 
возвышениями с  колючками; рыло и  нижняя 
челюсть с  длинными кожными усиковидными 
отростками. Виды B. bilobus и B. cirrhosus облада-
ют значительным сходством морфологических 
признаков. В  отличие от  B.  bilobus, B.  cirrhosus 
имеет глубокую выемку на  первом спинном 
плавнике, менее длинные грудные плавники, 
более узкое межглазничное пространство без 
кожных бугорков (Линдберг, Красюкова, 1987).

По нашим данным, оба вида рода Blepsias 
образуют монофилетическую пару с  высокой 
достоверностью (рис. 1–3). Значения генетиче-
ских дистанций, 3.69% для  митохондриальных 
маркеров (табл. 2) и 0.34% для ядерного маркера 
(табл. 3), соответствуют межвидовым различиям 
в  пределах одного рода у  других рыб надсе-
мейства Cottoidea (Radchenko et al., 2021).

Род Hemitripterus. Характерные признаки 
видов рода: на  голове множество плоских ко-
жистых усиковидных придатков, тело покрыто 
кожными выростами различной формы и разме-
ра. Виды Hemitripterus имеют хорошо выражен-
ные, позволяющие их  дифференцировать мор-
фологические признаки, к  которым относятся: 
разная длина основания спинного плавника, 
вдавленность затылка и  размеры коротких бу-
гров на  голове, разная степень развития кожи-
стых придатков на  голове, различная ширина 
и  вогнутость межглазничного пространства 
и  так далее (Yabe, 1985; Линдберг, Красюкова, 
1987; Mecklenburg et al., 2002).

В соответствии с полученными результатами 
образование общего кластера видов H.  villosus 
и  H.  bolini статистически надёжно (рис.  1). 
При  этом оценка генетических расстояний до-
вольно высокая для видов одного рода — 9.31% 
(табл. 2). В  филогенетическом анализе ко-
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Blepsias cirrhosus (NC082780)
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Рис.  1. Байесовское дерево по  данным об  объединённых нуклеотидных последовательностях генов COI длиной 
1117 пар нуклеотидов (п.н.), Cyt b (895 п.н.), 16S рРНК (612 п.н.) митохондриальной ДНК. Здесь и на рис. 2, 3: после 
названия вида в скобках указан номер нашего образца или номер в базе данных (см. табл. 1), у узлов приведены 
значения апостериорной вероятности, масштаб длины ветвей указан в числе замен на сайт.
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роткого фрагмента гена COI, включающем ещё 
и  Н.  americanus, виды рода не  формируют мо-
нофилетический кластер (рис.  3). Н.  americanus 
объединяется с H. villosus, генетическая дистан-
ция между ними составляет в среднем 3.34% (зна-
чения ML-дистанций по  короткому фрагменту 
гена COI мтДНК в виде таблицы не приводятся). 
H. bolini занимает обособленную позицию, зна-
чительно отличаясь как от H. villosus (на 8.36%), 
так и от Н. americanus (на 8.91%). Однако такой 
порядок кластеризации не  имеет необходимой 
статистической поддержки.

Род Nautichthys. Характерные признаки видов 
рода Nautichthys: тело не сжато с боков и сплошь 

покрыто мелкими шипиками, благодаря кото-
рым кожа шероховатая; очень высокие первые 
лучи первого спинного плавника; боковая линия 
снабжена пластинками с  короткими, направ-
ленными назад шипиками. Между собой виды 
Nautichthys дифференцированы по  числу лучей 
в  спинных, анальном и  грудных плавниках, 
имеют разное число прободений чешуй боковых 
линий, различаются высотой первого спинного 
плавника (Yabe, 1985; Линдберг, Красюкова, 
1987; Mecklenburg et al., 2002).

Представители Nautichthys отсутствовали 
в  нашей коллекции, и  для проведения сравни-
тельного анализа мы использовали информацию 
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Odontopyxis trispinosa (LC125853)

Podothecus accipenserinus (LC125852)
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Рис.  2. Байесовское дерево по  данным о  нуклеотидных последовательностях гена RAG1 ядерной ДНК (длина 
1033 п.н.).
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Рис. 3. Байесовское дерево по данным о нуклеотидных последовательностях участка гена COI митохондриальной 
ДНК (длина 601 п.н.).



ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ И РОДСТВЕННЫЕ ОТНОШЕНИЯ ВОЛОСАТЫХ РОГАТОК 453

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 65  № 4  2025

из GenBank по фрагменту гена COI. Имеющиеся 
в этой базе данных четыре экземпляра N. robustus 
(номера в  GenBank FJ164901–FJ164904) 
не подошли для сравнения, поскольку в ходе ге-
нетического анализа их идентифицировали как 
B.  cirrhosus. Полученные для  остальных видов 
рода молекулярно-генетические данные свиде-
тельствуют, что N.  oculofasciatus и  N.  pribilovius 
являются отдалёнными друг от  друга родствен-
никами, так как значительно различаются  — 
в  среднем на  11.14%. При  этом на  филогене-
тическом дереве они образуют общий кластер 
с  хорошей статистической достоверностью 
(рис. 3).

Дифференциация и филогенетические отношения 
в семействе Hemitripteridae

В нашем исследовании установлено, что 
представители семейства Hemitripteridae су-
щественно отличаются друг от  друга, генети-
ческие дистанции между видами родов Blepsias 
и Hemitripterus составляют 10.84 и 1.98% для дан-
ных мтДНК и  яДНК (табл. 2, 3). Отметим, что 
виды в пределах других семейств, использован-
ные в качестве внешних групп, дифференциро-
ваны аналогично: в  семействе Agonidae на  9.43 
и  1.30%, в  семействе Cottidae на  11.72 и  2.79%. 
Филогенетический анализ свидетельствует 
о монофилии семейства Hemitripteridae в соста-
ве видов родов Blepsias и  Hemitripterus, которые 
объединяются в  один кластер с  оценками апо-
стериорной вероятности 0.95 по обоим наборам 
данных (рис. 1, 2).

Добавление в  сравнительный анализ видов 
рода Nautichthys (данные по  фрагменту гена 
COI длиной 601 п.н.) меняет филогенетический 
паттерн, семейство Hemitripteridae становится 
неоднородным (рис.  3). На  филогенетическом 
дереве виды родов Blepsias и  Hemitripterus обра-
зуют общий кластер. С  ними кластеризуются 
представители другого семейства  — Agonidae, 
а  род Nautichthys занимает обособленное по-
ложение. Виды рода Nautichthys существенно 
отличаются от  ближайших родственников: 
на 12.41% от Blepsias, на 11.50% от Hemitripterus, 
на 11.91% от волосатковых рыб в целом. Полу-
ченные оценки дифференциации очень высокие 
для сравнений в пределах семейства и достигают 
уровня различий между видами разных семейств. 
При этом данные о немонофилии Hemitripteridae 
на основе фрагмента гена COI, который тради-
ционно используется в  ДНК-штрихкодирова-
нии, не подтверждаются статистической вероят-
ностью узлов ветвления. Низкая статистическая 

поддержка может быть связана с недостаточной 
информативной ёмкостью короткого фрагмента 
гена COI.

Основополагающие морфологические иссле-
дования подтверждают общность видов волосат-
ковых рыб. Вашингтон с коллегами (Washington 
et al., 1984) провели филогенетический анализ 
подотряда Cottoidei, в котором отметили общие 
производные признаки Hemitripterus, Blepsias 
и  Nautichthys и  объединили их  в одну группу. 
В работе Ябе (Yabe, 1985), которая стала основой 
для  современной классификации коттоидных 
рыб, показано, что представители всех трёх ро-
дов семейства Hemitripteridae являются членами 
монофилетической группы, эта группа опре-
деляется по  уникальной комбинации одного 
аутапоморфоного (чешуя по всему телу видоиз-
менена в мелкие шипики) и семи синапоморф-
ных признаков. На гипотетической схеме (Yabe, 
1985. Fig. 59) Hemitripteridae разделяется на два 
ствола, Hemitripterus и Blepsias + Nautichthys. Эти 
гипотезы согласуются с  нашими результатами 
в части монофилии семейства волосатковых рыб 
(за исключением Nautichthys) и их дифференци-
ации на две группы — Hemitripterus и Blepsias.

Определённые выводы о  взаимоотношениях 
в  семействе Hemitripteridae позволяет сделать 
сравнение немногочисленных молекулярных 
филогений. Ноуп (Knope, 2013) проанали-
зировал традиционное семейство Cottidae 
с  использованием участка гена Cyt b и  первого 
интрона 7S рРНК, также включив в анализ виды 
Hemitripteridae. На  филогенетическом дереве 
(Knope, 2013. Fig. 1)  имеются: общая клада 
Hemitripterus и Blepsias с высокими оценками до-
стоверности, отдельная линия N.  oculofasciatus, 
значительно удалённое и не поддержанное ста-
тистически расположение N.  pribilovius в  одном 
кластере с родом Icelus (семейство Cottidae). От-
метим, что необычное размещение N. pribilovius 
вызывает сомнение в правильности его иденти-
фикации.

Для реконструкции филогении Cottoidei 
Смит и  Басби (Smith, Busby, 2014) применили 
комплексный набор данных, который включал 
митохондриальные гены 12S, tRNA-Val, 16S, 
Cyt b и ядерные гены TMO-4c4, гистон H3, 28S, 
а также 72 морфологических признака из пред-
шествующих работ (Washington et al., 1984; Yabe, 
1985). Филогенетические деревья (Smith, Busby, 
2014. Fig. 3, 4)  демонстрируют следующее: хо-
рошую поддержку формирования общей клады 
Hemitripterus + Blepsias (ML-дерево, бутстреп 
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≥70%) и, напротив, недостаточную поддержку 
отдельного положения Hemitripterus и  Blepsias 
(построенное методом максимальной парси-
монии дерево, бутстреп ≤70%); недостоверную 
поддержку обособленной позиции Nautichthys 
(оба дерева, бутстреп ≤70%).

Морфологические и  молекулярно-генетиче-
ские исследования, в том числе и наша работа, 
подтверждают сестринские отношения между 
Blepsias и Hemitripterus. Относительно положения 
видов рода Nautichthys авторы молекулярных фи-
логений сходятся во мнении об  их отдалённом 
родстве с остальными волосатыми рогатками.

Взаимоотношения Hemitripteridae и Agonidae

Результаты разных исследований в  той 
или  иной мере указывают на  взаимосвязь се-
мейств Hemitripteridae и  Agonidae. Вашингтон 
с  коллегами (Washington et al., 1984) приводят 
в доказательство родства волосатковых и агоно-
вых рыб общие признаки — наличие у личинок 
видоизменённых колючих чешуек и бугорчатого 
лобно-теменного гребня, широкие гипуральные 
пластинки. Ябе (Yabe, 1985) определяет их  как 
сестринские группы на  основании синапо-
морфного признака  — прикрепления связки 
Бодело к первому позвонку (Yabe, 1985. Fig. 52). 
Смит и  Басби (Smith, Busby, 2014) диагности-
руют кладу, которая объединяет традиционных 
Hemitripteridae и Agonidae, по нескольким при-
знакам, включающим особенности осевого ске-
лета, брюшных плавников, покрытия чешуёй, 
скелета хвостового плавника, сейсмосенсорной 
системы головы.

В спорной ситуации классификация и опре-
деление родства зависят от  уровней различия 
или сходства признаков, которые принимаются 
для  разграничения или  объединения таксонов. 
Исследователи (Washington et al., 1984; Yabe, 
1985; Smith, Busby, 2014) используют одни и  те 
же морфологические признаки, но  придают 
им разный вес, а  группе Hemitripterus, Blepsias, 
Nautichthys  — разный таксономический ста-
тус. Вашингтон с  коллегами (Washington et al., 
1984) и  Ябе (Yabe, 1985) признают диагности-
ческие признаки волосатковых рыб высоко 
значимыми и  подтверждают самостоятельность 
Hemitripteridae, а  также его родственные отно-
шения с  семейством Agonidae. Смит и  Басби 
(Smith, Busby, 2014) считают определяющие 
признаки семейства Hemitripteridae менее су-
щественными и, несмотря на  неоднозначное 
положение Nautichthys и его неясные взаимосвя-

зи с Blepsias и Hemitripterus, перемещают все три 
рода в семейство Agonidae.

Наши результаты также свидетельствуют 
о  взаимосвязи Hemitripteridae (в  составе видов 
родов Blepsias и  Hemitripterus) и  Agonidae. Под-
тверждением этому служат филогенетические 
деревья, реконструированные по  маркерам 
мтДНК и яДНК (рис. 1, 2), на которых кластер 
Blepsias + Hemitripterus и кластер видов семейства 
Agonidae объединяются с достоверными оценка-
ми апостериорной вероятности (РР ≥ 0.95). Судя 
по уровню генетических дистанций (табл. 2, 3), 
сестринские отношения связывают самостоя-
тельные семейства, но никак не виды в пределах 
одного семейства, как полагают Смит и  Басби 
(Smith, Busby, 2014), а  вслед за  ними другие 
авторы (Love et al., 2021; Fricke et al., 2024). 
По генам мтДНК Blepsias и Hemitripterus отлича-
ются от семейства Agonidae в среднем на 11.98%, 
в  то время как в  пределах семейства Agonidae 
виды различаются только на  9.43% (табл. 2). 
По гену RAG1 яДНК такая же тенденция: Blepsias 
и Hemitripterus отличаются от Agonidae на 2.20%, 
а в пределах Agonidae средняя генетическая ди-
станция составляет лишь 1.30% (табл. 3).

В Каталоге рыб Эшмайера (Fricke et al., 2024) 
волосатковые включены в  состав семейства 
Agonidae как подсемейство Hemitripterinae. 
Мы в  качестве внешней группы использовали 
представителей четырёх подсемейств Agonidae 
(Brachyopsinae, Agoninae, Bathyagoninae 
и  Anoplagoninae). На  филогенетических дере-
вьях они формируют собственные группировки 
в рамках кластера семейства Agonidae (рис. 1, 2).  
Для  ответа на  вопрос об  уровне сестринских 
отношений волосатковых и  агоновых рыб 
мы сравнили генетические дистанции меж-
ду подсемействами Agonidae и  семейством 
Hemitripteridae. В  пределах семейства Agonidae 
различия мтДНК в среднем варьируют от 8.82% 
между Anoplagoninae и Agoninae до 10.97% между 
Bathyagoninae и Agoninae, в то время как между 
Hemitripteridae и подсемействами агоновых рыб 
средние генетические расстояния выше, они 
составляют от 11.65% с Brachyopsinae до 12.31% 
с Bathyagoninae (табл. 2.). Анализ гена RAG1 яДНК  
даёт похожие результаты: диапазон генетиче-
ских расстояний в  пределах Agonidae от  0.88% 
между Anoplagoninae и Agoninae до 1.84% между 
Bathyagoninae и Agoninae; между Hemitripteridae 
и  подсемействами агоновых рыб  — от  2.09% 
с  Agoninae до  2.62% с  Bathyagoninae (табл. 3). 
Значения ML-дистанций, а также обособленное 
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положение кластеров волосатковых и агоновых 
рыб свидетельствуют о том, что они взаимосвя-
заны друг с  другом как сестринские семейства, 
но не как подсемейства одного семейства.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Оценки генетических дистанций и  досто-

верные молекулярные филогении, полученные 
на  основе анализа изменчивости генов мтДНК 
и  яДНК, свидетельствуют о  монофилии се-
мейства Hemitripteridae в составе видов двух ро-
дов Blepsias и Hemitripterus. Изученные виды рода 
Nautichthys (N. oculofasciatus и N. pribilovius) значи-
тельно дифференцированы как друг от друга, так 
и  от остальных волосатых рогаток и, вероятно, 
должны быть исключены из  состава семейства. 
Полученные молекулярно-генетические данные 
подтверждают взаимосвязь волосатковых и аго-
новых рыб как сестринских семейств.

Гипотеза о  самостоятельности семейства 
Hemitripteridae в  составе B.  bilobus, B.  cirrhosus, 
H. bolini, H. villosus, H. americanus, N. oculofasciatus, 
N. pribilovius, N. robustus поддерживается в части ви-
дов родов Blepsias и Hemitripterus. Альтернативная 
точка зрения о классификации волосатковых рыб 
как подсемейства в  составе семейства Agonidae 
не  подтверждается. Положение видов рода 
Nautichthys значительно варьирует во всех молеку-
лярно-генетических работах, поэтому для  реше-
ния вопросов о классификации и филогении этих 
видов требуются дополнительные исследования.
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Species of the family Hemitripteridae have been studied using analysis of variability of molecular markers: 
COI genes, Cyt b, 16S rRNA of the mitochondrial genome, and RAG1 of the nuclear genome. Nucleotide 
substitutions common to the species of the genera Blepsias and Hemitripterus have been found in the sequences of 
mitochondrial genes. A monophyly of the family within Blepsias and Hemitripterus is shown based on molecular 
phylogeny. The species of the genus Nautichthys are significantly differentiated from sea ravens; it has been 
suggested that they should be removed from the family Hemitripteridae. The sister relationships of the families 
Hemitripteridae and Agonidae have been confirmed.
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По материалам 2019‒2021  гг. показано, что существенных изменений биологических показателей 
особей промыслового стада сибирской ряпушки Coregonus sardinella р. Яна Республики Саха (Якутия) 
за  три года не  произошло. Некоторое увеличение средних значений длины и  массы рыб в  2021  г. 
обусловлено сдвигом в  их возрастной структуре в  сторону увеличения количества особей более 
старших возрастных групп и выравниванием соотношения полов. Анализ состояния промысла вида 
за 2011‒2021 гг. выявил две смены доминирующих возрастных групп ряпушки в уловах. В первые два 
года прошлого десятилетия промысел базировался на рыбах в возрасте 4+ и 5+, затем основную долю 
в промысле составляли особи в возрасте 5+ и 6+. К началу текущего десятилетия ситуация вернулась 
к исходному уровню. В целом динамика промысла сибирской ряпушки р. Яна характеризуется стабиль-
ностью, добыча не  наносит серьёзного ущерба численности вида, современное состояние запасов 
которого в реке удовлетворительное. Полученные результаты позволяют прогнозировать увеличение 
численности исследованной популяции.

Ключевые слова: сибирская ряпушка Coregonus sardinella, лососёвые, Salmonidae, биологические парамет-
ры, характеристика уловов, промысел, общий допустимый улов, река Яна, Республика Саха, Якутия.
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Сибирская ряпушка Coregonus sardinella 
Valenciennes, 1848 — широко распространённый 
представитель семейства лососёвых (Salmonidae). 
Она обитает в большинстве северных рек России 
и относится к промысловым видам в р. Яна (Яку-
тия) (Кириллов Ф., 1972; Решетников, 1980; Ки-
риллов А., 2002; Novoselov, 2002; Никулина, 2021; 
Кириллов, Горохова, 2021; Попова, Томский, 
2021). Кроме того, ряпушку, как и  другие виды 
рыб, можно использовать как индикатор состо-
яния северных экосистем, также она может быть 
объектом изучения микроэволюции и формооб-
разования гидробионтов в высоких широтах (По-
пов, Сендек, 2003). Ряд авторов (Кириллов  Ф., 
1972; Кириллов А., 2002; Тяптиргянов, 2017) 

ранее исследовали биологические особенности 
ряпушки из северных водоёмов Якутии.

Янская популяция сибирской ряпушки 
основную часть жизни проводит в нижней части 
дельты р.  Яна и  опреснённых участках моря 
Лаптевых. После таяния льда в дельте ряпушка 
заходит в заливные озёра и протоки, в которых 
активно питается, затем со  снижением уровня 
воды выходит в реку. Летом нагуливается в Ян-
ском заливе, совершая значительные по  про-
тяжённости кормовые миграции. Осенью в  ре-
зультате снижения речного стока морские воды 
с  повышенной солёностью подходят вплотную 
к  берегам. Создаются неблагоприятные гидро-
логические условия, и  ряпушка из  приморских 
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участков заходит в  дельтовые протоки, из  ко-
торых после формирования нерестовых стад 
поднимается в реки (Кириллов Ф., 1972).

Неполовозрелые и  пропускающие нерест 
особи, как и отнерестившиеся рыбы, в течение 
всего зимнего периода держатся в  дельтовых 
участках (Кириллов Ф., 1972). Половозрелые 
рыбы поднимаются на  нерестилища с  сере-
дины  августа. Нерестовая миграция ряпушки 
в  реке может задерживаться и  на некоторое 
время прерываться паводками с  мутной тёплой 
водой. Луцик и Кузьминов (1979) отмечали, что 
высота подъёма ряпушки по  реке полностью 
зависит от  гидрологического режима в  августе 
и  сентябре. Основные нерестилища ряпушки 
расположены на расстоянии 150‒240 км от устья 
(Кириллов и др., 2010).

Река Яна  — четвёртая по  величине река 
Якутии, её длина 906  км. Русло реки располо-
жено в  гористой части Восточного Верхоянья, 
принимая в  себя множество крупных и  мелких 
притоков. Впадает река в мелководный Янский 
залив в  юго-восточной части моря Лаптевых 
(Лебедева, 2022). В нижнем течении речной бас-
сейн представлен тундрой с множеством озёр.

Ихтиофауна бассейна р. Яна включает 31 вид 
рыб, из которых промыслом осваиваются только 
ряпушка, муксун Coregonus muksun (Pallas, 1814), 
чир Coregonus nasus (Pallas, 1776), пелядь Coregonus 
peled (Gmelin, 1789) и  сиг Coregonus lavaretus 
(Linnaeus, 1758) (Кириллов А., 2002). К  водной 
биоте арктического пояса (Кириллов и  др., 
2023) относятся 21 вид с подвидами. Для оценки 
современного состояния запасов и мониторинга 
промысловых районов этих видов необходима 
систематизация сведений об  их эксплуатации, 
а также анализ данных о биологическом состоя-
нии популяций. Такие данные позволят оценить 
результаты и  последствия промысла сибирской 
ряпушки р. Яна.

Цель исследования  — проанализировать 
биологические особенности нерестового стада, 
состояние промысла и  представить прогноз 
возможного вылова сибирской ряпушки р. Яна 
в Республике Саха (Якутия).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом послужили результаты контроль-

ных ловов в  научно-исследовательских целях 
и данные промысловых уловов (сетями и нево-
дами) в р. Яна в сентябре 2019‒2021 гг. (Мате-

риалы …, 20211). Также проведён сравнительный 
анализ литературных данных по  промыслу 
сибирской ряпушки р. Яна с 1950-х гг. по 2019 г. 
(Кириллов Ф., 1972; Кириллов А., 2002; Карпова, 
2015; Тяптиргянов, 2017; Материалы …, 20211).

Биологические показатели ряпушки р.  Яна, 
включая возрастной состав, изучали общепри-
нятыми методами (Чугунова, 1959; Правдин, 
1966) и  применяли в  расчётах общего допусти-
мого улова (ОДУ). Биологическому анализу 
подвергнуты 871 экз. Сведения об уловах и воз-
растной структуре исследуемой популяции рыб 
на протяжении жизни хотя бы одного поколения 
позволяют применить метод “восстановленного 
запаса рыб” (Чугунова, 1959; Матковский, 2001) 
и  в результате получить достоверную оценку 
состояния запасов и возможного промыслового 
изъятия. При  составлении алгоритма прогно-
зирования ОДУ сибирской ряпушки р.  Яна 
использовали указанный метод.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В 2019 г. ряпушка в сборах была представлена 

264 экз. стандартной длиной тела (SL) 21.9–40.0 
(в  среднем 27.5) см и  массой 85–595 (в  сред-
нем 171) г. Половой диморфизм был выражен 
в несколько бо́льших размерно-массовых пока-
зателях самок (средние длина и масса — 29.4 см 
и 220 г) по сравнению с самцами (26.8 см и 153 г). 
Самцы в нерестовом стаде по численности зна-
чительно (почти трёхкратно) преобладали над 
самками, соотношение полов составило 1.0 : 0.4 
(табл. 1).

Выборка 2019  г. включала особей в  воз-
расте  2+…9+, при  этом основную её часть 
составляли рыбы в  возрасте  4+… 6+ (в  сумме 
~75%). В значительно меньшем количестве при-
сутствовали рыбы старших возрастных групп, 
доля которых суммарно составила 20.1%. И со-
всем незначительно были представлены молодые 
особи в возрасте 2+ и 3+ (в сумме 5.3%). Средний 
возраст ряпушки в 2019 г. составил 5.5 года. Сре-
ди самцов отсутствовали рыбы в  возрасте  9+, 
основу их  возрастного ряда составили особи 
в возрасте 4+… 6+ (суммарно 84.2%). Примерно 
равным количеством были представлены более 
молодые особи в возрасте 2+ и 3+ (7.1%) и рыбы 
1	 Материалы, обосновывающие общие допустимые уловы 
водных биологических ресурсов в  водных объектах Рес-
публики Саха (Якутия) на  2022  г. (с  оценкой воздействия 
на окружающую среду). Якутск: Изд-во ЯкутскНИРО, 2021. 
207 с.
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старших возрастных групп  — 7+ и  8+ (8.7%). 
Средний возраст самцов составил 5.0  года. 
Среди самок не были отмечены особи младших 
возрастных групп, их  возрастной ряд оказался 
короче, чем у самцов, — 4+…9+. В доминантную 
группу вошли рыбы в возрасте 6+…8+, составив 
суммарно чуть более 85%. Меньшим количе-
ством были представлены особи в  возрасте  4+ 
и  5+ (11.6%), единично  — десятилетки (3.0%). 
Средний возраст самок — 6.7 года (табл. 1).

В 2020  г. выборка составила 308 экз. SL 
15.9–34.3 (в  среднем 26.6) см, массой 74–393 
(в  среднем 177) г. Самцы в  нерестовом стаде 
преобладали по численности, соотношение по-
лов составило 1.0 : 0.7 (табл. 2).

В выборку 2020  г. входили особи в  воз-
расте  2+…9+, при  этом основу численности 
составляли рыбы в  возрасте  3+…6+ (67.2%). 
В  значительно меньшем количестве присут-

ствовали рыбы старших возрастных групп, 
доля которых суммарно составила 22.1%. 
И  незначительно (10.7%) были представлены 
молодые особи в  возрасте  2+. Средний возраст 
ряпушки в 2020 г. составил 4.9 года. Возрастной 
ряд самцов включал рыб всех возрастных групп 
из  общего ряда, при  этом основу составили 
особи в  возрасте  3+…5+ (69.3%). Примерно 
равным количеством были представлены более 
молодые особи в  возрасте  2+ (14.8%) и  рыбы 
старшей возрастной группы — 6+ (10.9%). Сред-
ний возраст самцов — 4.1 года. Возрастной ряд 
самок также оказался 2+…9+. В  доминантную 
группу вошли рыбы в возрасте 6+…8+, составив 
суммарно 72.8%. Меньшим количеством были 
представлены особи в  возрасте  2+…4+ (13.6%), 
единично  — десятилетки (0.8%). Средний воз-
раст самок — 6.2 года (табл. 2).

В 2021  г. было собрано и  проанализировано 
299 экз. SL 20.8–36.4 (в среднем 28.4) см, массой 

Таблица 1. Биологические показатели ряпушки Coregonus sardinella р. Яна в 2019 г.

Показатель Возраст, лет В целом

2+ 3+ 4+ 5+ 6+ 7+ 8+ 9+

Самцы

Средняя длина (SL), мм 23.4 23.9 25.2 26.9 28.0 29.3 29.9 26.8

Средняя масса, г 101 115 132 151 172 205 201 153

Число рыб, экз. 3 11 42 78 44 14 3 195

Доля особей, % 1.5 5.6 21.5 40.1 22.6 7.2 1.5 100

Средний возраст, годы 5.0

Самки

Средняя длина (SL), мм 25.5 27.5 28.5 29.6 30.6 37.6 29.4

Средняя масса, г 165 165 198 220 248 363 220

Число рыб, экз. 1 7 25 20 14 2 69

Доля особей, % 1.5 10.1 36.1 29.0 20.3 3.0 100

Средний возраст, годы 6.7

Оба пола

Средняя длина (SL), мм 23.4 23.9 25.2 27.0 28.2 29.5 30.5 37.6 27.5

Средняя масса, г 101 115 133 152 181 214 240 363 171

Число рыб, экз. 3 11 43 85 69 34 17 2 264

Доля особей, % 1.1 4.2 16.3 32.2 26.1 12.9 6.4 0.8 100

Средний возраст, годы 5.5

Примечание. Здесь и в табл. 2, 3: SL — стандартная длина тела, полужирным шрифтом выделены доли преобладающих в уловах особей.
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76–530 (в  среднем 187) г. В  нерестовом стаде 
по  численности незначительно преобладали 
самки, соотношение полов составило 1.0 : 1.1 
(табл. 3).

Выборка 2021  г. была представлена особями 
в  возрасте  2+…9+, при  этом основу численно-
сти составляли рыбы в  возрасте  3+ и  5+…7+ 
(в сумме 73.9%). В меньшем количестве (13.0%) 
присутствовали рыбы возраста 4+ и в значитель-
но меньшем — особи старших возрастных групп 
(8+ и 9+), доля которых в сумме составила 12.1%. 
Совсем немного (1.0%) было молодых особей 
в возрасте 2+. Средний возраст ряпушки в 2021 г. 
составил 5.6 года. Возрастной ряд самцов вклю-
чал рыб в возрасте 2+…9+, его основу составили 
особи в  возрасте  3+…5+ (75.2%). Примерно 
равным количеством (по  1.4%) были представ-
лены более молодые особи в возрасте 2+ и ры-
бы старшего возраста  — 9+. Средний возраст 
самцов — 4.5 года. Возрастной ряд самок также 
включал особей в возрасте 2+…9+. В доминант-

ную группу входили рыбы в  возрасте  6+…8+ 
(78.4%). Меньшим количеством были представ-
лены особи в  возрасте  3+…5+ и  9+ (суммарно 
21.0%), единично — особи в возрасте 2+ (0.6%). 
Средний возраст самок — 6.6 года (табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ
Анализ средних значений длины и  массы 

ряпушки р. Яна из уловов 2019–2021 гг. показал, 
что в  этот период не  произошло существенных 
изменений размерно-массовой структуры 
нерестовых стад ряпушки, наблюдалось лишь 
некоторое увеличение показателей в 2021 г. Это 
обусловлено некоторым сдвигом в  возрастной 
структуре в сторону увеличения в выборке отно-
сительного количества рыб более старших воз-
растных групп, а также изменением в соотноше-
нии полов, при котором, хоть и незначительно, 
преобладали самки, имеющие бо́льшие средние 
значения длины и массы тела (табл. 1–3).

Таблица 2. Биологические показатели ряпушки Coregonus sardinella р. Яна в 2020 г.

Показатель Возраст, лет В целом

2+ 3+ 4+ 5+ 6+ 7+ 8+ 9+

Самцы

Средняя длина (SL), мм 22.9 24.5 25.1 26.7 28.0 28.2 30.1 31.8 25.3

Средняя масса, г 107 126 139 164 184 230 268 369 147

Число рыб, экз. 27 40 46 41 20 6 2 1 183

Доля особей, % 14.8 21.8 25.1 22.4 10.9 3.3 1.1 0.6 100

Средний возраст, годы 4.1

Самки

Средняя длина (SL), мм 21.8 23.6 25.2 26.7 27.9 29.3 30.3 32.0 28.5

Средняя масса, г 104 128 139 182 216 247 274 356 220

Число рыб, экз. 6 7 4 16 33 31 27 1 125

Доля особей, % 4.8 5.6 3.2 12.8 26.4 24.8 21.6 0.8 100

Средний возраст, годы 6.2

Оба пола

Средняя длина (SL), мм 22.8 24.4 25.1 26.7 27.9 29.0 30.3 31.9 26.6

Средняя масса, г 106 126 139 169 204 245 274 363 177

Число рыб, экз. 33 47 50 57 53 37 29 2 308

Доля особей, % 10.7 15.3 16.2 18.5 17.2 12.0 9.4 0.7 100

Средний возраст, годы 4.9
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Дополнительный анализ архивных материа-
лов ЯкутскНИРО (с 2011 по 2021 гг.) свидетель-
ствует о том, что за указанный период биологи-
ческие показатели ряпушки нерестового стада 
р. Яна отличались определённой стабильностью. 
Так, размерный состав особей вида из промыс-
ловых уловов в  реке не  претерпел значимых 
изменений (рисунок).

За исследованный десятилетний период 
выявлены изменения в  возрастной структуре 
нерестового стада. Так, в 2011 и 2012 гг. по чис-
ленности доминировали рыбы в  возрасте  4+ 
и 5+. С 2013 по 2019 г. произошла смена доми-
нантных возрастных групп, в нерестовых стадах 
и  в промысловых уловах стали преобладать 
рыбы в  возрасте  5+ и  6+. В  результате в  тече-
ние семи лет промысел базировался на  более 
старших возрастных группах. И наконец, в 2020 
и  2021  гг. ситуация вернулась к  исходной, т.е. 
основу промысла опять стали составлять особи 
в возрасте 4+ и 5+ (табл. 4, 5).

Промысловая статистика показывает, что 
с 2011 по 2021 г. вылов ряпушки в р. Яна суще-
ственно вырос, это связывают с ограничением её 
вылова в 1990-е годы и с вполне закономерным 
увеличением численности популяции в последу-
ющие годы. В указанный период официальный 
вылов ряпушки варьировал в  пределах 266.7–
416.0 (в среднем 323.9) т. Объём вылова ряпушки 
в  2021  г. составил 393.5  т  — более половины 
(58.3%) общего вылова рыб в р. Яна за рассмат-
риваемый год.

Для расчёта ОДУ использовали данные 
по  численности ряпушки, начиная с  возрас-
та  4+, в  котором рыбы в  массе достигают про-
мысловых размеров. Максимальный возраст ря-
пушки в промысловых уловах — 10+ (табл. 4). Из 
данных табл. 6 следует, что для 2021 г. расчётная 
численность рыб условного промыслового запа-
са (в  возрасте  4+…10+) составляет 5791.9  тыс. 
экз.

Таблица 3. Биологические показатели ряпушки Coregonus sardinella р. Яна в 2021 г.

Показатель Возраст, лет В целом

2+ 3+ 4+ 5+ 6+ 7+ 8+ 9+

Самцы

Средняя длина (SL), мм 23.1 24.1 25.5 27.2 28.6 29.8 32.3 34.1 26.3

Средняя масса, г 115 103 119 150 175 206 301 372 140

Число рыб, экз. 2 42 34 30 19 11 1 2 141

Доля особей, % 1.4 29.8 24.1 21.3 13.5 7.8 0.7 1.4 100

Средний возраст, годы 4.5

Самки

Средняя длина (SL), мм 20.8 24.5 25.7 27.4 29.8 30.8 32.1 33.2 30.3

Средняя масса, г 89 109 132 157 217 241 266 318 230

Число рыб, экз. 1 5 5 11 42 61 21 12 158

Доля особей, % 0.6 3.2 3.2 7.0 26.6 38.5 13.3 7.6 100

Средний возраст, годы 6.6

Оба пола

Средняя длина (SL), мм 22.3 24.2 25.5 27.2 29.4 30.6 32.1 33.4 28.4

Средняя масса, г 106 104 120 152 204 236 267 326 187

Число рыб, экз. 3 47 39 41 61 72 22 14 299

Доля особей, % 1.0 15.7 13.0 13.7 20.4 24.1 7.4 4.7 100

Средний возраст, годы 5.6
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Распределение особей промыслового стада ряпушки Coregonus sardinella р.  Яна по  стандартной длине тела (SL) 
в разные годы: ( ) — 2011 (1675 экз.), ( ) — 2016 (2638 экз.), ( ) — 2017 (1080 экз.), ( ) — 
2018 (2331 экз.), ( ) — 2019 (2368 экз.), ( ) — 2020 (3195 экз.), ( ) — 2021 (3032 экз.).

Таблица 4. Общий вылов ряпушки Coregonus sardinella разного возраста в р. Яна, тыс. экз.

Год Возраст, лет Итого

3+ 4+ 5+ 6+ 7+ 8+ 9+ 10+

2011 146.9 428.6 551.5 122.8 49.4 36.1 1335.3

2012 135.4 487.2 605.3 191.4 68.9 24.2 1512.4

2013 163.2 510.1 482.9 149.6 47.6 6.8 1360.2

2014 15.2 167.3 570.3 539.9 167.3 53.2 7.6 1520.8

2015 33.3 235.6 668.9 427.4 98.9 3.3 1.5 0.3 1469.2

2016 117.8 306.2 777.4 627.4 89.9 1.7 2.6 1923.0

2017 143.9 512.8 1030.8 761.4 133.4 34.0 2616.3

2018 33.0 220.9 602.4 469.6 273.0 115.3 8.6 1722.8

2019 81.2 318.5 754.8 584.8 170.9 70.9 1981.1

2020 197.0 489.4 752.1 396.1 99.8 51.7 0.6 1986.7

2021 305.8 608.7 743.8 323.5 94.5 16.2 11.9 2104.4
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Таблица 5. Распределение ряпушки Coregonus sardinella разного возраста в общем вылове в р. Яна, %

Год Возраст, лет

3+ 4+ 5+ 6+ 7+ 8+ 9+ 10+

2011 11.0 32.1 41.3 9.2 3.7 2.7

2012 9.0 32.2 40.0 12.7 4.5 1.6

2013 0.0 12.0 37.5 35.5 11.0 3.5 0.5

2014 1.0 11.0 37.5 35.5 11.0 3.5 0.5

2015 2.3 16.0 45.5 29.1 6.7 0.2 0.1 0.1

2016 6.1 15.9 40.5 32.6 4.7 0.1 0.1

2017 5.5 19.6 39.4 29.1 5.1 1.3

2018 1.9 12.8 35.0 27.3 15.8 6.7 0.5

2019 4.1 16.1 38.1 29.5 8.6 3.6

2020 9.9 24.6 37.9 19.9 5.0 2.6 0.1

2021 14.5 28.9 35.3 15.4 4.5 0.8 0.6

Таблица 6. Условный промысловый запас ряпушки Coregonus sardinella разного возраста в р. Яна, тыс. экз.

Год Возраст, лет

3+ 4+ 5+ 6+ 7+ 8+ 9+ 10+

2011 1787.4 1684.9 945.0 248.3 78.9 36.1 0 0

2012 1441.9 1640.5 1256.2 393.5 125.4 29.5 0 0

2013 1712.4 1305.7 1153.2 650.9 201.3 55.8 6.8 0

2014 2134.0 1712.4 1141.6 640.5 165.6 50.9 8.0 0

2015 2075.1 2118.8 1545.1 559.9 100.6 5.9 1.5 0.4

2016 1937.8 2041.8 1883.3 876.1 132.5 1.7 2.6 0

2017 1654.8 1820.0 1735.6 1105.9 248.8 42.6 0 0

2018 1627.3 1510.9 1307.2 704.7 344.5 115.3 8.6 0

2019 2217.2 1594.3 1289.9 704.7 235.1 71.5 0 0

2020 3647.9 2136.0 1275.8 535.2 119.9 64.2 0.6 0

2021 5412.6 3450.0 1646.6 523.7 139.0 20.1 12.5 0

Ведение промысла не оказало существенного 
влияния возрастную структуру и  численность 
сибирской ряпушки (табл. 7).

Согласно полученным расчётным данным, 
в  2023  г. в  р. Яна ОДУ исследованного вида 
составлял 400.88 т. На ближайшие годы предла-
гается ОДУ сибирской ряпушки в  этой реке 
установить в объёме 400 т.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
За 2019–2021  гг. существенных изменений 

биологических показателей особей промысло-
вого стада сибирской ряпушки р. Яна не произо-
шло. Некоторое увеличение средних значений 
длины и массы рыб в 2021 г. обусловлено сдвигом 
в их возрастной структуре в сторону увеличения 
в  выборке количества особей старших возраст-



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 65  № 4  2025

Петров 464

ных групп и  выравниванием соотношения по-
лов. В многолетнем аспекте в нерестовых стадах 
ряпушки происходили смены доминирующих 
возрастных групп. В первые два года прошлого 
десятилетия промысел базировался на  рыбах 
в возрасте 4+ и 5+, затем основную долю в про-
мысле составляли рыбы в  возрасте  5+ и  6+. 
К  началу текущего десятилетия ситуация вер-
нулась к исходному уровню. В целом динамика 
промысла сибирской ряпушки р. Яна характери-
зуется стабильностью.

Полученные результаты позволяют прогно-
зировать увеличение численности популяции 
сибирской ряпушки р.  Яна. Современное со-
стояние запасов вида в  промысловом районе, 
которым является нижнее течение реки, судя 
по основным показателям, удовлетворительное, 
промысел ряпушки не наносит серьёзного ущер-
ба численности её популяции. На  основании 
расчётных данных ОДУ сибирской ряпушки 
р. Яна в последующие годы может быть установ-
лен в объёме 400 т.
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Таблица 7. Расчётная численность ряпушки Coregonus sardinella разного возраста в р. Яна в рассматриваемые 
годы, тыс. экз.

Год Возраст, лет

3+ 4+ 5+ 6+ 7+ 8+ 9+ 10+

2011 5323.9 3766.1 1592.1 437.9 115.3 36.1 0 0

2012 4632.7 3536.6 2081.3 647.2 189.6 36.4 0 0

2013 6210.1 3190.8 1896.1 825.0 253.7 64.2 6.8 0

2014 7658.7 4497.7 1885.1 742.9 174.1 52.4 8.3 0

2015 6869.7 5524.6 2785.3 743.5 102.3 8.5 1.5 0.4

2016 5913.6 4794.6 3405.8 1240.3 183.6 1.7 2.6 0

2017 5183.3 3975.9 2752.8 1522.6 364.1 51.1 0 0

2018 5298.3 3528.5 2155.9 1017.2 416.7 115.3 8.6 0

2019 7380.6 3671.0 2017.7 848.7 312.5 72.1 0 0

2020 12322.2 5163.4 2076.8 727.7 144.0 77.3 0.6 0

2021 18252.4 8674.3 3027.4 801.0 192.6 24.1 13.1 0
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BIOLOGICAL CHARACTERISTICS AND STATE OF THE LEAST CISCO 
COREGONUS SARDINELLA (SALMONIDAE) FISHERY IN THE YANA RIVER 

OF THE REPUBLIC OF SAKHA (YAKUTIA)

I. A. Petrov1, *

1Yakut Branch, Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Yakutsk, Russia

*Е-mail: www.slonvil@mail.ru

According to the materials of 2019–2021, it is shown that there were no significant changes in the biological 
parameters of the individuals of the commercial stock of the least cisco Coregonus sardinella in the Yana River of 
the Republic of Sakha (Yakutia) for three years. Some increase in the average values of fish length and weight in 
2021 was due to a shift in their age structure towards an increase in the number of individuals of older age groups 
and alignment of the sex ratio. Analysis of the fishery status of the species for 2011–2021 showed two shifts in 
the dominant age groups of least cisco in the catches. In the first two years of the last decade, fishery was based 
on fish aged 4+ and 5+, then the main proportion in the fishery was made up of individuals aged 5+ and 6+. By 
the beginning of the current decade, the situation had returned to its original level. In general, the dynamics of 
the lest cisco fishery in the Yana River is characterized by stability, the harvesting does not cause serious damage 
to the number of the species, the current state of stocks of which in the river is satisfactory. The results make it 
possible to predict an increase in the abundance of the studied population. 

Keywords: least cisco Coregonus sardinella, salmonids, Salmonidae, biological parameters, characteristics of 
catches, fishing, total allowable catch, Yana River, Republic of Sakha, Yakutia.
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В современный период в  питании судака Sander lucioperca Камского водохранилища в  сравнении 
с ретроспективными данными роль нативных видов — плотвы Rutilus rutilus и окуня Perca fluviatilis — 
значительно снизилась, а их место заняла тюлька Clupeonella cultriventris, которой наиболее интенсив-
но судак питался в августе и сентябре. Встречаемость тюльки в желудках судака была ниже в мае и, 
особенно в октябре, что может быть связано с динамикой численности и сезонными перемещениями 
её в водоёме. Для молоди судака стандартной длиной менее 40 см отмечено уменьшение средней длины 
тела потребляемой тюльки с увеличением размера хищника, тогда как для взрослых особей установле-
но обратное. Данную зависимость можно объяснить высокой интенсивностью питания молоди судака 
и  низкой избирательностью этой группы рыб при  охоте на  тюльку, а  также динамикой размерного 
состава тюльки в  водоёме. Тюлька в  настоящее время является доминирующим объектом питания 
судака в Камском водохранилище.

Ключевые слова: судак Sander lucioperca, тюлька Clupeonella cultriventris, питание, чужеродные виды, 
Камское водохранилище.

DOI: 10.31857/S0042875225040077

Климатические изменения и деятельность че-
ловека являются одними из ключевых факторов, 
влияющих на  расселение чужеродных видов. 
Встраиваясь в  новые экосистемы, инвазивные 
виды приводят к  перестройке устоявшихся 
трофических сетей. Конкуренция либо взаимо-
отношения в системе хищник–жертва изменяют 
численность нативных видов, иногда вытесняя 
их. В  отдельных случаях вселение инвазивных 
видов может приводить к  изменениям экоси-

стемы в целом, что, в частности, было отмечено 
при зарыблении планктофагами озёр Патагонии 
(Reissig et al., 2006; David et al., 2017; Герасимов 
и др., 2018, 2024).

Ярким примером инвазии и перестройки тро-
фических сетей для  ряда водохранилищ Волж-
ско-Камского каскада служит черноморско-ка-
спийская тюлька Clupeonella cultriventris, которая 
в Куйбышевском и Рыбинском водохранилищах 
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заняла ведущее место в  питании судака Sander 
lucioperca (Гостев, Козловский, 1986; Степанов, 
Кияшко, 2008; Шакирова, и др., 2013, 2015, 2017; 
Рыбы Рыбинского …, 2015; Иванова и др., 2020; 
Fayzulin, 2021).

Литературные сведения по  питанию судака 
из  северной части его ареала представлены 
для  популяций озёр Центральной Финляндии, 
Рыбинского и  Куйбышевского водохранилищ 
(Keskinen, Marjomäki, 2004; Герасимов, Стрель-
никова, 2016; Шакирова и др., 2017). При этом 
современные данные о питании судака бассейна 
средней и  верхней Камы, где проходит севе-
ро-восточная граница нативного ареала этого 
вида, отсутствуют.

В последние два десятилетия в  Камском во-
дохранилище наблюдается увеличение числен-
ности судака, что привело к  росту официально 
зарегистрированных промысловых уловов вида 
(Казаринов и др., 2023б). Одними из возможных 
причин роста численности судака в  водоёме 
могут являться улучшение условий нагула 
и  изменение спектра питания. Как и  в других 
водохранилищах Волжско-Камского каскада 
(Шакирова и  др., 2017; Иванова и  др., 2020), 
основным пищевым компонентом судака Кам-
ского водохранилища могла стать тюлька, впер-
вые отмеченная в  составе ихтиофауны водоёма 
во второй половине XX века (Пушкин, Анто-
нова, 1977). По  данным ранних исследований, 
тюлька в пище судака Камского водохранилища 
отсутствовала (Бривкальн, 1975; Родионова, 
1986) и как его кормовой объект появилась толь-
ко в 1990-х гг. (Костицын, 2005).

Цель работы  — исследовать питание судака 
Камского водохранилища в  современный пе-
риод, выявить различия с  ретроспективными 
данными, сравнить питание разных размерных 
групп судака, изучить сезонную динамику пи-
тания вида и  проанализировать роль тюльки 
и других представителей ихтиофауны в питании 
хищника.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Сбор материала проводили в  рамках мони-

торинговых исследований Пермского филиала 
Всероссийского научно-исследовательского 
института рыбного хозяйства и  океанографии 
в трёх локациях Камского водохранилища: 1 — 
59°18′36″ с.ш., 56°29′30″ в.д.; 2 — 58°57′20″ с.ш., 
56°12′20″  в.д.; 3  — 58°45′36″  с.ш., 56°08′36″  в.д. 
(рис. 1). В локации 1 материал собирали в русло-

вой части водоёма на глубинах 7–11 м в сентя-
бре–октябре 2022 и  2023  гг. и  во второй поло-
вине августа 2023 г. Рыб отлавливали ставными 
сетями ячеёй 30, 35, 40, 45, 50, 55, 60, 65, 70, 80 
и  100  мм. В  локациях 2 (мелководья, глубины 
1.0–2.5  м)  и  3 (глубоководная часть водоёма, 
глубины >4 м) материал собирали в мае 2024 г. 
с использованием ставных сетей ячеёй 25, 30, 35, 
40, 45, 50, 60 и 65 мм. Общее число отобранных 
в  2022–2024  гг. для  исследования питания осо-
бей судака составило 573 экз.: 493, 27 и  53 экз. 
из локаций соответственно 1, 2 и 3.

Обработку биологического материала осу-
ществляли согласно общепринятым ихтиоло-
гическим методикам (Чугунова, 1959; Правдин, 
1966; Методическое пособие …, 1974). Изме-
рения пойманных рыб и  анализ содержимого 
их  желудков осуществляли на  свежесобранном 
материале. Длину тела измеряли до  конца че-
шуйного покрова (SL) с точностью до 1 мм, мас-
су тела определяли с точностью до 1 г, при массе  
рыб <20  г измерения проводили с  точностью 
до 0.1 г. Извлекали желудочно-кишечный тракт, 
в  пищевом комке определяли видовой состав 
рыб и  подсчитывали их  число, измеряли дли-
ну свежезаглоченных жертв (SL) с  точностью 
до 0.1 см и их массу с точностью до 0.1 г.

Массу жертв, подвергнутых процессу разруше-
ния на I стадии и находящихся на II–III стадиях 
переваренности (Чучукало, Напазаков, 1999), 
восстанавливали с  использованием уравнения 
“длина–масса”, полученного на  собственном 
материале на основании массовых измерений вы-
борок этих видов рыб, собранных в период работ. 
Анализировали все рыбные остатки, в том числе 
находящиеся на IV стадии переваренности. Фраг-
менты рыб, видовую принадлежность которых 
установить было невозможно, относили к катего-
рии “неидентифицируемые рыбные остатки”.

Значение отдельных видов рыб в  пище 
хищника в  каждой локации и  для каждого 
сезона сбора материала оценивали их  до-
лей (в  %) в  общем числе жертв по  формуле: 
No = 100N/Na, где N — число особей анализируе-
мого вида рыб в выборке, Na — общее число рыб 
в  выборке. При  определении No использовали 
данные по всем жертвам, в отношении которых 
удалось установить видовую принадлежность. 
Общее число таких рыб, извлечённых из желуд-
ков судака, составило 692 экз.

Для оценки важности пищевых компонентов 
в  каждой локации и  для каждого сезона сбора 
материала рассчитывали индекс относительной 
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важности (IRI) по  формуле (Pinkas et al., 1970): 
IRI = (Ni + Wi) × Fi, где Ni — доля особей анали-
зируемого вида i в общем числе рыб в пробе, %; 
Wi — доля массы анализируемого вида i в общей 
массе рыб в  пробе, %; Fi  — частота встречае-
мости вида i, рассчитанная как доля желудков, 
в  которых был отмечен вид i, в  общем числе 
исследованных желудков. При  определении 
IRI учитывали желудки с  жертвами на  I–III 
стадиях переваренности (Чучукало, Напазаков, 
1999), степень сохранности которых позволяла 
установить видовую принадлежность и  длину 

их  тела. Число таких рыб в  желудках судака 
составило 645 экз. К доминирующим относили 
виды со значением IRI ≥ 500, виды со значением  
100 ≤ IRI < 500 относили к важным, для обычных 
видов — 10 ≤ IRI < 100, для редких — IRI < 10.

Для каждой особи судака рассчитывали 
индекс потребления (ИП, ‱) по  формуле: 
ИП = 10000m/M, где m  — восстановленная 
и  фактическая (для  свежезаглоченных жертв) 
масса всех идентифицированных до  вида рыб 
из  желудка, г; M  — общая масса тела судака, г. 
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Рис. 1. Карта-схема мест сбора материала на Камском водохранилище в 2022–2024 гг.: 1–3 — локации, (→) — направ-
ление течения. Масштаб выносок, км: 50 и 10.
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При  определении индекса потребления учи-
тывали желудки с  жертвами на  I–III стадиях 
переваренности (Чучукало, Напазаков, 1999), 
степень сохранности которых позволяла устано-
вить видовую принадлежность и длину жертв.

Для выявлений различий в  питании разно-
размерного судака выборки хищника разбивали 
на размерные группы с шагом длины тела 100 мм. 
Рыб SL > 600  мм объединяли в  одну выборку 
ввиду их малочисленности.

Сравнение относительной численности  
(экз/ст. сеть) наиболее массовых объектов пита-
ния (тюльки и молоди судака) в русловой части 
водоёма проводили с использованием величины 
рыбопромыслового усилия (ст. сеть), под кото-
рой понимали стандартную постановку сети  — 
сеть длиной 75 м, высотой 1 м, стоявшую 1 сут.

При работе с первичными ихтиологическими 
данными и  для расчёта количества рыбопро-
мысловых усилий использовали программное 
обеспечение Fish Reader (Свидетельство …, 2015) 
и Fish Explorer (Свидетельство …, 2021).

Статистическую обработку данных прово-
дили по  стандартным методикам (Лакин, 1980; 
Ивантер, Коросов, 2013) с  использованием 
пакетов статистического анализа R (R Core 
Team, 2024) FSA, psych, kruskal.test, dunnTest, 
а также программы Past 4.12. Сравнение данных 
по размерному составу объектов питания и ИП 
проводили с  использованием критерия Крас-
кела–Уоллеса с  последующим апостериорным 
сравнением с  применением критерия Данна. 
Различия считали достоверными при p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Видовой состав объектов питания

Спектр питания судака Камского водохрани-
лища в 2022–2024 гг. включал 12 видов рыб: тюль-
ку (Ehiravidae), окуня Perca fluviatilis (Percidae), 
ерша Gymnocephalus cernua (Percidae), плотву 
Rutilus rutilus (Leuciscidae), синца Ballerus ballerus 
(Leuciscidae), леща Abramis brama (Leuciscidae), 
чехонь Pelecus cultratus (Leuciscidae), уклейку 
Alburnus alburnus (Leuciscidae), щуку Esox lucius 
(Esocidae), язя Leuciscus idus (Leuciscidae), налима 
Lota lota (Lotidae), а также собственную молодь. 
Помимо рыб за период исследований в желудках 
шести судаков были обнаружены одиночные 
брюхоногие моллюски рода Viviparus. Массовая 
доля моллюсков в общей восстановленной массе 
жертв составила < 0.1%.

Доля пустых желудков изменялась по сезонам 
и  в целом за  период исследования составила 
33.5%. Наиболее активно судак питался вес-
ной, доля пустых желудков в мелководной зоне 
водоёма в мае 2024 г. составила 11.3%, в глубо-
ководной части — 25.9%. Осенью 2022 г. доля пу-
стых желудков составляла в сентябре и октябре 
33.3 и 45.4% соответственно. В 2023 г. наименее 
активно судак питался в  сентябре, доля пустых 
желудков составила 51.0%, в  августе и  октябре 
интенсивность питания судака была выше, доля 
пустых желудков в эти месяцы составляла соот-
ветственно 20.4 и 20.9%.

Значения Ni (как необходимые для  рас-
чёта IRI) приведены в  табл. 1, при  этом далее 
по  тексту в  качестве показателя относительной 
численности жертв рассматривается параметр 
No, рассчитанный на более массовом материале. 
Доминирующими видами рыб в  пище судака 
по численности были тюлька и ёрш. Доля тюль-
ки варьировала от 27.5 до 96.2% от общего числа 
всех идентифицированных рыб, доля ерша  — 
от 2.2 до 35.3%. Окунь и лещ также часто встре-
чались в желудках хищника, их доли составляли 
соответственно 1.1–15.2 и  2.2–10.9%. Молодь 
судака присутствовала в  желудках рыб только 
осенью, её доля составляла от  1.1 до  26.9%, 
максимальные значения наблюдались в октябре 
2023  г. Уклейка встречалась в  желудках судака 
массово только весной, в этот период доля вида 
составляла 14.9–15.2%. Прочие виды — плотва, 
налим, щука, язь, чехонь и синец — в желудках 
судака были представлены единичными экзем-
плярами.

Основную долю по  массе в  желудках судака 
формировали тюлька, ёрш и лещ (табл. 1). Доля 
тюльки в зависимости от сезона составляла от 3.5 
до 95.6%, леща — 6.1–83.7%, ерша — 2.4–25.2%. 
Максимальные значения Wi молоди судака 
в желудках отмечены в октябре 2022 и 2023 гг. — 
соответственно 17.9 и 20.9%. Для прочих видов 
в  зависимости от  сезона и  года значения Wi 
составляли от  0.5 до  44.0%, при  этом для  щуки 
и  синца, единично представленных в  желудках 
судака, высокие значения Wi были обусловлены 
массой этих рыб.

Доминирующими видами (IRI ≥ 500) в пище 
судака во все сезоны всех исследованных лет бы-
ли тюлька и бо́льшую часть времени ёрш (табл. 1). 
Лещ в  большинстве сезонов относился к  важ-
ным видам (100 ≤ IRI < 500), окунь — к обычным 
(10 ≤ IRI < 100). Молодь судака присутствовала 
в желудках рыб только осенью, доминирующим 



Казаринов и др.470

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 65  № 4  2025

Таблица 1. Результаты анализа питания судака Sander lucioperca Камского водохранилища в 2022–2024 гг.

Локация Месяц, год Компонент пищи Ni, % Wi, % Fi, % IRI N, шт.
1 Сентябрь, 2022 Тюлька 77.8 12.0 69.2 6216.9 13

Лещ 16.7 83.7 23.1 2316.4
Окунь 5.5 4.3 7.7 75.5

Октябрь, 2022 Тюлька 77.3 18.6 67.5 6473.3 40
Ёрш 13.5 15.6 20.0 582.0
Лещ 2.5 37.5 7.5 300.0
Судак 5.0 17.9 10.0 229.0
Чехонь 0.8 9.9 2.5 26.8
Плотва 0.9 0.5 2.5 3.5

Август, 2023 Тюлька 96.2 95.6 98.7 18930.7 77
Ёрш 3.8 4.4 6.5 53.3

Сентябрь, 2023 Тюлька 85.7 31.1 64.4 7527.1 45
Ёрш 9.3 25.2 33.3 1150.0
Язь 0.6 11.0 2.2 25.8
Щука 0.5 10.3 2.2 24.0
Налим 0.6 8.2 2.2 19.6
Судак 1.1 3.0 4.4 18.2
Окунь 1.1 2.5 4.4 16.0
Плотва 0.5 5.1 2.2 12.4
Уклейка 0.6 3.6 2.2 9.3

Октябрь, 2023 Ёрш 36.5 15.5 44.4 2308.8 27
Судак 26.9 20.9 44.4 2124.4
Тюлька 26.9 3.5 29.6 900.7
Синец 1.9 44.0 3.7 170.0
Лещ 3.9 10.7 7.4 107.3
Окунь 3.9 5.4 3.7 34.0

2 Май, 2024 (мел-
ководная часть)

Тюлька 57.7 37.9 43.8 4187.3 16
Ёрш 15.6 16.4 31.3 1001.6
Уклейка 15.6 22.1 12.5 471.3
Лещ 6.7 6.1 12.5 160.0
Плотва 4.4 17.5 6.3 138.0

3 Май, 2024 
(глубоководная 
часть)

Тюлька 53.4 8.7 42.1 2614.7 19
Лещ 11.1 32.8 26.3 1155.3
Окунь 15.6 21.9 26.3 986.8
Уклейка 13.3 14.9 26.3 742.1
Щука 2.2 10.4 5.3 66.3
Плотва 2.2 8.9 5.3 58.4
Ёрш 2.2 2.4 5.3 24.2

Примечание. Ni, Wi, Fi, IRI — соответственно относительные численность и масса, частота встречаемости и индекс относительной важ-
ности жертв; N — число исследованных желудков судака. Здесь и в табл. 3: научные названия видов основных жертв приведены в начале 
рубрики “Результаты”.
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видом (IRI = 2124.4) она была в октябре 2023 г. 
Важную роль в питании судака весной занимала 
уклейка, которая в  глубоководной стации была 
доминирующим (IRI ≥ 500) видом. Прочие виды 
рыб в  питании судака имели второстепенное 
значение.

Рассматривая сезонные различия в  питании 
судака тюлькой как основным потребляемым 
объектом, можно отметить последовательное 
снижение её роли в  питании судака осенью 
2022–2023  гг. Наиболее выраженное снижение 
отмечено в 2023 г., когда доля тюльки по числен-
ности (No) снизилась с 85.0% в сентябре до 26.9% 
в  октябре. На  фоне уменьшения потребления 
тюльки наблюдалось изменение видового спек-
тра питания судака и  рост частоты встречаемо-
сти в его желудках ерша и собственной молоди.

В мае 2024 г. видовой спектр питания судака 
из  глубоководной части водоёма отличался 
наличием в  их желудках окуня и  щуки, доля 
которых по численности (No) составила соответ-
ственно 15.2 и  2.2%, в  мелководной зоне судак 
потреблял больше ерша (19.2%). Доли тюльки 
и уклейки в глубоководной и мелководной зонах 
были схожи. В глубоководной зоне доля тюльки 
составляла 52.2%, уклейки — 15.2%, на мелково-
дье (локация 2) их доля составляла соответствен-
но 55.3 и 14.9%.

Размеры жертв

Размеры тюльки — наиболее массового вида, 
отмечаемого в  пище судака, достоверно разли-
чались между разными локациями и  сезонами  
(χ2

 (6, N = 479) = 227.8). В 2023 г. значимые различия 
средних размеров тюльки выявлены для сентября 
(SL 32.3 мм, n = 153) при сравнении с августом  
(SL 55.2  мм, n = 167) и  октябрём (SL 46.9  мм, 
n = 14). Весной, в  мае 2024  г., размеры потреб-
ляемых рыб превышали таковые осенью 2022 
и 2023 гг. Значимые различия по длине тюльки 
глубоководной (SL 54.3 мм, n = 24) и мелковод-
ной (SL 59.5  мм, n = 26) частей водоёма в  мае 
2024 г. выявлены с сентябрём 2023 г. и октябрём 
2022  г. (SL 37.5  мм, n = 86). В  сентябре 2022  г. 
средняя длина тюльки (SL 41.5 мм, n = 14) была 
значимо меньше, чем в  мелководной части во-
доёма в мае 2024 г.

Размеры ерша в желудках судака варьировали 
от 22 до 115 мм. Длина рыб из желудков в зависи-
мости от места сбора и времени года достоверно 
не различалась (χ2

 (5, N = 65) = 10.4, р > 0.05), варьи-
руя в  среднем от  54.6  мм в  мелководной части 

водоёма в мае 2024 г. (n = 7) до 66.4 мм в октябре 
2023 г. (n = 19).

Размеры судака из желудков конспецификов 
составляли 65–170 (в среднем 98.4) мм (n = 23), 
леща  — 56–210 (в  среднем 116.2) мм (n = 16). 
Длина прочих немногочисленных видов (плот-
вы, окуня, язя и  уклейки) варьировала от  60 
до  146  мм. Размеры щуки, налима и  чехони, 
представленных в  желудках единичными эк-
земплярами, составляли 160–195  мм. Жертву 
максимального размера  — синца SL 280  мм  — 
обнаружили у судака SL 72 см.

Питание судака разных размерных групп

Индекс потребления между разными раз-
мерными группами судака значимо различался 
(χ2

 (5, N = 233) = 73.1). Наибольшие значения ИП 
наблюдали у  судака SL 101–200  мм (587.6‱, 
n = 31) и  SL 201–300  мм (309.3‱, n = 51). 
Рыбы этих размерных групп по  ИП значимо 
отличались от  рыб других размеров. Между 
более крупными размерными группами рыб 
значимая разница в значениях ИП отсутствова-
ла. У рыб SL 301–400 мм ИП составил 165.9‱ 
(n = 62), у  особей SL 401–500  мм  — 143.4‱ 
(n = 64), SL 501–600  мм  — 227.9‱ (n = 15),  
SL 601–800 мм — 126.8‱ (n = 10).

Сравнение индексов потребления в  зависи-
мости от  локации и  времени сбора материала 
для объединённой выборки рыб SL 401–800 мм 
выявило значимые различия (χ2

 (6, N = 89) = 20.2). 
Наибольшие значения ИП (320.6‱, n = 13) на-
блюдали у рыб из глубоководной части водоёма 
в мае 2024 г. Эти рыбы по значению ИП досто-
верно отличались от рыб, пойманных в локации 
1 в  октябре 2022  г. (145.8‱, n = 14), сентябре 
(111.7‱, n = 19) и  августе  2023  г. (86.4‱, 
n = 16). У судака из мелководной части ИП со-
ставлял 145.3‱ (n = 3), у особей из локации 1 
в октябре 2023 г. — 143.7‱ (n = 20), в сентябре 
2022  г.  — 211.0‱ (n = 4). Доля тюльки (No) 
в  пище последовательно снижалась с  увеличе-
нием размеров судака. Её максимальная доля 
(92.5%) была отмечена у особей SL 101–200 мм, 
минимальная (36.8%)  — у  рыб SL 601–800  мм. 
Роль ерша, судака и леща в питании с увеличе-
нием размеров судака возрастала, спектр пи-
тания расширялся. Минимальное число видов 
рыб (3) в  желудках отмечено у  молоди судака 
SL 101–200 мм, максимальное (11) — у рыб SL 
401–500 мм (рис. 2).

Размеры потребляемой в пищу тюльки между 
разными размерными группами судака значимо 
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различались (χ2
 (5, N = 479) = 23.1). Достоверная 

разница в  размерах потребляемой тюльки была 
выявлена между рыбами SL 301–400  мм, по-
треблявшими тюльку минимального размера 
(SL 40.5 мм, n = 172) и рыбами SL 201–300 мм, 
средняя SL жертв которых составляла 45.5  мм 
(n = 107), и  особями SL 401–500  мм, средняя 
SL тюльки из  их желудков составляла 46.6  мм 
(n = 133). Более крупные особи потребляли 
тюльку большего размера, её средняя SL у суда-
ка SL 501–600  мм составляла 52.9  мм (n = 15), 
у рыб SL 601–800 мм SL жертв в среднем состав-
ляла 64.6  мм (n = 8). Судак меньших размеров 
(SL 101–200  мм) потреблял тюльку средней SL 
42.7 мм (n = 52) (рис. 3). При этом рыбы меньшей 
длины характеризовались меньшим количеством 
потреблённой тюльки в желудке. Так, у рыб SL 
101–200 мм (n = 30) и 201–300 мм (n = 49) сред-
нее число особей тюльки в  желудке составляло 
соответственно 2.1 (1–10) и 2.5 (1–12) экз. Более 
крупные рыбы SL 301–400 и 401–500 мм потреб-
ляли тюльку меньшей длины, при  этом число 
рыб в желудках было больше, составляя в сред-
нем соответственно 3.5 (1–12) и 3.6 (1–17) экз. 
У рыб SL 501–600 мм среднее число тюлек в же-
лудке было 3.0 (1–7) экз. Анализ изменчивости 
размеров потребляемой тюльки в  зависимости 

от  длины хищника показал снижение средних 
размеров жертв в  октябре 2022  г. в  сравнении 
с сентябрём 2022 г., а также в сентябре–октябре 
2023 г. в сравнении с августом 2023 г. (табл. 2).

Ёрш наименьших размеров в желудках судака 
наблюдался у  рыб SL 101–200  мм (SL 40.0  мм, 
n = 2) и 201–300 мм (SL 52.0 мм, n = 11) (рис. 3). 
Жертвы с максимальными средними размерами 
отмечены у  судака SL 401–500  мм (SL 73.5  мм, 
n = 20). У судака прочих размерных групп сред-
няя SL жертв составляла от 63 мм (n = 6) у рыб 
SL 601–800  мм до  69.8  мм (n = 18) у  особей SL 
301–400  мм. Значимых различий в  размерах 
потребляемого ерша между хищниками разной 
длины не выявлено (χ2

 (5, N = 65) = 15.4).
Средняя SL судака из  желудков составила 

98.4  мм (n = 23). Значимые различия в  средних 
размерах жертв между хищниками разной длины 
отсутствуют. Рыбы SL 201–300  мм потребляли 
судака SL 91.7  мм (n = 3), SL жертв у  рыб SL 
301–400 мм составила в среднем 106.6 мм (n = 8). 
Рыбы SL 401–500  мм потребляли собственную 
молодь SL 89.7  мм (n = 7), крупные судаки SL 
501–600  мм потребляли молодь SL 111.7  мм 
(n = 3) (рис. 3).
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Рис. 2. Доля наиболее важных видов рыб в пище разноразмерного судака Sander lucioperca Камского водохранилища 
в 2022–2024 гг.: (1) — тюлька Clupeonella cultriventris, (2) — ёрш Gymnocephalus cernua, (3) — судак, (4) — окунь Perca 
fluviatilis, (5) — лещ Abramis brama, (6) — прочие виды: для судака стандартной длиной (SL) 301–400 мм — уклейка 
Alburnus alburnus; для рыб SL 401–500 мм — уклейка, плотва Rutilus rutilus, чехонь Pelecus cultratus, щука Esox lucius, 
язь Leuciscus idus и налим Lota lota; для рыб SL 601–800 мм — плотва, уклейка, щука и синец Ballerus ballerus.
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Таблица 2. Стандартная длина (SL) тюльки Clupeonella cultriventris из желудков разноразмерного судака Sander 
lucioperca Камского водохранилища в 2022–2024 гг., мм

Год Месяц Размерная группа судака, мм
101–200 201–300 301–400 401–500 501–600 601–800

2022 Сентябрь 41.0 (3)
35–50

52.5 (2)
50, 55

41.5 (2)
38, 45

47.5 (2)
45, 50

35.0 (5)
30–40

Октябрь 42.1 (8)
40–50

39.8 (27)
20–85

30.1 (28)
12–43

43.3 (20)
25–70

33.3 (3)
20–40

2023 Август 43.1 (39)
28–60

50.7 (58)
30–80

59.9 (28)
30–98

65.5 (32)
40–90

81.6 (5)
80–87

83.4 (5)
80–89

Сентябрь 40.0 (2)
22, 58

30.6 (14)
20–45

32.6 (85)
20–68

32.0 (52)
25–50

Октябрь 41.8 (4)
37–45

47.5 (8)
35–80

55.0 (2)
40, 70

2024 Май, (глубоководная часть) 48.2 (5)
44–54

54.4 (8)
43–68

57.1 (11)
40–80

Май, (мелководная часть) 81.0 58.4 (17)
45–75

59.1 (8)
40–80

В среднем 42.7 45.5 40.5 46.6 57.8 64.6
Примечание. Над чертой — среднее значение, под чертой — пределы варьирования показателя, в скобках — число особей.
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Рис.  3. Размеры потребляемых рыб в  зависимости от  стандартной длины (SL) судака Sander lucioperca Камского 
водохранилища в 2022–2024 гг.: а – тюлька Clupeonella cultriventris, б — ёрш Gymnocephalus cernua, в – судак, г — лещ 
Abramis brama; верхняя и нижняя границы прямоугольников — межквартильный размах (50% значений), (―) — ме-
диана, (×) — среднее значение, (◦) — длина отдельной особи, (⌶) — 95%-ный доверительный интервал.
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Значимые различия длины леща из  желуд-
ков судака отмечены при  сравнении наиболее 
мелких судаков SL 201–300 мм, SL жертв у ко-
торых составлял 69.0  мм (n = 4), с  особями SL 
501–600  мм, потреблявших лещей SL 152.0  мм 
(n = 6). Можно отметить, что для  леща наблю-
далось последовательное увеличение размеров 
жертв с увеличением размеров хищника (рис. 3).

Анализ относительной численности в  во-
доёме наиболее массовых объектов питания су-
дака — тюльки и собственной молоди — в осен-
ний сезон показал, что уловы тюльки в сентябре 
2023  г. составляли 770 экз/ст. сеть. В  октябре 
2023  г. уловы снизились до  175 экз/ст. сеть. 
Относительная численность судака младших 
возрастных групп в сентябре 2023 г. в русловой 
части водоёма для  рыб SL ≤ 100  мм составляла 
0.05 экз/ст. сеть, для рыб SL 101–200 мм — 0.95 

экз/ст. сеть. В то же время в сентябре 2022 г. ры-
бы SL ≤ 100 мм в уловах отсутствовали, а уловы 
молоди SL 101–200  мм были в  семь раз ниже, 
чем в 2023 г.

ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты исследования показали, что 

в  Камском водохранилище произошло суще-
ственное изменение спектра питания судака. 
Доли плотвы и  окуня по  численности в  пище 
судака, составлявшие 42.9–82.5% в  1960–
1990  гг., в  настоящее время незначительны. 
В 2022–2023 гг. относительная численность этих 
видов в  желудках не  превышала 0.2–0.7% всех 
выявленных рыб, значимость плотвы и  окуня 
в  питании хищника возрастала только весной 
в 2024 г. (табл. 3). Также в настоящее время более 
чем вдвое в пище хищника снизилась доля ерша.

Таблица 3. Спектр питания судака Sander lucioperca Камского водохранилища в разные годы по литературным 
и нашим данным, % общего числа жертв

Компонент пищи 
и другие показатели

Бривкальн, 1975 Родионова, 1986 Костицын, 2005 Наши данные

Год исследования Возрастные группы Годы исследования

1960 1970 2+ 3+, 4 + 6+…9+ 1989–1998 2022 2023 2024

Ёрш 41.2 17.5 33.2 25.0 26.1 21.4 11.0 10.5 10.9

Плотва 11.8 5.0 23.1 19.2 29.4 4.5 0.6 0.2 3.3

Окунь 35.2 77.5 19.8 26.3 23.0 46.9 0.6 0.7 6.5

Щука 10.0 0.2 1.1

Судак 11.8 0.4 3.3 3.9

Тюлька 18.2 78.5 82.5 54.3

Лещ 1.2 3.3 0.5 8.7

Уклейка 4.9 0.2 15.2

Прочие кормовые 
объекты*

13.9 29.5 21.5 2.5 2.7 1.3

Неидентифицируемые 
рыбные остатки, шт.

19 6 – 17 25 34

Число наполненных 
желудков, шт.

53 37 99 215 67

Доля пустых желудков, 
%

68.6 53.2 40.4 34.3 16.2

Число исследованных 
рыб, экз.

169 79 138 166 327 80

Примечание. * В 1960, 1970 гг.: уклейка, елец Leuciscus leuciscus, щиповка Cobitis taenia, моллюски Dreissena polymorpha; в публикации Ро-
дионовой (1986) видовой состав этой группы не указан; в 1989–1998 гг.: налим, вьюн Misgurnus fossilis, стерлядь Acipenser ruthenus и чехонь; 
в 2022 г.: брюхоногие моллюски рода Viviparus и чехонь; в 2023 г.: брюхоногие моллюски, язь, налим и синец.
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Главным компонентом в составе пищи судака 
в 2022–2024 гг. была тюлька. Литературные све-
дения о появлении тюльки в Камском водохра-
нилище относятся к 1977 г. (Пушкин, Антонова, 
1977). Проникновение тюльки в расположенное 
на  северной границе собственного ареала во-
дохранилище (Степанов, 2011), по-видимому, 
не  привело к  быстрому росту её численности, 
на что могут указывать данные о питании судака 
в 1989–1998 гг. (Костицын, 2005) — в этот период 
тюлька уже являлась массовым, но не основным 
его кормовым объектом (табл. 3). Замедленное 
формирование популяции тюльки наблюдалось 
и  в находящемся на  одной широте с  Камским 
Рыбинском водохранилище. В  этот водоём 
тюлька проникла в 1993 г., и только к 2000 г. вид 
распространился по всему водохранилищу (Ры-
бы Рыбинского …, 2015).

Потепление климата, наблюдаемое в послед-
ние десятилетия (Доклад …, 2023), является од-
ним из факторов, обусловивших рост продукции 
фито- и зоопланктона в Камском водохранили-
ще (Беляева, 2015; Целищева, Лазарева, 2021), 
что могло способствовать улучшению условий 
нагула рыб-зоопланктофагов. В  условиях Кам-
ского водохранилища, расположенного на севе-
ро-восточной границе ареала тюльки, повыше-
ние среднегодовых температур могло повлиять 
на  успешность воспроизводства вида, нерест 
которого носит порционный характер и  про-
текает при  температуре воды 22°С (Степанов, 
2011). Таким образом, можно предположить, что 
именно климатический фактор способствовал 
росту численности тюльки в  водоёме и  привёл 
к  значительному изменению спектра питания 
судака Камского водохранилища.

Размеры тюльки — наиболее массового вида, 
отмечаемого в  пище судака, достоверно разли-
чались в  разные сезоны. При  этом для  ерша  — 
второго по встречаемости в пище судака вида — 
длины рыб из  желудков в  разных местах сбора 
и в разные сезоны были близки. На наш взгляд, 
это связано с тем, что при питании тюлькой, как 
наиболее массовым кормовым объектом, судак 
потребляет особей из  самых многочисленных 
размерных групп, и полученные результаты от-
ражают сезонную динамику размерного состава 
наиболее многочисленных особей тюльки в во-
доёме, прежде всего сеголеток. Тогда как при пи-
тании второстепенными объектами, например, 
ершом, судак, по-видимому, выбирает жертв 
одного размерного класса. Соответственно то, 
что наибольшая длина тюльки из  желудков 

судака отмечена в  мае и  августе, а  наимень-
шая — в сентябре–октябре, может быть связано 
с особенностями жизненного цикла вида. Тюль-
ка  — короткоцикловый вид, и  его возрастной 
состав ограничен особями четырёхлетнего 
возраста (3+), при этом основу популяции все-
гда составляют сеголетки и  годовики (Осипов, 
Кияшко, 2006; Кияшко и  др., 2012; Кузнецов, 
2012). Именно эти возрастные группы тюльки 
являлись наиболее приоритетными кормовыми 
объектами для судака в исследуемые сезоны.

Из-за высокой смертности, характерной 
для  мелких пелагических видов (Hilborn et al., 
2022), численность тюльки к  маю значительно 
сокращается, что связано с  повышенной гибе-
лью особей вследствие длительного подлёдного 
периода, а также с выеданием тюльки хищными 
рыбами (Степанов, Кияшко, 2008; Кияшко и др., 
2012; Рыбы Рыбинского …, 2015). Значительное 
снижение численности тюльки в водоёме может 
являться причиной расширения спектра пита-
ния судака. В весенний период в желудках суда-
ка присутствует уклейка, являющаяся важным 
компонентом пищи, как в  глубоководной, так 
и в мелководной частях водоёма. В мелководной 
части весной наряду с  тюлькой доминировал 
ёрш, его высокая доля в составе пищи судака мо-
жет быть связана с большей доступностью вида 
в  период нереста, протекание которого для  ер-
ша приурочено к  мелководьям с  глубинами 
1.5–2.0 м (Рыбы Рыбинского …, 2015). При этом 
сходство спектров питания судака в глубоковод-
ной и  мелководной зонах может быть связано 
с  активными кормовыми миграциями и  высо-
кой интенсивностью питания вида в  преднере-
стовый период. На это указывает меньшая доля 
пустых желудков судака весной на мелководьях 
(11.3%) и в глубоководной зоне (25.9%) по срав-
нению с осенью (20.4–51.0%), а также высокие 
значения ИП у  половозрелых рыб SL > 400  мм 
в преднерестовой период 2024 г.

В целом в  пище судака Камского водохра-
нилища, как и  в других водоёмах, преобладают 
рыбы SL < 10  см (Коваленко, 2015; Иванова 
и др., 2020; Семенченко, Островская, 2020). Раз-
меры потребляемых судаком рыб определяются 
размерами его глоточного аппарата, в  связи 
с чем жертвы, имеющие более прогонистое тело, 
являются более предпочтительными кормовыми 
объектами для него (Болотова и др., 1995; Рыбы 
Рыбинского …, 2015). Наиболее выраженная 
зависимость размеров жертвы от  длины судака 
Камского водохранилища прослеживает-
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ся для  леща, самого высокотелого и  одного 
из  массовых обнаруженных в  желудках видов 
(рис.  3). Лещ SL > 140  мм в  желудках судака 
встречался единично.

Обращает на себя внимание то, что до наступ-
ления полового созревания судака с увеличени-
ем его размеров снижается средняя длина тела 
потребляемой тюльки, тогда как у половозрелых 
судаков с ростом фиксировали пропорциональ-
ное увеличение средних размеров тюльки в  их 
пище. Именно для молоди судака SL 100–400 мм 
были характерны высокие значения ИП, а также 
наибольшее число жертв в  желудках. Возмож-
ным объяснением может являться характерная 
для  молоди высокая интенсивность питания, 
связанная с ростом и метаболизмом рыб на этой 
стадии жизненного цикла. Поскольку среди 
объектов питания судака в  водоёме наиболее 
многочисленны годовики и  сеголетки тюльки, 
высока вероятность того, что молодь судака, 
как наиболее активно питающаяся группа, 
будет предпочитать питаться ими как наиболее 
массовым кормом. При  этом более крупная 
добыча, поимка которой теоретически является 
энергетически целесообразной (Harper, Blake, 
1988), встречается гораздо реже, что и  отмеча-
ется в желудках судака в Камском водохранили-
ще  — снижение частоты встречаемости особей 
наиболее массовых по  численности размерных 
классов (Казаринов и др., 2023а).

Крупный судак потреблял тюльку, размеры 
которой были выше, чем у судака меньших раз-
мерных групп, при  этом среднее число особей 
тюльки в желудках крупных судаков также было 
выше. Высокая относительная численность 
массовых видов рыб увеличивает вероятность 
поимки их хищником, поэтому более многочис-
ленные виды, как правило, являются основным 
объектом хищничества по  сравнению с  более 
крупной, но редкой добычей (Scharf et al., 2000). 
В то же время потребление более крупной тюль-
ки крупным судаком может являться следствием 
поведенческой стратегии поиска пищи, когда 
для  хищников энергетически более выгодно 
охотиться на  более крупную добычу. При  этом 
потребление мелких видов рыб, к  которым от-
носится тюлька, по-видимому, не обеспечивает 
необходимые энергетические затраты на  под-
держание жизнедеятельности крупных особей, 
что может быть одной из  причин расширения 
спектра питания хищников и  увеличения раз-
меров потребляемых жертв (Harper, Blake, 1988; 
Nikolioudakis et al., 2011; Sajeevan, Kurup, 2013).

При рассмотрении различий в  сезонности 
питания судака тюлькой как основным кормо-
вым объектом выявлено последовательное сни-
жение роли этого вида в питании хищника осе-
нью 2022–2023 гг. (табл. 1). На фоне снижения 
доли тюльки в  2022  г. наблюдали расширение 
видового состава потребляемых рыб, в  2023  г., 
напротив, число видов сократилось. При  этом 
в  обоих случаях наблюдали более интенсивное 
потребление судаком ерша и собственной моло-
ди. Значительный рост каннибализма в 2023 г., 
по-видимому, был связан с  высокой числен-
ностью сеголеток судака в  этот год. Снижение 
встречаемости тюльки в желудках судака может 
быть связано с  уменьшением её численности 
в  этот период в  приповерхностном слое ру-
словой части водохранилища, обусловленной 
предзимовальными миграциями вида в верховья 
плёсов (Степанов, Терещенко, 2009; Степанов, 
2011; Кияшко и  др., 2012). Таким образом, 
увеличение доли ерша и  собственной молоди 
в  пище, а  также изменение видового состава 
потребляемых судаком жертв в осенний период 
может являться следствием ухудшения условий 
нагула судака (Рыбы Рыбинского …, 2015). 
О переходе хищников на питание другими вида-
ми при сокращении численности традиционных 
массовых кормовых объектов свидетельствуют 
результаты других исследований влияния чис-
ленности жертв на  экологию питания хищных 
рыб (Beukers-Stewart, Jones, 2004).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Климатические изменения последних де-

сятилетий, по-видимому, повлияли на  спектр 
питания судака Камского водохранилища. 
Доминирующим видом в  рационе судака в  на-
стоящее время является чужеродный вид  — 
черноморско-каспийская тюлька. Доли плотвы 
и  окуня  — нативных видов, доминировавших 
в пище судака в первые десятилетия существова-
ния водохранилища, в  настоящее время значи-
тельно снизились.

Улучшение условий нагула судака в  послед-
ние десятилетия, связанное с ростом численно-
сти тюльки, могло явиться основным фактором 
роста численности популяции хищника в  Кам-
ском водохранилище. При  этом для  тюльки, 
короткоциклового и порционно-нерестящегося 
вида, характерны значительные колебания 
численности (Кияшко и  др., 2012; Рыбы Ры-
бинского …, 2015). Доминирующее положение 
тюльки, прежде всего её сеголеток, в  пище су-
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дака Камского водохранилища при  снижении 
её численности может создавать предпосылки 
к  возможному ухудшению условий нагула 
хищника. Основным фактором воздействия 
на  тюльку могут являться в  вегетационный пе-
риод отрицательные климатические аномалии, 
которые могут влиять на успешность воспроиз-
водства вида (Осипов, Кияшко, 2006). Выражен-
ные колебания численности тюльки, основного 
пищевого объекта судака, могут приводить как 
к  вынужденному изменению пищевых пред-
почтений хищника, так и  оказывать влияние 
на динамику его биомассы. При этом вынужден-
ный переход на  питание собственной молодью 
может в последующем сказаться на численности 
пополнения промыслового запаса судака.
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CHANGES IN THE DIET OF THE ZANDER SANDER LUCIOPERCA 
(PERCIDAE) IN THE KAMA RESERVOIR AS A RESULT OF INVASION  

OF AN ALIEN SPECIES THE BLACK AND CASPIAN SEA SPRAT 
CLUPEONELLA CULTRIVENTRIS (EHIRAVIDAE) 

S. N. Kazarinov1, *, L. V. Merzlyakova1, 2, I. N. Merzlyakov1, 
A. A. Karalash1, E. Yu. Kraynev1, A. D. Bykov3, and P. B. Mikheev2, 4

1Perm Branch, Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Perm, Russia  
2Perm State University, Perm, Russia  

3Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Moscow, Russia 
4Khabarovsk Branch, Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Khabarovsk, Russia
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In the modern period, the role of native species, the roach Rutilus rutilus and perch Perca fluviatilis, has significantly 
decreased in the diet of the zander Sander lucioperca in the Kama Reservoir in comparison with the retrospective 
data, and their place has been taken by the Black Sea and the Caspian Sea sprat Clupeonella cultriventris, which 
was most intensively fed by zander in August and September. The occurrence of the Black Sea and Caspian Sea 
sprat in stomachs of zander was lower in May and especially in October, which may be related to the dynamics 
of its abundance and seasonal movements in the reservoir. Juvenile zander with a standard length of less than 40 
cm is characterized by a decrease in the average body length of the consumed sprat with an increase in the size of 
the predator, whereas the opposite was found for adult individuals. This dependence can be explained by a high 
feeding rate of zander juveniles and low selectivity of this group of fish when hunting for sprat, as well as by the 
dynamics of the size composition of sprat in the reservoir. The Black Sea and the Caspian Sea sprat is currently 
the dominant food object of zander in the Kama Reservoir. 

Keywords: zander Sander lucioperca, the Black Sea and the Caspian Sea sprat Clupeonella cultriventris, diet, gut 
content, alien species, Kama Reservoir.
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ВЛИЯНИЕ КРАТКОСРОЧНОГО ТИРЕОТОКСИКОЗА 
И ГИПОТИРЕОИДИЗМА НА РЕОРЕАКЦИЮ ПОЛОСАТОГО ДАНИО 
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Представлены результаты экспериментального исследования влияния краткосрочного тиреотокси-
коза и гипотиреоидизма на метаболизм и реореакцию полосатого данио Danio rerio. Для достижения 
тиреотоксикоза рыб содержали в  растворе трийодтиронина с  концентрацией 10 нг/мл. Состояние 
гипотиреоидизма достигали за счёт подавления активности щитовидной железы 0.05%-ным раствором 
гойтрогена — тиомочевины. Выявлено, что тиреотоксикоз вызывает ускорение, а гипотиреоидизм — 
замедление рутинного метаболизма рыб. Под воздействием тиомочевины снижается и плавательная 
способность полосатого данио. От уровня трийодтиронина в организме рыб зависят их двигательная 
активность и показатель мотивационной компоненты реореакции — чем выше уровень этого гормо-
на, тем выше двигательная активность и  вероятность проявления положительного типа реореакции 
(движения против течения).

Ключевые слова: Danio rerio, тиреоидный статус, гойтроген, рутинный метаболизм, плавательная 
способность, двигательная активность, мотивационная компонента реореакции.
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Основной поведенческой адаптацией к  оби-
танию на течении, на фоне которой реализуются 
все остальные формы поведения рыб в  потоке, 
является реореакция. В  реореакции выделяют 
три компоненты: ориентационную, локомо-
торную и  мотивационную (Павлов, 1979; Pavlov 
et  al., 2010). Ориентационная компонента, 
или  способность ориентироваться против тече-
ния, определяется различными органами чувств 
рыб, и её важным показателем является порого-
вая скорость течения  — минимальная скорость 
потока, при  которой возникает реореакция. 
Под локомоторной компонентой подразуме-
вается способность рыб к  движению в  потоке. 
Существуют два основных показателя данной 
компоненты: критическая скорость течения 
для рыб и их плавательная способность. Первый 
характеризует верхнюю границу интервала ско-

ростей, при которых возможно удержание рыбы 
в потоке. Второй — продолжительность плавания 
рыб на определённой скорости течения (Павлов, 
1979). Базовым показателем мотивационной 
компоненты, или  способности рыб выбирать 
направление движения относительно потока, 
является соотношение типов реореакции. Выде-
ляют четыре типа: 1)  положительный (ПТР)  — 
движение против течения, 2)  отрицательный 
(ОТР)  — движение по  течению, 3)  компенса-
торный (КТР)  — сохранение своего положения 
относительно неподвижных ориентиров, 4)  фа-
культативный (ФТР) — уход рыб с потока в зону 
со слабым течением или его отсутствием (Павлов 
и др., 2010; Pavlov et al., 2010; Johnston et al., 2017; 
Пономарева и др., 2017; Павлов Д. и др., 2020б). 
Преобладание того или  иного типа реореакции 
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отражает мотивационное состояние рыб и опре-
деляет их поведение в потоке.

Не вызывает сомнений, что реореакция опре-
деляется не  только гидравлическими свойства-
ми потока, но  и физиологическим состоянием 
рыб, прежде всего, текущими характеристика-
ми энергетического обмена (McKenzie, 2011; 
Guo et  al., 2021; Hvas, 2022). Интенсивность 
метаболизма рыб регулируется комплексом 
эндокринных факторов, среди которых ключе-
выми являются продукты активности гипота-
ламо-гипофизарно-тиреоидной оси — гормоны 
щитовидной железы, или  тиреоидные гормоны 
(ТГ). Гипотиреоидизм (дефицит ТГ) значимо 
снижает, а  гипертиреоидизм (избыток ТГ) 
повышает уровень обмена веществ у  многих 
рыб (Little et  al., 2013; Deal, Volkoff, 2020; Esin 
et al., 2024). Кроме того, ТГ обладают ярко вы-
раженным плейотропным эффектом и  играют 
важнейшую роль в  регуляции гомеостаза, про-
цессов развития, роста, питания, поведения рыб 
и во многих других аспектах жизнедеятельности 
(Blanton, Specker, 2007; Герасимов и  др., 2012; 
McMenamin, Parichy, 2013; Holzer, Laudet, 2015; 
Sachs, Campinho, 2019; Roux et al., 2023).

Основной механизм действия ТГ консерва-
тивен среди позвоночных животных (Vertebrata). 
Тироциты продуцируют и  выделяют в  кровь 
прогормон тироксин (Т4), который в различных 
клетках и  тканях организма конвертируется 
внутриклеточными селенопротеинами (дейо-
диназами) в  активную форму гормона  — трий-
одтиронин (Т3). Последний образует комплексы 
со  специфическими ТГ-рецепторами (транс-
крипционными факторами) и  тем самым регу-
лирует экспрессию ядерных и  митохондриаль-
ных генов-мишеней (Gereben et al., 2008; Cheng 
et al., 2010; Brent, 2012; Bianco, 2013; Norris, Carr, 
2021). За  счёт этого обеспечивается реакция 
генома на  сигналы, поступающие от  нервной 
системы, что позволяет поддерживать гомеостаз 
организма, регулировать его метаболизм и  реа-
лизовывать онтогенетическую программу в  со-
ответствии с условиями внешней среды (Warner, 
Mittag, 2012; Holzer, Laudet, 2013; Lema, 2020).

Многие авторы (Castonguay et  al., 1990; 
Leonard et  al., 2001; McCormick, 2001, 2012; 
Zydlewski et al., 2005; Little et al., 2013; Панкова 
и др., 2019; Павлов Е. и др., 2022) отмечали связь 
двигательной и  миграционной активности рыб 
с  их тиреоидным статусом. В  частности, Литтл 
с  соавторами (Little et  al., 2013) эксперимен-
тально показали, что гипотиреоидизм значи-

мо снижает уровень метаболизма и  скорость 
перемещения (swimming performance) рыб, 
в  то время как добавление в  воду ТГ приводит 
к  восстановлению этих показателей. Однако 
вопрос, влияет ли изменение уровня ТГ на рео-
реакцию рыб, остаётся открытым. В настоящей 
работе мы экспериментально оценили влияние 
краткосрочных изменений тиреоидного статуса 
на рутинный метаболизм и показатели реореак-
ции модельного вида рыб  — полосатого данио 
Danio rerio (Danionidae). Рабочая гипотеза иссле-
дования заключалась в том, что краткосрочный 
тиреотоксикоз должен приводить к  росту по-
казателей рутинного метаболизма и  повышать 
двигательную активность рыб, а  гипотиреои-
дизм (за счёт воздействия тиомочевины — ТМ) 
вызывать обратные эффекты, при  этом любое 
изменение тиреоидного статуса будет приводить 
к изменению реореакции рыб.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Объект исследования и методы изменения 
тиреоидного статуса

Исследования проводили на  молодых осо-
бях полосатого данио дикого типа стандартной 
длиной тела 22–38  мм, приобретённых в  ком-
мерческих организациях. До  начала экспери-
ментальных работ рыб содержали в аэрируемых 
аквариумах при  плотности посадки 3.0 экз. 
на 1 л воды. В период экспериментальных работ 
плотность посадки составляла 0.4–1.5 экз. на 1 л. 
Температуру в аквариумах поддерживали термо-
регулятором на  уровне 24.5–25.5°C. В  аквари-
альном помещении смешанная освещённость 
(естественная и искусственная) с 10:00 до 19:00 
составляла 450–500 лк. В  остальное время су-
ток было только естественное освещение через 
окно. Рыб кормили ежедневно вечером кор-
мом для  аквариумных рыб Tropical Fish Flakes 
(“Prodac”, Италия).

Для оценки влияния тиреоидного статуса 
на  метаболизм и  реореакцию рыб разделили 
на  экспериментальные группы: Т3-группа  — 
рыбы с  краткосрочным тиреотоксикозом, 
ТМ-группа  — рыбы с  краткосрочным гипоти-
реоидизмом. Каждой из  них соответствовала 
отдельная контрольная группа. Эксперимен-
тальное изменение тиреоидного статуса про-
водили традиционными фармакологическими 
методами (Brown, 1997; Shkil et  al., 2012; Боло-
товский, Лёвин, 2011; Deal, Volkoff, 2020; Salis 
et al., 2021; Prazdnikov, Shkil, 2023; Borisov, Shkil, 
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2024). Для  достижения состояния тиреотокси-
коза рыб содержали в растворе трийодтиронина  
(cas 6893-02-3, “Sigma-Aldrich”, США) кон-
центрацией 10 нг/мл. Концентрация раствора 
и  длительность содержания рыб (1 или  3 сут) 
были подобраны в  соответствии с  ранее опуб-
ликованными данными (Shkil et  al., 2012; Бо-
лотовский, Лёвин, 2011; Borisov, Shkil, 2024). 
Две длительности содержания были выбраны 
для  оценки влияния продолжительности воз-
действия Т3 на реореакцию. Состояние гипоти-
реоидизма рыб достигали подавлением активно-
сти щитовидной железы 0.05%-ным раствором 
гойтрогена — ТМ (cas 62-56-6, “Solins”, Россия). 
Концентрацию ТМ и продолжительность её воз-
действия (11 и 19 сут) выбрали исходя из данных 
литературы (Моисеева, 1989; Павлов Е.  и  др., 
2018, 2019; Borisov, Shkil, 2024). Поскольку фи-
зиологические показатели часто изменяются 
раньше поведенческих, рутинный метаболизм 
исследовали после 11 сут воздействия ТМ, а по-
веденческие тесты проводили после 19 сут.

Во всех тестах опытных особей помещали 
в экспериментальные установки непосредствен-
но из аквариумов с растворами воздействующих 
веществ.

Оценка влияния Т3 и ТМ на метаболизм

Влияние Т3 и  ТМ на  энергетический обмен 
рыб определяли стандартными методами с  ис-
пользованием показателя рутинного метабо-
лизма (РПМ) (SMR  — standard metabolic rate) 
(Clark et al., 2013; Lucas et al., 2014; Hejlesen et al., 
2024). Рыб содержали 1 сут в растворе Т3 и 11 сут 
в  растворе ТМ. РПМ определяли в  середине 
светового дня по  потреблению кислорода ры-
бами в  состоянии покоя (Eliason, Farrell, 2015; 
Есин и  др., 2023). Для  этого 5 экз. помещали 
в  герметичную ёмкость объёмом 350  мл без 
пузырьков воздуха. Концентрацию кислорода 
в воде измеряли оксиметром HI 9146-04 (“Hanna 
Instruments, Inc.”, Канада). Через 30 мин прово-
дили повторное измерение. Тесты с  контроль-
ными и  опытными особями чередовали. РПМ 
вычисляли по  формуле: РПМ = ∆О2 × 0.35/mt,  
где ∆О2  — разность показаний прибора на  0 
и 30 мин теста, мгО2/л; 0.35 — коэффициент пере-
счёта на объём установки; m — суммарная масса 
тел рыб, кг; t — продолжительность теста, мин.

Оценка плавательной способности рыб

Плавательная способность — показатель вы-
носливости рыб: чем больше скорость течения, 

тем меньше времени рыба может его выдерживать 
(Павлов, 1979). Для  сравнимости результатов 
рабочие скорости течения в гидродинамических 
установках принято выражать в  долях от  кри-
тической для рыб скорости (Vk). Её определяли 
по стандартной методике в гидродинамической 
трубе длиной 1 м и диаметром 45 мм с примене-
нием расходного метода (Павлов и  др., 2007). 
Рыб, для которых определили Vk, в других тестах 
не использовали. Средняя критическая скорость 
течения для 20 особей составила 40.3 ± 1.3 см/с. 
Это значение использовали при  выборе скоро-
сти течения в установках для двух последующих 
тестов.

Плавательную способность рыб определя-
ли в  упомянутой выше гидродинамической 
трубе при  скорости течения 0.7Vk (0.28  м/с). 
В  тестах использовали рыб, содержавшихся 1 
сут в растворе Т3, и рыб, содержавшихся 19 сут 
в растворе ТМ, а также контрольных особей. Рыб 
из  контрольной и  опытной групп поочерёдно, 
по  одной, помещали в  предварительно напол-
ненную водой установку. Спустя  1  мин плавно 
увеличивали скорость потока до  0.7Vk, после 
чего включали секундомер. Опыт продолжали 
до момента сноса рыбы к ограничительной сетке 
рабочей камеры, но не более 20 мин. Для каждой 
особи регистрировали продолжительность со-
противления потоку воды.

Оценка соотношения типов реореакции

При определении показателей реореакции 
использовали три экспериментальные груп-
пы: группа 1  — содержали 1 сут в  растворе Т3; 
группа 2 — 3 сут в растворе Т3, группа 3 — 19 сут 
в растворе ТМ. Оценку реореакции особей экс-
периментальных групп сопровождали оценкой 
реореакции контрольных рыб. Число особей 
в  контрольных и  экспериментальных группах 
было одинаковым (табл. 1). Тесты проводили 
в  кольцевом лотке с  лимнозоной (рис.  1)  — 
стандартной гидродинамической установке 
для  оценки соотношения типов реореакции 
(Павлов Д. и др., 2022). Она представляет собой 
кольцевой канал шириной 15  см и  внешним 
радиусом 60  см. К  внутренней стороне канала 
присоединена лимнозона. Для оценки движения 
рыб канал разделили на восемь секторов длиной 
41.2 см. На стенки кольцевого канала были нане-
сены визуальные ориентиры в виде чёрных вер-
тикальных полос шириной 1 см с промежутками 
в 8 см. Скорость течения в установке измеряли, 
используя гидрометрическую микровертушку 
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Таблица 1. Объём материала

Вещество Длительность  
содержания, сут

Число*

тестов рыб, экз. проб на Т3 (Т4)-иммунофермент-
ный анализ

Рутинный метаболизм

Т3 1 10/10 50/50

ТМ 11 10/10 50/50

Плавательная способность

Т3 1 17/22 17/22

ТМ 19 22/24 22/24

Параметры реореакции

Т3 1 24/24 24/24 24/24

3 24/24 24/24 24/24

ТМ 19 24/24 24/24 24 (18)/24 (18)

23 18/21

Примечание. Т4 — тироксин. Здесь и в табл. 2–4: Т3 — трийодтиронин, ТМ — тиомочевина,* до черты — контроль, после — опыт.
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Рис. 1. Схема гидродинамической установки “кольцевой лоток с лимнозоной”: а – вид сверху, б — разрез А–А, 
П — помпа, Л — лимнозона, 1–8 — секторы установки,(𝌀) — границы секторов и лимнозоны, ( ) — часть стенки, 
выполненная из капронового сита, (
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) — заполненная водой часть установки, (⤹) — направление течения. Размеры 
указаны в см.
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(диаметр лопасти 8 мм) с контроллером для свя-
зи с  компьютером. Рабочая скорость течения 
(у внешней стенки канала) составляла 22.2 см/с 
или 0.55Vk.

Стартовым отсеком служила лимнозона, в ко-
торую помещали опытную рыбу и  изолировали 
от  канала сеткой. После 20-минутной аккли-
мации особи сетку стартового отсека убирали. 
Далее 30  мин движение рыбы снимали видеока-
мерой смартфона Samsung Galaxy A10 SM-A105F 
(“Samsung Electronics”, Вьетнам), расположенного 
над установкой. Тесты с рыбами из контрольной 
и опытной групп проводили поочерёдно. При про-
смотре видеозаписей регистрировали направление 
и момент полного (всем телом) пересечения рыбой 
границы между секторами. Перемещения особи 
в пределах сектора не учитывали. По полученным 
данным стандартными методами (Павлов Д. и др., 
2020б, 2022) рассчитывали частоту проявления 
реореакции разных типов.

Оценка двигательной активности рыб

Двигательную активность рыб оценивали 
по  величине пройдённого пути по  результатам, 
полученным на  двух установках: гидродина-
мической трубе и  кольцевом лотке (рис.  1). 
В  гидродинамической трубе особь помещали 
непосредственно в поток. Из этого потока рыба 
не могла никуда уйти и была вынуждена плыть 
против течения или  быть прижатой напором 
воды к ограничительной сетке. Поэтому двига-
тельную активность в  этой установке назвали 
вынужденной. Для её определения использовали 
данные, полученные при  оценке плавательной 
способности. Путь рыбы относительно воды 
рассчитывали по  стандартной формуле: S = Vt, 
где S  — путь, м; V  — скорость плавания рыбы, 
м/с; t — продолжительность плавания рыбы, с.

В кольцевом лотке особь помещали в лимно-
зону, то есть вне потока. Рыбы сами выбирали, 
когда выходить в  поток, как двигаться в  нём 
(по  течению или  против него), когда уходить 
с  потока. Поэтому двигательную активность 
в  данной установке мы назвали спонтанной. 
Её оценивали по  результатам экспериментов, 
рассчитывая стандартными методами (Павлов 
Д. и др., 2020б, 2022) общий путь, пройдённый 
рыбой (по течению и против него) относительно 
неподвижных ориентиров.

Оценка тиреоидного статуса рыб

После окончания тестов по  плавательной 
способности и  реореакции рыб проводили ин-

дивидуальную оценку их  тиреоидного статуса, 
основывающуюся на  определении содержания 
общего Т3. Для  этого рыб усыпляли, используя 
0.01%-ный раствор лидокаина, измеряли длину 
и  массу тела, присваивали уникальный номер 
и замораживали. Впоследствии размороженных 
рыб гомогенизировали и осуществляли экстрак-
цию ТГ, соблюдая общепринятый протокол 
(Holzer et al., 2017). Принимая во внимание, что 
под состоянием гипотиреоидизма понимается 
нарушение работы тиреоцитов, приводящее 
к дефициту любой из форм ТГ (Bianco, 2013; De 
Leo et al., 2016), а обработка гойтрогенами зача-
стую приводит к  значимому снижению синтеза 
Т4 и отложенному снижению уровня Т3 в плазме 
крови экспериментальных рыб (Mukhi, Patiño, 
2007; Болотовский, 2018; Есин и др., 2023; Borisov, 
Shkil, 2024), у особей, обработанных ТМ, и соот-
ветствующих им контрольных рыб дополнитель-
но оценивали содержание общего Т4. Концен-
трации ТГ (общего Т3 и  общего Т4) в  экстракте 
измеряли методами иммуноферментного анали-
за (ИФА) с использованием коммерческих набо-
ров ИФА-тестов для определения концентрации 
общего Т3 (чувствительность <  0.2  нмоль/л) 
и  общего Т4 (чувствительность <  3.0  нмоль/л) 
в плазме крови человека (“ООО Хема”, Россия) 
в  соответствии с  инструкцией производителя. 
Впоследствии пересчитывали концентрацию ТГ 
в экстракте (нмоль/л) на содержание (массовую 
долю) ТГ (нг/г) в рыбе.

После завершения всех опытов часть рыб 
осталась неиспользованной. У  рыб, которых 
содержали 23 сут под воздействием ТМ, и  со-
ответствующих контрольных особей измерили 
длину и  массу тела. В  целом объём материала 
представлен в табл. 1.

Статистический анализ

Статистическую обработку результатов 
проводили с использованием t-критерия Стью-
дента для  выборок с  нормальным распределе-
нием, U-критерия Манна–Уитни для  выборок 
с  ненормальным распределением и  аналога 
z-статистики  — критерия Стьюдента для  до-
лей (Лакин, 1973). Для  оценки связи уровня 
общего Т3 с  показателями соотношения типов 
реореакции и двигательной активности рыб ис-
пользовали регрессионный анализ с  помощью 
метода линейной регрессии. Расчёты проводили 
в  программе STATISTICA 10.0 и  с применени-
ем оригинальной программы на  Visual Basic for 
Applications для Excel.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Фармакологическая обработка рыб привела 

к изменению их тиреоидного статуса: обработка 
ТГ вызвала краткосрочный тиреотоксикоз, об-
работка ТМ — гипотиреоидизм. Первый повлёк 
повышение, второй  — снижение РПМ. Кроме 
того, были отмечены изменения вынужденной 
двигательной активности экспериментальных 
рыб  — повышение при  обработке ТГ и  сниже-
ние при  содержании в  ТМ. Гойтроген также 
вызвал снижение спонтанной двигательной ак-
тивности и  выносливости рыб, снизил частоты 
проявления ОТР и КТР при увеличении частоты 
проявления ФТР. Таким образом, мы выявили, 
что показатели мотивационной компоненты 
реореакции зависят от тиреоидного статуса рыб.

Содержание ТГ в организме  
экспериментальных рыб

Фармакологическая обработка рыб раствором 
Т3 привела к статистически значимому повыше-
нию его уровня в  организме полосатого данио. 
При этом содержание Т3 в организме рыб после 
их обработки в течение 1 и 3 сут статистически 
не различалось (р = 0.11, критерий Манна–Уит-
ни), что позволило объединить результаты этих 
экспериментальных групп. При  этом отмеча-
лась высокая индивидуальная изменчивость 
уровня Т3 у  экспериментальных рыб. После 
фармакологической обработки рыб раствором 
ТМ в  течение 19 сут содержание Т3 в  их орга-
низме не отличалось от такового как по средним 
значениям, так и  по диапазону изменчивости 
от контрольной группы (рис. 2). При этом было 
отмечено снижение уровня общего Т4. Несмотря 
на  низкую чувствительность используемых на-
боров ИФА-тестов для  определения общего Т4, 
мы смогли измерить уровень Т4 у  большинства 
контрольных рыб (11 из 18 экз.). Содержание Т4 
в теле этих рыб варьировало в пределах 0.15–2.30 
(в среднем 0.53) нг/г. Среди 18 рыб, обработан-
ных ТМ, измерить уровень тироксина удалось 
лишь у семи особей, при этом он не превышал 
0.39 (в среднем 0.11) нг/г. У остальных рыб со-
держание общего Т4 не отличалось от 0.

Визуально различий в  поведении контроль-
ных рыб и  рыб, содержавшихся в  растворе Т3, 
не  было замечено, рыбы плавали во всей тол-
ще воды. В  отличие от  них, у  содержавшихся 
в растворе ТМ рыб поведение изменилось — они 
держались преимущественно у дна аквариума, и, 
по  визуальной оценке, их  подвижность значи-
тельно снизилась.

Влияние Т3 и ТМ на РПМ рыб

После содержания рыб в Т3 среднее потребле-
ние кислорода значимо выросло на 18% по срав-
нению с контрольными рыбами (р = 0.04, крите-
рий Манна–Уитни). При содержании в растворе 
ТМ наблюдался обратный эффект — потребле-
ние кислорода снизилось (р < 0.01, критерий 
Манна–Уитни) на 15% (рис. 3). Таким образом, 
повышенный уровень Т3 интенсифицировал 
метаболизм, а  воздействие ТМ угнетало его. 
Аналогичное влияние ТГ на метаболизм рыб от-
мечено в литературе. Например, у мальков маль-
мы Salvelinus malma через 12 нед. после перехода 
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Рис. 2. Содержание трийодтиронина (Т3) у полоса-
того данио Danio rerio из  исследованных контроль-
ных и опытных (длительность содержания в раство-
ре Т3  — 1 + 3 сут, в  растворе ТМ  — 19 сут) групп: 
(I)  — диапазон варьирования показателя, (�)  — 
среднее значение, ( ) — его ошибка. *** Отличие 
от контроля достоверно по критерию Манна–Уитни 
при р < 0.001.
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Рис. 3. Влияние Т3 и ТМ на потребление кислорода 
полосатым данио Danio rerio. Длительность содержа-
ния особей в растворе Т3 — 1 сут, в растворе ТМ — 
11 сут. Отличие от  контроля достоверно по  крите-
рию Манна–Уитни при  р: * < 0.05, ** < 0.01. Ост. 
обозначения см. на рис. 2.
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на внешнее питание РПМ под воздействием Т3 
был выше, чем в  контроле, а  под воздействием 
ТМ — ниже (Есин и др., 2023).

Длина, масса и физиологическое состояние 
экспериментальных рыб

Одними из  наиболее заметных фенотипи-
ческих проявлений изменённого тиреоидного 
статуса позвоночных являются замедления 
темпов роста и  набора массы тела, связанные 
как с  изменением уровня обмена веществ, так 
и  с изменением ряда других физиологических, 
онтогенетических, поведенческих реакций 
(Blanton, Specker, 2007; Deal, Volkoff, 2020). 
Несмотря на то, что оценка данных показателей 
не  входила в  задачи настоящего исследования, 
мы заметили, что содержание рыб в  растворе 
ТМ привело к снижению динамики увеличения 
их  длины и  массы тела. На  19-е сут во время 
проведения опытов различия в размерах и мас-
се между контрольной и  ТМ-группами носили 
характер тенденции. Однако на  23-и сут они 
достигли достоверных значений (табл. 2).

Совокупность полученных данных (по содер-
жанию ТГ, показателям поведения и рутинного 
метаболизма, изменениям длины и массы тела) 
указывает на  то, что фармакологическая обра-
ботка рыб привела к изменению их тиреоидного 
статуса  — вызвала краткосрочный тиреотокси-
коз (transient thyrotoxicosis — по: Bianco, 2013; De 
Leo et al., 2016) у рыб, обработанных Т3, и гипо-
тиреоидизм у рыб, обработанных ТМ. В пользу 
последнего свидетельствуют такие фенотипи-
ческие признаки как изменение поведения, 
замедление рутинного метаболизма и снижение 
темпов роста и  набора массы, являющиеся 
типичными проявлениями гипотиреоидизма 
(Elsalini, Rohr, 2003; Schmidt et  al., 2012; Bagci 
et  al., 2015; Fetter et  al., 2015; Salis et  al., 2021; 
Roux et al., 2023).

Формирование гипотиреоидного фенотипа 
при поддержании нормального уровня Т3 в плаз-
ме крови и  межклеточном пространстве  — до-
вольно распространённое явление, которое мо-
жет возникать ввиду различных причин (Bianco, 
2013). Согласно данным литературы, концен-
трацию внутриядерного Т3, который способен 
связываться со  специфическими рецепторами 
и  влиять на  экспрессию генов-мишеней, 
определяют два источника: Т3, поступающий 
в  клетку из  плазмы крови, и  Т3, образующийся 
за  счёт внутриклеточной конвертации прогор-
мона Т4 (Gereben et al., 2008). При дефиците Т4 
или нарушениях работы дейодиназ формируется 
внутриядерный дефицит Т3, что приводит к фор-
мированию гипотиреоидного фенотипа (Bianco, 
2013; Bagci et al., 2015). Таким образом, ТМ, как 
и  большинство других применяемых гойтро-
генов, подавляя синтез Т4, вызывают, по  всей 
видимости, внутриядерный гипотиреоидизм 
на  фоне сохранения в  плазме крови и  межкле-
точном пространстве нормального уровня Т3, 
снижение которого происходит значительно 
позднее при  сохранении фармакологического 
воздействия (Brown, 1997; Crane et  al., 2005; 
Mukhi, Patiño, 2007; Болотовский, 2018; Есин 
и др., 2023; Borisov, Shkil, 2024).

Оценка влияния Т3 и ТМ на плавательную 
способность

Плавательная способность рыб, подверг-
нутых обработке гормоном, не  изменялась 
(р = 0.23, критерий Манна–Уитни), в  то время 
как воздействие ТМ оказывало на неё негатив-
ное влияние (р = 0.03, критерий Манна–Уитни) 
(рис.  4). Отмеченное после содержания в  ТМ 
значимое снижение плавательной способности 
рыб указывает на  снижение их  выносливости 
и косвенно на изменение характеристик их энер-
гетического обмена.

Таблица 2. Масса и длина тела контрольных и опытных особей полосатого данио Danio rerio

Вещество Длительность 
содержания, сут

Масса, г* Длина, мм*

Т3 1 0.231/0.214 (0.42) 27.9/27.8 (0.91)

3 0.422/0.395 (0.48) 31.4/30.5 (0.25)

ТМ 19 0.347/0.300 (0.13) 31.1/29.8 (0.17)

23 0.352/0.246 (<0.001) 30.8/28.9 (0.04)

Примечание. В скобках — уровни значимости различий между контрольными и опытными рыбами по t-критерию Стьюдента, полужир-
ным шрифтом выделены значения, указывающие на достоверность различий.
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Отсутствие различий между рыбами в состоя-
нии тиреотоксикоза, по всей видимости, связано 
с краткосрочностью данного состояния.

Оценка влияния Т3 на соотношение типов 
реореакции

Обработка рыб раствором Т3 в  течение 3 сут 
по  сравнению с  1 сут не  изменила не  только 
содержание Т3 в теле рыб, но и значения пока-
зателей реореакции (p > 0.05, критерий Ман-
на–Уитни). Поэтому результаты, полученные 
в  этих экспериментальных группах, объедини-
ли. При  сравнении объединённых результатов 
с  контрольной группой мы не  обнаружили 
различий в соотношении типов реореакции рыб  
(p > 0.05, критерий Манна–Уитни). И в контро-
ле, и  в опыте рыбы в  сумме в  два раза чаще 
проявляли динамические типы реореакции 
(ПТР и ОТР), чем статические (КТР и ФТР). Из 
динамических типов рыбы предпочитали прояв-
лять ПТР, а не ОТР (рис. 5а). Указанные внутри-
групповые результаты статистически значимы  
(р < 0.05, критерий Стьюдента для долей).

В отличие от  рыб с  тиреотоксикозом, у  ги-
потиреоидных рыб изменялось соотношение 
типов реореакции (рис.  5б). Гипотиреоидизм 
снижал частоту проявления ОТР и  КТР и  уве-
личивал частоту проявления ФТР по сравнению 
с контролем (p < 0.05, критерий Манна–Уитни). 
Аналогичные результаты (снижение частоты 
проявления ОТР по  сравнению с  контролем) 
мы получили ранее на анабасе Anabas testudineus 
при  воздействии 0.05%-ного раствора ТМ от  5 
до 12 сут (Павлов Е. и др., 2019, 2020).

Для оценки связи уровня Т3 и  соотношения 
типов реореакции рыб провели регрессионный 
анализ по данным для всех исследованных рыб 
независимо от  их принадлежности к  экспери-
ментальным группам: Т3, ТМ и  все контроли. 
Исследовали линейную модель вида: y = ax, 
где y — показатель реореакции, x — уровень Т3 
в организме рыбы, а – параметр модели, отража-
ющий силу воздействия Т3. Результаты анализа 
приведены в табл. 3.

По результатам анализа установлено, что 
от уровня Т3 зависят все использованные показа-
тели (табл. 3). Из типов реореакции наибольшая 
величина параметра модели (а) — у ПТР. Таким 
образом, мы выявили, что показатель мотива-
ционной компоненты реореакции (соотноше-
ние её типов) у  рыб зависит от  содержания ТГ 
в  организме, при  его увеличении повышается 
и вероятность для ПТР стать преобладающим ти-
пом реореакции. Ранее было показано, что у ра-
дужной форели Parasalmo (Oncorhynchus) mykiss 
с преимущественным проявлением ПТР наблю-
далась и  повышенная концентрация Т3 в  крови 
по сравнению с рыбами, предпочитающими ОТР 
(Павлов Д. и др., 2020а; Pavlov et al., 2022).

Оценка влияния Т3 и ТМ на двигательную 
активность полосатого данио

Вынужденная двигательная активность рыб 
после содержания в  растворе Т3 не  отличалась 
от контроля (р = 0.23, критерий Манна–Уитни). 
Под воздействием ТМ путь рыб в гидродинами-
ческой трубе стал достоверно меньше (р = 0.03, 
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Рис. 4. Влияние Т3 и ТМ на плавательную способность полосатого данио Danio rerio при скорости течения 0.28 м/с 
(0.7 критической скорости для  рыб). Длительность содержания особей в  растворе Т3  — 1 сут, в  растворе ТМ  — 
19 сут. Для верхних “усов” приведено максимальное значение продолжительности сопротивления течению. Ост. 
обозначения см. на рис. 2, 3.
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Рис. 5. Влияние Т3 (а) и ТМ (б) на соотношение типов реореакции у контрольных (⏹) и опытных (⏹) особей по-
лосатого данио Danio rerio. Длительность содержания рыб в растворе Т3 — 1 + 3 сут, в растворе ТМ — 19 сут. Типы 
реореакции: ПТР — положительный, ОТР — отрицательный, КТР — компенсаторный, ФТР — факультативный 
(пояснения см. в тексте статьи). Изображены средние значения и диапазоны показателей. Ост. обозначения см. 
на рис. 2, 3.

Таблица 3. Результаты регрессионного анализа для полосатого данио Danio rerio из всех исследованных групп 
(Т3, ТМ и контрольных)

Показатель а Скорректированный R2

ПТР 0.047 0.652

ОТР 0.012 0.546

КТР 0.032 0.547

ФТР 0.005 0.103

Общий пройденный путь 11.901 0.614

Примечание. ПТР, ОТР, КТР, ФТР — типы реореакции соответственно положительный, отрицательный, компенсаторный, факультатив-
ный (пояснения см. в тексте статьи); а – параметр модели, отражающий силу воздействия Т3; скорректированный R2 — мера точности 
модели линейной регрессии; чем она ближе к значению 1, тем выше точность модели. Каждая линейная модель и её параметр a значимы 
при p < 0.001.
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критерий Манна–Уитни). Тесты в  кольцевом 
лотке показали тенденции к  незначительному 
увеличению спонтанной двигательной активно-
сти у рыб с тиреотоксикозом и к её более выра-
женному снижению у рыб с гипотиреоидизмом 
(табл. 4). Увеличение ФТР за  счёт снижения 
ОТР и КТР (рис. 5б) также указывает на сниже-
ние двигательной активности при  гипотирео-
идизме. Таким образом, под воздействием ТМ 
снижается как вынужденная, так и  спонтанная 
двигательная активность полосатого данио.

Кроме того, зависимость общего пути (по-
казателя спонтанной двигательной активности) 
от  уровня Т3 в  теле рыб оценили и  методом 
регрессионного анализа (табл. 3), согласно 
результатам которого двигательная активность 
рыб увеличивалась при увеличении содержания 
Т3. Данный факт соответствует литературным 
данным. Корреляцию между уровнем Т3 и повы-
шенной двигательной активностью при  мигра-
циях у  рыб разных видов и  возрастов отмечали 
многие авторы (Baggerman, 1962; Biddiscombe, 
Idler, 1983; Cyr, Eales, 1988; Castonguay et  al., 
1990; Youngson, Webb, 1993; Hutchison, Iwata 
1998; Leonard et al., 2001; McCormick, 2001, 2012; 
Zydlewski et al., 2005; Björnsson et al., 2011; Deal, 
Volkoff, 2020; Павлов Е. и др., 2022).

ВЫВОДЫ
1. Выявлено, что краткосрочный тиреоток-

сикоз вызывает ускорение, а  гипотиреоидизм 
замедление обмена веществ (рутинного метабо-
лизма) у особей полосатого данио по сравнению 
с контролем.

2. Тиреотоксикоз не оказал влияния на пла-
вательную способность рыб (показатель выно-
сливости особи), в то время как гипотиреоидизм 
привёл к её снижению.

3. При увеличении содержания Т3 в организме 
рыб увеличивается их  двигательная активность 
(пройденный путь в  гидродинамической уста-
новке), а при гипотиреоидизме она снижается.

4. С  применением регрессионного анализа 
продемонстрировано, что показатель мотиваци-
онной компоненты реореакции (соотношение 
её типов) у  особей полосатого данио зависит 
от  уровня Т3 в  организме. При  увеличении со-
держания Т3 повышается вероятность того, что 
положительный тип реореакции (движение про-
тив течения) станет преобладающим. Гипоти-
реоидизм значимо увеличил частоту проявления 
факультативного типа — уход с потока в зону без 
течения.
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Таблица 4. Путь, пройденный контрольными и опытными особями полосатого данио Danio rerio в гидродина-
мических установках, м

Вещество Длительность  
содержания, сут

Число рыб, 
экз.

Среднее значение и его 
ошибка

Пределы варьирования

Гидродинамическая труба

Т3 1 + 3 25/25 30.8 ± 6.2/27.3 ± 7.5 4.2–128.8/3.1–190.4

ТМ 19 25/25 35.0 ± 12.9/13.5 ± 1.4 6.2–336.0/4.2–28.3

Кольцевой лоток с лимнозоной

Т3 1 + 3 48/48 125.9 ± 8.7/132.3 ± 8.6 23.9–269.9/48.2–298.7

ТМ 19 24/24 113.1 ± 8.7/93.0 ± 6.9 46.6–207.2/39.9–157.4
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EFFECT OF TRANSIENT THYROTOXICOSIS  
AND HYPOTHYROIDISM ON THE RHEOREACTION  

OF ZEBRAFISH DANIO RERIO (DANIONIDAE)

D. S. Pavlov1, V. Yu. Parshina1, V. V. Kostin1, *, V. M. Slivko1, and F. N. Shkil1

1Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

*Е-mail: povedenie@yandex.ru

The effect of transient thyrotoxicosis and hypothyroidism on the metabolism and rheoreaction of zebrafish Danio 
rerio. has been studied. Thyrotoxicosis was induced by administrating triiodothyronine (T3) at a concentration 
of 10 ng/g in aquarium water. Hypothyroidism was provoked by suppressing the thyroid activity with goitrogen, 
0.05% thiourea. It has been found that thyrotoxicosis leads to an increase in the standard metabolic rate, whereas 
hypothyroidism causes its decrease, as well as a decrease in the swimming performance of the experimental fish. 
The concentration of T3 affects the locomotor activity and characteristics of the motivational component of the 
zebrafish rheoreaction. The higher the concentrations of T3, the greater the probability of the positive type of 
rheoreaction (fish movements against the current).

Keywords: Danio rerio, thyroid status, goitrogen, standard metabolic rate, swimming performance, locomotor 
activity, motivational component of fish rheoreaction.
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Приведены результаты исследования активности Na+/K+-АТФазы и содержания отдельных липидных 
компонентов, связанных с регуляцией активности этого фермента, у смолтов горбуши Oncorhynchus 
gorbuscha в период их покатной миграции из р. Индёра в Белое море. Выявлены изменения, как в актив-
ности фермента, так и в значениях ряда липидных показателей в рамках эксперимента при содержании 
мальков 24 и 72 ч в речной (солёность < 1‰), эстуарной (6‰) и морской (30‰) воде в садках, установ-
ленных в естественной среде обитания. На основании полученных результатов можно предположить, 
что в  процессе покатной миграции в  эстуарную и  морскую воду повышение устойчивости особей 
горбуши к изменению экологических факторов (солёности и температуры) сопровождается изменени-
ем активности Na+/K+-АТФазы, которая в эксперименте значительно повышалась после 24-часового 
пребывания мальков в морской воде и в меньшей степени — после 24-часового пребывания в эстуар-
ной воде. Продление воздействия эстуарной и морской воды до 72 ч не вызывало дальнейшего увели-
чения активности Na+/К+-АТФазы у особей горбуши. Выявленные изменения в содержании липидов 
у  экспериментальных групп могут быть обусловлены не  только изменением факторов среды, но  и 
физиолого-биохимическим состоянием мальков.

Ключевые слова: горбуша Oncorhynchus gorbuscha, Na+/K+-АТФаза, липиды, солёность среды, смолти-
фикация, покатная миграция, Белое море.
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После интродукции горбуши Oncorhynchus 
gorbuscha в бассейн Белого моря в конце 1950-х гг. 
(Алексеев и др., 2019) естественные нерестовые 
популяции этого вида постепенно образовались 
также в  реках Баренцева моря, как в  России, 
так и в Норвегии (Sandlund et al., 2019). Совре-
менные популяции горбуши на  северо-востоке 
Атлантического океана возникли как результат 
интродукции этого вида, завезённого в  1985  г. 
из р. Ола Магаданской области (Гордеева и др., 
2015; Erkinaro et al., 2022). Массовое размноже-
ние горбуши в  Норвегии, Финляндии и  Дании 
делает её инвазивным видом, этому способству-

ют её короткий жизненный цикл и способность 
быстро адаптироваться к  новым условиям 
(Paulsen, 2022).

Горбуша  — анадромный вид, для  нереста 
в  пресной воде она из  моря заходит в  реки 
и  поднимается вверх по  их течению. Особи 
большинства анадромных видов семейства лосо-
сёвых (Salmonidae) после вылупления проводят 
в  реке от  одного года до  нескольких лет, пока 
не достигнут длины 10–15 см и не станут смол-
тами (McCormick, Saunders, 1987). Смолтифика-
ция у лососёвых связана с увеличением размеров 
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тела и  повышением активности Na+/K+-АТ-
Фазы (NKA) (Varsamos et al., 2005), последнее 
необходимо для  приобретения устойчивости 
к  изменению солёности, поддержания ионного 
гомеостаза и, соответственно, для  выживания 
рыб в  гиперосмотических условиях морской 
среды (Folmar, Dickhoff, 1980; Blanco, Mercer, 
1998).

В отличие от  большинства видов лососёвых 
горбуша и кета O. keta характеризуются ранней 
смолтификацией. Их молодь (длиной ~3  см) 
приобретает устойчивость к  солёной среде 
вскоре после вылупления, ко  времени выхода 
из  гнёзд и  рассасывания желточного мешка, 
это позволяет им мигрировать в океан в раннем 
возрасте (Björnsson et al., 2011; Sackville et al., 
2012; Gallagher et al., 2013; McCormick, 2013; 
Немова и др., 2021). Проведённые ранее ихтио-
логические исследования (Веселов и  др., 2016) 
выявили внутрипопуляционный полиморфизм 
у покатной молоди горбуши рек бассейна Белого 
моря (так называемые темпоральные группи-
ровки молоди в зависимости от времени ската). 
В р. Индёра ранние покатники скатываются во 
второй и третьей декадах мая, поздние — во вто-
рой декаде июня.

Эвригалинные костистые рыбы (Teleostei), 
включая лососёвых, могут переносить значи-
тельные изменения солёности среды благодаря 
наличию у  них высокоэффективных молеку-
лярных механизмов поддержания гомеостаза. 
В  поддержании ионного гомеостаза ключевую 
роль играет NKA. NKA  — трансмембранный 
гетеродимерный (α/β) белок, который гидро-
лизует одну молекулу АТФ при транспортиров-
ке трёх ионов Na+ из  клетки и  двух ионов K+ 
в  клетку против градиентов их  концентрации. 
NKA экспрессируется во всех исследованных 
клетках позвоночных (Skou, Esmann, 1992) и  в 
значительных количествах содержится в  ске-
летных мышцах (Clausen, 1998). В  жабрах рыб 
NKA преимущественно находится в  базола-
теральных мембранах ионоцитов и представлена 
различными изоформами субъединиц α и  β, 
которые по-разному реагируют на осмотические 
изменения и адаптацию к солёности (Richards et 
al., 2003; Madsen et al., 2009). Например, субъ-
единица α1a NKA у лососёвых рыб в основном 
экспрессируется в пресной воде, тогда как α1b — 
в морской (Richards et al., 2003; McCormick et al., 
2009).

Выживание эвригалинных рыб при покатной 
миграции в морскую воду зависит от процесса ги-

поосморегуляции, направленного на  снижение 
осмоляльности плазмы крови (Edwards, Marshall, 
2013). При  этом обычно происходит увеличе-
ние активности NKA в  жабрах (McCormick, 
1995). Во многих исследованиях показано, что 
после воздействия морской воды в  жабрах рыб 
повышается экспрессия NKA как на  уровне 
матричной РНК (Seidelin et al., 2000; Singer et al., 
2002), так и на уровне белка (Madsen et al., 1995; 
Hwang et al., 1998; D’Cotta et al., 2000). Однако 
было установлено, что после воздействия мор-
ской воды быстрое увеличение активности NKA 
в  жабрах у  обыкновенного фундулюса Fundulus 
heteroclitus (Towle et al., 1977) и  кумжи Salmo 
trutta (Tipsmark et al., 2002) предшествует увели-
чению экспрессии NKA на уровне белка. Другие 
исследователи (Bystriansky et al., 2006) показали, 
что после 30-суточной акклиматизации в  мор-
ской воде арктического гольца Salvelinus alpinus 
активность NKA в  жабрах увеличивается при-
мерно в восемь раз, тогда как содержание белка 
NKA возрастает лишь в три раза. Это позволяет 
предположить, что модуляция активности NKA 
может происходить не только за счёт увеличения 
экспрессии соответствующего белка, но и за счёт 
воздействия на  фермент липидного окружения 
биомембраны. Известно (Haviv et al., 2013), что 
активность многих мембраносвязанных фермен-
тов зависит от фосфолипидного окружения, что 
в  полной мере относится и  к NKA, активность 
которой сильно зависит от кислых фосфолипи-
дов (ФЛ), особенно фосфатидилсерина (ФС), 
оказывающего стабилизирующее действие. 
Более того, жирнокислотные компоненты ФЛ, 
такие как полиненасыщенные жирные кислоты 
(ПНЖК), отвечающие за  плотность упаковки 
липидного бислоя биомембран, также опреде-
ляют состояние и  активность фермента. Изме-
нение ненасыщенности жирных кислот (ЖК) 
доминирующих ФЛ биологических мембран  — 
фосфатидилхолина (ФХ) и фосфатидилэтанола-
мина (ФЭА) — также оказывает влияние на ак-
тивность фермента (Else et al., 2003; Haviv et al., 
2013). Другой мембранный липид — холестерин 
(ХС) — напрямую взаимодействует с NKA, опре-
деляя конформационную подвижность этого 
фермента (Cornelius, 1995).

Цель нашей работы — изучить изменение ак-
тивности NKA у мальков горбуши в начале, сере-
дине и конце их покатной миграции в р. Индёра 
(при  возрастающей температуре речной воды); 
исследовать изменение активности NKA в  сад-
ковом эксперименте при  содержании мальков 
24 и 72 ч в самой реке, в её эстуарии и морской 
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зоне Белого моря; проанализировать соотно-
шение структурных липидов ключевых классов 
(ФЛ и ХС), содержание ФЛ отдельных классов, 
а  также ПНЖК у  смолтов горбуши из  разных 
групп в  рамках проведённого эксперимента. 
Следует отметить, что в  настоящем исследо-
вании рассматривается изменение активности 
NKA и  состава липидов у  мальков горбуши 
из среды с естественными условиями обитания, 
а не искусственными условиями выращивания, 
что позволяет оценить нативное состояние мо-
лоди по отдельным индикаторным показателям 
метаболизма в период её перемещения из прес-
новодной в морскую среду, учитывая изменения 
температуры и солёности воды.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Эксперимент проводили в естественных усло-

виях на р. Индёра в период покатной миграции 
горбуши в Белое море 20.05–02.06.2022 г. Маль-
ков (средняя масса 0.14  г)  отлавливали в  реке 
на расстоянии 1500 м от устья (66°14′52.57″ с.ш., 
37°09′10.47″ в.д.) сачком диаметром 450 мм (ячея 
сети 5 × 5  мм) в  начале (20.05.22  г.), середине 
(28.05.22  г.) и  конце ската (02.06.22  г.). Соот-
ветственно этому были названы исследованные 
группы: начало ската, середина ската и  конец 
ската.

Горбушу, выловленную из  реки в  начале 
и  конце ската, зафиксировали в  жидком азоте 
непосредственно после отлова. Для  проведе-
ния эксперимента по  изучению воздействия 
воды различной солёности отобрали смолтов, 
выловленных в  середине ската, в  связи с  тем, 
что в  этот период покатная миграция горбуши 
наиболее интенсивная и  протекает в  условиях 
среды, характерных для  пика миграции. Рыб, 
отловленных 28.05.22  г. в  реке (1000 экз.), по-
местили в  речной садок кубической формы 
(600 × 600 × 600 мм, ячея стенок 5 × 5 мм) и вы-
держивали 24 ч для стабилизации их состояния. 
Из данного садка 29.05.22 г. выловили и зафик-
сировали в  жидком азоте 240 экз. в  качестве 
контрольной группы. В этот же день остальных 
рыб переместили в  сходные по  размерам сад-
ки, установленные в  море (группа “море”, 220 
экз.) и в эстуарии (группа “эстуарий”, 220 экз.). 
При этом в исходном садке (группа “река”) оста-
лось 320 мальков.

Речной садок был расположен у  берега реки 
в зоне с замедленным течением (до 0.1–0.2 м/с) 
и глубиной 0.4–0.5 м. Солёность воды составля-
ла <1‰. Мальки свободно перемещались вну-

три садка, их не прижимало к стенкам течением. 
Садок в  эстуарии был установлен восточнее 
устья реки на  950  м и  в 150  м от  береговой ли-
нии, во время отлива дно садка было погружено 
на  глубину 20–25  см, во время прилива садок 
находился на глубине 10–15 см от поверхности 
воды. Солёность воды в  эстуарии составляла 
6‰. Морской садок был расположен в  Белом 
море, в  800  м западнее устья р.  Индёра и  в 
350  м от  берега. При  полном отливе глубина 
воды составляла 1.5–1.8 м, во время прилива — 
3.3–3.5  м. Расстояние от  садка до  поверхности 
воды при отливе составляло 20–25 см, во время 
прилива  — 1.0–1.5  м. Солёность воды в  море 
составляла 30‰.

Экспериментальные группы рыб отбирали 
из речного, эстуарного и морского садков через 
24 ч (30.06.22 г.) и 72 ч (01.07.22 г.) после начала 
эксперимента. Перемещение мальков и  их со-
держание до  момента фиксации осуществляли 
при  минимальном стрессовом воздействии 
согласно методическим рекомендациям прове-
дения исследований (Guidelines ..., 2014; Linga 
Prabu et al., 2022). Из каждого садка вылавливали 
по 100 экз. и помещали их в 8-литровый бидон 
с водой, в котором их содержали для стабилиза-
ции состояния 1 ч при аэрировании воды. Гибели 
рыб в  ходе эксперимента не  наблюдали. После 
этого рыб усыпляли добавлением в  воду пяти 
капель гвоздичного масла, затем фиксировали 
в жидком азоте. Биоматериал хранили в лабора-
тории до начала анализа при температуре −80°С. 
Для определения активности NKA и анализа ли-
пидов отбирали по 15 экз. Информация по датам 
взятия биоматериала для  исследования, длине 
и массе рыб, температуре и солёности воды в ме-
стах сбора проб представлена в таблице. Во всех 
выборках особи имели сходные длину и  массу 
тела.

Активность Na+/K+-АТФазы (КФ 3.6.1.3) 
определяли у  каждой особи индивидуально 
(Елаев, Семенов, 1974). Мальков предвари-
тельно размораживали, измеряли их  длину 
и  массу, измельчали ножницами с  последую-
щей гомогенизацией и  центрифугированием. 
К  осадку добавляли буфер для  гомогенизации 
в  соотношении 1  г исходного материала : 3  мл 
буфера. Затем добавляли 2%-ный раствор дез-
оксихолата натрия до  конечной концентрации 
0.2%. Приготовленный раствор выдерживали 2 ч 
при  4°C. Суспензию центрифугировали 30  мин 
при 15000 g. В полученном супернатанте оцени-
вали активность NKA по разнице концентраций 
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неорганического фосфата (Pi) в субстратном бу-
фере и в контрольном буфере в присутствии ин-
гибитора уабаина (10−4 М). Субстратный буфер 
(трис-НСl, рН 7.55) содержал 0.01 М NaCl, 0.02 
М KCl, 0.002 M MgCl2, 3 мM АТФ. В контроль 
добавляли уабаин до  конечной концентрации 
10−4 М, вместо субстратного буфера использо-
вали буфер трис-НСl (рН 7.55) без добавления 
солей. Реакцию проводили 30  мин при  37°С 
и  останавливали добавлением равного объёма 
10%-ной трихлоруксусной кислоты. После 
центрифугирования (20  мин при  6000 g)  в  на-
досадочной жидкости определяли содержание 
Рi спектрофотометрически при  длине волны 
поглощения 700  нм по  калибровочной кривой 
(Kahovcová, Odavić, 1969). Активность NKA 
выражали в условных единицах (усл. ед.), соот-
ветствующих мкг Pi/мг белка за 30 мин реакции.

Количественное содержание белка в исследу-
емом материале определяли методом Бредфорда 
(Bradford, 1976). В  качестве стандарта для  по-
строения калибровочной кривой использовали 
бычий сывороточный альбумин в физрастворе.

Экстракцию липидов проводили по  методу 
Фолча (Folch et al., 1957) с использованием ро-
торно-вакуумной установки Hei-VAP Adavantage 
HL/G3 (“Heidolph”, Германия). Анализ каче-
ственного и  количественного состава липидов 
проб проводили на  комплексе оборудования 
для  высокоэффективной тонкослойной хрома-
тографии CAMAG (“CAMAG”, Швейцария), 
включающем полуавтоматический аппликатор 

Linomat 5 для  нанесения проб на  пласти-
ны HPTLC Silica gel 60 F254 Premium Purity 
(“Merck”, Германия), автоматическую камеру 
ADC 2 для  разделения общих липидов (ОЛ) 
на  классы, спектроденситометр Camag TLC 
Scanner для  сканирования пятен и  проведения 
расчётно-измерительных процедур. Описание 
методики анализа представлено ранее (Воронин 
и др., 2021). Идентификацию липидных классов 
проводили по референтным стандартам соответ-
ствующих компонентов (“Sigma-Aldrich”, США) 
с  учётом соответствия значений коэффициента 
подвижности.

Разделение общих ФЛ на  классы проводили 
методом высокоэффективной жидкостной хро-
матографии (Arduini et al., 1996) на хроматографе 
Стайер (“Аквилон”, Россия). В качестве элюента 
применяли смесь ацетонитрил : метанол : гек-
сан : фосфорная кислота (918.0 : 30.0 : 30.0 : 17.5 
по  объёму). Для  идентификации использовали 
стандартные растворы ФЛ (“Sigma-Aldrich”, 
США).

Определение профиля ЖК проводили мето-
дом газовой хроматографии на  хроматографе 
Хроматэк-Кристалл-5000.2 (“Хроматэк”, Рос-
сия) с  капиллярными колонками Zebron FFAP 
(“Phenomenex”, США). Для  анализа применя-
ли метиловые эфиры ЖК, которые получали 
в  результате прямого метанолиза (Цыганов, 
1971). Обработку хроматограмм осуществляли 
в компьютерной программе Хроматэк Аналитик 
(“Хроматэк”, Россия). На  основе полученных 

Температура и  солёность воды в  даты отлова в  р. Индёра и  в даты отбора смолтов горбуши Oncorhynchus 
gorbuscha из экспериментальных групп в 2022 г., длина и масса особей (M ± m)

Группа Дата
(день, месяц)

Температура, 
°С

Солёность, 
‰

TL, см Масса, г

Начало ската 20.05 2.5–2.6 < 1 3.25 ± 0.05 0.14 ± 0.01

Середина ската (контроль) 29.05 6.8 То же 3.23 ± 0.05 0.15 ± 0.01

Конец ската 02.06 9.1 » 3.23 ± 0.04 0.14 ± 0.01

Река (24 ч) 30.05 6.4 » 2.83 ± 0.05 0.13 ± 0.00

Река (72 ч) 01.06 8.8 » 2.97 ± 0.04 0.15 ± 0.00

Эстуарий (24 ч) 30.05 10.1 6 2.90 ± 0.06 0.13 ± 0.00

Эстуарий (72 ч) 01.06 7.3 То же 2.85 ± 0.03 0.15 ± 0.01

Море (24 ч) 30.05 6.4 30 2.99 ± 0.05 0.14 ± 0.01

Море (72 ч) 01.06 7.3 То же 2.87 ± 0.04 0.15 ± 0.01

Примечание. M ± m — среднее значение и его ошибка (15 особей в каждой выборке), TL — абсолютная длина тела.
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данных для смолтов горбуши вычисляли индекс 
плотоядности как соотношение значений (в  % 
суммы ЖК) 18:1(n-9) и  18:1(n-7) ЖК (Graeve 
et al., 1997; Falk-Petersen et al., 2000; Auel et al., 
2002).

Статистическую обработку данных прово-
дили в  открытой программируемой среде R. 
Достоверность различий данных определяли 
с  использованием непараметрического кри-
терия Вилкоксона–Манна–Уитни (Кабаков, 
2016). Различия между значениями жирнокис-
лотных показателей считали достоверными 
при p < 0.05. Биохимический анализ выполнен 
на базе лаборатории экологической биохимии 
ИБ КарНЦ РАН с использованием оборудова-
ния Центра коллективного пользования Феде-
рального исследовательского центра КарНЦ 
РАН.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Активность NKA во время покатной миграции. 

У  смолтов, совершавших ранний скат (начало 
ската, температура воды 2.5–2.6°С), активность 
NKA составляла 1.1 ± 0.11 усл. ед. (рис.  1, та-
блица). У  особей, отловленных позднее (сере-
дина ската, 6.8°С), активность NKA составила 
0.85 ± 0.09 усл. ед. и  была достоверно ниже  
(p < 0.01), чем в  группе “начало ската”. Наи-
меньшая активность NKA выявлена у мальков 
горбуши, выловленных в  наиболее позднюю 

дату покатной миграции (конец ската, 9.1°С), — 
0.50 ± 0.06 усл. ед., и  она была высоко досто-
верно ниже (p < 0.001), чем в  группе “начало 
ската”.

Активность NKA в  период садкового экспери-
мента. Содержание мальков из группы “середи-
на ската” в садке “море” в течение 24 ч индуци-
ровало увеличение активности NKA примерно 
в 2.5 раза (p < 0.01), а в садке “эстуарий” — в 1.5 
раза относительно контроля (пресная вода). Че-
рез 72 ч пребывания молоди горбуши в морской 
и  эстуарной среде активность NKA изменялась 
незначительно (рис.  2). Таким образом, актив-
ность NKA у  мальков горбуши, отобранных 
из  разных садков, возрастала в  соответствии 
с ростом солёности воды в ряду река → эстуарий →  
→ море.

Содержание липидов во время покатной 
миграции. Содержание ОЛ у  смолтов горбу-
ши существенно понижалось к  завершению 
ската с  26.03 до  17.52% сухой массы главным 
образом за  счёт доминирующих липидов  — 
эфиров холестерина (ЭХС) (с  8.5 до  3.9%). 
Следует отметить, что содержание ЭХС, ФЛ 
и  ХС повышалось к  середине ската, затем 
достоверно снижалось к  его завершению. Ко-
личество триацилглицеринов (ТАГ) у  горбуши 
с  5.7% сухой массы в  начале ската снижалось 
к  середине ската до  2.6%, к  завершению ската 
их содержание повышалось до 4.6%. Вариациям 
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Рис. 1. Активность Na+/K+-АТФазы у смолтов горбуши Oncorhynchus gorbuscha трёх групп из р. Индёра в период 
покатной миграции. Отличия от группы “начало ската” достоверны при p: ** < 0.01, *** < 0.001. Здесь и на рис. 2–4 
отражены средние значения (столбцы) и их ошибки (⌶).
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в  количестве ТАГ в  процессе покатной мигра-
ции соответствовали изменения в  содержании 
поступающих с  пищей эссенциальных ПНЖК 
18:2(n-6), 20:4(n-6), 18:3(n-3), а  также 20:3(n-
3), 22:5(n-3), 22:6(n-3) ЖК. К  середине ската 
у  горбуши повышалось содержание 16:0, 18:0, 
20:0, 18:1(n-9), 18:1(n-7), 20:1(n-9), 20:5(n-3)  
ЖК, что соответствовало повышению коли-
чества ЭХС, ХС и  ФЛ, моноацилглицеринов, 
восков. К  завершению ската количество этих 
кислот понижалось, за исключением 18:1(n-9), 
содержание которой достоверно не  изменя-
лось. Индекс плотоядности у смолтов горбуши 
не  имел достоверных различий в  начале и  се-
редине ската и  достоверно повышался с  пяти 
до шести к завершению ската.

Содержание липидов в период садкового экспе-
римента. Во всех экспериментальных группах, 
за  исключением особей, содержавшихся 72  ч 
в садке “море”, выявлено более высокое (p < 0.05) 
значение показателя ХС/ФЛ, чем в контрольной 
группе (рис. 3). При этом показано, что значение 
ХС/ФЛ у  рыб, содержавшихся 72  ч в  речном, 
эстуарном и морском садках, было более низким 
по  сравнению с  таковым у  рыб, пребывавших 
в садках 24 ч.

Среди отдельных классов ФЛ у смолтов гор-
буши по количественному содержанию домини-

ровал ФХ. Его содержание почти во всех экспе-
риментальных группах варьировало в  пределах 
1.7–1.8% сухой массы и  было ниже (p < 0.05), 
чем у  рыб в  контрольной (3.4%) группе, тогда 
как у горбуши, содержавшейся 72 ч в садке “мо-
ре”, значение этого показателя составляло 3.1% 
(рис. 4). Количество ФЭА и лизофосфатидилхо-
лина (ЛФХ) у молоди горбуши было значительно 
ниже, чем ФХ, и находилось в пределах 0.2–0.4% 
сухой массы. Достоверных отличий экспери-
ментальных групп от  контрольной по  этим 
показателям не  выявлено. Следует отметить, 
что содержание ФС у  рыб из  эксперименталь-
ных групп (0.01–0.03%) было достоверно ниже 
(за  исключением смолтов, содержавшихся 72  ч 
в садке “море” (0.06%)), чем у рыб из контроль-
ной группы (0.06%). Количество ФЛ других 
классов — фосфатидилинозитола и сфингомие-
лина — составляло <0.02%.

Cодержание ПНЖК у  смолтов горбуши во 
всех экспериментальных группах (30.00–37.00% 
суммы ЖК) было выше, чем в  контрольной 
(19.80% суммы ЖК). При этом следует отметить, 
что оно достоверно не  отличалось от  такового 
у смолтов в начале ската (36.13%) (рис. 5). Среди 
ПНЖК доминировали ЖК семейства n-3 за счёт 
докозагексаеновой кислоты 22:6(n-3).
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Рис. 3. Значение соотношения содержания холестерина и фосфолипидов (ХС/ФЛ) у смолтов горбуши Oncorhynchus 
gorbuscha из  разных групп в  период покатной миграции в  р. Индёра. Здесь и  на рис.  4, 5: объём исследованной 
выборки из каждой группы — 15 экз.; отличия достоверны (p < 0.05) от групп: ^ река (24 ч), эстуарий (24 ч) и море 
(24 ч); ** начало ската, а середина ската.
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ОБСУЖДЕНИЕ
Активность NKA во время покатной мигра-

ции. В начале, середине и конце ската наиболее 
варьирующим показателем среды обитания 
мальков была температура речной воды. Длина 
и  масса мальков не  различались, но  вылупле-
ние, вероятно, происходило в различное время. 
Данные нашего эксперимента свидетельствуют 
о  том, что активность NKA (рис.  1)  изменяет-
ся в  процессе ската и, по-видимому, зависит 
от температуры речной воды.

Температура и  солёность окружающей сре-
ды являются одними из  важнейших факторов, 
определяющих рост и  развитие смолтов лосо-
сёвых. Согласно нашим данным, повышение 
температуры воды в  реке в  ходе покатной ми-
грации способствовало снижению активности 
NKA у  мальков горбуши (рис.  1). В  литературе 
также отмечено, что активность NKA в  жабрах 
рыб обычно увеличивается при  акклимации 
последних к  низкой температуре (McCormick, 
1995). Такое увеличение активности при  более 
низкой температуре окружающей среды может 
быть связано с  увеличением экспрессии NKA. 
Например, у  обыкновенного карпа Cyprinus 
carpio, по-видимому, происходит увеличение 
концентрации NKA, необходимое для  компен-

сации и  гиперкомпенсации ингибирующего 
воздействия низкой температуры на  каталити-
ческую активность этого фермента, что подтвер-
ждают результаты биохимических и  иммуноги-
стохимических исследований (Metz et al., 2003). 
По этой причине именно снижением экспрессии 
NKA при повышении температуры воды в реке 
можно объяснить выявленное в  нашей работе 
снижение активности NKA у  мальков горбуши 
в  группе “конец ската”. В  более ранних иссле-
дованиях (Ventrella et al., 1993) показано, что 
усиление активности NKA в осморегуляторных 
тканях обыкновенного лаврака Dicentrarchus 
labrax в  неблагоприятных условиях, связанных 
с понижением температуры окружающей среды, 
может быть полезным для поддержания ионного 
гомеостаза и эффективной осморегуляции.

Активность NKA в  период садкового экспери-
мента. В морской (солёность 30‰) и эстуарной 
(6‰) среде активность NKA была выше по срав-
нению с  таковой в  речной (<1‰) (рис.  2), это 
согласуется с  данными, полученными ранее 
(Grant et al., 2010) в исследовании мальков гор-
буши массой 0.2 г. В нашей работе (Немова и др., 
2021) показано, что воздействие морской среды 
на  молодь горбуши в  течение 24  ч приводило 
к увеличению содержания кортизола и осмоти-
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Рис.  5. Суммарное содержание полиненасыщенных жирных кислот (ПНЖК) и  их семейств n-6 и  n-3 у  смол-
тов горбуши Oncorhynchus gorbuscha из разных групп в период покатной миграции в р. Индёра: ( ) — ∑ПНЖК,  
( ) — ∑(n – 3) ПНЖК, (
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) — ∑(n – 6) ПНЖК; верхняя и нижняя границы прямоугольников — межквартильный 
размах (50% наблюдений), (⌶) — минимальное и максимальное значения, (×) — среднее арифметическое значе-
ние, (―) — медиана, (○, ●) — выбросы.
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ческому (солевому) стрессу, следствием чего 
было повышение активности NKA.

У лососёвых рыб при  смолтификации выяв-
лено повышение активности интерреналовых 
клеток, вырабатывающих кортизол (McCormick, 
2013), который приводит к  росту активности 
NKA и  устойчивости к  изменению солёности 
(Varsamos et al., 2005). У  млекопитающих кор-
тизол является основным глюкокортикоидом, 
тогда как у  рыб он выполняет как глюко-, так 
и  минералокортикоидные функции (Bern, 
Madsen, 1992; Sturm et al., 2005). Во многих рабо-
тах показано, что у рыб минералокортикоидное 
действие кортизола осуществляется главным 
образом через глюкокортикоидные рецепторы 
(Mommsen et al., 1999; McCormick et al., 2008; 
Takahashi, Sakamoto, 2013; Рендаков, 2018). Кро-
ме того, на данио Danio rerio продемонстрирова-
но, что глюкокортикоидное действие кортизола 
в  мышечной ткани может быть опосредовано 
минералокортикоидными рецепторами (Faught, 
Vijayan, 2022).

Молодь горбуши в процессе покатной мигра-
ции испытывает резкое изменение солёности 
среды, причём аналогичное воздействие в  на-
шем эксперименте привело к увеличению актив-
ности NKA через 24 ч и 72 ч содержания мальков 
в эстуарном и морском садках (рис. 2).

Горбуша, как и  кета, относится к  видам 
с  ранней смолтификацией, что означает готов-
ность ранней молоди к выходу в море при малых 
размерах (3–5  см) вскоре после вылупления 
и  выхода из  гравийного гнезда (McCormick, 
2013). Устойчивость личинок горбуши к  по-
вышенной солёности среды формируется ещё 
в  пресной воде, когда происходит первичная 
смолтификация, а  дополнительное усиление 
гипоосморегуляторной функции происходит 
при  непосредственном влиянии морской воды 
и  соответствует второй фазе смолтификации 
(Grant et al., 2009; Gallagher et al., 2013).

Увеличение активности NKA представляет 
собой механизм, направленный на  повышение 
гипоосморегуляторной способности, который 
проявляется у  мальков горбуши уже на  стадии 
резорбции желточного мешка. Ранняя актива-
ция NKA имеет большое значение из-за её роли 
в  регуляции уровня ионов Na+ и  Cl− в  плазме 
крови. Значительное увеличение содержания 
ионов Na+ в  теле, наблюдаемое ещё в  пресной 
воде при  резорбции желточного мешка, может 
представлять собой уникальную стратегию, 

необходимую для  выживания и  поддержания 
водного баланса при резком перемещении маль-
ков горбуши в морскую воду (Grant et al., 2010). 
Известно, что при повышении солёности среды 
активность NKA адаптивно увеличивается также 
и у других эвригалинных рыб (Evans et al., 2005; 
Marshall, Grosell, 2005; Edwards, Marshall, 2012; 
Judd, 2012).

В ходе покатной миграции мальки горбуши 
попадают в морскую прибрежную зону и задер-
живаются в ней от нескольких недель до месяца 
(Алтухов и  др., 1997). В  местах впадения рек 
в море (в частности, в эстуариях) при приливах 
и отливах мальки горбуши подвергаются воздей-
ствию колебаний солёности воды при меньшей 
концентрации солей, чем в  неразбавленной 
морской воде. Таким образом, пребывание 
в  эстуарной зоне предотвращает чрезмерный 
осмотический стресс и резкое изменение физио-
логического состояния смолтов перед выходом 
в  море. Кроме того, в  некоторых случаях зона 
эстуария предоставляет молоди горбуши кор-
мовую базу для роста и развития (Thorpe, 1994). 
Значения активности NKA у  смолтов горбуши, 
содержавшихся в эстуарии в нашем эксперимен-
те, являются промежуточными между таковыми, 
выявленными для  морской и  пресноводной 
сред при  содержании мальков в  них 24 и  72  ч 
(рис. 2). Подобные изменения активности NKA 
у  мальков горбуши, также отловленных в  пе-
риод покатной миграции, мы выявили в  более 
продолжительном 10-суточном садковом экс-
перименте в пресной, эстуарной и морской воде 
(Кяйвяряйнен и др., 2021).

Повышение устойчивости особей горбуши 
к изменению экологических факторов (солёно-
сти и температуры) сопровождается изменением 
активности NKA, которая значительно повыша-
лась после 24 ч пребывания мальков в морской 
воде и в меньшей степени — после 24 ч пребы-
вания в эстуарной воде. Продление воздействия 
морской и  эстуарной воды до  72  ч не  привело 
к  дальнейшему увеличению активности NKA 
у особей горбуши. Повышение активности NKA 
при  смолтификации обеспечивало в  нашем 
эксперименте эффективное поддержание вод-
но-солевого обмена и 100%-ную выживаемость 
мальков горбуши.

Содержание липидов во время покатной мигра-
ции. Снижение ОЛ к завершению ската в основ-
ном за  счёт доминирующих ЭХС может быть 
обусловлено интенсивными энергетическими 
затратами, а также использованием ХС (как про-
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дукта распада ЭХС). Снижению количества ТАГ 
у  горбуши к  середине ската и  повышению его 
к  завершению ската соответствует сходная ди-
намика эссенциальных ЖК 18:2(n-6), 20:4(n-6), 
18:3(n-3), а также 20:3(n-3), 22:5(n-3), 22:6(n-3), 
это может указывать на  влияние трофического 
фактора. Повышение содержания ТАГ у  смол-
тов горбуши, вероятно, связано с восполнением 
энергетических затрат организма за счёт начала 
активного питания, на  это указывает и  досто-
верное повышение индекса плотоядности с пяти 
до шести. Возрастающее содержание ПНЖК с 20 
до 38% суммы ЖК, в особенности количество n-3 
ПНЖК (до  32%), к  завершению ската горбуши 
в реке свидетельствует об адаптивных изменени-
ях на  уровне липидного обмена в  процессе по-
катной миграции из  пресноводной экосистемы 
реки в  море. Известно, что доля (n-3) ПНЖК, 
особенно в  полярных липидах или  в органах 
осморегуляции, таких как кишечник и  жабры, 
имеет решающее значение для  рыб при  адап-
тации к  пресноводной или  морской среде (Li, 
Yamada, 1992). Таким образом, обнаруженная 
динамика ОЛ и  липидов отдельных классов, 
преимущественно энергетических, а  также ЖК 
в процессе покатной миграции смолтов горбуши 
в  реке свидетельствует о  наличии различаю-
щихся (биохимическая разнокачественность) 
группировок молоди, которая в  процессе ската 
завершает смолтификацию. Далее, когда смолты 
подходят к  эстуарию, промежуточной локации 
перед переходом в море, у них происходит окон-
чательное “переключение” липогенеза с  прес-
новодного типа на  морской, при  этом переход 
осуществляется не  только под контролем гене-
тически детерминированных процессов (меха-
низмы адаптации к  солёности и  температуре), 
но  и поддерживается экзогенными факторами, 
где ключевым выступает трофический фактор.

Содержание липидов в  период садкового экс-
перимента. Липидный состав биомембраны, 
являющейся средой для  функционирования 
белков (в  том числе NKA), ферментативных 
комплексов и сопряжения их работы друг с дру-
гом (Гринштейн, Кост,  2001; Болдырев и  др., 
2006; Рабинович и др., 2007), оказывает прямое 
влияние на  активность и  каталитические свой-
ства ферментов (Рабинович, Рипатти, 1994; 
Гринштейн, Кост,  2001; Болдырев и  др., 2006; 
Рабинович, 2008). Модуляция активности NKA 
определяется физико-химическим состоянием 
биомембраны, степенью её жидкостности, за-
висящими от липидного и жирнокислотного со-
става бислоя и липид-белковых взаимодействий 

(Гринштейн, Кост,  2001; Болдырев и  др., 2006; 
Рабинович, 2008).

В нашей работе проанализировано изменение 
показателя соотношения структурных липидов 
биомембран основных классов (ХС/ФЛ), а так-
же содержания ФЛ и ПНЖК отдельных классов 
у  разных экспериментальных групп смолтов, 
содержавшихся в р. Индёра, её эстуарии и Белом 
море в период покатной миграции молоди гор-
буши.

Более высокий уровень показателя ХС/ФЛ, 
установленный у  смолтов горбуши в  экспери-
ментальных группах (за исключением содержав-
шихся 72 ч в садке “море” рыб), по сравнению 
с  контрольной, может указывать на  компенса-
торную реакцию структурных липидов в  ответ 
на  изменение условий среды (река, эстуарий 
и море). При этом следует отметить понижение 
значения показателя ХС/ФЛ при более длитель-
ном содержании смолтов горбуши (72 ч) по срав-
нению с  24  ч во всех исследуемых условиях. 
Данные изменения, вероятно, могут указывать 
на постепенную адаптацию организма рыб к из-
менению условий окружающей среды. Известно, 
что снижение показателя ХС/ФЛ способствует 
уменьшению вязкости биомембран и, как след-
ствие, повышает ионную проницаемость и  мо-
жет влиять на  активность мембраносвязанных 
ферментов (Финагин, 1980; Лопухин и др., 1983; 
Нетюхайло, Тарасенко, 2001). Присутствие ХС 
в окружении NKA в биомембранах, количество 
двойных связей и длина цепи ЖК, включённых 
в  состав окружающих фермент ФЛ, оказывают 
влияние на  активность этого фермента, в  том 
числе при  изменении температурных условий 
(Cornelius, 2001). Так, наблюдалось сокращение 
длины цепи мононенасыщенной ЖК в  составе 
ФХ с 22 атомов углерода до 18 при добавлении 
ХС в  окружение NKA, который значительно 
увеличивал как энтальпию активации, так и эн-
тропию активации фермента (Cornelius, 2001).

Поскольку ФЛ, как и ХС, напрямую взаимо-
действуют с интегральными мембранными бел-
ками, в том числе и с NKA (Contreras et al., 2011), 
в  нашей работе проанализировано изменение 
содержания ФЛ отдельных классов в  процессе 
покатной миграции смолтов горбуши в  Белое 
море. Как правило, доминирующие классы ФЛ 
биомембран  — ФХ и  ФЭА  — являются специ-
фическими активаторами ряда мембранных 
ферментов, в  том числе за  счёт наличия в  их 
составе длинноцепочечных ПНЖК (Болдырев 
и др., 2006; Contreras et al., 2011).
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Установлено, что у  смолтов горбуши до-
минировал ФХ, в  меньшем количестве содер-
жались ФЭА и  ЛФХ. Смолты группы “море”, 
содержавшиеся в морской воде 72 ч, отличались 
от смолтов других экспериментальных групп бо-
лее высокими значениями ФЛ превалирующих 
классов, а также минорного ФС.

Известно, что повышение концентрации 
ФС и  фосфатидилинозитола, которые, как 
правило, располагаются на внутренней стороне 
биомембраны, может индуцировать активность 
NKA вследствие возрастания конформацион-
ной подвижности молекул NKA в  липидном 
бислое (Болдырев и  др., 2006; Habeck et al., 
2015). Эти изменения могут отражать гибкость 
механизмов адаптации на  уровне липидов 
в  процессе адаптации к  изменению условий 
окружающей среды в ходе покатной миграции. 
У  эктотермных животных изменение длины 
и  степени ненасыщенности жирнокислотных 
липидов внутреннего гидрофобного слоя био-
мембраны может модулироваться изменением, 
как солёности, так и температуры окружающей 
среды, что в  свою очередь оказывает влия-
ние на  активность ферментов биомембраны 
(Hazel et al., 1991). Совокупное влияние этих 
факторов может сказываться и  на изменении 
активности некоторых ферментов метабо-
лизма ФЛ для  активации компенсаторных 
механизмов поддержания оптимальной работы 
мембраносвязанных ферментов. Так, солёность 
в первую очередь контролирует цикл фосфори-
лирования/дефосфорилирования ферментов, 
действующих на  различных путях липидного 
метаболизма, тогда как температура может ока-
зывать влияние на  ход этого процесса (Cordier 
et al., 2002).

ПНЖК принимают активное участие в регу-
лировании жидкостности биомембраны и влия-
ют на активность мембраносвязанных фермен-
тов — не только NKA, но и цитохромоксидазы, 
УДФ-глюкуронилтрансферазы, Ca2+-АТФазы, 
сукцинатдегигрогеназы, цитохром с  оксидазы 
и  других (Лось, 2001; Гринштейн, Кост,  2001; 
Biochemistry of lipids …, 2002). В  эксперимен-
тальных группах смолтов горбуши из  всех ис-
следованных условий установлено достоверно 
более высокое содержание ПНЖК (за счёт ЖК 
семейства n-3), чем в  контрольной, при  этом 
значения у  рыб в  экспериментальных садках 
достоверно не  различались. Следует отметить, 
что содержание ПНЖК в  экспериментальных 
группах не  имело достоверных отличий от  та-

кового у  смолтов в  начале ската. Более высо-
кий уровень ПНЖК у  смолтов в  начале ската 
по сравнению с таковым у рыб в середине ската 
(контрольная группа) может быть связан с тем-
пературой воды, которая составляла 2.5–2.6°С 
и  была в  два–три раза ниже таковой в  рамках 
эксперимента (таблица). Известно, что при бо-
лее низких температурах повышено содержание 
ПНЖК в  организме не  только животных, но  и 
растений. Более высокое содержание ПНЖК 
в  экспериментальных группах у  смолтов гор-
буши по сравнению с контрольной может быть 
обусловлено влиянием комплекса факторов, 
к которым относится не только совокупное из-
менение температуры и солёности в ходе покат-
ной миграции, но и другие. Среди этих факторов 
следует упомянуть физиолого-биохимическое 
состояние молоди, так называемый эндоген-
ный фактор. Ранее мы показали высокую пла-
стичность горбуши, обусловленную на  ранних 
стадиях развития включением и  сочетанием 
сложных биохимических механизмов, которые 
обеспечивают как чувствительность вида, так 
и  устойчивость, за  счёт которой формируется 
высокий потенциал вида в  условиях высоких 
широт (Мурзина и  др., 2019). У  предличинок, 
вылупление которых происходит при  низких 
температурах, повышен уровень ХС, сохра-
няется высокое содержание доминирующих 
18:1(n-9) и  22:6(n-3) ЖК, функционально зна-
чимых единиц энергетического и пластического 
обмена, необходимых для  дальнейшего роста 
и развития молоди горбуши. Следует отметить, 
что содержание ПНЖК у  смолтов горбуши, 
содержавшихся 72 ч в садке “море”, достоверно 
отличалось от  такового у  рыб в  контрольной 
группе, а также у рыб в группе “начало ската”. 
Изменения по  количеству ПНЖК (семейства 
n-3) наблюдались у  других анадромных рыб 
при  изменении солёности воды. Например, 
с  повышением солёности в  мышечной ткани 
американского шэда Alosa sapidissima содержа-
ние ЖК n-3, а именно 20:5(n-3) и 22:6(n-3), уве-
личивается (Liu et al., 2017). Низкая температура 
и  акклиматизация к  морской воде повышали 
степень ненасыщенности жирнокислотного 
состава биомембран радужной форели O. mykiss 
и их жидкостности, что, соответственно, влияло 
на активность NKA (Ge et al., 2021).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, выявлены изменения в  со-

держании липидов, способствующие адаптации 
молоди горбуши к  изменению условий среды, 
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а  также повышение активности NKA в  период 
покатной миграции вида в море.

Так, в  естественных условиях устойчивость 
мальков горбуши к  изменению экологических 
факторов (солёности и температуры) в процессе 
покатной миграции из реки в эстуарную и мор-
скую зоны связана с  изменениями активности 
NKA и  отдельных липидных компонентов. 
Успешная миграция молоди из  пресной воды 
в морскую требует модуляции активности NKA, 
опосредованной липидными составляющими 
мембран. Полученные данные демонстрируют 
центральную роль прямых и  специфических 
взаимодействий различных ФЛ, ЖК и  ХС и  их 
влияние, как на  стабильность, так и  на моле-
кулярную активность NKA. Кроме того, наши 
результаты указывают на  возможные физио-
логические последствия изменения липидного 
состава мембран для ионной регуляции. Данные 
об участии NKA в осморегуляторной адаптации 
молоди в  садковом эксперименте подтвержда-
ют, что смолтификация у горбуши наблюдается 
в раннем онтогенезе при переходе на мальковый 
этап развития.

Изучение особенностей биохимических 
механизмов роста и развития смолтов интроду-
цированной горбуши под воздействием усло-
вий естественной среды представляет интерес 
для решения общих проблем биологии индиви-
дуального развития живых систем, выявления 
биохимических особенностей и  дополнения 
сведений о механизмах покатной миграции мо-
лоди, а также для решения важных практических 
задач рыбоводства, связанных с  мониторингом 
биоразнообразия лососёвых рыб и среды их оби-
тания на Кольском п-ове.
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CHANGES IN Na+/K+-ATPASE ACTIVITY AND BIOMEMBRANE LIPID 
COMPOSITION IN SMOLTS OF PINK SALMON ONCORHYNCHUS 

GORBUSCHA (SALMONIDAE) DURING THEIR DOWNSTREAM 
MIGRATION IN THE INDERA RIVER (WHITE SEA BASIN)
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D. A. Efremov1, and S. A. Murzina1
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The article presents the results of the study of the activity of Na+/K+-ATPase and the content of individual lipid 
components associated with the regulation of the activity of this enzyme in smolts of pink salmon Oncorhynchus 
gorbuscha during their downstream migration from the Indera River to the White Sea. Changes in both the 
enzyme activity and values of a number of lipid parameters have been recorded in an experiment in which the 
juveniles were kept for 24 and 72 h in river (at a salinity of less than 1‰), estuarine (6‰), and sea (30‰) water 
in cages established in their natural habitat. The results suggest that the increased resistance of pink salmon 
individuals to changes in environmental factors (salinity and temperature) during downstream migration to 
estuarine and sea water is accompanied by a change in the activity of Na+/K+-ATPase, which significantly 
increased in the experiment after 24-h stay of juveniles in sea water and less significantly increased after 24-h 
stay in the estuarine water. The prolongation of exposure to the estuarine and sea water to 72 h did not induce 
a further increase in Na+/K+-ATPase activity in pink salmon individuals. The revealed changes in the lipid 
content in the experimental groups can be determined not only by changes in the environmental factors, but also 
by the physiological and biochemical state of the juveniles.

Keywords: pink salmon Oncorhynchus gorbuscha, Na+/K+-ATPase, lipids, salinity, smoltification, downstream 
migration, White Sea.
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