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Сиговые рыбы (Salmonidae: Coregoninae)  — важные компоненты субарктических и  субальпийских 
водных экосистем Палеарктики. В большинстве сибирских арктических водоёмов они по численно-
сти занимают доминирующее положение. Наиболее многочисленны и морфологически разнообразны 
пыжьяновидные сиги Coregonus lavaretus sensu lato, среди которых описано несколько форм/видов 
с отложенным таксономическим статусом. Большинство морфологически значительно различающих-
ся форм/видов пыжьяновидных сигов обитают на  периферии всего ареала сиговых рыб. Генетиче-
ский анализ сигов в большинстве случаев позволяет уточнить таксономический статус спорных видов 
и  проанализировать их  филогенетические отношения. Однако известны случаи, когда результаты 
морфологических и генетических исследований противоречат друг другу, и встаёт вопрос о примене-
нии дополнительных методов анализа. В нашей работе предпринята попытка проанализировать вопро-
сы происхождения и  дифференциации одних из  наиболее сложных в  таксономическом отношении 
форм/видов сигов на основе современных морфологических и генетических методов анализа.
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В пресных и  солоноватых водоёмах Голарк-
тики сиговые рыбы по  численности занимают 
одно из доминирующих положений (Biology …, 
1970; Решетников, 1980). Их выделяют в отдель-
ное подсемейство Coregoninae Bonaparte, 
1845 в  составе семейства Salmonidae отряда 
Salmoniformes. Подсемейство включает три рода: 
Prosopium Jordan, 1878, Stenodus Richardson, 1836 
и  Coregonus Linnaeus, 1758. В  родах Prosopium 
и Stenodus содержится относительно небольшое 
число видов, и только род Coregonus имеет слож-
ную, а  у некоторых видов и  внутривидовую, 
структуру. Наиболее запутанным (сложным 

в  таксономическом отношении) считается 
комплекс C. lavaretus, который по разным оцен-
кам включает от 20 до 100 экологических форм, 
часть из  которых претендует на  собственный 
таксономический статус (Берг, 1948; Правдин, 
1954; Решетников, 1980; Bernatchez, Dodson, 
1991; Bernatchez et  al., 1991; Бодали и  др., 
1994; Reist et  al., 1998; Богуцкая, Насека, 2004; 
Kahilainen, Østbye, 2006; Kottelat, Freyhof, 2007). 
Наибольшее число экологических форм было 
описано для горных альпийских озёр и водоёмов 
Фенноскандии. В  Сибири в  состав комплекса 
входит большинство форм/видов пыжьяновид-
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ных сигов, включая формы/виды сигов водоёмов 
п-ова Чукотка и  оз. Байкал, которых относят 
к подвиду C. lavaretus pidschian (Исаченко, 1925; 
Берг, 1948; Михин, 1959; Новиков, 1966; Ша-
пошникова, 1968, 1974; Кириллов, 1972; Гун-
дризер, 1978; Калашников, 1978; Скрябин, 1979; 
Решетников, 1980; Карасев, 1987; Kottelat, 2006).

В больших озёрах Южной Сибири (Телецкое, 
Большое и  Малое Капылюши, Доронг, Орон 
Витимский) обычно насчитывают не более двух 
форм/видов сигов. Как правило, это средне-
тычинковый планктофаг и  малотычинковый 
бентофаг. В оз. Байкал, несмотря на его размеры 
и  значительный геологический возраст, сиги 
представлены тремя хорошо обособленными 
видами: много/среднетычинковым байкаль-
ским омулем C.  migratorius (Georgi, 1775), ма-
лотычинковыми байкальским озёрным сигом 
C.  baicalensis Dybowski, 1874 и  озёрно-речным 
сигом Исаченко  C.  fluviatilis Issatschenko, 1925 
(Исаченко, 1925; Крогиус, 1933; Кожов, 1947; 
Краснощеков, 1981; Слабодянюк и  др., 1996; 
Смирнов и др., 2009). И только из относительно 
небольшой по  размерам Баунтовской системы 
озёр описано максимальное для сибирских 
водоёмов число (восемь) разнотычинковых, раз-
ночешуйчатых форм/видов сигов. Именно в во-
доёмах Южной Сибири присутствуют и описаны 
классические пары симпатрических сигов: сиг 
Правдина C. l. pravdinellus Dulkeit, 1949 — телец-
кий сиг C. l. pidschian n. smitti Warpachowski, 1900; 
баунтовский сиг C.  l. baunti (Mukhomediyarov, 
1948) — сиг-пыжьян C. l. pidschian (Gmelin, 1789); 
оронский сиг C.  l. oronensis Kalashnikov, 1968 — 
сиг-пыжьян (Мухомедияров, 1948; Дулькейт, 
1949; Гундризер, 1978; Калашников, 1978; Скря-
бин, 1979; Гундризер и др., 1981; Bochkarev et al., 
2013; Бочкарев и др., 2022). В больших арктиче-
ских озёрах Таймыр, Хантайское, Кутарамакан, 
в устьях и дельтах рек Анабар, Анадырь, Енисей, 
Индигирка, Колыма, Лена, Обь, Оленёк, Пя-
сина, Яна тоже обнаружены симпатрические 
пары малотычинковых, и в большинстве случаев 
малочешуйчатых, форм/видов. Значительной 
их  части были присвоены собственные назва-
ния — колымский (юкагирский) сиг C. l. pidschian 
n. jucagiricus Drjagin (Berg), 1932, гыданский сиг 
C.  l. pidschian n. gydanus Shaposhnikova, 1941, 
озёрный норильский сиг (чемогор) C. l. pidschian 
n. norilensis Logashev, 1940, сиг-мокчегор C.  l. 
pidschian n. mokschegor Ostroumov, 1937, оленёк-
ский сиг C.  l. pidschian n. oleneki Michin, 1959, 
C. l. pidschian pjasinae Ostroumov, 1937, сиг-хеню 
C. l. pidschian n. ajaklienis Logashev, 1940 и другие, 

в настоящее время редко используемые (Остро-
умов, 1937; Логашев, 1940; Шапошникова, 1941; 
Берг, 1948; Михин, 1959).

При изучении питания сигов со  средним 
и большим числом жаберных тычинок в Евразии 
было показано, что их  географическое распре-
деление в  первую очередь связано с  темпера-
турным режимом водоёмов. Соответственно, 
большинство форм/видов много/среднетычин-
ковых сигов было обнаружено в  более тёплых 
водоёмах северо-западной части Евразии. Тогда 
как в Сибири число популяций много/среднеты-
чинковых форм/видов сигов невелико, и все они 
сосредоточены в озёрах, расположенных в исто-
ках крупных рек. Малотычинковые формы/виды 
сигов бентофагов распространены повсеместно 
и  встречаются почти во всех бассейнах рек 
Евразии, впадающих в моря Северного Ледови-
того океана. Обоснованно предполагается, что 
современные экологические формы/виды сфор-
мировались относительно недавно в постледни-
ковых водоёмах, возникших в результате таяния 
большого Скандинавского ледника (Kirkpatrick, 
Selander, 1979; Решетников, 1980; Vuorinen 
et  al., 1993; Бодали и  др., 1994; Svärdson, 1979, 
1998; Østbye et  al., 2006; McDermid et  al., 2007). 
Считается, что число жаберных тычинок генети-
чески детерминировано, и при описании форм/
видов большинство исследователей ориентиру-
ется на  них, как на  главный таксономический 
признак (Koelz, 1931; Kliewer, 1970; Скрябин, 
1979; Решетников, 1980; Китаев, 1983). Сигов 
подразделяют на  мало-, средне- и  многоты-
чинковые формы/виды (Himberg, 1970; Решет-
ников, 1980). Соответственно числу жаберных 
тычинок пыжьяновидные сиги осваивают две 
трофические экологические ниши  — планкто-
фагов соотносят с много- и среднетычинковыми 
сигами, бентофагов и  рыбоядных хищников 
относят к  малотычинковым. Питание молодью 
рыб у сигов из сибирских водоёмов встречается 
редко, и доля рыб в составе пищи незначительна 
(Романов, Бочкарев, 2009; Bochkarev et al., 2017). 
В  некоторых водоёмах малотычинковые сиги 
в  летний период характеризуются смешанным 
питанием и даже способны полностью переклю-
чаться на  питание зоопланктоном, в  других  — 
они более консервативны (Бочкарев, Зуйкова, 
2009а, 2009б; Бочкарев и  др., 2017а). Следует 
отметить, что не  все авторы считали число жа-
берных тычинок главным таксономическим 
признаком (Gasowska, 1960; Шапошникова, 
1974; Østbye et  al., 2005). Известно, что число 
жаберных тычинок в  искусственно созданных 
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популяциях европейской ряпушки за  относи-
тельно короткий срок с  момента заселения до-
стоверно увеличивается (Vonlanthen et al., 2009; 
Bittner et al., 2010). Отечественные исследователи 
подтверждают эти данные (Боровикова, Малин, 
2020). В  процессе изучения структуры питания 
симпатрических сигов Телецкого озера авторы 
обнаружили прямую достоверную положитель-
ную связь числа жаберных тычинок с пластиче-
скими признаками жаберно-челюстного аппа-
рата. Наличие таких корреляций свидетельствует 
о  том, что число жаберных тычинок находится 
под сильным давлением естественного отбора. 
И, соответственно, их число может изменяться, 
адаптируясь к  размерам потребляемых жертв, 
за относительно короткий промежуток времени 
в заметных пределах, что делает вклад этого при-
знака в  филогенетические исследования менее 
информативным, чем предполагалось ранее 
(Зуйкова, Бочкарев, 2008).

По числу прободённых чешуй в боковой ли-
нии (как и  по числу жаберных тычинок) сигов 
подразделяют на много-, средне- и малочешуй-
чатые формы/виды. Выявить закономерности 
их расселения пытались немногие специалисты. 
Причиной низкой популярности этого признака 
были работы, демонстрирующие влияние низ-
ких температур на  закладку миомеров (Hubbs, 
1922; Татарко, 1968; Levin, 2010; Левин, 2011). 
В подтверждение этой гипотезы принимали тот 
факт, что при прочих равных условиях число 
прободённых чешуй в  арктических популяциях 
сигов всегда ниже, чем у сигов, обитающих в во-
доёмах умеренной зоны (Кириллов, 1972). Из 
отечественных авторов на распространение дан-
ного признака в популяциях обратил внимание 
Гундризер (1978), анализируя морфологическую 
изменчивость сигов из  водоёмов Республики 
Тыва, где в  соседних озёрах зарегистрированы 
популяции с  разным числом чешуй в  боковой 
линии.

Известно, что в  большинстве сибирских во-
доёмов доминируют малочешуйчатые формы/
виды. Однако в водоёмах Байкальской рифтовой 
зоны (БРЗ) обитают только многочешуйчатые 
формы/виды сигов. На  периферии БРЗ (бас-
сейны рек Енисей и  Лена) много- и  малоче-
шуйчатые сиги могут обитать в соседних, часто 
тесно связанных, водоёмах (Бочкарев, Зуйкова 
2009б; Бочкарев и др., 2022). Такое контрастное 
распределение признака, известное в  научной 
литературе как “уступ”, маркирует зоны вто-
ричной интерградации (Майр, 1968). Отсутствие 

корреляций между числом прободённых чешуй 
в боковой линии с пластическими признаками, 
а  также особенности географического рас-
пространения разночешуйчатых форм/видов 
(рис. 1), позволяют с высокой долей вероятности 
считать число чешуй признаком, близким к эво-
люционно нейтральному (Бочкарев, Зуйкова, 
2009б).

Широкое применение молекулярно-генети-
ческих методов в популяционных исследованиях 
рыб началось в конце прошлого века. Они зна-
чительно дополнили сведения по разнообразию 
форм/видов пыжьяновидных сигов. Для их диф-
ференциации были выбраны несколько кодиру-
ющих белок (ND1, ND3, Cyt b)  митохондриаль-
ных генов (Politov et  al., 2000; Sukhanova et  al., 
2000, 2012; Bochkarev et al., 2017; Бочкарев и др., 
2023). Дополнительно использовали внутренний 
транскрибируемый спейсер (ITS1) ядерной ДНК 
(яДНК), который доказал свою пригодность для 
идентификации сиговых рыб как на уровне ро-
да, так на видовом уровне (Sajdak, Phillips, 1997; 
Sukhanova et  al., 2004; Bochkarev et  al., 2021b; 
Бочкарев, 2022). В  результате генетических 
исследований была доказана обособленность 
чира C. nasus (Pallas, 1776), байкальского и арк-
тического C.  autumnalis (Pallas, 1776) омулей, 
тугуна C.  tugun (Pallas, 1814), уссурийского сига 
C. ussuriensis Berg, 1906. В то же время оказалось, 
что европейская C. albula (Linnaeus, 1758) и си-
бирская C. sardinella Valenciennes, 1848 ряпушки, 
пелядь C.  peled (Gmelin, 1789) и  пенжинский 
омуль C. subautumnalis Kaganowsky, 1932 характе-
ризуются почти идентичной по структуре мито-
хондриальной ДНК (мтДНК). Идентичную мт-
ДНК (одни и те же последовательности) имеют 
муксун C. muksun (Pallas, 1814) и бо́льшая часть 
симпатричных пыжьяновидных сигов группы 
C.  lavaretus s.l. Байкальский омуль и  байкаль-
ский озёрный сиг тоже имеют общую структу-
ру мтДНК. Близкими последовательностями 
в  мтДНК характеризуются почти все разноты-
чинковые, морфологически различные южно-
сибирские формы/виды сигов, в  том числе сиг 
Правдина, весенненерестующий баунтовский 
сиг и другие эндемичные формы. В то же время 
у  некоторых малотычинковых форм сигов (из-
вестных среди специалистов как natio), а имен-
но у сига Исаченко, сига-востряка C. anaulorum 
Chereshnev, 1996, юкагирского сига, а  также 
ряпушковидного сига из  оз. Баунт  C.  karasjovi 
Bogdanov, 2022, была обнаружена видоспеци-
фичная мтДНК (Politov et  al., 2000; Sukhanova 
et al., 2002; Смирнов и др., 2009; Bochkarev et al., 
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2013, 2017, 2021b; Бочкарев и др., 2018; Bogdanov, 
Knizhin, 2022). В  соответствии с  полученными 
результатами были предложены концепции, 
снимающие противоречия между оригинальной 
морфологией у  части форм/видов сигов и  от-
сутствием у  них же видоспецифичной мтДНК 
(Балдина и др., 2008; Смирнов и др., 2009; Боро-
викова, Будин, 2020). Одни авторы полагали, что 
отсутствие видоспецифичной мтДНК напрямую 
указывает на  низкий таксономический статус 
изучаемых группировок и их эволюционную мо-
лодость, другие, ориентируясь на существенные 
морфологические различия форм, предполагали 
их  древность и  высокий таксономический ста-
тус. Третьи указывали на  высокие адаптивные 
возможности пыжьяновидных сигов, допуская, 
что морфологическая дифференциация форм/
видов сигов может значительно опережать 
генетическую. Между тем, выявленная интро-
грессия мтДНК у родственных видов сигов сни-
мает бóльшую часть выявленных противоречий 
(за  счёт быстрого замещения мтДНК) и  не от-

вергает возможность значительной дифферен-
циации этих форм/видов (Бочкарев, 2022).

С появлением генетических инструментов 
у  отечественных и  зарубежных учёных вновь 
возник, угасший было, интерес к  вопросам 
таксономии и  формообразования сигов. В  ре-
зультате недавнего пересмотра таксономиче-
ского статуса альпийских сигов по  комплексу 
морфологических и  генетических признаков 
было описано семь новых видов (Selz, Seehausen, 
2023). Морфогенетические исследования сигов 
из водоёмов Сибири тоже дали свои результаты. 
Так, на основе различий в экологии, морфоло-
гии и  мтДНК был подтверждён видовой статус 
нескольких форм/видов сигов (Смирнов и  др., 
2009; Бочкарев и др., 2017б; Bochkarev et al., 2021b; 
Bogdanov, Knizhin, 2022; Vasil’eva et  al., 2024). 
На  основании географического распределения 
существенно морфологически различающихся 
и  значительно генетически удалённых групп 
пыжьяновидных сигов было сделано заключение 
о том, что бо́льшая их часть обитает по окраинам 

Рис.  1. Карта-схема распределения числа прободённых чешуй в  боковой линии изученных форм/видов пыжья-
новидных сигов Coregonus lavaretus sensu lato в водоёмах Евразии (1–13): 1 — Телецкое озеро; 2 — р. Большой Аба-
кан, оз. Каракуль; 3  — водоёмы Тоджинской котловины бассейна р.  Большой Енисей; 4  — бассейн оз. Байкал; 
5 — Баунтовская система озёр, бассейн р. Витим; 6 — бассейн р. Амур, 7 — р. Анабар, 8 — бассейн Хантайского 
озера, 9 — бассейн р. Оленёк, 10 — дельта р. Лена, 11 — бассейн р. Анадырь; 12 — оз. Ичелях, бассейн р. Индигирка; 
13 — оз. Илирней, бассейн р. Колыма. I–V — зоны вторичной интерградации (по: Правдин, 1954; Скрябин, 1979; 
Решетников, 1980; Bochkarev et al., 2011; Ильмаст и др., 2016).
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всего ареала сиговых рыб рода Coregonus, тогда 
как в центральной части ареала находятся более 
однообразные (морфологически и генетически) 
популяции/формы.

В нашей работе будет рассмотрена морфоло-
гическая и генетическая изменчивость наиболее 
удалённых форм/видов пыжьяновидных сигов, 
в отношении таксономического статуса которых 
отечественные специалисты долгое время не мо-
гут прийти к  единому заключению. Предполо-
жительно высокая степень дифференциации 
большинства из  них приведёт в  дальнейшем 
к  пересмотру таксономического статуса как 
отдельных форм, так и всей группы C.  lavaretus 
в целом.

ФОРМЫ/ВИДЫ ПЫЖЬЯНОВИДНЫХ 
СИГОВ

Сиги бассейна Телецкого озера. Наиболее 
известной симпатрической парой форм/видов 
сигов в  Сибири являются осенненерестующие 
сиги из  Телецкого озера (Дулькейт, 1949). Они 
представляют собой типичную для южносибир-
ских водоёмов пару — малотычинковый озёрный 
всеядный сиг, ранее описанный как телецкий 
сиг, и  среднетычинковый озёрный планктофаг 
сиг Правдина. Обе формы/вида малочешуйча-
тые. Диаметральные взгляды специалистов на их 
экологию и внешний облик привели к противо-
положным взглядам на их систематику (Решет-
ников, 1980; Гундризер и  др., 1981; Журавлев, 
2003; Бочкарев, Зуйкова, 2006; Голубцов и  др., 
2007; Bochkarev et  al., 2011). Соответственно, 
авторы придерживаются различных взглядов 
и  на их  происхождение. Большинство специа-
листов полагают, что эти симпатрические сиги 
сформировались в  результате дифференциации 
в Телецком озере от единого предка, что хорошо 
соотносится с  гипотезой адаптивной радиации. 
Подтверждением тому служит отсутствие у сига 
Правдина видоспецифичной мтДНК. Другие 
полагают, что в больших озёрах верхнего течения 
сибирских рек (в  том числе и  Телецком озере) 
наблюдаются последствия расселения относи-
тельно древних видов сигов, численность одного 
из которых на последнем этапе своей эволюции 
подверглась катастрофическому сокращению, 
а  также произошла гибридизация, которая 
сопровождалась потерей видоспецифичной 
мтДНК. Такой сценарий описан для множества 
форм/видов как водных, так и  сухопутных жи-
вотных (Babik et al., 2005; Bittner et al., 2010; Hailer 
et  al., 2012; Bochkarev et  al., 2013; Картавцев, 

2013). Генетический анализ фрагмента генов 16S 
RNA–tRNA–Leu–ND1–tRNAα–IletR–RNA–Gln 
мтДНК (в дальнейшем ND1) показал, что струк-
тура сети гаплотипов сигов Телецкого озера ха-
рактерна для популяций, прошедших в прошлом 
через “бутылочное горлышко”. Звёздообразная 
структура с  большим числом минорных гапло-
типов первого, второго, третьего порядков ука-
зывает на значительный возраст группы симпа-
трических сигов. Наличие же нескольких более 
удалённых гаплотипов в медианной сети, вернее 
всего, свидетельствует о  давней интрогрессии. 
Аллозимный анализ подтверждает наличие 
между формами существенных генетических 
различий по яДНК (Гордон и др., 2010).

Сиги бассейна р. Большой Абакан. Мелкий все-
ядный осенненерестующий сиг из оз. Каракуль 
(озеро связано с  р.  Б. Абакан короткой прото-
кой) был описан как C. l. pidschian n. karakolensis 
(Иоганзен, Моисеев, 1955). Несколько позже 
на  основе собственного материала Лобовикова 
(1959) отнесла эту форму к телецкому сигу. Отно-
сительно недавно в этом же районе р. Б. Абакан 
была обнаружена речная популяция малотычин-
кового сига-бентофага (Бочкарев и  др., 2017а). 
При морфологически однообразных сигах, 
обитающих в оз. Каракуль, в русле р. Б. Абакан 
были обнаружены две хорошо морфологически 
(по  размерам и  форме) различающиеся формы 
сигов. Широкотелые речные сиги внешне напо-
минают сигов из  озёр Тоджинской котловины 
бассейна р.  Большой Енисей. Узкотелые напо-
минают сига из  оз. Каракуль. Реконструкция 
генетических взаимоотношений сигов из  оз. 
Каракуль продемонстрировала простейшую 
звёздообразную структуру с  незначительным 
числом минорных гаплотипов первого порядка, 
что подтверждает эффект основателя и  от-
носительную молодость популяции. Об этом 
свидетельствует и унимодальное распределение 
частот гаплотипов у  каракульских сигов (Боч-
карев и  др., 2017а). Исследование изменчиво-
сти фрагмента гена ND1 мтДНК речных сигов 
показало, что среди гаплотипов каракульских 
сигов присутствуют гаплотипы сигов ленского 
происхождения. Анализ фрагмента ITS1 яДНК 
подтвердил родственную связь сигов оз. Кара-
куль с сигами Телецкого озера (Бочкарев и др., 
2022).

В бассейне р. Большой Енисей сиги обнаружены 
в большинстве крупных озёр (рис. 1). В озёрах, 
расположенных выше по  течению, обитают 
озёрные формы, ниже по  течению  — как озёр-
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ные, так и речные (озёрно-речные) формы/виды 
сигов. Речные сиги (всегда бентофаги) обнару-
жены в реках Б. Енисей и Хамсара и морфоло-
гически близки к сигам из р. Б. Абакан. Озёрные 
сиги, как правило, характеризуются смешанным 
питанием. Подобные формы/виды из  больших 
озёр Тоджинской котловины (Шурам-Холь, Бор-
зу-Холь, Олбук, Тоджа) описаны в качестве под-
вида — саянский высокотелый сиг C. l. sajanensis 
(Гундризер, 1978). В  состав подвида включены 
группировки более низкого порядка  — саян-
ский озёрно-речной сиг C.  lavaretus pidschian n. 
sajanensis, саянский озёрный низкотелый сиг 
C. lavaretus pidschian n. lacustris, нойон-хольский 
сиг C.  lavaretus sajanensis n. nojoncholensis. Все 
эти формы/виды сигов малотычинковые. Мор-
фологические и экологические различия между 
высокотелой и  низкотелой формами сигов 
визуально заметны и  статистически значимы 
(Гундризер, 1978; Бочкарев, Зуйкова, 2009б). 
В озёрах, расположенных в верхнем течении рек 
(бассейны рек Ий-Хем, Азас, Хамсара), обитают 
малочешуйчатые сиги; в  озёрах, лежащих ниже 
по  течению (Тоджа, Борзу-Холь),  — много-
чешуйчатые формы/виды. Анализ структуры 
мтДНК показал присутствие у  сигов несколь-
ких филогенетических линий и  подтвердил, 
что в  бассейне р.  Б. Е нисей в  недавнее время 
расселялось не  менее трёх генетически значи-
тельно удалённых друг от  друга форм/видов 
сигов (Бочкарев, Зуйкова, 2009а, 2010; Бочкарев 
и др., 2018). Об этом свидетельствует и полимо-
дальное распределение частот гаплотипов сигов 
из  большинства озёр Тоджинской котловины 
(Бочкарев и др., 2017а). Анализ фрагмента ITS1 
яДНК выявил родственную связь сигов озёр То-
джинской котловины с сигами Телецкого озера.

Изучением сигов оз. Байкал занималось 
большое число специалистов. Так как в  пери-
од проведения ими исследований основным 
системообразующим признаком было число 
жаберных тычинок, таксономия байкальских 
форм/видов строилась на  его основе (Крогиус, 
1933; Скрябин, 1969; Мамонтов, 1977; Смирнов 
и др., 2009; Sukhanova et al., 2012). Наибольшие 
таксономические проблемы были связаны 
с идентификацией и таксономией байкальского 
озёрно-речного сига. В результате было описано 
несколько его экологических форм, в настоящее 
время известных как байкальский сиг-пыжьян 
С.  lavaretus baicalensis, озёрно-речной байкаль-
ский сиг, баргузинский сиг C. lavaretus pidschian 
n. bargusini, речной сиг C.  fluviatilis. Однако 
генетические исследования показали, что все 

они имеют идентичную мтДНК и  относятся 
к ранее описанному в р. Енисей сигу Исаченко 
(Исаченко, 1925; Смирнов и др., 2009; Бочкарев 
и  др., 2018; Dyldin et  al., 2024; Vasil’eva et  al., 
2024). Не  меньшие споры возникли вокруг 
таксономического статуса байкальского омуля. 
Большинство специалистов указывали на  его 
родство с  арктическим омулем. Тем не  менее, 
результаты генетических исследований Суха-
нова и  др.  (1996) показали его принадлежность 
к  настоящим (пыжьяновидным) сигам. Изуче-
ние изменчивости байкальского озёрного сига 
не привело к многочисленным переописаниям, 
однако его таксономический статус был пони-
жен до уровня экологической формы (Решетни-
ков, 1980). Было выявлено, что у  байкальского 
озёрного сига и байкальского омуля идентичная 
мтДНК. В то же время сиг Исаченко, также от-
носящийся к  байкальской группе сигов, имеет 
видоспецифичную мтДНК. Соответственно, 
относительно их  происхождения была предло-
жена гипотеза, согласно которой байкальский 
озёрный сиг является дериватом байкальского 
омуля, а  сиг Исаченко сформировался в  при-
легающих к  озеру крупных водоёмах, ранее 
существовавших в  бассейне оз. Байкал (Смир-
нов и др., 2009). В то же время была высказана 
и  альтернативная гипотеза, согласно которой 
современный байкальский озёрный сиг сфор-
мировался в  результате катастрофического 
сокращения численности озёрного сига и его ги-
бридизации с  байкальским омулем (Мамонтов, 
2000; Смирнов и др., 2009; Бочкарев и др., 2023).

Баунтовская система состоит из  трёх озёр, 
расположенных в  бассейне р.  Витим. Верхние 
озёра Доронг и Капылюши (Большое и Малое) 
связаны с центральным озером Баунт через реки 
Ципикан, Точа и  Верхняя Ципа. Из оз.  Баунт 
вытекает р.  Нижняя Ципа, впадающая в  р.  Ви-
тим бассейна р. Лена. Сложная система связан-
ных водоёмов отразилась и  на числе (восемь) 
описанных в  них форм/видов сигов, главным 
образом, весенненерестующих. В  каждом 
из трёх озёр обитают симпатрические разноты-
чинковые и разночешуйчатые сиги. В оз. Капы-
люши живут симпатрические разнотычинковые 
многочешуйчатые сиги, один из которых имеет 
статус вида  — баунтовский сиг. Все остальные 
разнотычинковые формы сигов из  озёр Доронг 
и Баунт имеют меньшее (относительно сигов оз. 
Капылюши) число прободённых чешуй в боко-
вой линии. Все описанные формы/виды сигов 
в той или иной степени различаются как по пла-
стическим, так и  по меристическим признакам 



МОРФОЛОГИЧЕСКОЕ И ГЕНЕТИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ ПЫЖЬЯНОВИДНЫХ СИГОВ 517

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 65  № 5  2025

(Калашников, 1978; Скрябин, 1979; Карасев, 
1987; Bochkarev et al., 2013; Пронин и др., 2015; 
Бочкарев и  др., 2022). Кроме того, в  оз. Баунт 
описан многотычинковый ряпушковидный сиг, 
единственный из всех сигов баунтовской систе-
мы озёр, имеющий видоспецифичную мтДНК 
(Bochkarev et  al., 2013; Бочкарев и  др., 2022; 
Bogdanov, Knizhin, 2022). Исходя из  морфоло-
гических, экологических и генетических харак-
теристик, а  также численности той или иной 
формы сигов в  оз. Баунт было предположено, 
что часть форм являются покатниками из озёр, 
расположенных выше по  течению (Bochkarev 
et  al., 2013). Медианная сеть гаплотипов сигов 
из Баунтовской системы озёр состоит из множе-
ства тесно связанных звёздообразных структур 
с  большим числом минорных гаплотипов пер-
вого, второго, третьего и  большего порядков, 
что указывает на значительный возраст системы 
и гибридизацию большого числа филогенетиче-
ских линий, о  чём также свидетельствует и  по-
лимодальное распределение частот гаплотипов 
(Бочкарев, 2022). Популяционная структура раз-
нотычинковых и разночешуйчатых сигов Баун-
товской системы озёр дополнительно усложня-
ется симпатрической парой разнотычинковых 
сигов из оз. Орон Витимский среднего течения 
р.  Витим, морфогенетические характеристики 
которых недостаточно изучены (Биота …, 2006).

В бассейне р.  Амур обитают два вида симпа-
тричных сигов — сиг-хадары C. chadary Dybowski, 
1869 и уссурийский сиг, которого можно отнести 
(с  долей условности) к  пыжьяновидным сигам. 
Уссурийский сиг встречается в  русле р.  Амур, 
устьях его притоков, лимане и на о-ве Сахалин, 
тогда как сиг-хадары предпочитает горные 
притоки р.  Амур (рис.  2а, 2б). Внешне сиги 
мало различимы, но  отличаются друг от  друга 
по  числу жаберных тычинок и, значительнее, 
по  числу прободённых чешуй в  боковой линии 
(Никольский, 1956; Подушко, 1967а, 1967б, 
1970а, 1970б; Решетников, 1980). Согласно 
структуре мтДНК уссурийский сиг относится 
к  байкальской группе многочешуйчатых сигов. 
Анализ фрагментов генов ND1 и  ND3 мтДНК 
показал, что гаплотипы обоих видов формируют 
общую, связанную с гаплотипами байкальского 
омуля кладу, что подтверждает их  связь с  си-
гами байкальской филогенетической группы 
(Смирнов и др., 2009). В пределах общей клады 
каждый из видов формирует свой статистически 
поддержанный кластер, что указывает на  их 
недавнюю обособленность. Кроме того, данные 
виды отличаются от всех сибирских форм/видов 

по структуре ITS1 яДНК (Бочкарев и др., 2017б; 
Bochkarev et al., 2017). Морфологические харак-
теристики сига-хадары, присущие сибирским 
сигам, и  слабо дифференцированная мтДНК 
наводят на гипотезу о вторичной интерградации 
сибирских форм/видов сигов в бассейне р. Амур.

В бассейне р. Анабар обитают две формы/вида 
малотычинковых и  малочешуйчатых сигов  — 
восточносибирский C. l. pidschian n. brachymystax 
и ледниково-равнинный C. l. pidschian n. glacialis 
сиги, которых ранее описали Берг (1948) и Ки-
риллов (1972). В  верхнем течении (в  условиях 
горной реки) обитают только восточносибир-
ские сиги, а в нижнем течении и в устье доми-
нирует ледниково-равнинный сиг (рис.  2в, 2г). 
В  зоне влияния прилива всегда присутствует 
некоторое количество гибридных особей с  раз-
ной степенью выраженности видоспецифичных 
признаков. Типичные восточносибирские сиги 
в  нижнем течении реки и  лимане встречаются 
редко. При реконструкции медианной сети ND1 
гаплотипы восточносибирского сига группиру-
ются в  звёздообразные структуры, характерные 
для южносибирских форм/видов, которые 
расположены на  фоне слабо связанных цепей 
и сетей гаплотипов ледниково-равнинных сигов 
(Бочкарев и др., 2018). Исследование структуры 
фрагмента ITS1 всех известных арктических 
форм/видов сигов не выявило между ними раз-
личий.

В устье р.  Оленёк (р.  Буолкалах) в  середине 
прошлого века Михин (1959) описал неизвест-
ную до того времени форму ‒ оленёкского сига. 
Как и  все остальные сибирские арктические 
формы, оленёкский сиг относится к малотычин-
ковым и  малочешуйчатым бентофагам. Автор 
показал, что по  некоторым морфологическим 
признакам оленёкский сиг достоверно отли-
чается от енисейских и ленских сигов. При по-
вторном исследовании сигов из устья р. Оленёк 
были обнаружены две формы/вида, по  морфо-
логическим и  генетическим характеристикам 
идентичные сигам из устья р. Анабар (Бочкарев 
и  др., 2018). На  основании сходства некоторых 
пластических признаков было сделано заклю-
чение, что Михин, вероятно, в качестве “natio” 
описал одну из  популяций ледниково-равнин-
ного сига (рис.  2д). Приступая к  собственному 
исследованию, мы с  соавторами полагали, что 
по  аналогии с  распределением форм/видов 
сигов в  р.  Анабар в  среднем течении р.  Оленёк 
будут доминировать речные восточносибирские 
сиги, однако в  районе устья р.  Арга-Сала была 
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(а) (б)

(в) (г)

(д) (е)

(ж) (з)

Рис. 2. Сиги бассейна р. Амур (а, б), рек Анабар (в, г), Оленёк (д, е), Малый Анюй (ж) и Анадырь (з): а – уссурийский 
сиг Coregonus ussuriensis, б — сиг-хадары C. chadary р. Хованда, в – типичный восточносибирский сиг C. lavaretus 
pidschian n. brachymystax, г — хорошо выраженный ледниково-равнинный сиг C. l. pidschian n. glacialis, д — леднико-
во-равнинный сиг из устья р. Оленёк, е — типичный сиг C. l. pidschian n. oleneki р. Оленёк, устье р. Арга-Сала; ж — 
колымский (юкагирский) сиг C. l. pidschian n. jucagiricus, з — сиг-востряк C. anaulorum. Фото автора.

обнаружена форма (рис.  2е), которая по  внеш-
ним признакам (высота тела, форма головы) 
отличается как от восточносибирского, так и от 
ледниково-равнинного сига из  устья р.  Оленёк 
(Бочкарев и др., 2018, 2020, 2021). Все пойманные 
сиги среднего течения р.  Оленёк по  внешним 

морфологическим признакам выглядели до-
вольно однообразно (Бочкарев и др., 2021). Ана-
лиз гена ND1 мтДНК указал на принадлежность 
изучаемой формы к  ледниково-равнинным 
сигам, однако анализ белкового полиморфизма 
не  подтвердил результаты секвенирования. 
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На основании итогов аллозимного анализа сига 
из среднего течения р. Оленёк необходимо было 
отнести к  восточносибирским сигам. Выявлен-
ные противоречия позволили сделать вывод 
о  гибридной природе сига среднего течения 
р.  Оленёк и  вероятном формировании в  реке 
очередной экологической формы. Было сделано 
заключение о высокой результативности анали-
за пластических признаков.

На основании результатов ранее проведён-
ных исследований можно полагать, что в аркти-
ческой части бассейна р.  Лена (и  сопредельных 
водотоках) обитают две формы/вида сигов. 
Морфологическая структура этой суперпопуля-
ции представлена большим спектром различаю-
щихся по внешнему виду форм — от типичных 
ледниково-равнинных и  восточносибирских 
до  промежуточных с  той или иной степенью 
выраженности видоспецифичных признаков. 
Известно, что ледниково-равнинный сиг, как 
правило, встречается в  озёрах и  эстуариях рек, 
и обширная по площади и биотопически одно-
образная дельта р.  Лена позволяет им домини-
ровать в этом регионе (Кириллов, 1972; Романов 
и др., 2016). Восточносибирский сиг чаще встре-
чается выше по течению, в протоках и затонах, 
избегая основного русла. Так как обе формы 
предпочитают речные нерестилища, симпатри-
ческое сосуществование морфологически раз-
личных, но  экологически близких форм/видов 
сигов приводит к широкой зоне интерградации. 
Анализ мтДНК сигов из  этого региона выявил 
высокое нуклеотидное и  гаплотипическое раз-
нообразие, представленное на  медианной сети 
рыхлыми сетями и  цепями уникальных гапло-
типов. Последний факт подтверждает гипотезу 
о  гибридизации и  присутствии в  арктических 
водоёмах форм/видов сигов более древнего 
происхождения, чем современные дериваты 
южносибирских филогенетических линий (Боч-
карев и др., 2023).

Исследования пыжьяновидных сигов из  бас-
сейнов рек Индигирка и  Колыма ограничены 
небольшим числом работ (Берг, 1948; Новиков, 
1966; Кириллов, 1972). Берг (1948) рассматри-
вает малотычинкового и  малочешуйчатого сига 
из рек Колыма и Индигирка, внешне похожего 
на  ледниково-равнинного сига, как “natio”  — 
C. lavaretus pidschian n. jucagiricus. Новиков (1966) 
полагает, что в  р.  Колыма обитают речные 
и озёрные осенненерестующие малотычинковые 
малочешуйчатые сиги, но  описывает речного 
(по  внешнему виду) восточносибирского сига. 

Кириллов (1972) относит колымских сигов 
к  ледниково-равнинной форме/виду. Согласно 
нашему с  соавторами исследованию (Bochkarev 
et al., 2021b), юкагирский сиг по внешним при-
знакам напоминает ледниково-равнинного сига, 
который доминирует в озёрах верхнего течения 
рек Индигирка и Колыма и в оз. Илирней бас-
сейна р.  Малый Анюй (рис.  2ж). Современных 
обобщающих морфологических исследований 
по этой форме/виду не проводили, однако гене-
тический анализ показал общность гаплотипов 
ND1 сигов из  исследованных водоёмов бассей-
нов Индигирки и Колымы и продемонстрировал 
их значительную удалённость от гаплотипов всех 
остальных евразийских форм/видов. В итоге мы 
заключили, что юкагирский сиг является алло-
патрическим дериватом ледниково-равнинного 
сига.

Пыжьяновидные сиги на  п-ове Чукотка име-
ют ограниченное распространение (Черешнев 
и др., 2002). Они обнаружены в некоторых озёрах 
(Коолень, Иони) побережья Берингова пролива, 
однако исследований этих форм до  последнего 
времени не проводили. В р. Анадырь обнаружена 
пара симпатрических форм/видов — сиг-востряк 
и  сиг-горбун C.  lavaretus pidschian (Решетников 
и  др., 1979; Черешнев и  др., 2002; Шестаков, 
Хохлов, 2012). Оба сига относятся к малотычин-
ковым и малочешуйчатым формам/видам, кото-
рые достоверно различаются по числу жаберных 
тычинок, но  близки по  числу прободённых че-
шуй в  боковой линии. По  внешним признакам 
сиги различимы, но встречаются и промежуточ-
ные варианты (Бочкарев и др., 2017а). Сиг-гор-
бун внешне больше напоминает южносибирских 
высокотелых речных сигов из  рек Б. Е нисей, 
Хамсара, тогда как сиг-востряк (рис.  2з) имеет 
большее сходство с  мелким муксуном, или 
сигом-вальком P.  cylindraceum (Pennant, 1784). 
Исследованная гаплогруппа сига-востряка 
представлена двумя митохондриальными лини-
ями, которые формируют собственный кластер 
с высокой степенью поддержки. Бо́льшая часть 
гаплотипов сига-горбуна образует общий кла-
стер с сигами южносибирского происхождения, 
меньшая часть тяготеет к  гаплогруппе ленских 
сигов (Бочкарев и  др., 2017а; Бочкарев, 2022). 
Аллозимный анализ подтвердил различия между 
ними на уровне яДНК (Ermolenko, 1992; Gordon 
et  al., 2014). До  последнего времени считалось, 
что сиг-востряк является мигрантом из водоёмов 
американского побережья (Решетников, 1980). 
Анализ гена ND1 мтДНК показал, что его гапло-
типы не  имеют ничего общего с  гаплотипами 
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американских форм/видов сигов и принадлежат 
к  отдельной филогенетической группе (Смир-
нов и др., 2009; Бочкарев и др., 2017б).

Кроме рассмотренных форм/видов сигов 
Сибири некоторые авторы к  группе пыжьяно-
видных сигов относят муксуна, ареал которого 
(как полагают) лежит в  сибирских пределах. 
Несмотря на  хозяйственную значимость, этот 
вид оказался наименее исследованным. Муксун 
относится к  многотычинковым (среднетычин-
ковым) и  многочешуйчатым озёрно-речным 
(полупроходным) формам/видам. Таксономиче-
ский статус муксуна основывается на его ориги-
нальной внешней морфологии и экологии, а его 
валидность до последнего времени не вызывала 
нареканий. Решетников (1980) в  своей таксо-
номии ставит муксуна в  основу всего подрода 
Coregonus, предполагая его значительную 
древность. Некоторые сомнения относительно 
таксономического статуса муксуна появились 
с результатами первых генетических исследова-
ний (Ermolenko, 1992; Бодали и др., 1994; Politov, 
2000; Sukhanova et  al., 2012). Предварительный 
генетический анализ показал, что большинство 
популяций пыжьяновидных сигов и  муксун 
имеют идентичную по  своей структуре мтДНК 
(Смирнов и  др., 2009; Бочкарев и  др., 2018; 
Бочкарев, 2022). И, соответственно, часть спе-
циалистов решительно выступили за понижение 
его таксономического статуса и  включение 
в состав комплекса C. lavaretus s.l. (Боровикова, 
Будин, 2020). Другие исследователи предпола-

гают его полифилетическое происхождение и, 
согласно выдвинутой гипотезе, муксун является 
гибридом между местными пыжьяновидными 
формами/видами и  пелядью (Балдина и  др., 
2008; Балдина, 2010). Данная точка зрения кос-
венно подтверждается изменчивостью внешней 
формы муксуна от  бассейна к  бассейну, хотя 
подробных морфологических исследований 
муксунов до  последнего времени тоже не  про-
водили. Две отчётливые формы муксуна описал 
Берг (1948) и они обнаружены в дельте р. Лена 
(рис.  3а, 3б). В  Быковской протоке дельты 
р.  Лена автор настоящего исследования тоже 
обнаружил эти формы муксуна (рис. 3в, 3г). Су-
ществуют некоторые сведения о различиях меж-
ду муксунами из  бассейнов великих сибирских 
рек (Остроумов, 1937; Гайденок, Пережилин, 
2020а, 2020б). Из дельты р. Лена описаны четыре 
формы муксуна (Александрова, Кузнецов, 
1968, 1972; Александрова, 1970). Относительно 
ареала муксуна тоже существует неопределён-
ность. Если ориентироваться только на  число 
жаберных тычинок и число прободённых чешуй 
в боковой линии, ареал муксуна на запад должен 
простираться до бассейна Белого моря. В то же 
время постулируемая изменчивость пластиче-
ских признаков пыжьяновидных сигов такова, 
что ладожского C.  l. ludoga n. onegi и онежского 
ямного C.  l. widegreni n. tscholmugensis сигов 
можно легко отнести к  муксунам (Берг 1948, 
рис.  212, 214, 241). Ледниково-равнинный сиг, 
обитающий в  устьях и  лиманах сибирских рек, 

(а) (б)

(в) (г)

Рис. 3. Муксуны Coregonus muksun из р. Обь (а) и Быковской протоки дельты р. Лена (б–г): а, б — по: Берг, 1948;  
в, г — фото автора.
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и  сиг-востряк из  р.  Анадырь тоже характери-
зуются определённым сходством с  муксуном. 
В  настоящее время обнаружены малотычин-
ковые популяции муксуна, по  меристическим 
признакам идентичные многочешуйчатым 
и  малотычинковым пыжьяновидным сигам 
байкальского происхождения (Кузнецов, 1994; 
Романов, 2023). Сиг-мокчегор и  сиг Исаченко 
(что может быть одно и то же) на части ареалов 
имеют с  муксуном близкие характеристики 
по  меристическим признакам (Исаченко, 1925; 
Остроумов, 1937). Если отбросить некоторые 
частные мнения относительно разнообразия 
форм/видов, можно утверждать, что известные 
формы муксуна отличаются от любых сибирских 
форм/видов пыжьяновидных сигов несколько 
более крупными размерами, длинными разви-
тыми жаберными тычинками, всегда широкой 
рыльной площадкой и  прямоугольной нижней 
челюстью.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Несмотря на близкое число жаберных тычи-

нок, много- и  среднетычинковые формы/виды 
сигов из  водоёмов Фенноскандии отличаются 
от сигов из сибирских водоёмов по своим эколо-
гическим характеристикам. В водоёмах Сибири 
много- и среднетычинковые сиги всегда имеют 
мелкие размеры, никогда не  образуют речных 
(озёрно-речных) популяций и  всегда обитают 
симпатрично с  малотычинковыми сигами. Со-
гласно опубликованным данным, все сибирские 
среднетычинковые сиги являются облигатными 
планктофагами (Скрябин, 1979; Гундризер и др., 
1981; Зуйкова, Бочкарев, 2008; Bochkarev et  al., 
2013). Малотычинковые формы/виды сигов 
доминируют во всех сибирских пригодных для 
их  существования водоёмах, где при наличии 
условий они могут формировать морфологиче-
ски схожие озёрные, озёрно-речные и  речные 
популяции (Бочкарев, Гафина, 1996; Бочкарев 
и  др., 2017а). Обитающие в  водоёмах озёрные 
и  речные формы/виды сигов могут иметь раз-
личное происхождение. В  итоге можно наблю-
дать как морфологически почти идентичные, 
родственные (как в Телецком озере и р. Чулыш-
ман) популяции, так и  заметно отличающиеся 
друг от  друга морфологическими и  (иногда) 
генетическими характеристиками  — озёрные 
и  речные формы/популяции (как в  озёрах бас-
сейна р.  Б. Енисей), являющиеся результатом 
вторичной интерградации (Бочкарев, Гафина, 
1996; Бочкарев, Зуйкова, 2009a, 2009б; Бочкарев 

и  др., 2017а, 2017б). Подтверждением данному 
тезису являются морфогенетические особен-
ности симпатрических сигов из  рек Анадырь 
и Амур. Обитая в схожих условиях, эти формы/
виды хорошо различаются по  меристическим 
признакам и, как было выявлено ранее (Череш-
нев и  др., 2002; Bochkarev et  al., 2017), имеют 
различное происхождение. Соответственно, 
наличие “уступа” позволяет выявить (под-
твердить) в морфологических или генетических 
исследованиях существование в  этих регионах 
зоны вторичной интерградации.

Наиболее известная зона вторичной интергра-
дации совпадает с территорией последнего Скан-
динавского оледенения (Himberg, 1970; Сендек 
и  др., 2024). Именно в  этом регионе обитают 
(или обитали) почти все известные многотычин-
ковые формы/виды европейских сигов, по пово-
ду происхождения которых существует несколь-
ко гипотез. В  настоящее время считается, что 
при наличии свободной экологической ниши 
многотычинковые формы сигов формируются 
из  малотычинковых за  относительно короткий 
промежуток времени (Østbye et  al., 2005, 2006). 
Такая гипотеза имеет право на  существование, 
но кажется маловероятным, чтобы значительное 
увеличение числа жаберных тычинок (у  части 
особей панмиктической популяции), особенно 
сопряжённое со  сменой экологической ниши, 
произошло за  короткий (постледниковый) 
период времени. Существует другая гипотеза, 
согласно которой многотычинковость (и много-
чешуйчатость) североморских и  беломорских 
форм/видов сигов могла быть обеспечена рассе-
ляющимися группировками арктического омуля 
и, возможно, муксуна, которые переносят высо-
кую солёность воды и характеризуются высокой 
миграционной активностью (Новиков, 1966; 
Пирожников, 1966; Москаленко, 1971; Behnke, 
1970; Sendek et  al., 2013, 2017; Bochkarev et  al., 
2021a). Малотычинковые и  многочешуйчатые 
формы муксуна (идентичные сибирским пыжья-
новидным сигам) из дельт и лиманов сибирских 
рек известны уже довольно давно (Дрягин, 1936). 
Соответственно, при встречном расселении 
и близкородственной гибридизации мтДНК од-
ного из видов может быть утеряна. В этом случае 
формирование многотычинковых форм может 
произойти за  относительно короткий период 
времени.

Вторая зона вторичной интерградации совпа-
дает с  БРЗ, в  пределах которой все известные 
формы/виды сигов имеют большое (среднее) 
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число прободённых чешуй в  боковой линии. 
В  пределах зоны обитают малотычинковые, 
среднетычинковые и многотычинковые формы/
виды. Водоёмы БРЗ за свою историю претерпели 
значительные геологические преобразования. 
Существует обоснованное предположение того, 
что водосборный бассейн Баунтовской системы 
озёр относительно недавно был связан с бассей-
ном оз. Байкал (Кожов, 1950) и  высокое число 
чешуй в боковой линии у сигов из оз. Капылю-
ши, как у  всех байкальских форм/видов сигов, 
является тому подтверждением. Пониженное 
число чешуй в  боковой линии у  доронгских 
и  баунтовских форм (этой же системы озёр), 
очевидно, связано с  гибридизацией местных 
многочешуйчатых сигов с  малочешуйчатыми 
сигами, расселяющимися из  бассейна р.  Лена. 
Проникновение последних в  оз. Баунт имело 
место после перехвата рекой Витим байкаль-
ского направления стока (Мац, 1995; Bochkarev 
et  al., 2013; Бочкарев и  др., 2022). Кроме сим-
патрических сигов Баунтовской системы озёр 
симпатрические разнотычинковые малочешуй-
чатые сиги — баунтовский и оронский — были 
обнаружены в  оз. Орон (Орон Витимский, 
среднее течение р. Витим) (Калашников, 1978). 
Соответственно, просматривается схема, со-
гласно которой наибольшее число чешуй в  бо-
ковой линии наблюдается у  форм/видов сигов 
из верхней части бассейна р. Ципикан, тогда как 
ниже по  течению реки обитают популяции си-
гов с меньшим числом чешуй в боковой линии. 
В бассейне р. Лена среднее число прободённых 
чешуй в боковой линии у сигов почти неизмен-
но от  верхнего до  нижнего течения. Наличие 
среднетычинковых сигов в  оз. Орон и  близких 
к  ним по  морфологическим характеристикам 
сигов из озёр Доронг, Капылюши и Баунт натал-
кивает на  мысль об  их общем происхождении. 
Не  исключено, что все выявленные формы/
виды южносибирских среднетычинковых сигов 
произошли в  результате гибридизации плиоце-
новых весенненерестующих ряпушковидных 
форм/видов сигов (или близких к ним) байкаль-
ского происхождения с  сибирскими формами 
пыжьяновидных сигов. На  вероятность такого 
сценария указывает наличие генетически 
подтверждённых гибридов ряпушковидного 
и пыжьяновидных сигов в оз. Баунт и внешнее 
морфологическое сходство всех южносибирских 
форм/видов среднетычинковых сигов (Зуйкова, 
Бочкарев, 2008; Смирнов и др., 2009; Bochkarev 
et  al., 2013). Анализ мтДНК подтверждает ги-
бридную сущность баунтовских симпатрических 

сигов (Бочкарев, 2022). Через бассейн р. Енисей 
БРЗ связана с  арктическим бассейном, в  кото-
ром в  устье рек Енисей и  Пясина единственно 
в сибирской Арктике отмечены среднечешуйча-
тые популяции сигов. Кроме того, как в верхнем, 
так и  в нижнем течении р. Е нисей (особенно 
в озёрах р. Пясина) встречаются сиги, по морфо-
логическим признакам мало отличимые от сига 
Исаченко.

Третья зона вторичной интерградации тоже 
связана с БРЗ. Необходимо отметить, что группа 
амурских симпатрических сигов значительно 
отличается от всех других симпатрических сигов 
Евразии. По числу жаберных тычинок различия 
между симпатрическими сигами достоверны, 
но  не велики. Оба вида относятся к  малоты-
чинковым формам и занимают близкие трофи-
ческие ниши, однако они сильно различаются 
по числу прободённых чешуй в боковой линии. 
Оригинальность уссурийского сига не  требует 
подтверждения, поскольку как по  морфологи-
ческим, так и по генетическим характеристикам 
он обособлен и  относится к  байкальской фи-
логенетический линии. Относительно проис-
хождения сига-хадары существует несколько 
альтернативных точек зрения. Одни авторы 
полагают сходство сига-хадары с  сибирскими 
сигами конвергентным (Baldina et al., 2007), дру-
гие, что его предок вселился в бассейн р. Амур 
в  относительно недавнее время (Пирожников, 
1973). Анализ больших фрагментов мтДНК под-
тверждает последнюю гипотезу (Bochkarev et al., 
2017). В  связи со  смежным географическим 
расположением БРЗ и бассейна р. Амур можно 
полагать, что происхождение форм/видов сигов 
из этих водоёмов следует рассматривать на фоне 
общих геологических событий, произошедших 
в этом регионе 0.4–0.7 млн лет назад. Вероятно, 
вселение сибирских сигов в  бассейн р.  Амур 
совпадает с началом фрагментации БРЗ и пере-
хватом рекой Витим стока Баунтовской системы 
озёр. Точно известно, что в период Сартанского 
оледенения в  результате образования леднико-
во-подпрудного водоёма на р. Витим (с отметкой 
860 м) открывался канал стока в систему р. Нер-
ча, по  которому сиги ленского происхождения 
имели возможность вселяться в бассейн р. Амур 
(Биота …, 2006; Еникеев, 2018). Не исключено, 
что такие события происходили неоднократно. 
После проникновения сигов в  бассейн р.  Амур 
и  кратковременной гибридизации с  уссурий-
ским сигом мтДНК сибирских вселенцев (из-за 
их  малочисленности) была утеряна и  формы/
виды стали существовать уже обособленно 
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(Bochkarev et  al., 2017). Многочешуйчатость 
уссурийского сига предполагает родственную 
связь с байкальской филогенетической группой. 
Анализ мтДНК поддерживает это положение.

Четвёртая зона вторичной интерграда-
ции. По  морфогенетическим и  экологиче-
ским характеристикам симпатрические сиги 
из  р.  Анадырь напоминают симпатрических 
сигов р.  Амур.  Сиг-востряк мигрирует по  всей 
системе, включая лиман, тогда как сиг-горбун 
предпочитает речные биотопы. Если мтДНК 
у  амурских симпатрических сигов различа-
ются незначительно, то, согласно анализу 
структуры гена ND1 мтДНК, симпатрические 
сиги из  р.  Анадырь состоят в  отдалённых 
родственных отношениях. Тем не  менее, было 
обнаружено, что гибридизация между анадыр-
скими симпатрическими сигами имеет место 
(Смирнов и  др., 2009; Бочкарев и  др., 2017б). 
Основываясь на результатах генетического ана-
лиза, можно утверждать, что в постледниковый 
период в  расселении в  основном участвовали 
южносибирские формы/виды пыжьяновид-
ных сигов и в меньшей степени сиги ленского, 
колымского и  индигирского происхождения 
(Бочкарев и  др., 2017а; Bochkarev et  al., 2021b; 
Бочкарев, 2022). Чрезвычайно низкий уровень 
морфогенетических исследований сигов водоёмов 
п-ова Чукотка не позволяет делать окончатель-
ные выводы относительно точного времени 
и  маршрутов их  расселения, но  позволяет вы-
явить происхождение вселенцев и  утверждать, 
что вселение сибирских форм/видов сигов в во-
доёмы полуострова происходило неоднократно.

Пятая зона вторичной интерградации про-
стирается вдоль всего побережья арктических 
морей, но её границы с востока и запада в насто-
ящие время чётко не  определены. Арктические 
симпатричные формы/виды сигов (восточноси-
бирский и ледниково-равнинный сиги) хорошо 
различаются по признакам пластическим, но по 
меристическим (почти все малочешуйчатые) 
различия между ними минимальны или отсут-
ствуют, что не  позволяет их  однозначно иден-
тифицировать по  этим признакам. Гибридные 
формы сигов наиболее многочисленны в  верх-
ней части зоны влияния прилива. Выше и ниже 
доминируют типичные формы сигов. Несколь-
ко гибридных среднечешуйчатых популяций 
восточносибирских сигов были обнаружены 
в  озёрах нижнего течения р. Е нисей (Бочкарев 
и  др., 2020). Наличие среднечешуйчатых круп-
ных форм сигов (например, сига-мокчегора) 

(Остроумов, 1937) в  Хантайской и  Норило-Пя-
синской системе озёр свидетельствует в  под-
держку гипотезы о  гибридизации арктических 
форм с многочешуйчатыми сигами БРЗ.

Известно, что видоспецифичная мтДНК 
у  арктических форм/видов сигов, в  том числе 
и у муксуна, не обнаружена. Однако с помощью 
более простого аллозимного анализа некоторые 
арктические формы сигов хорошо различа-
ются (Сендек, Иванов, 2017; Бочкарев и  др., 
2021). Если предположить бо́льшую древность 
ледниково-равнинного сига (на  что указы-
вает характер связей между гаплотипами), то 
производные этой формы/вида должны иметь 
циркумполярное распространение с  большим 
числом морфологически выраженных локаль-
ных форм (Бочкарев и  др., 2023). Косвенным 
доказательством этой гипотезы служит почти 
идентичная форма тела у ледниково-равнинно-
го сига из устья р. Анабар (рис. 2г) и сига-лудоги 
C. lavaretus ludoga из Ладожского озера (Kottelat, 
Freyhof, 2007. P.  373), а  также у  сигов больших 
озёр бассейна нижней Оби и Байдараты. Иден-
тичные ледниково-равнинному сигу рисунки 
озёрных сигов из  водоёмов Канады приведены 
в  книге “Biology of Coregonid Fishes” (1970). 
Можно обоснованно полагать, что зона вто-
ричной интерградации восточносибирского 
и ледниково-равнинного сигов лежит вдоль всей 
береговой линии арктических морей, захватывая 
устья и  лиманы впадающих рек, и  в бассейнах 
крупных арктических озёр. В удалённых от устья 
притоках, вероятно, обитают дискретные, 
морфологически различающиеся гибридные 
группировки (Романов и др., 2016). Однако все 
они имеют (в  той или иной степени) общие 
черты, позволяющие их отнести к одной из двух 
основных форм/видов. Маловероятно, чтобы 
эти изолированные в настоящее время популя-
ции/формы имели значимый эволюционный 
возраст.

При изучении форм/видов сигов Сибири, 
исследователи часто сталкиваются с  проблемой, 
когда различные методы анализа дают противо-
положные результаты (Бочкарев, Гафина, 1996; 
Bochkarev et  al., 2013; Сендек, Иванов, 2017; 
Бочкарев и др., 2021). При изучении оленёкских 
сигов было показано, что результаты прямого 
секвенирования гена ND1 мтДНК и анализа бел-
кового полиморфизма противоречат друг другу. 
Тогда как морфологические исследования по-
казали, что оленёкская выборка сигов выглядит 
довольно единообразно и хорошо отличается как 
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от  восточносибирских, так и  от ледниково-рав-
нинных сигов. Соответственно, был сделан 
вывод о  гибридной природе сигов из  среднего 
течения р.  Оленёк. Изучение ряпушковидного 
сига различными методами тоже выявило про-
тиворечия в  результатах. Было обнаружено, что 
уникальный, морфологически единообразный 
ряпушковидный сиг из оз. Баунт представлен дву-
мя филогенетическими линиями. При этом одна 
линия принадлежит древним сигам байкальского 
происхождения, другая  — современным пыжья-
новидным сигам. Обнаружена вторичная интер-
градация группы анадырских сигов и  байкаль-
ского омуля и сига Исаченко в оз. Байкал. И эти 
факты выявлены за очень короткий промежуток 
времени при незначительном исследованном 
материале. Создаётся впечатление, что все мор-
фологически значимые формы/виды пыжья-
новидных сигов являются гибридными. Было 
сделано обоснованное предположение о том, что 
после гибридизации морфологически и  генети-
чески значительно различающихся форм/видов 
сигов относительно быстро формируется новая, 
отличная от  родительских видов, экологическая 
форма (Кожов, 1973; Schluter, McPhail, 1993; 
Hudson et  al., 2011; April et  al., 2013). В  другом 
случае было обнаружено, что некоторые внешне 
мало различимые популяции/формы сигов име-
ют видоспецифичную мтДНК. Наиболее ярким 
примером является юкагирский сиг, внешне 
почти идентичный ледниково-равнинному. 
Но гаплотипы юкагирского сига формируют хо-
рошо поддержанную филогенетическую линию, 
характерную для популяций, прошедших “буты-
лочное горлышко”. Наличие генетически чистых 
популяций юкагирского сига в  озёрах Ичелях 
и Илирней указывает на его недавнее аллопатри-
ческое происхождение. Исходя из  внешнего об-
лика и структуры мтДНК, можно предположить, 
что в основе юкагирского сига лежит небольшая 
по численности популяция ледниково-равнинно-
го сига, некоторое время изолированная в озёрах 
Сарданохского плато (Bochkarev et  al., 2021b). 
Такое же сочетание внешних признаков и общих 
генетических характеристик (только в  меньших 
размерах) обнаружено и  у каракульских сигов 
из  бассейна р. Е нисей. Из чего можно сделать 
предварительный вывод о  том, что изолирован-
ные аллопатрические популяции сигов довольно 
быстро накапливают мутации, не  претерпевая 
при этом внешних изменений. По  всей види-
мости, диверсификация форм сигов может идти 
двумя путями. Географическая (репродуктив-
ная) изоляция сигов способствует накоплению 

генетической изменчивости сигов, что, однако, 
не ведёт к появлению заметных наследственных 
морфофункциональных изменений. Тогда как 
интрогрессия мтДНК способствует быстрому 
их накоплению. Большое число описанных раз-
личающихся морфологически экологических 
форм пыжьяновидных сигов в  совокупности 
с  крайне небольшим числом генетически (мт-
ДНК) подтверждённых видов косвенно подтвер-
ждают выдвинутые предположения.
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MORPHOLOGICAL AND GENETIC DIVERSITY  
OF THE PIDSCHIAN-LIKE WHITEFISH COREGONUS LAVARETUS 

(SALMONIDAE) IN THE WATER BODIES OF SIBERIA, RUSSIA

N. A. Bochkarev1, 2, *

1Institute of Animal Taxonomy and Ecology, Siberian Branch  
of the Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, Russia 

2St. Petersburg Branch, Russian Federal Research Institute  
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Whitefishes (Salmonidae: Coregoninae) are important components of the subarctic and subalpine aquatic 
ecosystems of the Palearctic. In most Siberian Arctic water bodies, they dominate by abundance. The most 
numerous and morphologically diverse are the pidschian-like whitefishes Coregonus lavaretus sensu lato, among 
which several forms/species with an unclear taxonomic status have been described. Most of the morphologically 
significantly different forms/species of whitefish live on the periphery of the entire range of the whitefish species. 
In most cases, genetic analysis of whitefish allows us to clarify the taxonomic status of disputed species and to 
analyze their phylogenetic relationships. However, there are cases when the results of morphological and genetic 
studies contradict each other, so additional methods of analysis are necessary. In our work, we attempted to 
analyze the issues of origin and differentiation of some of the most taxonomically complex forms/species of 
whitefish based on modern morphological and genetic methods of analysis.

Keywords: Coregonus, whitefish, mitochondrial DNA, morphology, genetics, phylogeny, Siberia.
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Приведено морфологическое описание Myoxocephalus scorpioides из Чаунской губы Восточно-Сибир-
ского моря. Сравнительный анализ изученных особей с  представителями вида из  Берингова моря, 
а также со сведениями литературы по совместной выборке M. scorpioides из Чукотского моря и Берин-
гова пролива выявил географическую изменчивость пластических признаков, а также высокую степень 
стабильности ряда меристических признаков (число лучей в  1-м спинном и  анальном плавниках, 
общее число позвонков). Уточнена значимость некоторых таксономических признаков. Показано, что 
такие характеристики, как отсутствие заглазничных и затылочных бугров, наличие на их месте усиков, 
присутствие костных бляшек по  бокам тела, а  также дли́ны верхней и  нижней челюстей с  большой 
надёжностью можно использовать в таксономических целях.

Ключевые слова: Myoxocephalus scorpioides, морфологическая изменчивость, пластические признаки, ме-
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Род Myoxocephalus  — самый многочислен-
ный в  группе бычков-керчаков подсемейства 
Myoxocephalinae (Cottidae), виды рода широко 
распространены в  северных морях. Эти рыбы 
характеризуются наличием бугров и  гребней 
на  голове и/или усиков, присутствием различ-
ных шипиков и  округлых костных пластинок  
и/или бляшек по бокам тела, преимущественно 
поперечнополосатой окраской с  разного рода 
пятнами. Однако большинство перечисленных 
признаков подвержены значительной размер-
ной и географической изменчивости, изученной 
очень слабо, что существенно затрудняет иден-
тификацию бычков рода Myoxocephalus. Особен-
но остро проблема стоит для неполовозрелых 
представителей симпатрично обитающих ви-
дов. Например, молодых особей M.  scorpioides 

(Fabricius, 1780) и M. scorpius (Linnaeus, 1758), аре-
алы которых перекрываются в северо-западной 
части Атлантического океана, или M. scorpioides 
и M. verrucosus (Bean, 1881), совместно обитаю-
щих в  Восточно-Сибирском, Чукотском и  Бе-
ринговом морях, различить очень сложно, так 
как мелкие представители всех перечисленных 
видов характеризуются сходными внешними 
чертами (Rendahl, 1931; Андрияшев, 1954; 
Неелов, 1979; Mecklenburg et  al., 2002). Таким 
образом, уточнение диагностических призна-
ков представителей данного рода, в  том числе 
и  M.  scorpioides, а  также обсуждение вопросов 
морфологической изменчивости и  значимости 
некоторых идентификационных признаков 
указанного вида внесёт определённый вклад 
в решение вышеупомянутой проблемы.
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M. scorpioides в своём распространении огра-
ничен арктической областью, однако характе-
ризуется довольно обширным ареалом, населяя 
Берингово и  Чукотское моря, далее на  запад 
до  Чаунской губы Восточно-Сибирского моря, 
на восток — вдоль северного побережья Аляски 
до Канады; обнаружен он и в Северо-Западной 
Атлантике вплоть до  зал. Святого Лаврентия 
на юге и Юго-Восточной Гренландии на востоке 
(Таранец, 1937; Андрияшев, 1954; Walters, 1955; 
Неелов, 1979, 2008; Mecklenburg et al., 2002, 2016; 
Сиделева и  др., 2006; Парин и  др., 2014; Рад-
ченко и др., 2020; Chernova et al., 2022). В водах 
Восточно-Сибирского моря является обычным 
видом, населяющим глубины 0–40 м (Черешнев, 
Кириллов, 2007).

Впервые вид был описан из  прибрежных 
вод о-ва Гренландия без указания наиболее ха-
рактерных признаков. Литературные сведения 
по морфологии M. scorpioides немногочисленны 
(Солдатов, Линдберг, 1930; Rendahl, 1931; Ан-
дрияшев, 1954; Неелов, 1979; Mecklenburg et al., 
2016) и  в основном сводятся к  краткой или 
сравнительной характеристике вида. По  мне-
нию Коуэна (Cowan, 1971), несмотря на весьма 
обширный ареал, этот вид характеризуется 
относительно низким уровнем географической 
изменчивости меристических и  ряда других 
морфологических признаков по  сравнению 
с  другими представителями рода. Однако 
в основном эти данные относятся к популяци-
ям M. scorpioides, населяющим воды у северного 
побережья Аляски и  Канады, а  также Севе-
ро-Западной Атлантики. Данные о морфологии 
представителей этого вида из Восточно-Сибир-
ского моря, являющегося в  арктическом сек-
торе западной границей его распространения, 
отсутствуют.

Цель работы  — исследовать морфологию 
(пластические и  меристические признаки, осо-
бенности окраски) M.  scorpioides из  Восточно-
Сибирского моря и  сравнить полученные дан-
ные с  таковыми у  выборки из  Берингова моря 
и ранее опубликованными сведениями, а также 
определить наиболее значимые для идентифи-
кации вида признаки.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Статус и  номенклатура таксонов приведены 

с  учётом сводок каталога Парина с  соавторами 
(2014). Основным материалом послужили сбо-
ры M.  scorpioides в  прибрежье Чаунской губы 
Восточно-Сибирского моря. Рыб фиксировали 

4%-ным раствором формальдегида, затем после 
вымачивания в  воде перемещали в  70%-ный 
этиловый спирт. Морфологический анализ 
проведён по  8 экз. стандартной длиной (SL) 
81.8–167.0 (в среднем 122.2) мм.

Для сравнительного анализа изучены 12 экз.  
M.  scorpioides SL 70.0–126.0 (110.8) мм из  
бух. Провидения Берингова моря; а также 5 экз. 
M.  scorpius SL 76.0–164.0 (117.8) мм из  Канда-
лакшского залива Белого моря. Использованы 
также сведения по  морфологии M.  scorpioides 
и M. scorpius из работы Рендала (Rendahl, 1931).

Измерения проводили штангенциркулем 
на  левой стороне тела с  точностью до  0.1  мм 
по  системе Талиева (1955), разработанной для 
коттоидных рыб. Для подсчёта числа позвонков, 
лучей в плавниках, изучения формы и располо-
жения зубов на  челюстях и  некоторых особен-
ностей скелета M. scorpioides изготавливали али-
зариновые препараты по  методике Якубовски 
(1970) — 3 экз. SL 131.2–144.6 (135.2) мм из Вос-
точно-Сибирского моря и 3 экз. SL 105.0–117.2 
(110.6) мм из Берингова моря. В число позвон-
ков включён уростилярный. Для сравнения 
размеров члеников туловищного канала у  рыб 
из разных выборок данные элементы у всех осо-
бей просматривали на  вертикали заднего края 
первого спинного плавника (D1).

В тексте помимо вышеприведённых исполь-
зованы следующие обозначения признаков: 
pD — предорсальное расстояние, h1D1 — высота 
1-го луча D1; lP, lV  — длина грудного и  брюш-
ного плавников; lC  — длина хвостового плав-
ника, c  — длина головы, o  — горизонтальный 
диаметр глаза, io — межглазничное расстояние; 
D2, A, P, V, C  — соответственно 2-й спинной, 
анальный, грудные, брюшные и хвостовой плав-
ники; CLL — туловищный канал, vert. — число 
позвонков. При описании некоторых каналов 
и  пор сейсмосенсорной системы использова-
на терминология Неелова (1979). Результаты 
обработаны статистически с  использованием 
программ Microsoft Excel 2007 и  Statistica 10.0. 
Достоверность различий пластических призна-
ков между рыбами из разных районов оценивали 
с применением непараметрического U-критерия 
Манна–Уитни.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Исследованные экземпляры идентифициро-

ваны как M. scorpioides на основании следующих 
признаков: отсутствие бугров на голове, наличие 
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заглазничных и  затылочных усиков, а  также 
мелких бляшек над CLL, характерная окраска 
самцов.

О п и с а н и е . Морфологические данные 
представлены в табл. 1. M. scorpioides из Чаунской 
губы Восточно-Сибирского моря характери-
зуется следующими счётными признаками: D1 
IX, D2 16–17 (16.1 ± 0.11), А 11–14 (12.2 ± 0.29),  
Р 15–16 (15.2 ± 0.15), V I 3, число члеников CLL 
38–42 (39.3 ± 1.32), vert. 37–38 (37.6 ± 0.32), что 
в целом сопоставимо с ранее опубликованными 
данными (Солдатов, Линдберг, 1930; Rendahl, 
1931; Андрияшев, 1954; Cowan, 1971; Неелов, 
1979; Mecklenburg et al., 2002, 2016) (табл. 2).

Голова небольшая, слегка сжатая в  дорсо-
вентральном направлении, её длина в  среднем 
составляет 35.0% SL, ширина головы в  1.6 раза 
меньше её длины. Рыло немного больше o, его 
длина ~23.1% с. Бугры на  голове отсутствуют 
(рис. 1). За глазами и на затылке имеются усико-
видные кожные придатки, сидящие на костных 
гребнях,  — заглазничные в  виде одинарного 
тонкого выроста, расширенного у  основания, 
длиной ~18% o, и  затылочные выросты, длина 
которых меньше заглазничных в  1.5–2.0 раза 
(у 2 экз. они раздвоены на конце). Длина гребней 
между заглазничными и затылочными выроста-
ми составляет ~30% длины с. Расстояние между 
заглазничными выростами примерно в  2.0 раза 
больше такового между затылочными. Межглаз-
ничное пространство среднего размера (~13.1% с)  
и  в некоторой степени вдавлено за  счёт слегка 
приподнятых краёв глазниц. Затылок и межглаз-
ничное пространство у  крупных экземпляров 
в  большей степени покрыты бугорковидными 
порами, чем у более мелких.

Рот достигает вертикали середины глаза. Че-
люсти примерно равной длины. Глаз овальной 
формы, его продольный диаметр составляет 
20.8% с. На  предкрышечной кости три шипа, 
длина верхнего шипа сопоставима с  длиной 
межглазничного пространства, средний шип 
примерно в  два раза короче, нижний погружён 
в кожу и слабо развит.

Зубы на  верхней и  нижней челюстях ко-
нические, заострённые; на  верхней челюсти 
расположены в  чёткие три–четыре ряда, 
на нижней — в три ряда. На обеих челюстях зубы 
внутреннего ряда крупнее остальных и наклоне-
ны внутрь ротовой полости. На головке сошника 
зубы расположены в два–три ряда, крючьевид-
ные, наклонены внутрь. На нёбных костях зубы 
отсутствуют.

Туловище удлинённое, его высота у  начала 
А в среднем 14.5% SL. Хвостовой стебель срав-
нительно низкий и длинный, его высота содер-
жится 3.2 раза в  его длине (рис.  2а). На  теле, 
выше боковой линии, у  всех рыб SL > 110  мм, 
а у самцов даже чуть меньшего размера имеются 
округлые мелкие костные бляшки с  тонки-
ми зубцами на  поверхности, размер бляшек 
в среднем составляет 1.2% SL (рис. 2б). У самых 
крупных особей SL > 127.0  мм и  у одного сам-
ца SL 116.0  мм бляшки значительно крупнее, 
с поверхностью, полностью покрытой зубцами; 
они заходят вперёд за начало D1, на затылочную 
часть головы, располагаясь плотно друг к другу, 
несколькими рядами (рис.  2в). Бляшки под D2 
уменьшаются в размере и по мере приближения 
к  хвостовому плавнику преобразуются в  кост-
ные пластинки, погружённые в  кожу передним 
краем и имеющие зубцы по заднему. Ниже CLL, 
на уровне заднего края D1, также имеются мел-
кие костные пластинки, погружённые передней 
частью в  кожу, имеющие три–четыре тонких 
шипика по заднему краю.

Передний край D1 прямой за  счёт длинного 
1-го луча, высота которого составляет 80.6% 
длины самого высокого 4-го луча. Верхний про-
филь плавника слегка округлый, наибольшая 
высота D1 составляет 13.7% SL и  сопоставима 
с длиной основания P. Основание D1 в 1.7 раза 
короче такового D2. Спинные плавники силь-
но сближены. Наибольшая высота D2 равна 
длине основания D1 и  составляет 17.1% SL. 
Анальный плавник начинается на  вертикали 
4-го луча D2, длина основания A сопоставима 
с длиной V и равна 21.5% SL, высота A — 12.4% 
SL. Последний луч A расположен на вертикали 
предпоследнего луча D2. Межлучевые складки 
на  лучах V тонкие, а  внутренний и  следующий 
лучи одной длины. Грудной плавник длинный, 
доходит до основания A или заходит за него, его 
длина ~30.9% SL.

О с е в о й  с к е л е т . Общее число позвонков 
37–38, из  них туловищных 10–11, хвостовых 
27–28. Все туловищные позвонки имеют слабо 
заметную перетяжку, первые пять–шесть более 
узкие и высокие, последующие более широкие. 
Остистые отростки имеются с  1-го позвонка, 
все они тонкие, умеренной длины, наклонены 
назад. Отростки первых пяти–шести позвонков 
в отличие от всех остальных имеют расширенное 
основание. К  первому птеригиофору D1, более 
крупному, чем все остальные, крепятся два 
первых луча D1. Хвостовые позвонки приобре-
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Таблица 1. Пластические и меристические признаки Myoxocephalus scorpioides из нескольких районов исследо-
вания и наличие (+) между группами достоверных различий по U-критерию Манна–Уитни при p < 0.05

Признак

Район (источник информации) Пары сравнений
1.  Восточно-Сибир-

ское море (данные 
автора), n = 8

2.  Берингово море 
(данные автора),  

n = 12

3.  Чукотское море 
и Берингов пролив 

(Rendahl, 1931), n = 6
1–2 2–3 1–3

SL 81.8–167.0
122.2 ± 8.75

70.0–126.0
110.8 ± 4.87

91.0–238.0
134.5 ± 22.64

В % SL
с 33.6–37.6

35.0 ± 0.41
30.5–36.9

33.6 ± 0.52
36.3–37.8

36.9 ± 0.21
+ +

pD 31.0–36.5
33.8 ± 0.61

29.9–36.5
34.3 ± 0.63

32.4–34.3
33.0 ± 0.29

lD1D2 19.2–26.0
23.2 ± 0.76

19.5–28.2
25.6 ± 0.75

23.1–26.9
24.8 ± 0.56

+

aA 58.1–64.1
62.3 ± 0.50

55.8–62.6
58.8 ± 0.58

52.2–61.8
59.4 ± 1.45

+ +

lD1 14.6–19.7
17.7 ± 0.52

14.5–22.1
20.1 ± 0.71

+

lD2 25.8–35.9
31.2 ± 0.95

26.2–34.7
31.4 ± 0.77

lА 18.2–23.9
21.5 ± 0.61

20.5–26.2
24.1 ± 0.53

+

lP 28.7–32.2
30.9 ± 0.35

27.3–33.3
29.9 ± 0.66

27.3–32.0
29.6 ± 0.72

lV 20.2–23.7
21.7 ± 0.39

19.0–24.1
20.7 ± 0.56

19.4–22.6
21.1 ± 0.48

hP 12.9–15.4
14.2 ± 0.26

13.6–15.0
14.2 ± 0.12

lpc 15.5–19.6
17.7 ± 0.56

14.5–20.6
17.6 ± 0.49

h 5.0–6.0
5.5 ± 0.78

5.8–7.1
6.4 ± 0.14

4.9–5.6
5.3 ± 0.10

+ +

lC 18.4–22.0
20.2 ± 0.40

19.6–22.5
20.7 ± 0.26

19.8–22.9
21.3 ± 0.56

hD1 10.1–15.8
13.7 ± 0.61

10.7–17.9
15.3 ± 0.86

12.1–14.3
13.5 ± 0.30

+ +

hD2 15.5–19.9
17.1 ± 0.52

12.8–20.3
16.3 ± 0.64

16.8–20.3
18.3 ± 0.60

+

hА 10.1–14.2
12.4 ± 0.48

9.7–15.9
12.9 ± 0.52

13.7–17.1
15.0 ± 0.52

+ +

В % с
cw 54.7–71.6

63.0 ± 2.29
59.4–78.7

68.6 ± 1.50
59.6–71.8

63.6 ± 1.82
+ +

ao 21.8–25.4
23.1 ± 0.37

23.7–30.4
26.9 ± 0.77

22.3–25.7
24.0 ± 0.52

+ +

o 19.5–22.7
20.8 ± 0.38

20.8–24.3
21.2 ± 0.31

14.9–21.2
18.1 ± 1.03

+

io 11.0–15.6
13.1 ± 0.43

11.3–17.9
14.0 ± 0.74

11.7–16.1
13.4 ± 0.70
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Признак

Район (источник информации) Пары сравнений
1.  Восточно-Сибир-

ское море (данные 
автора), n = 8

2.  Берингово море 
(данные автора),  

n = 12

3.  Чукотское море 
и Берингов пролив 

(Rendahl, 1931), n = 6
1–2 2–3 1–3

lpr 12.1–17.7
14.1 ± 0.67

10.8–16.2
13.7 ± 0.85

13.8–17.3
16.2 ± 0.65

+ +

lmx 36.0–42.5
40.0 ± 0.92

40.0–45.2
42.9 ± 0.67

38.1–42.5
40.0 ± 0.61

+ +

lmd 39.1–44.8
42.9 ± 0.99

42.5–48.6
45.2 ± 0.60

44.2–45.9
45.1 ± 0.21

+ +

h1D1 23.2–39.6
31.5 ± 1.74

23.9–38.7
31.7 ± 1.97

26.3–32.2
29.4 ± 1.02

hD1 28.6–44.4
39.1 ± 1.88

31.2–48.0
42.1 ± 1.31

33.3–39.1
36.9 ± 0.81

+ +

hА 32.9–41.3
36.4 ± 1.07

31.8–40.0
35.7 ± 1.33

37.1–45.2
40.7 ± 1.22

+ +

Меристические признаки
D1 9 8–9

8.7 ± 0.15
9

D2 16–17
16.1 ± 0.11

14–16
15.0 ± 0.25

15–16
15.6 ± 0.20

+

A 11–14
12.2 ± 0.29

11–13
11.7 ± 0.21

11–13
12.0 ± 0.31 (5)

P 15–16
15.2 ± 0.15

14–15
14.8 ± 0.13

15–16
15.3 ± 0.11 (12)

+

vert. 37–38
37.6 ± 0.32 (3)

37–38
37.3 ± 0.27 (3)

Примечание. n  — число исследованных особей, SL  — стандартная длина тела, с  – длина головы, pD  — предорсальное расстояние, 
lD1D2 — расстояние между началами 1-го и 2-го спинных плавников, aA — антеанальное расстояние; lD1, lD2, lA — длина основания соот-
ветственно 1-го и 2-го спинных и анального плавников; lP, lV — длина грудного и брюшного плавников; hP — длина основания грудного 
плавника; lpc, h — длина и высота хвостового стебля; lC — длина хвостового плавника; hD1, hD2, hA — наибольшая высота соответственно 
1-го и 2-го спинных и анального плавников; cw — ширина головы, ao — длина рыла, o — горизонтальный диаметр глаза, io — межглаз-
ничное расстояние, lpr — длина верхнего предкрышечного шипа; lmx, lmd — длина верхней и нижней челюстей; h1D1 — высота 1-го луча 
1-го спинного плавника. Над чертой — пределы варьирования значений признака; под чертой — среднее значение и его ошибка, в скобках 
число исследованных экземпляров по данному признаку. Здесь и в табл. 2: D1, D2, A, P — число лучей соответственно в 1-м и 2-м спинных, 
анальном и грудном плавниках; vert. — число позвонков.

Таблица 2. Счётные признаки Myoxocephalus scorpioides по опубликованным ранее данным

Признак Солдатов, 
Линдберг, 1930

Андрия-
шев, 1954

Walters, 
1955

Cowan, 
1971

Неелов, 
1979

Mecklenburg et al., 
2002

D1 9–10 8–10 8–10 8–10 8–10

D2 15–16 15–17 13–17 14–17 14–17

A 11–14 11–13 11–14 11–13 11–13

P 15–17 14–16 14–16 15–17 14–16 14–16

Число члеников СLL 40 37–39 38–43 36–42 36–42

vert. 35–38 35–38

Примечание. CLL — туловищный канал.

Таблица 1. Окончание
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тают квадратную форму и имеют более заметную 
перетяжку, расположенную посередине. Между 
D1 и D2 расположены два свободных птеригио-
фора. Несколько последних позвонков хвосто-
вого стебля более высокие и имеют расширенные 
остистые отростки. При этом отросток первого 
преурального позвонка сближен с комплексным 
терминальным центром. В  хвостовом плавнике 
имеется три epuralia, из  них две первые длин-
нее третьей и  плотно прилегают друг к  другу, 
последняя  — массивнее и  шире остальных. 
В  комплексном терминальном центре имеются 
две гипуральные пластинки, слившиеся в осно-
вании и дистально разделённые вырезкой.

Н е к о т о р ы е  о с о б е н н о с т и  с е й -
с м о с е н с о р н о й  с и с т е м ы . Отверстия пор 
каналов головы и туловища очень мелкие. Длина 
канальца задней центральной затылочной поры 
варьирует в значительных пределах и составляет 
16.3–56.2 (в  среднем 38.4)% расстояния между 
медиальной частью затылочной комиссуры 
и началом основания D1.

Число члеников CLL варьирует в  пределах 
38–42 (в среднем 39.3), расположены они выше 
уровня медиальной линии, идут до  основания 
хвостового плавника, иногда одним–двумя чле-
никами заходя на него. CLL делает изгиб на се-
редине хвостового стебля, занимая медиальное 
положение. У семи просмотренных экземпляров 
туловищный канал с  небольшим разрывом, 
расположенным чуть далее вертикали заднего 
края D2 или немного не доходя до основания C. 
У  1 экз. SL 81.8  мм канал неполный и  доходит 
лишь до  вертикали заднего края D2. Членики 

туловищного канала среднего размера с хорошо 
заметными отверстиями (рис. 2б) для пор и сет-
чатым рисунком, верхние боковые канальцы 
туловищного канала незначительно короче 
нижних или одинаковой с ними длины.

О к р а с к а  п о с л е  х р а н е н и я  в   с п и р -
т е .  Верхняя часть головы и туловища тёмно-се-
рые или чёрные с размытыми, слабо заметными 
серыми пятнами разного размера. В медиальной 
части тела, под CLL, окраска меняется на более 
светлую; далее, к основанию анального плавни-
ка, тон переходит в светло-серый. Брюхо грязно-
белое, иногда светло-серое. Нижняя часть головы 
характеризуется наличием густого крапа тёмного 
цвета. У самцов участок тела чуть ниже CLL и над 
A имеет хорошо заметные белые глазчатые пятна 
овальной формы, размер которых примерно 
в 2.0 раза меньше o. Такой же рисунок у самцов 
имеется и на нижней части головы. Брюхо у сам-
цов светлое, почти белое. У  самок D1 чёрный, 
со слабо выраженными более светлыми пятнами 
в начале плавника. D2 и А у рыб обоих полов чёр-
ные, со  слабо заметными светлыми полосами.  
P у  самок тёмный, с  размытыми светлыми по-
лосами (рис.  2г). V с  чередующимися чёрными 
и светлыми полосками. Самцы имеют характер-
ную более яркую окраску, на плавниковой мем-
бране D1 между 4–5–6-м лучами имеются оваль-
ные светлые полупрозрачные пятна, подобные 
пятна имеются и  на P (рис.  2д)  — от  середины 
и до заднего края плавника.

ОБСУЖДЕНИЕ
По данным Коуэна (Cowan, 1971), 

M.  scorpioides по  сравнению с  другими предста-
вителями рода Myoxocephalus является одним 
из  наиболее стабильных по  целому комплексу 
признаков (включая меристические). Бо́льшая 
часть результатов настоящего исследования 
подтверждает это утверждение. Число лучей 
в  плавниках у  рыб из  исследованных выборок 
имеет сходную степень варьирования (в  основ-
ном в пределах двух–трёх значений), и в целом 
все показатели сопоставимы с ранее опублико-
ванными данными (Солдатов, Линдберг, 1930; 
Андрияшев, 1954; Walters, 1955; Cowan, 1971; 
Неелов, 1979; Mecklenburg et al., 2002) (табл. 1, 2).  
Рыбы из  трёх удалённых районов по  меристи-
ческим признакам демонстрируют высокий 
уровень стабильности  — достоверные различия 
выявлены лишь по  числу лучей D2 между 
выборками из  Восточно-Сибирского и  Берин-
гова морей и  по числу лучей P между особями 

Рис.  1. Голова самки Myoxocephalus scorpioides  
SL 127.6 мм из Чаунской губы Восточно-Сибирско-
го моря.
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(а)

(б) (в)

(г) (д)

КБ ЧЛ

КП

Рис.  2. Некоторые особенности морфологии Myoxocephalus scorpioides из  Чаунской губы Восточно-Сибирского 
моря: а – внешний вид самки SL 127.6 мм; б — членики туловищного канала (ЧЛ), расположенные над каналом 
боковой линии костные бляшки (КБ) и  под каналом костные пластинки (КП), самка SL 131.4  мм; в  – костные 
бляшки, расположенные на затылке, самка SL 167.0 мм; г, д — окраска грудного плавника самки SL 132.8 мм (г) 
и самца SL 136.7 мм (д).
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Берингова моря и  выборкой из  Чукотского 
моря и Берингова пролива. По мнению Коуэна 
(Cowan, 1971), в  вариабельности значений ме-
ристических признаков (числа лучей в  D1, D2, 
P, числа члеников CLL и  vert.) у  M.  scorpioides 
наблюдается небольшая тенденция к  увеличе-
нию их  среднего числа с  увеличением геогра-
фической широты места вылова экземпляров, 
но нет чётких географических закономерностей, 
проявляющихся ни  по одному из  рассматрива-
емых признаков. По  полученным в  настоящей 
работе данным, несмотря на небольшой диапа-
зон варьирования счётных признаков и  мало-
численность исследованных групп, наблюдается 
тенденция увеличения значений некоторых 
признаков в  следующем направлении: Берин-
гово море→сборная выборка Чукотского моря 
и  Берингова пролива→Восточно-Сибирское 
море; число лучей D2 в данных выборках увели-
чивалось соответственно в  следующем поряд-
ке — 15.0–15.6–16.1; число лучей Р изменялось 
соответственно так — 14.8–15.3–15.2 (табл. 1).

Анализ изменчивости пластических при-
знаков M.  scorpioides из  сравниваемых районов 
показал, что минимальное количество различий 
имеется между выборкой из  Восточно-Сибир-
ского моря и  сборной выборкой из  Чукотского 
моря и  Берингова пролива, особи которых до-
стоверно различались по пяти признакам из 21, 
или в 23.8% случаев (табл. 1). Выборка из Берин-
гова моря в большей степени отличалась от двух 
остальных  — по  12 признакам (46.1% иссле-
дованных признаков) от  бычков из  Восточно-
Сибирского моря и  по 12 признакам (57.1%) 
от особей из Чукотского моря и Берингова про-
лива. Рыбы Берингова моря характеризовались 
в  отличие от  двух других выборок бóльшими 
значениями высоты хвостового стебля и высоты 
D1, более широкой головой, бо́льшими разме-
рами рыла и  верхней челюсти, но  меньшими 
размерами головы. По шести признакам (pD, lP, 
lV, lC, io, h1D1) между тремя выборками досто-
верных различий не выявлено. Стоит отметить, 
что особи из Берингова моря характеризовались 
наименьшими из всех трёх исследованных групп 
размерами, что также могло послужить одной 
из причин большего количества отличий от дру-
гих выборок.

От двух морфологически сходных видов  — 
M.  scorpius и  M.  verrucosus  — исследованный 
вид отличается набором следующих призна-
ков: наличие хорошо заметных заглазничных 
и  затылочных усиков (у  M.  scorpius они слабо 

развиты у  мелких и  отсутствуют у  крупных 
особей, а  у M.  verrucosus встречаются крайне 
редко даже у мелких особей); полное отсутствие 
бугров на  голове (у  M.  scorpius имеются слабо 
развитые образования у  крупных экземпляров; 
у M. verrucosus всегда имеются основные и допол-
нительные бугры, даже у мелких особей); более 
поздние сроки формирования костных члеников 
CLL (у молодых M. scorpioides ряд CLL часто не-
полный или прерывается на хвостовом стебле); 
отсутствие у  самцов гребенчатых образований 
на внутренней поверхности грудных плавников 
(у двух других видов гребенчатые придатки име-
ются); отсутствие канальца 2-го порядка задней 
центральной затылочной поры (у  M.  scorpius 
и M. verrucosus такой каналец имеется); средние 
размеры хвостового стебля (у M. scorpius он более 
короткий и высокий, у M. verrucosus более низ-
кий). Также  M.  scorpioides абсолютной длиной 
9–12 см отличается от M. scorpius наличием хо-
рошо заметных костные бляшек над CLL, почти 
полностью отсутствующих у  последнего вида 
и развитых в большей степени у M. verrucosus.

По данным Коуэна (Cowan, 1971) и Неелова 
(1979), изучавших особенности внешней морфо-
логии рыб рода Myoxocephalus, наиболее важны-
ми для идентификации не только M. scorpioides, 
но  и других представителей рода являются 
следующие признаки: форма и размер члеников 
CLL; морфология костных бляшек, расположен-
ных выше CLL; особенности строения сейсмо-
сенсорной системы головы. Оба автора также 
указывают на  высокую степень внутривидовой 
стабильности данных признаков. Однако ре-
зультаты сравнительного исследования, а также 
анализ литературных данных (Rendahl, 1931; 
Cowan, 1971; Неелов, 1979), показали, что часть 
вышеперечисленных признаков характеризуют-
ся некоторой степенью изменчивости. Так, дан-
ные по морфологии члеников туловищного ка-
нала несколько противоречивы: Коуэн (Cowan, 
1971) описывает членики CLL M. scorpioides как 
тонкие, с  небольшими углублениями в  области 
отверстий; Неелов (1979) отмечает, что чле-
ники у  этого вида короткие и  высокие. Анализ 
результатов настоящего исследования показал, 
что рыбы как из  Восточно-Сибирского, так 
и  из Берингова морей имеют членики с  хоро-
шо заметными отверстиями, но  различаются 
их размером: у рыб SL 123.0–127.0 мм из первой 
выборки членики несколько крупнее — длиной 
2.5 мм и шириной 0.7 мм против соответственно 
2.1 и 0.5 мм у рыб SL 121.0–126.0 мм из второй 
выборки.
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Другим диагностическим признаком, отлича-
ющим M. scorpioides от M. scorpius и M. verrucosus, 
является наличие очень короткого неветвяще-
гося канальца задней центральной затылочной 
поры, который у  двух других видов длиннее 
и имеет канальцы 2-го порядка (Неелова, 1979). 
Экземпляры M. scorpioides из двух рассматрива-
емых выборок, действительно, характеризуются 
отсутствием канальцев 2-го порядка, но  разли-
чаются длиной канальца задней центральной за-
тылочной поры. В отличие от рыб из Берингова 
моря, имеющих типичный короткий каналец, 
у  большей части бычков из  Восточно-Сибир-
ского моря длина канальца лишь незначительно 
не  достигает половины расстояния от  затылоч-
ной комиссуры до основания D1.

Такой признак, как высота хвостового стебля, 
отмеченный некоторыми авторами как таксоно-
мически важный, также с  осторожностью дол-
жен быть использован в  идентификационных 
целях, так как демонстрирует некоторую степень 
изменчивости — особи из Берингова моря име-
ют достоверно более высокий хвостовой стебель, 
чем рыбы из двух других выборок (табл. 1).

Таким образом, такие признаки, как форма 
и размер члеников CLL, длина канальца задней 
центральной затылочной поры и высота хвосто-
вого стебля по причине высокой вариабельности 
не могут служить основными диагностическими 
признаками.

По данным Рендала (Rendahl, 1931), од-
ними из  наиболее надёжных характеристик, 
отличающих даже мелких особей M.  scorpioides 
от M. scorpius, являются длины верхней и нижней 
челюстей — значения этих признаков у второго ви-
да значительно выше. Так, длина верхней челюсти 
у M. scorpius из сборной выборки, по данным Рен-
дала (Rendahl, 1931), составила 45.5–50.9 (в сред-
нем 47.7)% с, длина нижней  — 46.9–55.7 (49.9)% 
с, что соответствует данным автора настоящей 
работы по выборке вида из Белого моря — длина 
верхней челюсти  42.1–48.8 (в  среднем 46.1)% с, 
нижней  — 43.8–52.2 (48.5)% с. Эти значения су-
щественно выше соответствующих у M. scorpioides 
из трёх исследованных выборок (табл. 1). Высокую 
устойчивость показали и  такие характеристики, 
как полное отсутствие заглазничных и затылочных 
бугров, наличие на  их месте кожных выростов, 
присутствие костных бляшек над CLL.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате проведённого сравнитель-

но-морфологического анализа выборок 

M. scorpioides из Восточно-Сибирского и Берин-
гова морей и сопоставления результатов с ранее 
опубликованными данными (Rendahl, 1931) 
по  сборной выборке этого вида из  Чукотского 
моря и  Берингова пролива показано, что ряд 
меристических признаков (число лучей в  D1 
и  A, vert.) в  наименьшей степени подвержены 
географической изменчивости, это указывает 
на высокую стабильность вида по данным харак-
теристикам. Пластические признаки показали 
некоторую степень изменчивости — максималь-
ное количество различий обнаружено между 
выборкой из  Берингова моря и  двумя другими. 
Особи первой выборки отличались от  осталь-
ных пропорциями головы, высотой хвостового 
стебля, наибольшей высотой D1 и рядом других 
признаков. Ранее отмеченные как одни из  ста-
бильных и важных для таксономии признаки — 
морфология члеников туловищного канала, 
длина канальца задней центральной затылочной 
поры, высота хвостового стебля  — проде-
монстрировали некоторую степень вариабель-
ности, в связи с чем они не могут служить в каче-
стве основных диагностических характеристик. 
Такие признаки, как отсутствие заглазничных 
и затылочных бугров, наличие на их месте кож-
ных выростов, наличие костных бляшек над 
CLL, а также меньшие, чем у M. scorpius, длины 
верхней и  нижней челюстей показали высокую 
стабильность у  особей из  трёх популяций и  с 
большой надёжностью могут быть использованы 
в  таксономических целях. Однако полученные 
результаты имеют предварительный характер, 
так как для подтверждения полученных выводов 
и определения значимости перечисленных при-
знаков для систематики требуется дальнейший 
анализ внутривидовой изменчивости (алломет-
рической и  полового диморфизма) на  примере 
других популяций и  в сравнении с  данными 
по морфологии других видов рода.
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NEW DATA ON THE MORPHOLOGY OF MYOXOCEPHALUS SCORPIOIDES 
(COTTIDAE) FROM THE CHAUN BAY OF THE EAST SIBERIAN SEA  

AND ANALYSIS OF THE VARIABILITY OF SOME DIAGNOSTIC 
CHARACTERS OF THE SPECIES

E. A. Poezzhalova-Chegodaeva1, *

1Institute of Biological Problems of the North, Far Eastern Branch,  
Russian Academy of Sciences, Magadan, Russia

*E-mail: zoarces@mail.ru

This paper presents a morphological description of Myoxocephalus scorpioides from the Chaun Bay of the East 
Siberian Sea. A comparative analysis of the studied individuals with representatives of the species from the 
Bering Sea, as well as with the literature data on a combined sample of M. scorpioides from the Chukchi Sea and 
Bering Strait, has revealed a geographical variability of morphometric characters and a high degree of stability of 
a number of meristic characters (number of rays in the 1st dorsal fin and anal fin and total number of vertebrae). 
The significance of some taxonomic characters has been clarified. It is shown that characteristics such as the 
absence of postorbital and occipital tubercles, the presence of barbels in their place, the presence of bone plaques 
on the sides of the body, and the lengths of the upper and lower jaws, can be used for taxonomic purposes with 
high reliability.

Keywords: Myoxocephalus scorpioides, morphological variability, morphometric characters, meristic characters, 
Chaun Bay, East Siberian Sea, Bering Sea.
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Проведено сравнительное молекулярно-генетическое изучение Gymnocanthus pistilliger из  Охотского, 
Японского и  Берингова морей. На  основе анализа генов митохондриальной ДНК выявлена гетеро-
генность вида, не связанная с его географическим распространением. Изученный вид характеризуется 
близкородственными отношениями с G. intermedius, генетическая дифференциация между ними имеет 
низкий для разных видов уровень. Полученные молекулярно-генетические результаты, а также морфо-
логические данные, приведённые другими авторами, предполагают, что G.  pistilliger и  G.  intermedius 
могут представлять собой либо географические формы (подвиды) одного вида, либо эволюционно 
молодые виды.

Ключевые слова: Gymnocanthus pistilliger, Gymnocanthus intermedius, митохондриальная ДНК, генетиче-
ская дивергенция, родственные отношения.
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Бореально-азиатский вид Gymnocanthus 
pistilliger (Pallas, 1814) — широко распространён-
ный представитель рода Gymnocanthus семейства 
Cottidae (Парин и  др., 2014; Mecklenburg et  al., 
2016). Он обитает в  северной части Пацифи-
ки  — вдоль побережья Берингова моря, у  Ко-
мандорских и Алеутских о-вов; в Японском море 
от  Татарского пролива до  зал. Петра Великого, 
у  японских островов до  Хоккайдо; вдоль по-
бережья Охотского моря, у  Курильских о-вов; 
в  Тихом океане от  Юго-Восточной Камчатки 
до Хоккайдо (Парин и др., 2014; Дылдин и др., 
2020). По  некоторым данным, вид встречается 
в  Арктике  — в  южной части Чукотского моря 
(Wilson, 1973; Mecklenburg et al., 2016).

Биология  G.  pistilliger относительно хорошо 
изучена. Этот элиторальный, донный вид обы-
чен в  прибрежных водах на  глубинах до  100 м, 
редко встречается глубже — до 325 м, совершает 
сезонные миграции, живёт до  9–12  лет. Самки 

крупнее самцов, особи из южных частей ареала 
крупнее северных (до  33  см в  Японском море 
и 20 см в Беринговом море). По характеру пита-
ния G. pistilliger — хищник (Hoff, 2000; Панченко 
и др., 2020).

Род Gymnocanthus включает шесть видов  — 
G.  pistilliger, G.  detrisus Gilbert et Burke, 1912, 
G.  galeatus Bean, 1881, G.  herzensteini Jordan et 
Starks, 1904, G. intermedius (Temminck et Schlegel, 
1843) и G. tricuspis (Reinhardt, 1830) (Парин и др., 
2014); в Каталоге рыб (Fricke et al., 2024) в состав 
рода включён ещё один вид  — G.  vandesandei 
Poll, 1949. Как и  другие виды рода, G.  pistilliger 
характеризуется следующими признаками: от-
сутствие зубов на нёбных костях и сошнике, ше-
роховатые костные пластинки по верху головы; 
четыре мощных шипа на  предкрышке, первый 
из  которых длинный, с  направленными вверх 
отростками; чешуя редуцирована до  шипиков 
под грудными плавниками, брюшные плавники 



ГЕНЕТИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ И РОДСТВЕННЫЕ СВЯЗИ 543

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 65  № 5  2025

с одним шипом и тремя мягкими лучами; боко-
вая линия снабжена костными или хрящевыми, 
скрытыми в  коже пластинками; у  самцов име-
ется анальная папилла (Wilson, 1973; Линдберг, 
Красюкова, 1987; Mecklenburg et al., 2016).

Существующие взгляды разных авторов 
на  филогению Gymnocanthus, в  том числе и  на 
положение G.  pistilliger, основанные на  морфо-
логических и  молекулярно-генетических дан-
ных, в  целом однозначны: род образует очень 
чёткую, близкородственную группу видов, ко-
торая разделяется на две эволюционные линии. 
Одна линия, включающая G. detrisus, G. galeatus 
и G. herzensteini, характеризуется более крупным 
размером особей и  сниженным половым ди-
морфизмом; другая, состоящая из  G.  pistilliger, 
G. intermedius и G. tricuspis, напротив, — меньшим 
размером и  развитым половым диморфизмом. 
Эти две группы различаются также распределе-
нием по глубине обитания — виды первой группы 
приспособились к  большей глубине (50–150  м 
и более), виды второй группы обитают на мень-
шей глубине (в основном до 50 м) (Wilson, 1973; 
Yamazaki et al., 2013).

Систематика рода Gymnocanthus долгое время 
была запутанной из-за широкого ареала и  мор-
фологической изменчивости видов. Видовые 
различия по  меристическим признакам, разви-
тию полового диморфизма, высоте тела и головы, 
ширине и  вооружению межглазничного проме-
жутка, длине предкрышечного шипа, окраске 
подвержены значительному варьированию 
в зависимости от возраста, размера, условий оби-
тания. По мнению Уилсона (Wilson, 1973), видам 
рода свойственно существенное перекрывание 
меристических признаков и  отсутствие значи-
мых остеологических различий. В  связи с  этим 
возникает сложность в идентификации видов и, 
как следствие, появляются недостоверные сведе-
ния об  их распространении. Наибольший вклад 
в  систематическую неопределённость внёс цир-
кумполярный, высоко изменчивый G.  tricuspis, 
которого отождествляли с  G.  detrisus, G.  galeatus 
и G. pistilliger. В свою очередь, G. pistilliger путали 
с G.  intermedius, поскольку эти виды имеют зна-
чительное сходство в размерном диапазоне и вы-
раженности полового диморфизма (Wilson, 1973).

Цель настоящей работы — оценить внутриви-
довую вариабельность G. pistilliger и его родствен-
ные отношения с  видами рода Gymnocanthus 
на  основе анализа митохондриальной ДНК и  с 
использованием полученных другими авторами 
морфологических данных.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Районы сбора и объём изученного материала 

представлены в  табл. 1. Экземпляры рыб и  об-
разцы тканей хранятся в коллекции лаборатории 
ихтиологии ИБПС ДВО РАН. Образцы тканей 
G. tricuspis из Белого моря любезно предостави-
ла В.Г. Сиделева (ЗИН РАН).

Проведён анализ изменчивости нуклеотид-
ных последовательностей генов COI длиной 
1114 пар нуклеотидов (п.н.), цитохрома b (877 
п.н.), 16S рРНК (613 п.н.) митохондриальной 
ДНК (мтДНК). Для сравнительного молекуляр-
но-генетического анализа использовали данные 
из GenBank (www.ncbi.nlm.nih.gov) по шести ви-
дам рода Gymnocanthus, в том числе по G. detrisus 
(гены COI, цитохрома b, 16S рРНК) и G. galeatus 
(участок гена COI длиной 601 п.н.), экземпляры 
которых отсутствовали в  нашей коллекции. 
Виды Myoxocephalus polyacanthocephalus, Bero 
elegans и Argyrocottus zanderi (семейство Cottidae1) 
использовали в качестве внешней группы.

Геномную ДНК выделяли из мышечной тка-
ни по стандартной методике, которая включает 
лизис ткани 1%-ным додецилсульфатом натрия 
в  присутствии протеиназы К  (0.2 мг/мл) и  де-
протеинизацию фенолом (Maniatis et  al., 1982). 
Для амплификации и  секвенирования ДНК 
использовали олигонуклеотидные праймеры 
и  условия, описанные ранее (Meyer, 1993; Рад-
ченко, 2005; Морева и др., 2017). С применением 
пакета программ MEGA 12 (Kumar et  al., 2024) 
выравнивали нуклеотидные последовательно-
сти, определяли параметры изменчивости гене-
тических маркеров, рассчитывали генетические 
дистанции с  использованием метода макси-
мального правдоподобия (с  учётом гетероген-
ности скорости нуклеотидных замен), выбирали 
оптимальные модели нуклеотидных замен для 
каждого гена с  использованием байесовского 
информационного критерия.

С применением байесовского анализа в про-
грамме MrBayes v. 3.2.1 (Ronquist et  al., 2012) 
реконструировали филогенетические деревья 
отдельно для объединённых последовательно-
стей мтДНК (гены COI, цитохрома b, 16S рРНК) 
и  последовательностей участка гена COI, кото-
рый используется в  ДНК-штрихкодировании. 
Для контроля динамики байесовского анализа 
1 В Каталоге рыб (Fricke et al., 2024) род Gymnocanthus и виды 
внешней группы отнесены к  семейству Psychrolutidae, 
мы в  своей работе придерживаемся классификации, при-
ведённой в монографии Парина с соавторами (2014).
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использовали программу Tracer v. 1.7 (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. Из 
10001 отбросили первые 1001 деревьев с  неста-
бильными параметрами моделей нуклеотидных 
замен, остальные использовали для получения 
консенсусных деревьев и  апостериорных веро-
ятностей их ветвления. Узлы ветвления с оцен-
кой вероятности ≥0.95 принимали как значимые 
(Leachée, Reeder, 2002).

Для подтверждения границ видов, выявлен-
ных в ходе филогенетического анализа, с исполь-
зованием последовательностей гена COI приме-
няли метод ASAP (Assemble Species by Automatic 
Partitioning) (Puillandre et al., 2021). Анализ ASAP 
проводили в онлайн-версии программы (https://
bioinfo.mnhn.fr/abi/public/asap/asapweb.html) 
с  использованием предложенных моделей ну-
клеотидных замен  — модели  Джукса–Кантора, 
двухпараметрической модели Кимуры и модели 
простых попарных дистанций. Для определения 
гаплотипов и  их взаимосвязей строили сеть 
в  программе SplitsTree4 v. 6.4.7 (Huson, Bryant, 
2006) с использованием метода медианных сетей 
(Bandelt et al., 1999) и объединённой последова-
тельности мтДНК (гены COI, цитохрома b, 16S 
рРНК).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Нуклеотидные последовательности участков 

генов COI, цитохрома b и 16S рРНК размещены 
в GenBank, их регистрационные номера указаны 
в табл. 1.

Выявлены следующие параметры изменчи-
вости молекулярных маркеров в  пределах рода 
Gymnocanthus. Для гена COI обнаружено 107 
нуклеотидных замен и 103 полиморфных сайта, 
88 филогенетически информативны; из  371 
кодируемого аминокислотного остатка два ва-
риабельных. Для гена цитохрома b обнаружено 
130 замен и 120 полиморфных сайтов, 93 фило-
генетически информативны; из 292 кодируемых 
аминокислотных остатков пять вариабельных 
и  три филогенетически информативных. Для 
гена 16S рРНК обнаружено 10 нуклеотидных 
замен и 10 полиморфных сайтов, восемь фило-
генетически информативны.

Параметры генетической изменчивости 
мтДНК G.  pistilliger: для гена COI  — восемь 
нуклеотидных замен, пять филогенетически 

информативных сайтов; для гена цитохрома b — 
18 нуклеотидных замен, пять филогенетически 
информативных сайтов, три замены амино-
кислотных остатков; для гена 16S рРНК  — две 
нуклеотидные замены.

Сравнительный анализ нуклеотидных после-
довательностей митохондриальных генов показал 
наличие мутаций, маркирующих род Gymnocanthus 
в  целом и  каждый вид в  отдельности. Для рода 
зафиксировано 19, 11 и  четыре идентифици-
рующие нуклеотидные замены соответственно 
в генах COI, цитохрома b и 16S рРНК. G. pistilliger 
и  G.  intermedius имели по  одной замене в  генах 
COI и цитохрома b; G. herzensteini — 17, 13 и три 
замены в  генах COI, цитохрома b и  16S рРНК; 
G. tricuspis — 16 и 12 замен в генах COI и цитохро-
ма b; G. detrisus — 16 и 15 замен в генах COI и ци-
тохрома b; G. galeatus — четыре замены в участке 
гена COI (601 п.н.). У G. pistilliger зафиксированы 
общие мутации с G. intermedius — 17, 16 и три заме-
ны в генах COI, цитохрома b и 16S рРНК.

Значения генетических дистанций между мт-
ДНК видов рода Gymnocanthus и внешней группы 
варьировали от  7.73 (G.  herzensteini/M.  polya- 
canthocephalus) до  9.39% (G.  tricuspis/A.  zanderi). 
Между видами в  пределах рода Gymnocanthus 
минимальное значение составило 0.45 (G.  pis-
tilliger/G.  intermedius), максимальное  — 3.60% 
(G. herzensteini/G. pistilliger и G. herzensteini/G. inter-
medius). Внутривидовые генетические дистанции 
G. pistilliger варьировали от 0.03 до 0.28% (табл. 2).

У G.  pistilliger выявлено 11 гаплотипов, 
у G. intermedius — четыре (рис. 1). Виды форми-
руют две группы, которые дифференцированы 
на 17 нуклеотидных замен и соединены альтер-
нативными связями между G.  pistilliger (1862) 
и  G.  intermedius (2163 или 1828), возникшими 
в  результате параллельных (или обратных) му-
таций. В пределах группы G. pistilliger гаплотипы 
различаются 1–14 нуклеотидными заменами; 
в пределах G. intermedius — 4–12 заменами.

На основе данных об  объединённых после-
довательностях мтДНК, а также фрагмента гена 
COI (601 п.н.) реконструированы филогенети-
ческие деревья (рис. 2, 3). В основании деревьев 
расположены виды внешней группы, затем 
следует макрокластер Gymnocanthus. На  дереве, 
по  данным об  объединённой мтДНК (рис.  2), 
макрокластер рода разделяется на  два кла-
стера — G. pistilliger + G. intermedius и G. tricuspis +  
+ (G. detrisus + G. herzensteini) — с высокой вероят-
ностью (РР ≥ 0.95), за исключением ассоциации 
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G.  detrisus + G.  herzensteini. Филогенетическое 
дерево, по  данным о  коротком фрагменте гена 
COI, характеризуется другим порядком ветвле-
ния (рис.  3). Макрокластер рода Gymnocanthus 
разделяется на три кластера: G. tricuspis, G. herzen-
steini + (G.  detrisus + G.  galeatus) и  G.  pistilliger + 
+  G.  intermedius. При этом хорошую статисти-
ческую поддержку имеют кластеры G.  tricuspis  
и G. pistilliger + G. intermedius (РР ≥ 0.95).

Кластеры, выявленные в  ходе филогенети-
ческого анализа, подтверждены методом ASAP; 
оптимальная оценка ASAP (1.5) получена с  ис-
пользованием всех трёх моделей нуклеотидных 
замен для пяти видовых кластеров — G. tricuspis, 
G. herzensteini, G. detrisus, G. galeatus и G. pistilliger +  
+ G. intermedius (рис. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ
Внутривидовая генетическая изменчивость 

G. pistilliger

Сравнение G. pistilliger из разных участков аре-
ала демонстрирует существенную изменчивость 

его гаплотипов — каждая особь имеет собствен-
ный тип мтДНК. Однако для гаплотипов вида 
не  характерна географическая приуроченность, 
они не  образуют группы, связанные с  местами 
обитания (рис. 1). При этом у G. pistilliger обна-
ружен довольно низкий полиморфизм нуклео-
тидных последовательностей  — значения гене-
тических дистанций варьируют от  0.03 до  0.28 
(в среднем 0.18)%.

Экземпляры из значительно удалённых и рас-
положенных близко мест обитания почти оди-
наково дифференцированы друг от  друга. Так, 
выловленные в одном районе (о. Талан Охотско-
го моря) особи различаются в среднем на 0.15%. 
Уровень генетической изменчивости в пределах 
группы G. pistilliger из Тауйской губы Охотского 
моря (0.19%), а также между этой группой и эк-
земплярами из других участков ареала оказался 
одинаковым (0.19% с экземпляром из Берингова 
моря) или даже ниже (0.16% с  экземплярами 
из  северной части Японского моря). Генетиче-
ские дистанции между особями из крайних мест 

Рис. 1. Сеть гаплотипов Gymnocanthus pistilliger и G. intermedius по данным об объединённых нуклеотидных последо-
вательностях генов COI, цитохрома b, 16S рРНК: (○) — гаплотипы и их географическое распределение, рядом с га-
плотипами указаны номера наших образцов или номера в базе данных (см. табл. 1); ( ) — гипотетические гаплоти-
пы (пока не обнаружены, но необходимы для соблюдения принципа минимизации числа мутационных событий); 
курсивом и количеством штрихов на ветвях указано число нуклеотидных замен.
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Рис. 2. Байесовское дерево по данным об объединённых нуклеотидных последовательностях генов COI, цитохрома b, 
16S рРНК. Здесь и на рис. 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.

обитания  — северной части Японского моря 
и Берингова моря — составили в среднем 0.23%.

Топологии филогенетических деревьев 
(рис. 2, 3) указывают на существование внутри-
видовой изменчивости, не  связанной с  геогра-
фическим распределением G.  pistilliger. Гапло-
типы формируют смешанные группы, в  состав 
которых входят экземпляры как из  соседних 

(бух. Шестакова, зал. Одян, о-ва Спафарьева, 
Талан, Недоразумения), так и  из удалённых 
(Тауйская губа Охотского моря, зал. Ситуан се-
вера Японского моря, северо-восток Берингова 
моря) мест обитания.

Необходимо отметить ограничение анализа 
внутривидовой изменчивости G.  pistilliger, 
которое выражается в  отсутствии общих га-
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плотипов и  может быть связано с  небольшим 
объёмом исследованной выборки, недоста-
точным количеством экземпляров из  каждой 
точки сбора материала и  из разных районов 
обитания вида.

Родственные связи G. pistilliger 
по морфологическим данным

Морфологические исследования рода 
Gymnocanthus ограничены единичными рабо-
тами. Детальную ревизию Gymnocanthus, вклю-

ASAP1
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Рис.  3. Байесовское дерево по  данным о  нуклеотидных последовательностях фрагмента гена COI, совмещённое 
с результатами анализа ASAP: 1 — выделение видов автоматическим разделением с использованием модели Джук-
са–Кантора, 2 — с использованием двухпараметрической модели Кимуры, 3 — с использованием модели простых 
попарных дистанций.
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чающую морфологический анализ, описание 
изменчивости и  географического распростра-
нения видов, а  также обсуждение филогении 
и  происхождения рода представил Уилсон 
(Wilson, 1973). Кроме того, морфологические 
данные о  некоторых видах рода Gymnocanthus 
имеются и в других работах (Шмидт, 1950; Линд-
берг, Красюкова, 1987; Mecklenburg et al., 2002). 
В  соответствии с  филогенетической гипотезой 
(Wilson, 1973. Fig. 83) G. pistilliger и G. intermedius 
образуют общую кладу, которая объединяется 
с  G.  tricuspis. Эта группа рода отличается мень-
шими размерами и  выраженным половым 
диморфизмом от  группы более крупных видов 
G. galeatus, G. detrisus и G. herzensteini с менее раз-
витым половым диморфизмом.

Родство  G.  pistilliger и  G.  intermedius подтвер-
ждает ряд общих морфологических особенно-

стей: наличие бугров на голове, межглазничное 
пространство шириной < 10% длины головы, 
кожные придатки у самцов под грудными плав-
никами, за глазами есть усики, имеется плечевая 
игла, формула плавников и  число позвонков 
сходны (табл. 3). Различия между G.  pistilliger 
и  G.  intermedius состоят в  степени проявления 
перечисленных признаков: большее/меньшее 
развитие затылочных и  заглазничных бугров, 
расширенные/нерасширенные на  концах 
придатки под грудными плавниками, узкое 
и вогнутое/умеренно широкое и слабо вогнутое 
межглазничное пространство, только у молодых 
особей/у всех особей есть заглазничные усики, 
короткая и  тупая/длинная и  острая плечевая 
игла (Шмидт, 1950; Wilson, 1973; Линдберг, Кра-
сюкова, 1987; Mecklenburg et al., 2002).

Таблица 3. Некоторые пластические и меристические признаки Gymnocanthus pistilliger и G. intermedius по ли-
тературным данным

Признак

G. pistilliger G. intermedius

Шмидт, 1950 
G. pistilliger 

pistilliger
Wilson, 1973 Mecklenburg 

et al., 2002

Шмидт, 1950 
G. pistilliger 

ventralis
Wilson, 1973

Кожные придат-
ки под грудны-
ми плавниками 
у самцов

Сильно расши-
рены на концах

Широкие, терми-
нальная ширина 
превышает в ≥ 3 
раза ширину осно-
вания

Пестикооб-
разные

Несильно 
расширены 
на концах

Длинные и уз-
кие

Заглазничные 
и затылочные 
бугры на голове

Сильно разви-
ты, выдаются 
в виде шишек

Хорошо развиты Хорошо развиты Слабо развиты, 
более или менее 
сглажены

Низкие, 
не развиты или 
отсутствуют

Ширина и форма 
межглазничного 
пространства

< 10% длины 
головы, узкое, 
желобообраз-
ное

Узкое, ~ 5.2% 
длины головы, 
V-образное

< 10% длины 
головы

< 10% длины 
головы, более 
широкое

Умеренное, 
~ 7.4% длины 
головы, плос-
кое или слабо 
вогнутое

Усики за глазами Имеются, ко-
роткие

Имеются только 
у молодых особей

Отсутствуют 
у взрослых осо-
бей

Имеются, 
длинные

Имеются

Плечевая игла – Короткая и тупая – – Длинная 
и острая

Общая формула 
плавников: 
D + A + P

54–63* 51–65 51–65 51–61* 53–61

Общее число 
позвонков

– 34–37 35–38 – 33–35

Примечание. * Данные по: Линдберг, Красюкова, 1987; D + A + P — общее число лучей в 1-м и 2-м спинных (D1 + D2), анальном (A), 
грудном (P) плавниках; “–” — нет данных.
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Уилсон (Wilson, 1973) в  качестве основных 
признаков для дифференциации G.  pistilliger 
и  G.  intermedius предлагает использовать форму 
головы, степень развития бугров, размер плече-
вой иглы, форму придатков под грудными плав-
никами у самцов, наличие заглазничных усиков 
у взрослых особей. При этом автор подчёркивает 
определённые ограничения диагностических 
признаков, которые, с  одной стороны, часто 
различаются у разных видов рода Gymnocanthus, 
с  другой  — сильно перекрываются, и  различия 
могут быть незначительны, тем не  менее, 
в комплексе они позволяют выделять виды.

Аналогичную точку зрения на  ограниченное 
использование для дифференциации G. pistilliger 
и G. intermedius морфологических особенностей, 
подверженных значительной изменчивости, 
высказал Шмидт (1950. С. 171): “Степень разви-
тия бугров на голове, зависящая к тому же и от 
пола, и  от возраста, очень сильно варьирует, 
и наблюдаются самые разнообразные переходы. 
Ещё более варьирует в размерах усик над глазом 
и  форма кожных придатков. Сильной вари-
ации подвержена и  ширина межглазничного 
пространства и степень его вогнутости”. Таким 
образом, придавая состояниям диагностических 
признаков небольшой вес, Шмидт (1950) не счи-
тает их достаточными для признания отдельных 
видов G.  pistilliger и  G.  intermedius. По  его мне-
нию, в северных районах (Берингово, Охотское, 
Японское моря до зал. Петра Великого и зал. По-
сьета) распространён G.  pistilliger pistilliger  
с  “резко выраженными заглазничными и  за-
тылочными буграми и гребнями, с более узким 
и  глубоким межглазничным пространством, 
с  широкими на  концах кожными придатками 
и маленькими кожными усиками над глазами”. 
В  южных районах Японского моря (до  Ко-
рейского п-ова) обитает G.  pistilliger ventralis 
“со  сглаженными буграми, более узкими 
кожными придатками и  с длинными усиками 
над глазами”, который встречается вместе 
с G. pistilliger pistilliger от  зал. Владимира до зал. 
Посьета (Шмидт, 1950. С. 169–172).

Родственные связи G. pistilliger  
по генетическим данным

Из более ранних молекулярно-генетических 
исследований известно о  монофилетическом 
роде Gymnocanthus, который разделяется на  две 
эволюционные группы видов  — глубоковод-
ную, включающую G.  herzensteini, G.  galeatus 
и  G.  detrisus, и  мелководную, содержащую 
G. intermedius, G. pistilliger и G. tricuspis (Yamazaki 

et al., 2013). Однако положение G. tricuspis неста-
бильно, его родственные связи с  G.  intermedius 
и G. pistilliger статистически не поддерживаются 
на  максимально правдоподобном (ML) дереве, 
и  он объединяется с  G.  herzensteini, G.  galeatus 
и  G.  detrisus с  высокой вероятностью на  байе-
совском (BI) дереве (Yamazaki et  al., 2013. 
Fig. 2). Тем не менее, тесное родство G. pistilliger 
с  G.  intermedius достоверно подтверждено то-
пологией филогенетических реконструкций, 
полученных в  этой работе. Важно отметить, 
что авторы обнаружили сходство G.  intermedius 
и G. pistilliger по филогенетически весомому при-
знаку — общей для двух видов инсерции аденина 
в  нуклеотидной последовательности участка 
12–16S рРНК, одного из  самых стабильных 
в  митохондриальном геноме. Эта однонуклео-
тидная вставка, свидетельствующая о  родстве 
и общности происхождения, является уникаль-
ным мутационным изменением, не обнаружен-
ным у других видов рода Gymnocanthus.

В нашем исследовании также получены до-
казательства близкородственных отношений 
G. pistilliger и G. intermedius. Только у этих видов 
в  генах мтДНК зафиксировано 36 общих ну-
клеотидных замен  — это максимальное число 
мутаций, маркирующих виды, либо группы 
видов рода Gymnocanthus. Программа ASAP, 
предназначенная для подтверждения гипотез 
о  разграничении видов на  основе генетических 
расстояний, помещает G. pistilliger и G. intermedius 
в один видовой кластер, в то время как осталь-
ные виды — G. tricuspis, G. herzensteini, G. detrisus 
и  G.  galeatus  — имеют собственные кластеры 
(рис. 3).

Генетические дистанции между G.  pistilliger 
и  G.  intermedius составляют 0.63%, с  мини-
мальным и  максимальным значениями соот-
ветственно 0.45 и  0.75% (табл. 2). При этом 
максимальные дистанции в пределах G. pistilliger 
и G. intermedius — 0.28% в обоих случаях. Другие 
межвидовые дистанции варьируют в  среднем 
от 2.93% между G. herzensteini и G. tricuspis до 3.52% 
между G.  pistilliger и  G.  detrisus, что в  5–6  раз 
выше, чем между G.  pistilliger и  G.  intermedius. 
Низкие значения генетических дистанций двух 
последних видов не превышают внутривидового 
уровня и  не соответствуют различиям между 
отдельными видами рода Gymnocanthus.

Тем не менее, топологии гаплотипической сети 
(рис.  1)  и  филогенетических деревьев (рис.  2, 3) 
свидетельствуют о  существовании отчётливых 
границ и генетической дифференциации между 
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G. pistilliger и G. intermedius, представители кото-
рых образуют обособленные группы. На  рис.  2 
кластер G. pistilliger включает особей из северной 
части Японского моря (Татарский пролив), 
Охотского (Тауйская губа) и  Берингова морей 
(район п-ова Аляска); кластер G.  intermedius  — 
особей из  южной (вблизи Корейского п-ова), 
западной (зал. Петра Великого) и  северо-за-
падной (бух. Малая Кема) частей Японского 
моря. На рис. 3 к первому кластеру добавляется 
G.  pistilliger от  Юго-Западной Камчатки (вос-
точное Охотоморье), ко  второму кластеру  — 
G.  intermedius от  северо-восточного побережья 
о-ва Хонсю (Тихий океан).

По имеющимся данным, G.  intermedius оби-
тает в  Японском море от  Татарского пролива 
до  Кореи, на  юге Охотского моря, в  Тихом 
океане у  северных японских и  южных Куриль-
ских о-вов; его ареал перекрывается с  ареалом 
G. pistilliger в Японском и Охотском морях (юж-
ная часть), у Хоккайдо и Южных Курил (Wilson, 
1973; Парин и др., 2014; Дылдин и др., 2020). Од-
нако точно определить область симпатрии этих 
видов довольно сложно, поскольку однозначные 
сведения о  южной границе распространения 
G.  pistilliger и  северной границе распростране-
ния G.  intermedius отсутствуют. Так, по  данным 
разных авторов, самые южные районы обитания 
G.  pistilliger находятся в  зал. Петра Великого 
и  вдоль побережья Хоккайдо (Wilson, 1973. 
Fig. 6; Дылдин и др., 2020), в Приморье (Парин 
и  др., 2014), у  побережья Корейского п-ова 
(Mecklenburg et  al., 2002); крайние северные 
районы для G.  intermedius  — у  юго-западного, 
юго-восточного, восточного и  западного по-
бережий Сахалина (Wilson, 1973. Fig. 5; Dyldin, 
Orlov, 2022), в Татарском проливе (Парин и др., 
2014).

Из предшествующих исследований известно, 
что генетические различия близкородствен-
ных таксонов семейства Cottidae, обитающих 
в  разных районах Северной Пацифики, могут 
достигать разного уровня — от групп, например, 
у  M.  stelleri (Moreva et  al., 2021), и  подвидов, 
Megalocottus platycephalus (Радченко, Петровская, 
2019), до  видов одного рода  — виды Enophrys 
и  Porocottus (Морева и  др., 2017, 2019). Анало-
гичный тренд наблюдается и  в других таксонах 
рыб  — генетическая дифференциация охото-
морских и  япономорских популяций Lycodes 
matsubarai (Sakuma et al., 2014), Bothrocara hollandi 
(Kodama et  al., 2008), южной и  северной форм 
Tribolodon (= Pseudaspius) hakonensis (Рязанова, 
Полякова, 2012).

Полученные в  настоящей работе низкие 
значения генетических дистанций между 
G.  pistilliger и  G.  intermedius (0.45–0.75%) мо-
гут характеризовать и  подвиды одного вида, 
как, например, у  M.  platycephalus platycephalus 
и M. platycephalus taeniopterus (0.56–0.76%) (Рад-
ченко, Петровская, 2019), и  валидные виды  — 
Stichaeus (= Dinogunellus) nozawae и  S.  grigorjewi 
(0.35–0.56%) (Морева и др., 2016), M. verrucosus 
и  M.  scorpius (0.54%) (Radchenko et  al., 2023). 
С  другой стороны, филогенетические ре-
конструкции свидетельствуют о  существова-
нии достоверных границ между G.  pistilliger 
и  G.  intermedius. Таким образом, результаты 
молекулярно-генетического анализа не  позво-
ляют однозначно подтвердить самостоятель-
ность видов G. pistilliger и G. intermedius, которых 
большинство авторов считает валидными. Воз-
можно, речь идёт о  формах (подвидах) одного 
широко распространённого вида, или о недавно 
дивергировавших видах, которые ещё не нако-
пили достаточного количества мутационных 
изменений мтДНК для отчётливой видовой 
дифференциации.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
У G. pistilliger выявлена существенная измен-

чивость гаплотипов и  низкий уровень поли-
морфизма генов COI, цитохрома b, 16S рРНК. 
G.  pistilliger, представленный в  исследовании 
особями из Охотского и Берингова морей, а так-
же севера Японского моря, характеризуется от-
сутствием генетической подразделённости в со-
ответствии с  географической приуроченностью 
к  определённому месту обитания, поскольку 
у  вида не  обнаружены ассоциации гаплотипов, 
связанные с распространением.

Молекулярно-генетический анализ по-
казывает, что G.  pistilliger связан тесными 
родственными отношениями с  G.  intermedius. 
Представители видов образуют обособленные 
группы, однако генетическая дифференциация 
этих групп не  превышает внутривидовые раз-
личия.

Близкородственные связи G.  pistilliger 
и G. intermedius подтверждаются и результатами 
морфологических исследований. Имеющиеся 
в  литературе данные свидетельствуют, что 
основные пластические и  меристические при-
знаки G.  pistilliger и  G.  intermedius варьируют 
и  перекрываются, между ними отсутствуют 
разрывы, позволяющие однозначно идентифи-
цировать виды. На основе сведений о морфоло-
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гии этих видов, полученных разными авторами, 
можно сделать предположение о  постепенном 
переходе от  охотоморских форм с  узким, во-
гнутым межглазничным пространством и  вы-
раженными буграми на голове к япономорским 
формам с  более широким, слабо вогнутым 
межглазничным пространством и  сглаженны-
ми буграми.

На основе полученных генетических данных 
выявлен высокий уровень сходства G.  pistilliger 
и G. intermedius. И если их родство очевидно, то 
уровень этого родства остаётся неясным. Отсут-
ствие между G. pistilliger и G. intermedius генетиче-
ских различий, достаточных для видовой иден-
тификации, может свидетельствовать о том, что 
они представляют собой географические формы 
(подвиды) одного вида, либо эволюционно мо-
лодые виды.

Решение вопроса об  уровне родственных 
отношений G.  pistilliger и  G.  intermedius требует 
обстоятельного сравнительно-морфологиче-
ского исследования с  одновременным моле-
кулярно-генетическим анализом. Необходимо 
дальнейшее изучение представителей этих видов 
из  разных районов обитания с  расширением 
объёма выборок и увеличением точек сбора ма-
териала по всему ареалу. Обязательным услови-
ем успеха таких исследований является точное 
определение областей симпатрии G.  pistilliger 
и G. intermedius.
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GENETIC VARIABILITY AND RELATIONSHIPS OF THE THREADED 
SCULPIN GYMNOCANTHUS PISTILLIGER (COTTIDAE)

O. A. Radchenko1, * and A. V. Petrovskaya1

1Institute of Biological Problems of the North, Far Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences,  
Magadan, Russia

*E-mail: mradchenko@mail.ru

Comparative molecular genetics study was performed for the threaded sculpin Gymnocanthus pistilliger from the 
Sea of Okhotsk, the Sea of Japan, and the Bering Sea. According to the analysis of mitochondrial DNA genes, 
the species heterogeneity is found, which does not relate to its geographical distribution. Gymnocanthus pistilliger 
is characterized by a closely related relationship with Gymnocanthus intermedius, the genetic differentiation 
between these species is low if considering them different species. The analysis of the obtained results in molecular 
genetics and morphological data published by other authors, suggest that G. pistilliger and G. intermedius represent 
either geographical forms (subspecies) of the same species, or evolutionarily young species. 

Keywords: Gymnocanthus pistilliger, Gymnocanthus intermedius, mitochondrial DNA (mtDNA), genetic 
divergence, relationships. 
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Уточнены зоогеографические изменения состава ихтиофауны крупных рек севера европейской части 
России. Характерной чертой исследованного региона является значительное число видов рыб холод-
новодного комплекса: лососёвых (Salmoninae), сиговых (Coregoninae), хариусовых (Thymallinae) 
и корюшковых (Osmeridae). С продвижением с запада на восток доля различных групп рыб в составе 
ихтиофаун речных бассейнов существенно меняется. Доля лососеобразных (Salmoniformes) — предста-
вителей холодноводного комплекса  — увеличивается, а  карпообразных (Cypriniformes)  — снижает-
ся. Число семейств из  других отрядов, представленных значительно меньшим числом видов, почти 
не меняется. Бассейн р. Печора является трансграничным, через него проходит взаимопроникнове-
ние европейских и азиатских ихтиофаун. По степени фаунистического сходства бассейны рек Онега, 
Северная Двина и  Мезень ближе к  Западному зоогеографическому подокругу с  преобладанием рыб 
балтийского комплекса; Волонга, Печора и  Кара  — к  Восточному подокругу с  преобладанием рыб 
сибирского комплекса. Условная граница разделения двух групп проходит по  бассейну р.  Волонга, 
в  котором доли европейских и  сибирских видов одинаковы. При зоогеографическом районирова-
нии территории севера европейской части России предложено подразделение Восточного подокруга 
на Северодвинский и Печорский районы с выделением в первом Онего-Северодвинского и Мезенско-
го подрайонов, во втором — Печорского и Карского.

Ключевые слова: крупные речные бассейны, ихтиофауна, взаимопроникновение европейской и азиат-
ской ихтиофаун, уточнение зоогеографического районирования, север европейской части России.

DOI: 10.7868/S3034514625050044

Пресноводная ихтиофауна севера евро-
пейской части России (бассейнов Белого, 
Баренцева и Карского морей, омывающих тер-
риторию Архангельской области и  Ненецкого 
автономного округа, а также наиболее крупных 
речных бассейнов Европейского Севера — рек 
Онега, Северная Двина, Мезень и  Печора) 
к  настоящему времени довольно полно осве-
щена в научной литературе. При этом основное 
внимание исследователи уделяли речным бас-
сейнам, имеющим наиболее серьёзное промыс-
ловое значение — Печорскому (Солдатов, 1924; 
Никольский и др., 1947; Зверева и др., 1953; Ку-

чина, 1959; Соловкина, 1961, 1962; Корнилова, 
1970; Бознак, Рафиков, 2009; Новоселов, 2021) 
и Северодвинскому (включая р. Вычегда) (Ку-
чина, 1967; Соловкина, 1975; Новоселов, 2000; 
Бознак, 2003, 2004; Новоселов, 2018), а  также 
озёрам Большеземельской тундры (Друккер, 
1927; Сидоров, 1974, 1978; Соловкина, 1975; 
Пономарев, 1996). Исследовали состав ихтио-
фауны и определяли рыбохозяйственное значе-
ние рек Онега (Кудерский, Мельникова, 1983), 
Мезень (Данильченко, 1935; Остроумов, 1954; 
Захаров, Мацук, 2015), Волонга (Даниленко, 
1964), Кара (Пробатов, 1934; Иванова, 1959).
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В последние десятилетия ускорился процесс 
изменения видового состава рыбного населения 
региона под воздействием природных и  антро-
погенных факторов, и уточнение современного 
состава аборигенной ихтиофауны, а  также 
её изменения в  результате интродукционных 
работ и  саморасселения видов представляет 
значительный научный интерес. В зоогеографи-
ческом аспекте важен анализ взаимосвязей со-
става ихтиофауны основных речных бассейнов 
севера европейской части России, и  особенно 
Печорского, в  котором перекрываются ареалы 
многих европейских и  сибирских видов рыб 
(Соловкина, 1974; Решетников, 1980; Кудер-
ский, 1987; Новоселов, 2021). Именно через 
водоёмы рассматриваемого региона проходило 
и  проходит взаимопроникновение ихтиофаун: 
европейской — на восток, сибирской — на запад.

Цель исследования  — проанализировать 
видовой состав ихтиофауны крупных речных 
бассейнов севера европейской части России 
и  актуализировать зоогеографическое райони-
рование исследованного региона.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Для уточнения современных списков ихтио-

фауны, выявления путей проникновения новых 

видов и происходящих зоогеографических изме-
нений проведён анализ ихтиофауны бассейнов 
рек (включая озёра на площади водосбора) Оне-
га, Северная Двина, Мезень, Волонга, Печора 
и Кара (рис. 1, табл. 1).

Для сравнения (в  качестве фоновых) взяты 
составы ихтиофауны с  запада  — Балтийского 
зоогеографического комплекса (р.  Нева)  — и  с 
востока  — сибирского комплекса (р.  Обь). Ви-
довой состав рыб и рыбообразных, встреченных 
в анализируемых речных бассейнах, установлен 
на  основании как собственных материалов 
(бассейны рек Онега, Двина, Мезень и Печора), 
так и  с использованием данных литературы 
(Пробатов, 1934; Никольский и др., 1947; Остро-
умов, 1954; Москаленко, 1955; Даниленко, 1964; 
Кучина, 1967; Соловкина, 1969; Елсукова, 1981; 
Кудерский, Мельникова, 1983; Кудерский, 1987; 
Богданов, 1997; Новоселов, Студенов, 2002; Си-
доров, Решетников, 2014; Захаров, Мацук, 2015; 
Новоселов, 2018, 2020, 2021; Novoselov, Imant, 
2022).

Собственные данные получены в  результате 
многолетних мониторинговых исследований 
(1980–2022) и  с использованием архивных  
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Рис. 1. Район проведения исследования.
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материалов Северного филиала Главного бас-
сейнового управления по рыболовству и сохра-
нению водных биологических ресурсов. Учиты-
вали все виды — как постоянно обитающие, так 
и  временно заходящие (проходные) в  водные 
системы северной части Европейской России. 
Таксономический анализ проводили с  исполь-
зованием каталога Эшмайра (Fricke et al., 2024; 
Van der Laan et al., 2024).

При зоогеографическом анализе состава 
аборигенной ихтиофауны индивидуальную спе-
цифичность сравниваемых бассейнов относи-
тельно друг друга определяли исходя из анализа 
мер включения, представляющих собой доли 
общих видов в  попарно сравниваемых бассей-
нах в  числе видов, встречающихся в  каждом 
из них (Simpson, 1943): Mi/j = D/I; Mj/i = D/J, где 
Mi/j  — мера включения ихтиофауны бассейна i 
в ихтиофауну бассейна j; Mj/i — мера включения 
ихтиофауны бассейна j в ихтиофауну бассейна i; 
I и J — число видов в бассейнах i и j; D — число 
общих видов в двух сравниваемых бассейнах.

Результаты представляли в  виде матрицы 
мер включения, анализ которой проводили 
с  использованием теории графов (Берж, 1962), 
дающей графические представления отношений 
на множествах. Анализируемые бассейны изоб-
ражали на  плоскости в  виде фигур, связанных 
стрелками при двух порогах значимости (τ): при 
τ = 90, т.е. при взаимном включении 90% видов 
ихтиофауны и выше, и при τ = 85 (85 ≤ τ < 90). 
Направление стрелок показывало, ихтиофауна 
какого из  двух сравниваемых бассейнов входит 
в состав другого.

При попарном сравнении районов ихтио-
фауна бассейна i, имеющего бо́льшую долю 
общих видов с ихтиофауной бассейна j в числе 

видов в  бассейне i, является более банальной, 
поскольку в большей мере входит в состав их-
тиофауны бассейна j. В то же время ихтиофауну 
бассейна j можно считать более оригинальной, 
поскольку она имеет меньшую долю общих 
видов с  ихтиофауной бассейна i в  числе видов 
в бассейне j, и включает в себя часть ихтиофау-
ны бассейна i.

Для определения сходства и  различий их-
тиофаун сравниваемых бассейнов (i и  j) и  по-
строения иерархической системы использовали 
коэффициент фаунистического сходства Сёрен-
сена–Чекановского: K(i; j) = 2D/(I + J).

Анализ построенной матрицы мер сходств 
выявил исходную точку для построения ден-
дрограммы сходства анализируемых бассейнов 
по  взвешенному парно-групповому методу 
(Бейли, 1970; Андреев, Решетников, 1978), что 
позволило объединить анализируемые бассейны 
в более крупные категории.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Состав ихтиофауны. В  восьми сравнивае-

мых речных бассейнах отмечено 65 видов рыб 
и рыбообразных, из которых 60 входят в состав 
аборигенной ихтиофауны (присутствуя хотя бы 
в одном из бассейнов), а пять — чужеродные ви-
ды, изначально не обитавшие в водоёмах севера 
европейской части России. К  последним отно-
сятся акклиматизированная в бассейнах Белого 
и  Баренцева морей дальневосточная горбуша 
Oncorhynchus gorbuscha, случайно интродуциро-
ванный ротан-головешка Perccottus glenii, а так-
же саморасселившиеся в  Двинском бассейне 
белоглазка Ballerus sapa, жерех Leuciscus aspius 
и судак Sander lucioperca (табл. 2).

Таблица 1. Наиболее крупные реки севера европейской части России

Река Длина, км Площадь бассейна, 
тыс. км2

Средний годовой 
расход, м3/с

Стационарный пункт  
наблюдений

Онега 416 56.900 485 с. Порог

Северная Двина 1803* 357.000 3330 с. Усть-Пинега

Мезень 966 78.000 649 д. Малонисогорская

Печора 1809 322.000 3400 с. Усть-Цильма

Волонга 110 0.767 – с. Волонга

Кара 257 13.400 4730 с. Усть-Кара

Примечание. Информация приведена по: Исаченко, 1995. * Длина реки указана от истоков р. Вычегда, “–” — нет данных.
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При этом сибирский осётр Acipenser baerii, 
являясь нативным видом для Обского бас-
сейна, к  настоящему времени близок к  нату-
рализации в  р.  Печора (Захаров и  др., 2007). 
Стерлядь  A.  ruthenus является нативным видом 
в  Северной Двине, но  была интродуцирована 
в  Онегу, Мезень и  Печору (Новоселов, 1999). 
Горбуша успешно освоила почти все реки бас-
сейнов Белого, юго-восточной части Баренцева 
и  юго-западной части Карского морей, име-
ющие подходящие условия для естественного 
воспроизводства (Богданов, Кижеватов, 2015). 
Пелядь Coregonus peled в  Печорском бассейне 
является одним из  наиболее многочисленных 
сиговых видов рыб (Coregoninae), в  бассейне 
р. Мезень её распространение становится моза-
ичным (край естественного ареала), а в результа-
те акклиматизационных работ она была интро-
дуцирована в  озёра бассейнов рек Северной 
Двины и Онеги (Новоселов, Решетников, 1988). 
Верховка Leucaspius delineatus и уклейка Alburnus 
alburnus были интродуцированы в водоёмы бас-
сейна р. Печора (Захаров, Бознак, 2011).

По числу аборигенных видов ихтиофауны 
сравниваемые бассейны группируются следую-
щим образом. От 34 до 37 видов обитают в бас-
сейнах Невы (37), Северной Двины (36), Печоры 
(34) и  Оби (36). Промежуточное число видов 
характерно для бассейнов Онеги (29) и Мезени 
(28), низкое число видов встречается в бассейнах 
Волонги (23) и Кары (24).

Ихтиофаунистические комплексы. Следует от-
метить, что характерной чертой нативной ихтио-
фауны изученного региона является значитель-
ное количество рыб холодноводного комплекса: 

лососёвых (Salmoninae), сиговых, хариусовых 
(Thymallinae) и корюшковых (Osmeridae). Здесь 
преобладают сиговые (восемь видов) и карпооб-
разные (Cypriniformes) из  семейств Leuciscidae 
(18 видов), Gobionidae (1), Cyprinidae (2), 
Tincidae (1) Cobitidae (2) и Nemacheilidae (2), при 
этом наибольшее разнообразие видов характер-
но для Северной Двины (табл. 2), поскольку она 
в  прошлом имела тесные связи с  верховьями 
рек Балтийского бассейна и  Волги (Берг, 1948; 
Линдберг, 1972). Анализируя состав ихтиофа-
уны водоёмов севера европейской территории 
страны, в которую входили бассейны рек Онега, 
Северная Двина, Мезень и  Печора, Кудерский 
(1987) выявил 17 холодолюбивых видов, что 
составило в  совокупности ~ 40% общего числа 
видов на  рассматриваемой территории. По  ма-
териалам настоящего исследования, в  Неве 
доля рыб холодноводного комплекса составляет 
13.5% состава ихтиофауны. В  бассейнах рек, 
впадающих в  Белое море, их  доля изменяется 
в  среднем от  17 до  22%, составляя в  Онежском 
20.7%, Северодвинском  — 17.2% и  Мезенском 
22.2%. В  бассейнах рек юго-восточной части 
Баренцева моря и юго-западной части Карского 
моря их доля в составе ихтиофауны увеличива-
ется до  35–45%, составляя в  бассейне Волонги 
39.4%, Печоры — 35.5% и Кары — 45.8%. В то же 
время в р. Обь лишь треть всего состава ихтиофа-
уны (30.0%) являются видами холодноводного 
комплекса (табл. 3).

Анализ полученного материала показал, что 
с  продвижением с  запада на  восток значение 
различных групп рыб в составе ихтиофауны реч-
ных бассейнов севера европейской части России 

Таблица 3. Доля основных таксономических групп в ихтиофауне рассмотренных бассейнов рек, % общего чис-
ла видов

Группа
Бассейн реки (включая озёра)

Нева Онега Северная 
Двина Мезень Волонга Печора Кара Обь

Salmoniformes: 13.5 20.7 17.2 22.2 39.4 35.5 45.8 30.0

Salmoninae 5.4 6.9 5.7 3.7 13.0 8.8 8.3 10.0

Coregoninae 5.4 10.3 8.6 14.8 22.1 20.8 29.2 17.5

Thymallinae 2.7 3.5 2.9 3.7 4.3 5.9 8.3 2.5

Cypriniformes 46.0 37.6 42.6 37.1 13.0 26.5 12.5 37.5

Perciformes 8.1 6.9 5.7 7.4 8.7 5.9 8.3 7.5

Прочие 32.4 34.8 34.5 33.3 38.9 32.1 33.4 25.0



ЗООГЕОГРАФИЧЕСКОЕ РАЙОНИРОВАНИЕ СЕВЕРА ЕВРОПЕЙСКОЙ ЧАСТИ РОССИИ 565

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 65  № 5  2025

существенно меняется. Доля лососеобразных 
(Salmoniformes)  — представителей холодно-
водного комплекса  — увеличивается, карпооб-
разных — снижается. Относительное количество 
семейств из других отрядов (корюшкообразных 
(Osmeriformes), окунеобразных (Perciformes) 
и  прочих, представленных значительно мень-
шим количеством видов) остаётся примерно 
одинаковым (рис. 2).

Ихтиофауна сравниваемых бассейнов вклю-
чает примерно одинаковое число европейских 
(24), сибирских (23) и несколько меньшее число 
повсеместно распространённых (18) видов (табл. 
4).

По отдельным бассейнам комплексы рыб 
распределены следующим образом. Наибольшее 
число европейских видов (65.8%) обитает в бас-
сейне р. Нева (Балтийский бассейн), в котором 
сейчас присутствует только один вид (2.6%), 
принадлежащий сибирскому комплексу  — ин-
тродуцированная пелядь. В  бассейне р.  Онега 
(Беломорский бассейн) доля европейских видов 
снижается и составляет уже чуть больше полови-
ны (51.5%) всех обитающих в ней рыб. В составе 

её ихтиофауны отмечены три представителя 
сибирского комплекса (9.1%)  — акклиматизи-
рованные горбуша и  пелядь (Новоселов, 2020), 
а  также широко распространённая азиатская 
корюшка Osmerus mordax (Балагурова, 1957; Ку-
дерский, Мельникова, 1983). В  бассейне р.  Се-
верная Двина доля европейских видов остаётся 
примерно на том же уровне (52.4%), в то же время 
к сибирским видам добавляются ещё два — си-
бирская минога Lethenteron kessleri (Кудерский, 
Мельникова, 1970) и  интродуцированный ро-
тан-головешка (Бознак, 2004; Новоселов, 2018). 
Далее по беломорским рекам, в бассейне р. Ме-
зень доля европейских видов в  составе ихтио-
фауны снижается до  36.7%; список сибирских 
видов включает сибирскую миногу, азиатскую 
корюшку, акклиматизированную горбушу и пе-
лядь. При этом необходимо отметить, что пелядь 
здесь уже является нативным видом на западном 
краю её естественного ареала в озёрах бассейна 
р. Пёза (Остроумов, 1954; Кудерский, 1987; Но-
воселов, 1991) (табл. 5).

При продвижении далее на восток (р. Волон-
га бассейна Баренцева моря) доли европейских  
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Рис. 2. Клинальная изменчивость состава ихтиофауны анализируемого региона (с запада на восток): (
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) — карпообразные, ( ) — окунеобразные, ( ) — прочие.
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Таблица 4. Современный состав ихтиофауны рассмотренных бассейнов рек в географическом аспекте

Виды
европейские распространённые повсеместно сибирские

1.  Речная минога 1.  Тихоокеанская минога 1.  Сибирская минога
2.  Ручьевая минога 2.  Стерлядь 2.  Сибирский осётр
3.  Атлантический лосось 3.  Сиг 3.  Таймень
4.  Кумжа 4.  Нельма 4.  Арктический голец
5. Е вропейская ряпушка 5.  Щука 5.  Ленок
6. Е вропейский хариус 6.  Язь 6.  Горбуша
7. Е вропейская корюшка 7. Е лец 7.  Арктический омуль
8.  Речной угорь 8.  Озёрный гольян 8.  Муксун
9.  Синец 9.  Гольян обыкновенный 9.  Чир
10.  Лещ 10.  Плотва 10.  Пелядь
11.  Уклейка 11.  Пескарь 11.  Сибирская ряпушка
12.  Жерех 12.  Серебряный карась 12.  Тугун
13.  Густера 13.  Золотой карась 13.  Сибирский хариус
14.  Верховка 14.  Налим 14.  Азиатская корюшка
15.  Голавль 15.  Девятииглая колюшка 15.  Малоротая корюшка
16.  Краснопёрка 16.  Ёрш 16.  Карликовый осман
17.  Белоглазка 17.  Окунь 17.  Осман Потанина
18.  Рыбец (сырть) 18.  Линь 18.  Гольян Чекановского
19.  Усатый голец 19.  Сибирский голец
20.  Обыкновенная щиповка 20.  Сибирская щиповка
21.  Сом 21.  Сибирский подкаменщик
22.  Судак 22.  Пестроногий подкаменщик
23.  Трёхиглая колюшка 23.  Ротан-головешка
24.  Обыкновенный подкаменщик

Таблица 5. Распределение принадлежащих разным географическим районам видов современной ихтиофауны 
в рассмотренных бассейнах рек

Бассейн реки

Виды
Общее 
число 
видов

европейские распространённые  
повсеместно сибирские

Число видов Доля, % Число видов Доля, % Число видов Доля, %
Нева 25 65.8 12 31.6 1 2.6 38
Онега 17 51.5 13 39.4 3 9.1 33
Северная Двина 22 52.4 15 35.7 5 11.9 42
Мезень 11 36.7 15 50.0 4 13.3 30
Волонга 6 25.0 12 50.0 6 25.0 24
Печора 11 31.4 15 42.9 9 25.7 35
Кара 3 12.0 11 44.0 11 44.0 25
Обь 5 12.5 16 40.0 19 47.5 40
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и  сибирских видов в  составе ихтиофаун ста-
новятся одинаковыми (по  25.0%) (табл. 5). Из 
европейских остались атлантический лосось 
Salmo salar, кумжа S.  trutta, европейский хариус 
Thymallus thymallus, усатый голец Barbatula 
barbatula, трёхиглая колюшка Gasterosteus 
aculeatus и  обыкновенный подкаменщик Cottus 
gobio (Даниленко, 1964); к  сибирским добави-
лись омуль C. autumnalis и чир C. nasus (Суворов, 
1929). В  бассейне р.  Печора доля сибирских 
видов составляет уже четверть (25.7%) всех 
обитающих в  нём видов и  почти приближается 
к  таковой европейских (31.4%), включающих 
атлантического лосося, вселенную стерлядь, пе-
чорскую форму европейской ряпушки (саурей) 
(Сендек, 2000), европейского хариуса, европей-
скую корюшку Osmerus eperlanus (представлен-
ную экологической формой, имеющей местное 
название “нагиш”), речного угря Anguilla 
anguilla, леща Abramis brama, верховку и уклейку, 
усатого гольца и обыкновенного подкаменщика 
(Кирпичников, 1935; Никольский и  др., 1947; 
Новиков, 1964; Захаров, Бознак, 2011).

В бассейне р.  Кара уже значительная часть 
рыб (44.0%) относится к сибирскому комплексу, 
и лишь три вида (12.0%) — европейские. К по-
следним относятся изредка заходящий в  Кар-
скую губу и р. Кара атлантический лосось (сёмга), 
европейский хариус, обитающий симпатрически 
с сибирским T. arcticus, и обыкновенный подка-
менщик. В Обском бассейне европейские виды 
составляют незначительную часть ихтиофауны 
(пять видов, или 12.5%) и представлены стерля-
дью, линём Tinca tinca, пескарём Gobio gobio 
и вселёнными лещом и судаком. В то же время 
чуть меньше половины всех обитающих в  нём 
рыб (47.5%) уже являются типично сибирскими 
(табл. 5).

Следует отметить, что во всех сравниваемых 
речных бассейнах доля повсеместно распро-
странённых видов примерно одинакова (от 31.6 
до  50.0%) и  незначительно изменчива при 
рассмотрении анализируемых водоёмов в  дол-
готном направлении с запада на восток, включая 
пограничные реки Нева и  Обь (табл.  5). Они 
составляют основу (ядро) ихтиофауны, на фоне 
которой и проходит взаимопроникновение евро-
пейских и сибирских видов на стыке их ареалов 
на территории бассейна р. Печора.

Специфичность видов отдельных бассейнов. 
Только в  бассейне р.  Нева обитают четыре 
европейских вида: речная Lampetra fluviatilis 
и  ручьевая L.  planeri миноги, рыбец (сырть) 

Vimba vimba и  сом Silurus glanis. В  реках Онега, 
Северная Двина, Мезень, Печора и Волонга спе-
цифичных видов нет. Только в  р.  Кара обитает 
малоротая корюшка Hypomesus olidus. Исключи-
тельно для бассейна р.  Обь характерно присут-
ствие девяти сибирских видов: тайменя Hucho 
taimen, ленка Brachymystax lenok, тугуна C. tugun, 
двух видов османов (карликового Oreoleuciscus 
humilis и  османа Потанина  O.  potanini), а  также 
сибирского гольца B.  toni, сибирской щиповки 
Cobitis melanoleuca, подкаменщиков сибирского 
C. sibiricus и пестроногого Alpinocottus poecilopus.

Общими для всех сравниваемых бассейнов 
являются семь повсеместно распространённых 
видов: из  карпообразных  — плотва Rutilus rutilus, 
из  окунеобразных  — ёрш Gymnocephalus cernua 
и  окунь Perca fluviatilis, из  других отрядов  — сиг, 
щука Esox lucius, налим Lota lota и  девятииглая 
колюшка Pungitius pungitius. В  речных бассейнах 
севера европейской части России (от  р.  Онега 
на западе до р. Кара на востоке) отмечено 13 общих 
видов, из которых 10 (76.9%) также относятся к по-
всеместно распространённым видам. Они пред-
ставлены тихоокеанской миногой L. camtschaticum, 
азиатской корюшкой O.  mordax, сиговыми (си-
гом и  нельмой Stenodus leucichthys), окунёвыми 
(Percidae) (ершом и  окунем), а  также щукой, 
плотвой, налимом, девятииглой колюшкой. Лишь 
три общих вида (20.0%) относятся к европейским 
(атлантический лосось, европейский хариус 
и  обыкновенный подкаменщик). Общих сибир-
ских видов рыб для этих рек не выявлено.

Границы распространения видов. При продви-
жении в долготном направлении из европейских 
видов восточнее р.  Северная Двина не  встреча-
ется голавль Squalius cephalus, лишь до р. Мезень 
доходит уклейка, попавшая пока невыясненным 
образом в Печорский бассейн (Захаров, Бознак, 
2011). Дальше р.  Волонга не  распространяются 
кумжа и трёхиглая колюшка, р. Печора — эколо-
гические формы европейской ряпушки (саурей) 
(Сендек, 2000) и европейской корюшки (нагиш) 
(Кирпичников, 1935), усатый голец, речной угорь 
и лещ. Бассейн р. Кара является восточной гра-
ницей распространения атлантического лосося, 
европейского хариуса (проходит чуть дальше  — 
до  р.  Нгосовэйяха) (Богданов, Мельниченко, 
2010) и обыкновенного подкаменщика (рис. 3).

Из сибирских видов западнее бассейна р. Ка-
ра не встречаются муксун C. muksun (отмечается 
только в  Карской губе, в  р.  Кара не  заходит), 
гольян Чекановского Rhynchocypris czekanowskii 
и малоротая корюшка (Иванова, 1959). Позднее 
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малоротая корюшка была обнаружена западнее 
бассейна р.  Кара  — уже в  Баренцевом море, 
у  пос. Варандей (Новоселов и  др., 2019). Лишь 
до бассейна р. Печора доходят ареалы сибирской 
ряпушки (в  виде местной формы, называемой 
“зельдь”) (Сендек, 2000) и сибирского хариуса. 
Бассейном р.  Волонга ограничивается распро-
странение на запад арктического гольца, омуля 
и  чира. Мозаичное распространение в  озёрах 
правобережных притоков р.  Мезень (р.  Пёза) 
характерно для западной границы ареала пеля-
ди. Единичные виды доходят до  бассейнов рек 
Северная Двина (сибирская минога) и  Онега 
(азиатская корюшка) (рис. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ
Сходства и  различия сравниваемых бассейнов 

по  видовому составу ихтиофауны. Для решения 
задач зоогеографического анализа ихтиофауны 
водоёмов севера европейской части России 

исходная информация (установленные списки 
видов рыб по  бассейнам) уплотнена до  легко 
обозримой и  операбельной формы, представ-
ленной в матрице мер пересечения аборигенной 
ихтиофауны восьми сравниваемых бассейнов. 
В  ней по  диагонали указано число видов рыб, 
обитающих в  каждом отдельном бассейне, 
а число на пересечении двух сравниваемых бас-
сейнов (столбца и  строки)  — число общих для 
них видов, т.е. видов, присутствующих в  обоих 
бассейнах (табл. 6).

Результаты дальнейшего анализа представ-
лены в  матрице мер включения, которая полу-
чена из  матрицы мер пересечения, только без 
заполнения диагонали таблицы, как это сделано 
в  табл. 6. При попарном сравнении ихтиофаун 
бассейнов определена их  банальность и  ориги-
нальность (учитывая вхождение полностью или 
частично ихтиофауны одного из бассейнов в со-
став другого). Например, ихтиофауна р.  Онега 
полностью входит в  состав ихтиофауны р.  Се-
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Рис. 3. Распространение европейских и сибирских видов в водоёмах севера европейской части России.
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верная Двина (τ = 100), т.е. она наиболее баналь-
на. В то же время ихтиофауна р. Северная Двина 
имеет с р. Онега лишь 83% общих видов, осталь-
ные виды в  ней специфичны, и  её ихтиофауна 
довольно оригинальна. Аналогичное попарное 
сравнение проведено по  всем анализируемым 
речным бассейнам (табл. 7).

Среди рассматриваемых речных бассейнов 
севера европейской части России наиболее ори-
гинальными являются составы ихтиофаун рек 
Северная Двина и Печора, имеющих наибольшее 
число специфических видов. Состав ихтиофауны 
р.  Северная Двина полностью включает в  себя 
ихтиофауну р. Онега (τ = 100) и в значительной 
мере (на 90%) ихтиофауну р. Мезень. Ихтиофа-
уна р. Печора включает в себя ихтиофауны рек 
Волонга (τ = 86), Мезень (τ = 82) и Кара (τ = 83). 

Ихтиофауна р.  Мезень на  82% входит в  состав 
таковой р.  Онега (τ = 82), а  ихтиофауна Онеги 
на  90% входит в  таковую Невы. Реки Волонга 
и Кара наиболее банальны, поскольку их ихтио-
фауны входят в бассейн р. Печора (соответствен-
но при τ = 86 и 83) (рис. 4).

Таким образом, по  специфичности ихтио-
фауны бассейны рек в  исследованном регионе 
можно подразделить на три категории.

I. Оригинальные: бассейны Северной Двины 
и  Печоры, они включают в  себя (при разных 
уровнях значимости) ихтиофауны других бас-
сейнов.

II. Промежуточные: бассейны Онеги и  Ме-
зени, включают в себя ихтиофауны рек с более 
банальным составом и, в  свою очередь, сами 

Таблица 6. Матрица мер пересечения (число общих аборигенных видов ихтиофауны) по восьми сравниваемым 
бассейнам рек

Бассейн реки Нева Онега Северная 
Двина Мезень Волонга Печора Кара Обь

Нева 37

Онега 26 29

Северная Двина 30 29 36

Мезень 22 23 27 28

Волонга 15 18 19 19 23

Печора 18 21 24 23 20 31

Кара 11 14 15 16 19 20 24

Обь 14 14 19 19 16 19 18 37

Примечание. Полужирным шрифтом выделено число видов в бассейне.

Таблица 7. Матрица мер взаимного включения (τ) аборигенных ихтиофаун восьми сравниваемых бассейнов 
рек, %

Бассейн реки Нева Онега Северная 
Двина Мезень Волонга Печора Кара Обь

Нева 90 83 78 65 60 45 37

Онега 70 80 82 78 70 58 37

Северная Двина 81 100 96 82 80 62 51

Мезень 59 79 90 82 76 66 51

Волонга 40 62 52 67 66 79 43

Печора 48 72 66 82 86 83 51

Кара 29 48 41 57 82 66 48

Обь 37 48 52 67 69 63 75

Примечание. Тёмно-серым цветом в таблице выделены значения τ ≥ 90, светло-серым — 80 ≤ τ < 85.
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входят в состав ихтиофаун более оригинальных 
бассейнов.

III. Банальные: бассейны Волонги и  Кары, 
их ихтиофауны лишь входят в состав других бас-
сейнов, ничего в себя не включая.

При зоогеографическом анализе бассейны 
рек, имевшие наибольшее значение коэф-
фициента сходства, рассматривали как один 
объединённый. Проводили подсчёт общего чис-
ла видов в нём и число общих видов с другими 
бассейнами. Таким образом попарно объединя-
ли бассейны с наибольшими значениями коэф-
фициента фаунистического сходства до тех пор, 
пока не  остались два бассейна с  минимальным 
его значением. Это значение и  было принято 
за исходную точку для построения дендрограм-
мы сходства анализируемых бассейнов (рис. 5).

Зоогеографическое подразделение рассматри-
ваемой территории. Берг (1949) в  зоогеографи-
ческом аспекте подразделил Голарктическую 
область на  три подобласти: Циркумполярную, 
Байкальскую и  Средиземноморскую. Циркум-
полярная подобласть включает в  себя Ледови-
томорскую провинцию, в которую входит Евро-
пейский округ. Исходя из  различий ихтиофаун 
основных речных бассейнов, Остроумов (1948) 
выделил в  его составе три самостоятельных 
участка  — Северодвинский, Мезенский и  Пе-
чорский. Вместо Европейского округа Соловки-
на (1974) предложила название “Северо-Евро-
пейский округ”, в  пределах которого выделила 
лишь два подокруга — Западный и Восточный. 
Первый включал Норвежский (от м. Стад до м. 
Нордкап) и  Кольско-Северокарельский (весь 
Кольский п-ов и  Северная Карелия с  бас-
сейнами рек Белого моря до  Онеги) районы. 
Второй первоначально делили на Беломорскую 
и  Баренцевоморскую части (Соловкина, 1969), 

а позднее — на Печоро-Северодвинский и Кар-
ский районы (Соловкина, 1974).

На основании методов теории множеств 
(Андреев, Решетников, 1978) Решетников 
(1980) уточнил зоогеографические границы 
пресноводных рыб Палеарктики. Автор показал, 
что в  Восточном подокруге самостоятельный 
комплекс образует ихтиофауна водоёмов от Се-
верной Карелии до  Кары, при этом довольно 
обособленными являются ихтиофауны рек Кара 
и  Коротаиха. На  основании проведённого ана-
лиза он предложил подразделение Восточного 
подокруга на  районы Северной Карелии, Се-
веродвинский (от  р.  Онега до  Чёшской губы), 
Печоры, Коротаихи и Кары.

Исходя из принятых в ихтиологии зоогеогра-
фических представлений (Берг, 1948; Правдин, 
1964; Соловкина, 1974; Решетников, 1980), 
рассматриваемую в настоящей работе территорию 
можно определить как Восточный подокруг Севе-
ро-Европейского округа. Выявленная по  итогам 
анализа степень фаунистического сходства срав-
ниваемых акваторий свидетельствуют о возмож-
ности разделения рек (бассейнов) на две группы: 
1) Онега, Северная Двина, Мезень и 2) Волонга, 
Печора, Кара. Первая группа ближе к Западному 
подокругу, и  состав её ихтиофауны более схож 
с таковым Балтийского бассейна (р. Нева), вторая 
тяготеет к Восточному подокругу с преобладани-
ем рыб сибирского комплекса (рис. 5). При этом 
более тесную связь имеют в первой группе Онега 
и  Северная Двина, протекающие по  окраине 
Русской платформенной равнины, во второй  — 
Волонга и  Кара, более близкие по  составам 
ихтиофаун реки, площадь водосбора которых 
находится за Полярным кругом. Условная грани-
ца разделения двух групп проходит по  бассейну 
р.  Волонга, в  котором число европейских и  си-

Нева
Северная 

Двина
Печора Обь

Кара

Онега Мезень Волонга

Рис. 4. Ориентированные графы, построенные по матрице мер включения ихтиофаун рек при разных порогах зна-
чимости (τ): τ = 90 ( ), τ = 85 ( ).



ЗООГЕОГРАФИЧЕСКОЕ РАЙОНИРОВАНИЕ СЕВЕРА ЕВРОПЕЙСКОЙ ЧАСТИ РОССИИ 571

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 65  № 5  2025

бирских видов одинаково. Западнее (до р. Онега 
включительно) доминируют европейские виды, 
восточнее (до р. Кара включительно) преоблада-
ют сибирские (табл. 5).

Полученные данные подтвердили право-
мочность выделения в  Восточном подокруге 
Беломорской части (бассейны рек Онега, Се-
верная Двина и Мезень) и Баренцевоморской 
(восточнее п-ова Канин) районов, именуемых 
как Северодвинский и  Печорский. При этом 
район р.  Кара довольно специфичен. Его 
рассматривали или как отдельный район (Со-
ловкина, 1969), или в комплексе с р. Коротаиха 
(Решетников, 1980). По  полученным матери-
алам, ихтиофауна р.  Кара образует комплекс 
с  р.  Волонга, и  при сборе более детальных 
данных, вероятнее всего, будет иметь тесную 
связь с реками заполярного побережья Барен-
цева и Карского морей. В итоге при зоогеогра-
фическом районировании севера европейской 
части России можно предложить следующее 
подразделение Восточного подокруга Северо-
Европейского округа.

Восточный подокруг, район Северодвинский 
(от р. Онега до Чёшской губы):

п о д р а й о н  О н е г о - С е в е р о д в и н с к и й  
(бассейны рек Онега и Северная Двина),

п о д р а й о н  М е з е н с к и й  (бассейн р. Ме-
зень и п-ов Канин);
район Печорский (от Чёшской губы до р. Кара):

п о д р а й о н  П е ч о р с к и й  (бассейн р. Пе-
чора),

п о д р а й о н  К а р с к и й  (бассейны запо-
лярных рек побережий юго-восточной части Ба-
ренцева и юго-западной части Карского морей).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Из пресноводной ихтиофауны в  анали-

зируемых бассейнах отмечено 65 видов рыб 
и  рыбообразных, из  которых 60 входят в  со-
став аборигенной ихтиофауны, пять являются 
вселенцами. Среди всех видов велика доля 
рыб холодноводного комплекса (лососёвых, 
сиговых, хариусовых и  корюшковых), которая 
увеличивается с  запада на  восток при таком 
же закономерном уменьшении доли теплолю-
бивых весенненерестующих представителей 
карпообразных и окунёвых. Число европейских, 
сибирских и  распространённых повсеместно 
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Рис. 5. Дендрограмма сходства состава ихтиофауны восьми сравниваемых речных бассейнов, построенная на осно-
ве коэффициента Сёренсена–Чекановского (К). Шкала приведена в К × 100.
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видов примерно одинаково, при этом по отдель-
ным бассейнам европейские и  сибирские виды 
распределяются, как бы заменяя друг друга, 
доля широко распространённых видов остаётся 
неизменной. По  специфичности ихтиофауны 
бассейны рек Северная Двина и Печора являют-
ся оригинальными, включая в себя ихтиофауну 
других бассейнов; Онеги и  Мезени  — проме-
жуточными, а Волонги и Кары — банальными, 
ихтиофауна которых входит на  разных уровнях 
значимости в  состав других бассейнов. По  сте-
пени фаунистического сходства бассейны рек 
Онега, Северная Двина и Мезень ближе к Запад-
ному зоогеографическому подокругу с преобла-
данием рыб балтийского комплекса; Волонга, 
Печора и  Кара  — к  Восточному подокругу 
с  преобладанием рыб сибирского комплекса. 
Условная граница разделения двух групп про-
ходит по бассейну р. Волонга, в котором число 
европейских и  сибирских видов одинаково. 
Западнее (до  р.  Онега включительно) домини-
руют европейские виды, восточнее (до  р.  Кара 
включительно) преобладают сибирские.

При зоогеографическом районировании тер-
ритории севера европейской части России мож-
но предложить подразделение Восточного под-
округа на Северодвинский и Печорский районы 
с выделением в первом Онего-Северодвинского 
и Мезенского подрайонов, во втором — Печор-
ского и Карского.
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ZOOGEOGRAPHICAL ZONING OF NORTHERN  
EUROPEAN RUSSIA BY THE COMPOSITION  

OF FRESHWATER ICHTHYOFAUNA 

A. P. Novoselov1, *

1Ural Branch of the Laverov Federal Center for Integrated Arctic Research of the  
Russian Academy of Sciences, Arkhangelsk, Russia
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Zoogeographic changes in the composition of the ichthyofauna of large rivers in northern European Russia 
have been clarified. A characteristic feature of the studied region is a significant number of fish species of the 
cold-water complex: Salmoninae, Coregoninae, Thymallinae and Osmeridae. The proportion of different 
fish groups in the ichthyofauna of the river basins changes significantly in the direction from west to east. The 
proportion of Salmoniformes, representatives of the cold–water complex, increases, while that of Cypriniformes 
decreases. The number of families from other orders, represented by a much smaller number of species, remains 
almost unchanged. The Pechora River basin is transboundary, and the interpenetration of the European and 
Asian ichthyofauna occurs through it. According to the degree of faunal similarity, the basins of the Onega, 
Northern Dvina and Mezen rivers are closer to the Western zoogeographic subdistrict with a predominance of 
fish of the Baltic complex; Volonga, Pechora and Kara are closer to the Eastern subcircle with a predominance 
of fish of the Siberian complex. According to the degree of faunal similarity, the basins of the Onega, Northern 
Dvina and Mezen rivers are closer to the Western zoogeographic subdistrict with a predominance of fish of the 
Baltic complex; the basins of the Volonga, Pechora and Kara rivers are closer to the Eastern subdistrict with a 
predominance of fish of the Siberian complex. The conditional boundary between the two groups runs along 
the basin of the Volonga River, in which the proportions of European and Siberian species are the same. In the 
zoogeographic zoning of the territory of the north of northern European Russia, it is proposed to subdivide the 
Eastern subdistrict into Severodvinsk and Pechora areas, with Severodvinsk and Mezen subareas in the first, and 
Pechora and Kara subareas in the second. 

Keywords: large river basins, ichthyofauna, interpenetration of European and Asian ichthyofauna, specification 
of zoogeographic zoning, northern European Russia. 
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РАСПРЕДЕЛЕНИЕ И НЕКОТОРЫЕ АСПЕКТЫ БИОЛОГИИ  
LYCODES CF. BRASHNIKOVI (ZOARCIDAE) У ТИХООКЕАНСКОГО 

ПОБЕРЕЖЬЯ КАМЧАТКИ С ЗАМЕЧАНИЯМИ О ВИДОВОМ СОСТАВЕ 
РОДА LYCODES В ЭТОМ РАЙОНЕ
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По результатам донных траловых съёмок рассмотрены распределение и некоторые стороны биологии 
Lycodes cf. brashnikovi Soldatov, 1918 у тихоокеанского побережья Камчатки. В летний период основные 
его скопления отмечены в  Кроноцком заливе, а  южнее 52° с.ш. он встречался редко. Батиметриче-
ский диапазон встречаемости вида — 83–202 м, наибольшие уловы характерны для глубин 100–180 м. 
Предельная длина L.  cf. brashnikovi в  тихоокеанских водах составила 53 см, масса  — 554  г. Исходя 
из  данных по  степени созревания гонад в  летний период, предполагается, что размножение вида 
протекает в осенне-зимнее время. На основе критического анализа литературы и полученных данных 
показано, что в настоящее время род Lycodes у тихоокеанского побережья Камчатки представлен пятью 
видами, среди которых L. cf. brashnikovi в элиторали является наиболее массовым.

Ключевые слова: Lycodes cf. brashnikovi, Zoarcidae, встречаемость, распределение, биология, тихо-
океанское побережье Камчатки.

DOI: 10.7868/S3034514625050059

Исследованию видового состава, экологии 
и  биологии бельдюговых (Zoarcidae) северо-за-
падной части Тихого океана в  последнее время 
уделяется значительное внимание (Глубоков, 
Орлов, 2000; Токранов, Орлов, 2002; Баланов 
и  др., 2004, 2006; Антоненко и  др., 2005; Бала-
нов, Соломатов, 2008; Савельев, 2011; Бадаев, 
2014). В  то же время фауна данной группы рыб 
у тихоокеанского побережья Камчатки рассмот-
рена слабо. Это справедливо, в  том числе и  для 
представителей рода Lycodes. Несмотря на то, что 
в  литературе встречается информация о  составе 
ликодов указанного района (Токранов, Полутов, 
1984; Абрамова, 1990; Борец, 1997; Орлов, 1998; 
Фёдоров, 2000; Шейко, Фёдоров, 2000; Фёдоров 

и др., 2003; Balushkin et al., 2011; Золотов, Дубини-
на, 2013; Парин и др., 2014; Варкентин и др., 2019; 
Savin et  al., 2019), до  сих пор нет устоявшегося 
мнения о точном числе обитающих здесь видов, 
что существенно препятствует их изучению.

Ранее Токранов и  Орлов (2002) рассмотрели 
распределение и  некоторые особенности био-
логии бурополосого L.  brunneofasciatus Suvorov, 
1935 и белолинейного L. albolineatus Andriashev, 
1955 ликодов в  верхней батиали тихоокеанских 
вод у  Северных Курил и  юго-восточной око-
нечности Камчатки. Тем не  менее подобных 
ориентированных исследований по  другим 
видам рода Lycodes, обитающим вдоль вос-
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точно-камчатского побережья, не  проводили. 
Ликод  L.  cf. brashnikovi Soldatov, 1918 не  стал 
исключением. Прежде было отмечено (Курба-
нов, 2019), что в  целом изучение ликода Браж-
никова  L.  brashnikovi затруднено проблемами 
его таксономии и, как следствие, расхождением 
сведений о  географическом распространении, 
так как различные ихтиологи его указывали под 
разными видовыми названиями.

Согласно последней ревизии (Парин и  др., 
2014), L.  brashnikovi обитает у  обоих берегов 
Камчатки. Однако морфология вида из  океани-
ческих вод до  сих пор не  исследована. В  связи 
с  этим пойманные у  тихоокеанского побережья 
полуострова особи в настоящем сообщении ука-
заны как L. cf. brashnikovi. В то же время известно 
(Шейко, Фёдоров, 2000), что этот вид1 — доволь-
но обычный представитель ихтиофауны юго-вос-
точного шельфа Камчатки. Результаты донных 
траловых съёмок, выполненных сотрудниками 
КамчатНИРО летом 2018–2022 гг., также свиде-
тельствуют, что он является характерным и среди 
бельдюговых относительно многочисленным ви-
дом в элиторали указанного района (рис. 1). Цель 
настоящей работы — впервые привести сведения 
о распределении и некоторых аспектах биологии 
L.  cf. brashnikovi у  тихоокеанского побережья 
Камчатки, а также обсудить видовой состав оби-
тающих здесь представителей рода Lycodes.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом послужили результаты пяти дон-

ных траловых съёмок (в трёх из них автор прини-
1 В цитируемом источнике указан как L.  fasciatus (Schmidt, 
1904).

мал непосредственное участие), выполненных 
у тихоокеанского побережья Камчатки (от м. Ло-
патка до  Кроноцкого залива) в  июне–июле 
2018–2022 гг. на рыболовном судне “МРТК-316” 
и  МРТК2 “Инженер Мартынов”. Проанали-
зированы уловы 415 тралений, охвативших 
глубины 26–220 м (рис. 2). Орудие лова — трал 
ДТ 18.8/28.5 с  вертикальным раскрытием 3.5  м 
и горизонтальным 16 м, за исключением 2018 г., 
когда использовали ДТ 14.3/24.2 с параметрами 
соответственно 3 и  12  м. Продолжительность 
тралений варьировала в  пределах 5–30 мин 
при средней скорости судна 3 узла. Всего было 
выловлено 408 экз. L.  cf. brashnikovi. Все уловы 
вида пересчитали на  стандартное промысловое 
усилие — экз. (кг) за 1 ч траления. При расчётах 
результатов 2018  г. применяли поправочный 
коэффициент, который изменял итоговые ве-
личины уловов пропорционально различию тра-
лов ДТ 18.8/28.5 и ДТ 14.3/24.2 в длине нижней 
подборы: 16/12 ≈ 1.3. Таким образом, расчётные 
значения стандартного промыслового усилия 
за 2018 г. дополнительно умножали на 1.3.

Методика расчётов плотности изложена 
в  предыдущих работах (Курбанов, 2019, 2022). 
Однако при вычислении средних значений 
относительного обилия были учтены не  только 
результативные траления, но и те, в которых вид 
отсутствовал. По отношению к L. cf. brashnikovi 
был принят коэффициент уловистости  0.3 (Бо-
рец, 1997). Частоту встречаемости (в  %) опре-
деляли как отношение числа результативных 
тралений (в  которых обнаружен исследуемый 
вид) к  их общему числу в  каждом выделенном 
2 МРТК — малый рыболовный траулер кормовой.

(а)

(б)

Рис. 1. Lycodes cf. brashnikovi из тихоокеанских вод у п-ова Камчатка: а – ювенильная особь TL 15 см, б — взрослая 
особь TL 43 см.
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районе (Кроноцкий залив, Авачинский залив, 
юго-восточная оконечность Камчатки). Про-
странственное распределение уловов строили 
с  использованием программы ArcView GIS 3.3. 
Среднюю массу рыб по батиметрическим диапа-
зонам рассчитывали как отношение суммарной 
массы особей к их общему числу в уловах.

Биологическая характеристика L.  cf. brash-
nikovi дана по  результатам измерений абсолют-
ной длины (TL) и индивидуальных взвешиваний 
соответственно 221 и  125 особей. Из них 102 
экз. подвергли вскрытию (июнь–июль 2021–
2022  гг.) с  последующим определением пола, 
массы гонад (с  точностью до  1.0  г) и их стадии 
зрелости по  шкале, разработанной для ликода 
Солдатова L. soldatovi Taranetz et Andriashev, 1935 
(Бадаев, Баланов, 2006). К неполовозрелым осо-
бям относили рыб с  гонадами II стадии зрело-
сти, к созревающим — III, к половозрелым — c 
IV по VI–III (Сакун, Буцкая, 1963). Зависимость 
массы тела L.  cf. brashnikovi от  его длины вы-
ражали степенной функцией, имеющей вид: 
W = aTLb, где W  — масса, г; ТL  — длина, см; 

а  – константа, b  — степенной коэффициент 
(Винберг, 1971). Кроме того, в полевых условиях 
у самок измеряли диаметр икринок (с точностью 
до  0.5  мм). Гонадосоматический индекс (ГСИ, 
%) вычисляли как отношение массы гонад к мас-
се тела без внутренностей, умноженное на 100.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Наибольшая доля пойманных особей L.  cf. 

brashnikovi от их общего числа (61.0%) была от-
мечена в Кроноцком заливе. На данном участке 
также зарегистрированы максимальные отно-
сительное обилие и  уловы на  усилие, которые 
в  некоторые годы достигали соответственно 
5250 экз/км2 (1359.9 кг/км2) и 140 экз/ч траления 
(35.4 кг/ч траления). Частота встречаемости вида 
достигала 24.5% общего числа станций (тра-
лений), выполненных в  2018–2022  гг. (рис.  3, 
табл. 1). Довольно обычен L. cf. brashnikovi был 
и в северной части Авачинского залива (28.4%), 
однако здесь его плотность не  превышала  
1300 экз/км2 (375.0 кг/км2).

На значительной площади шельфа юго-вос-
точной оконечности Камчатки исследуемый вид 
отсутствовал. В  то же время обращает на  себя 

Рис. 2. Схема траловых станций (★), выполненных 
у  тихоокеанского побережья Камчатки в  июне–
июле 2018–2022 гг.: 1 — Кроноцкий залив, 2 — Ава-
чинский залив, 3 — юго-восточная оконечность п-о-
ва. Здесь и на рис. 3: (---) — изобаты.

Рис. 3. Пространственное распределение Lycodes cf. 
brashnikovi у  тихоокеанского побережья Камчатки 
в июне–июле 2018–2022 гг.
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внимание скопление, обнаруженное на  травер-
зе м. Асача (52°04′ с.ш., 158°27′  в.д.) в  2019  г., 
в  котором плотность L.  cf. brashnikovi была 
оценена в  2550 экз/км2 (399.0  кг/км2), а  улов 
за 1 ч траления составил 68 экз. (10.6 кг). Однако 
в  последующие годы при проведении учётных 
работ подобных случаев зафиксировано не  бы-
ло. Южнее 52° с.ш. L. cf. brashnikovi в уловах был 
представлен единичными экземплярами.

Примечательно, что из  других предста-
вителей рода Lycodes в  уловах присутствовал 
только L.  brunneofasciatus. При этом частота 
его встречаемости соответствовала таковой 
L.  cf. brashnikovi, варьируя в  рассматриваемые 
годы в пределах 13.1–24.6 (против 13.3–24.1)%. 
Тем не  менее, доля L.  brunneofasciatus в  уловах 
в  среднем превышала таковую исследуемого 
вида по численности — 1.1 (<0.1–6.9) против 0.7 
(<0.1–6.7)%, особенно по массе — 2.5 (0.1–18.4) 
против 0.5 (<0.1–4.5)%. Однако такие различия 
обусловлены более высокими значениями раз-
мерно-массовых показателей первого из них.

Область вертикального распределения L.  cf. 
brashnikovi охватывала глубины 83–202 м. Высо-
кая частота его встречаемости (>30.0%) была ха-
рактерна для диапазона 100–180 м. Глубже этого 
интервала L. cf. brashnikovi, за редким исключе-
нием, не  отмечался. Динамики средних уловов 
вида на  усилие и  плотности его распределения 
по  глубинам в  целом соответствовали таковой 
частоты встречаемости. Каких-либо значитель-
ных различий средней массы тела по батиметри-
ческим диапазонам не обнаружено (табл. 2).

В  июне–июле 2018–2022  гг. в  уловах в  ти-
хоокеанских водах у  п-ова Камчатка  L.  cf. 
brashnikovi был представлен особями TL 14–53 
см, массой 11–554 г. Среди обоих полов в целом 
доминировали одни и те же размерные группы: 
31–35 и 41–45 см (рис. 4а). Следует подчеркнуть, 
что максимальные размеры (51–53  см) были 
зарегистрированы исключительно у  самцов, 
а длина самок не превышала 50 см. Распределе-
ние разнополых особей L. cf. brashnikovi по мас-
се также несколько различалось. Если среди 

Таблица 1. Количественные показатели встречаемости Lycodes cf. brashnikovi по участкам траловых работ у ти-
хоокеанского побережья Камчатки в июне–июле 2018–2022 гг. на глубинах 83–202 м

Район Доля в общем 
улове, %

Улов за 1 ч траления*
ЧВ, % N

экз. кг

Кроноцкий залив 61.0 2–140/4.1 0.6–35.4/1.2 24.5 208

Авачинский залив 30.2 2–35/3.6 0.2–9.8/0.9 28.4 88

Юго-восточная оконечность Камчатки 8.8 4–68/1.1 0.8–10.6/0.2 5.9 119

Примечание. Здесь и в табл. 2: ЧВ — частота встречаемости вида; * до черты — пределы варьирования показателя по данным результатив-
ных уловов, после — среднее значение, рассчитанное по результатам всех тралений; N — общее число тралений.

Таблица 2. Батиметрическое распределение Lycodes cf. brashnikovi в  тихоокеанских водах у  п-ова Камчатка 
в июне–июле 2018–2022 гг.

Глубины, м ЧВ, %
Улов за 1 ч траления* Плотность*

W, кг N/noэкз. кг экз/км² кг/км²

<100 6.5 3–24/0.7 0.8–6.6/0.2 100–900/25 30.0–247.5/6.2 0.244 201/51

100–120 43.4 3–35/6.1 0.6–9.8/1.6 112–1300/228 24.3–375.0/60.5 0.262 53/115

121–140 50.0 2–68/9.5 0.9–13.3/2.9 75–2550/355 33.0–499.2/109.2 0.308 38/87

141–160 34.4 2–140/6.9 0.2–35.4/1.7 75–5250/260 7.8–1359.9/65.9 0.263 64/143

161–180 33.3 8–20/4.5 1.8–6.5/1.3 300–750/169 69.0–243.0/49.3 0.292 9/9

181–200 3.1 4/0.1 0.8/< 0.1 150/5 28.5/1.0 0.190 32/1

>200 11.1 3–4/0.4 1.4–1.6/0.1 149–150/15 51.0–60.0/5.5 0.370 18/2

Примечание. W — средняя масса особей, no — общее число пойманных особей.
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рыб обоих полов в  размерной группе 31–35  см 
преобладали экземпляры массой 101–150 г, то 
среди крупных самцов — чаще 301–450 г, а среди 
самок — 251–350 г (рис. 4б).

Связь между длиной (TL, см) и  массой тела 
(W, г) самок и самцов L. cf. brashnikovi хорошо ап-
проксимируется степенными функциями, име-
ющими вид соответственно: W = 0.0024TL3.1338 
и W = 0.0081TL2.7949. В обоих случаях коэффици-
ент детерминации (R2) был близок к 1.0 и отра-
жал высокую значимость корреляции рассмат-
риваемых параметров (рис. 5).

Различные размерные группы L. cf. brashnikovi 
по батиметрическим диапазонам были распреде-
лены неодинаково. Мелкие особи TL < 20–25 см 

заселяли глубины 83–160 м. Более крупные рыбы 
TL 41–45 см были распространены повсеместно 
(табл. 3). Число промеренных особей, вылов-
ленных глубже 180 м, было незначительным и не 
позволило более адекватно оценить размерный 
состав L. cf. brashnikovi, обитающего в указанном 
диапазоне.

В июне–июле 2021–2022 гг. в уловах незначи-
тельно преобладали самки (52.9%). Кроме того, 
была встречена одна ювенильная особь TL 15 см. 
Среди самцов доминировали неполовозрелые 
и  созревающие рыбы, доля которых составила 
соответственно 57.4 и  31.9% (рис.  6). Их ГСИ 
оказался крайне низким и  составил <0.50%, 
и лишь у одной особи TL 48 см данный параметр 
оценён в  0.84% (табл. 4). У  половозрелых сам-
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> 50 101–150 201–250 301–350 > 40050–100 151–200 251–300 351–400

Рис. 4. Распределение по абсолютной длине (TL) (а) и массе (б) тела Lycodes cf. brashnikovi из уловов в тихоокеанских 
водах у п-ова Камчатка в июне–июле 2018–2022 гг.: ( ) — самцы (средняя длина 38.7 см, масса 249.9 г, n = 47 экз.),  
( ) — самки (37.5 см, 232.9 г, n = 54 экз.), ( ) — все особи без разделения по полу (39.9 см, 247.7 г, 221 экз. проме-
рено и 125 экз. взвешено).
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Рис. 5. Зависимость массы тела (W) от его длины (TL) для Lycodes cf. brashnikovi из тихоокеанских вод у п-ова Камчатка: 
( ) — самки, W = 0.0024TL3.1338, R2 = 0.973, n = 54 экз.; ( ) — самцы, W = 0.0081TL2.7949, R2 = 0.9462, n = 47 экз.

Таблица 3. Распределение размерных групп Lycodes cf. brashnikovi по глубинам в тихоокеанских водах у п-ова 
Камчатка в июне–июле 2018–2022 гг., %

Глубины, м
Размерная группа, см

M n
<20 20–25 26–30 31–35 36–40 41–45 46–50 >50

<100 6.2 6.3 6.3 12.5 56.2 12.5 40.3 16
100–120 8.8 5.9 2.9 8.8 11.8 32.4 23.5 5.9 39.2 34
121–140 2.8 2.9 8.6 51.4 28.6 5.7 43.7 35
141–160 2.4 3.3 6.5 17.9 13.0 46.3 10.6 38.8 123
161–180 11.1 11.1 66.7 11.1 42.3 9
181–200 100 37.0 1
>200 100 42.7 3

Примечание. M — средняя абсолютная длина особей, см; n — число промеренных рыб, экз.
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Рис.  6. Распределение особей Lycodes cf. brashnikovi из  тихоокеанских вод у  п-ова Камчатка в  июне–июле  
2021–2022 гг. по стадиям зрелости гонад. Обозначения см. на рис. 4.
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цов ГСИ также был низок, варьируя в пределах 
0.31–0.78%, максимальное значение отмечено 
у экземпляра TL 42 см.

У самок L.  cf. brashnikovi, как и  у всех 
бельдюговых (Anderson, 1984), половые железы 
непарные, был развит только правый яичник. 
В  уловах помимо особей с  гонадами II (35.2%) 
и  III (25.9%) стадий зрелости присутствовали 
и  половозрелые преднерестовые рыбы (IV ста-
дия) (37.0%). Следует отдельно отметить поимку 
одной отнерестившейся, повторно созревающей 
(VI–III стадия) самки TL 49 см, в  яичнике ко-
торой обнаружена частичная резорбция ооцитов 
(рис. 6). Диаметр икринок в гонадах II, III и VI–
III стадий зрелости варьировал от 0.5 до 1.5 мм. 
ГСИ незрелых и  созревающих самок TL 26–
45  см был низкий  — <1.0%. У  преднерестовых 
рыб, размеры которых варьировали в  пределах 

40–49 см, выявлена дифференциация ооцитов 
текущей генерации янтарно-жёлтого или оран-
жевого цвета (диаметр 1.5–3.5  мм) от  икринок 
резервного фонда (до 1.0 мм). ГСИ этих особей 
составил 0.68–14.91% (табл. 5). Высокие значе-
ния этого показателя отмечены у  самок TL 45 
(6.64%), 47 (11.29%) и 42 см (14.91%). Наиболее 
зрелые особи пойманы в Авачинском и Кроноц-
ком заливах на глубинах 108–148 м.

В целом гонады у самок L. cf. brashnikovi на-
чинали созревать при достижении TL 20–25 см. 
Доля созревающих рыб резко увеличивалась при 
TL 36–40  см. Напротив, размеры самцов, при 
которых наступает период их созревания, оста-
лись неизвестными. Тем не менее, можно пред-
полагать, что массовое созревание особей обоих 
полов протекало синхронно при TL 41–45  см 
(табл. 6).

Таблица 4. Гонадосоматический индекс (ГСИ) самцов Lycodes cf. brashnikovi разных размерных групп из тихо-
океанских вод у п-ова Камчатка в июне–июле 2021–2022 гг.

Стадия зрелости гонад Размерная группа, см ГСИ, %* n, экз.
II 46–50 0.50 1
III 41–45 0.14–0.38 (0.21) 5

46–50 0.13–0.84 (0.34) 5
>50 0.25 1

IV 41–45 0.31–0.78 (0.51) 3
46–50 0.58 1

Примечание. Здесь и в табл. 5: * пределы варьирования показателя и (в скобках) его среднее значение; n — число особей, для которых был 
рассчитан ГСИ.

Таблица 5. Гонадосоматический индекс (ГСИ) и диаметр ооцитов самок Lycodes cf. brashnikovi разных размер-
ных групп из тихоокеанских вод у п-ова Камчатка в июне–июле 2021–2022 гг.

Стадия зрелости гонад Размерная группа, см ГСИ, %* Диаметр ооцитов, мм n, экз.
II 26–30 0.57–0.65 (0.60) 0.5–1.0 3

31–35 0.38–0.54 (0.46) – 5
35–40 0.71 1.0 1
41–45 0.67 1.5 1

III 36–40 0.47–1.60 (0.90) 1.0 3
41–45 0.54–1.02 (0.76) 1.0–1.5 4

IV** 35–40 2.61 – 1
41–45 0.68–14.91 (4.05) 1.5–3.5 14
46–50 2.40, 11.29 (6.84) 2.0–3.0 2

VI–III 46–50 0.98 1.0 1

Примечание. “–” — нет данных, ** диаметр указан только для ооцитов текущей генерации.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Особенности распределения и биологии  
Lycodes cf. brashnikovi

Сравнение величин уловов и  относительно-
го обилия рассматриваемого вида в  Охотском 
море и  у тихоокеанского побережья Камчатки 
показало, что численность L. cf. brashnikovi в ис-
следуемом районе существенно ниже. Так, если 
в первом случае эти значения для охотоморской 
формы L. brashnikovi могли достигать 2166 экз/ч 
траления и 86633 экз/км2 (Курбанов, 2019; соб-
ственные данные), то во втором они были более 
чем в  15 раз ниже (соответственно 140 экз/ч 
траления и 5250 экз/км2) (рис. 2, табл. 1). Однако 
максимальная плотность L.  brashnikovi в  При-
тауйском районе Охотского моря, согласно 
Савельеву и Метелёву (Saveliev, Metelyov, 2021), 
была ещё меньше и составила лишь 400 экз/км2. 
Вероятно, данную оценку не следует считать ис-
черпывающей, так как вышеупомянутые авторы 
обследовали малую площадь указанной аквато-
рии. В то же время результаты донных траловых 
съёмок у северо-западного побережья Камчатки 
(участка, смежного с  Притайуским районом) 
также свидетельствуют о  резком сокращении 
обилия этого вида севернее 57°–58° с.ш. (Курба-
нов, 2019).

Почти все уловы L.  cf. brashnikovi в  тихо-
океанских водах были локализованы в интервале 
глубин 100–180 м, а в верхних участках шельфа 
он наблюдался значительно реже (табл. 2).  

Напротив, у  Западной Камчатки охотомор-
ская форма L.  brashnikovi помимо диапазона 
100–150 м была многочисленна и в сублитораль-
ной зоне (<50  м) (Курбанов, 2019). Отсутствие  
L. cf. brashnikovi в уловах с глубин <80 м, вероят-
но, связано с  особенностями гидрологического 
режима и  структуры тихоокеанских вод, кото-
рые могут препятствовать его более широкому 
распространению.

Следует отметить, что максимальная глу-
бина обитания L.  brashnikovi в  Охотском море 
составляет 429 м (Курбанов, 2019). Полученные 
в  настоящем исследовании данные не  позво-
ляют в  полной мере охарактеризовать область 
вертикального распространения L. cf. brashnikovi 
в  тихоокеанских водах, так как в  ходе учётных 
работ траления глубже 220 м не проводили. Од-
нако не исключены его находки здесь и на глу-
бинах до 340 м, как было указано ранее (Шейко, 
Фёдоров, 2000).

Согласно предыдущим исследованиям 
(Курбанов, 2019), в  северо-восточной части 
Охотского моря максимальная абсолютная 
длина L. brashnikovi составляет 52 см, а в уловах 
доминируют рыбы TL 36–45 см. Полученные ре-
зультаты в тихоокеанских водах, несмотря на об-
щую схожесть в  целом, несколько отличаются 
от  охотоморских. Если максимальные длины 
особей были близки (53 см), то доминирующую 
группу представляли уже два размерных клас-
са — 31–35 и 41–45 см (рис. 4). Кроме того, пока-

Таблица 6. Распределение особей Lycodes cf. brashnikovi с гонадами разных стадий зрелости по размерным груп-
пам в уловах в тихоокеанских водах у п-ова Камчатка в июне–июле 2021–2022 гг., %

Стадия  
зрелости

Размерная группа, см
n, экз.

<20 20–25 26–30 31–35 36–40 41–45 46–50 >50

Самцы

II 3.7 7.4 11.1 48.1 14.8 11.1 3.7 27

III 53.3 40.0 6.7 15

IV 60.0 20.0 20.0 5

Самки

II 10.5 21.1 21.1 36.8 5.3 5.3 19

III 7.1 7.1 21.4 64.3 14

IV 5.0 75.0 20.0 20

VI–III 100 1

Примечание. n — число промеренных рыб.
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зано, что исследуемому виду свойствен половой 
диморфизм, который выражается в достижении 
самцами бόльших, чем самками, максимальных 
размеров и массы (рис. 4, 5). Для представителей 
рода Lycodes нечто подобное было выявлено 
у  редкозубого L.  raridens Taranetz et Andriashev, 
1937 и коротконогого L. brevipes Bean, 1890 лико-
дов в Беринговом, а также у L. soldatovi в Охот-
ском морях (Бадаев, Баланов, 2006; Баланов 
и др., 2006; Антоненко и др., 2012).

Репродуктивная биология исследуемого вида 
до сих пор не изучена. Отсутствует информация 
и  о сроках его размножения. По  полученным 
в  настоящем исследовании материалам точный 
нерестовый период установить не  представ-
ляется возможным. Тем не  менее, присутствие 
в уловах в июне–июле экземпляров с гонадами 
IV стадии зрелости (рис.  6: табл. 4, 5)  позво-
ляет предположить, что размножается L.  cf. 
brashnikovi в осенне-зимнее время, а особи обоих 
полов массово созревают при достижении TL 
41–45 см.

Видовой состав рода Lycodes

К настоящему времени известно, что у  ти-
хоокеанского побережья Камчатки досто-
верно обитают пять видов рыб рода Lycodes: 
L. albolineatus, L. brunneofasciatus, L. cf. brashnikovi, 
а также берингийский L. beringi Andriashev, 1935 
и  одноцветный L.  concolor Gill et Townsend, 
1897 (Андрияшев, 1955; Stevenson, Sheiko, 2009; 
Balushkin et  al., 2011; Парин и  др., 2014; Savin 
et al., 2019; собственные данные). Тем не менее, 
в других источниках (Токранов, Полутов, 1984; 
Абрамова, 1990; Борец, 1997; Орлов, 1998; Ко-
ростелёв, 2000; Шейко, Фёдоров, 2000; Фёдоров 
и  др., 2003; Орлов, Токранов, 2012; Золотов, 
Дубинина, 2013; Варкентин и  др., 2019) состав 
рода Lycodes значительно варьирует и  в сумме 
может включать 11 таксонов. В их число входят, 
например, такие экзотические для исследуемой 
акватории ликоды, как L.  brevipes, полосатый 
L. fasciatus (Schmidt, 1904), а также гребенчатый 
L. palearis Gilbert, 1896 c разделением его в неко-
торых случаях на подвиды. Подобные разночте-
ния можно объяснить отсутствием у ряда видов 
надёжных диагностических признаков из-за 
их  значительной пластичности, что приводит 
к неверной идентификации рыб в полевых усло-
виях. Следует отметить, что в ходе работ автора 
настоящей статьи от м. Лопатка до Кроноцкого 
залива в уловах с глубин 26–220 м были встрече-

ны только L. cf. brashnikovi и нередко сопутство-
вавший ему L.  brunneofasciatus. Таким образом, 
можно заключить, что ранее упомянутые виды 
являются результатом ошибочной идентифика-
ции L.  cf. brashnikovi вследствие изменчивости 
его окраски, либо это могли быть среднеразмер-
ные особи L. brunneofasciatus.

Вероятность обитания в тихоокеанских водах 
у Камчатки L. palearis, близкого к L. cf. brashnikovi 
вида, требует подтверждения на основе коллек-
ционного материала. Известно (Фадеев, 2005), 
что в  заливах юго-западной части Берингова 
моря он является наиболее массовым среди 
бельдюговых. Однако, как показал предвари-
тельный анализ донных траловых съёмок, вы-
полненных в  упомянутой акватории, L.  palearis 
наиболее многочислен в  Олюторском заливе, 
а южнее прол. Литке в уловах уже отмечен не был 
(собственные данные). Кроме того, сложность 
в  более точном определении границ ареалов 
L.  cf. brashnikovi и  L.  palearis у  п-ова Камчатка 
вносит отсутствие учётных работ в смежных для 
тихоокеанских и беринговоморских вод аквато-
риях, таких как заливы Камчатский и Озёрный. 
В  первом районе последняя донная траловая 
съёмка была проведена в 2002 г. (Золотов, Дуби-
нина, 2013; Варкентин и др., 2019), а во втором 
подобных исследований никогда не проводили. 
Несмотря на то, что в двух упомянутых работах 
L. palearis указан для Камчатского залива, всё же 
эти сведения требуют подтверждения на основе 
коллекционного материала. Стоит отметить, 
что подобной точки зрения придерживаются 
Мекленбург с  соавторами (Mecklenburg et  al., 
2016), ограничивая ареал L. palearis у восточного 
побережья Камчатки юго-западной частью Бе-
рингова моря.

Помимо  L.  brevipes, L.  fasciatus и  L.  palearis 
для тихоокеанских вод ряд авторов (Борец, 
1997; Коростелёв, 2000; Фёдоров, 2000; Шейко, 
Фёдоров, 2000; Фёдоров и  др., 2003; Золотов, 
Дубинина, 2013; Варкентин и  др., 2019) указы-
вают L.  raridens. На  текущий момент известно, 
что в  прикамчатских водах он достоверно оби-
тает у западного и северо-восточного побережий 
полуострова (Шмидт, 1950; Андрияшев, 1954; 
Линдберг, Красюкова, 1975; Balushkin et  al., 
2011), а его присутствие в океанических районах 
до сих пор не подтверждено (Mecklenburg et al., 
2016). Заметим, что в  юго-западной части Бе-
рингова моря L. raridens встречается на глубинах 
50–120 м, а  основная часть рыб концентриру-
ется в интервале до 100 м (Баланов и др., 2006). 
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В ходе текущих исследований в уловах всех 415 
тралений, охвативших диапазон 26–220 м от м. 
Лопатка до  Кроноцкого залива включительно, 
не было встречено ни одного экземпляра данно-
го вида.

Известно, что с  возрастом характер окраски 
L.  raridens подвержен значительным изменени-
ям: от полосатой у молоди до сложного мрамор-
ного узора у крупных взрослых рыб (Андрияшев, 
1937, 1954). Интересно, что в  работе Андрия-
шева (1937), в  которой впервые дано описание 
L. raridens, был представлен оригинальный рису-
нок этого вида, выполненный по молодой особи 
TL 12 см, с  широкими поперечными полосами 
на  боках тела. Впоследствии это изображение 
использовали в  различных определителях рыб 
дальневосточных морей (Линдберг, Красюко-
ва, 1975; Черешнев и  др., 2001; Фёдоров и  др., 
2003; Тупоногов, Кодолов, 2014). Однако при 
ознакомлении с этим рисунком напрашивается 
явное сходство с другим имеющим схожий поло-
сатый окрас видом — L. brunneofasciatus. Вероят-
но, ориентируясь на это изображение в качестве 
базового, в  полевых условиях неверно иденти-
фицировали мелко- и  среднеразмерных особей 
L. brunneofasciatus, принимая их за L. raridens.

Согласно данным последних аннотирован-
ных каталогов (Парин и  др., 2014; Fricke et  al., 
2024), для тихоокеанских вод у  Камчатки и  се-
верных Курильских о-вов фигурирует также 
сигматоидный ликод L.  sigmatoides Lindberg et 
Krasyukova, 1975. Однако присутствие этого вида 
в  данных районах не  подкреплено каким-либо 
фактическим материалом, включая ихтиологи-
ческую коллекцию музея Зоологического инсти-
тута РАН (Санкт-Петербург) (Balushkin et  al., 
2011). Непосредственные наблюдения автора 
настоящей работы в ходе, как траловых съёмок, 
так и  мониторинговых исследований на  про-
мысле донных рыб в  2016–2024  гг. (суммарно 
проанализированы результаты ~1000 тралений 
на  глубинах 26–615  м)  также указывают на  от-
сутствие этого вида у Юго-Восточной Камчатки 
и Северных Курил. Характерно, что видовой ста-
тус L.  sigmatoides многие отечественные ихтио-
логи-систематики (Баланов, Соломатов, 2008; 
Савельев, 2011; Balushkin et al., 2011) не подтвер-
ждают и рассматривают его в качестве младшего 
синонима ликода Танаки  L.  tanakae Jordan et 
Thompson, 1914 на основе перекрытия значений 
таких признаков, как число позвонков, лучей 
в спинном и анальном плавниках, а также анте-
анального расстояния (Савельев, 2011). Учиты-

вая, что известный ареал L. tanakae расположен 
в  пределах лишь Японского и  юго-западной 
части Охотского морей (Toyoshima, 1985; Линд-
берг, Красюкова, 1975; Hatooka, 2002; Ikeda, 
20073; Савельев, 2011), можно предполагать, 
что указания об  обитании L.  sigmatoides у  тихо-
океанского побережья Камчатки и близлежащих 
Курильских о-вов (Парин и  др., 2014; Fricke 
et  al., 2024) основаны на  ошибочных полевых 
идентификациях среднеразмерных особей либо 
L. cf. brashnikovi, либо L. brunneofasciatus.

Отсутствие в  проанализированных уловах 
ранее зарегистрированных в исследуемом райо-
не L. albolineatus, L. beringi и L. concolor связано 
с  их более глубоководным образом жизни, при 
котором основные свои скопления они обра-
зуют в  верхних отделах батиали на  глубинах 
300–600  м (Токранов, Орлов, 2002; Stevenson, 
Sheiko, 2009; Антоненко и  др., 2012; Орлов, 
Токранов, 2012). В  то же время возможность 
обитания здесь другого мезобентального вида — 
L. soldatovi — долгое время была неясной, хоть он 
и фигурировал в списках ихтиофауны вод у ти-
хоокеанского побережья Камчатки (Фёдоров, 
2000; Шейко, Фёдоров, 2000; Mecklenburg et al., 
2002; Орлов, Токранов, 2012). Ранее этот вопрос 
обстоятельно рассмотрели Баланов с соавторами 
(2004). Они предположили, что упомянутый вид 
всё-таки может изредка в  годы своей высокой 
численности проникать в  океанические воды 
из Охотского моря через глубоководные проли-
вы Курильских о-вов, а его находки вдоль вос-
точного побережья полуострова являются не бо-
лее чем ошибкой при идентификации близкого 
по  окраске L.  concolor. Необходимо отметить, 
что Орлов и Токранов (2012) сообщали о поим-
ках L.  soldatovi у  юго-восточной оконечности 
Камчатки. Однако морфологическое описание 
этих особей авторы не  приводят. Возможно, 
нагульная миграция L.  soldatovi простирается 
и  до тихоокеанского побережья полуострова, 
но  для установления этого факта необходимы 
новые данные, основанные на  коллекционном 
материале. Вместе с тем, учитывая информацию 
о характере распределения данного вида в Охот-
ском море, в  котором он является обитателем 
промежуточной водной массы, отсутствующей 
в  других дальневосточных акваториях (Баланов 
и  др., 2004; Бадаев, 2018), значительную часть 
упомянутых находок севернее м. Лопатка (Ор-
3 Ikeda  S. 2007. Taxonomic revision of the genus Lycodes 
(Perciformes, Zoarcidae) in Japanese waters: Unpubl. M.S. 
Thesis. Hakodate: Hokkaido Univ., 146 p.
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лов, Токранов, 2012), вероятно, всё же следует 
отнести к  L.  concolor. Более того, как показали 
недавние учётные работы на материковом склоне 
Северных Курил и юго-востока Камчатки до 52° 
с.ш. (Savin et al., 2019), на глубинах 100–1000 м 
L.  soldatovi не  отмечен, а  в уловах наблюдался 
только близкий ему L. concolor.

Таким образом, критический анализ сведе-
ний литературы и полученных данных указывает 
на то, что в тихоокеанских водах у Камчатского 
п-ова (до  Кроноцкого залива включительно) 
на текущий момент достоверно обитают только 
пять видов рыб рода Lycodes, среди которых 
L.  cf. brashnikovi является наиболее массовым 
представителем в шельфовой зоне исследуемо-
го района.

ВЫВОДЫ
1.  L.  cf. brashnikovi является довольно обыч-

ным представителем семейства Zoarcidae у  ти-
хоокеанского побережья Камчатки, частота его 
встречаемости может превышать 20%. Наиболее 
многочислен вид в Кроноцком заливе, а южнее 
52° с.ш. редок.

2.  Область вертикального распределения 
L.  cf. brashnikovi в  исследованном районе 
охватывает глубины 83–202  м. Основные его 
скопления в пределах шельфа приурочены к глу-
бинам 100–180  м. В  то же время мелкие особи  
TL < 20–25 см глубже 160 м не отмечены.

3.  Предельная абсолютная длина L.  cf. 
brashnikovi в  тихоокеанских водах составляет 
53 см, масса  — 554 г, при этом максимальные 
значения указанных параметров характерны для 
самцов. Исходя из данных о степени созревания 
гонад в летний период, предполагается, что вид 
размножается в  осенне-зимнее время. Массо-
во особи обоих полов созревают при длине 
41–45 см.

4.  Критический анализ литературы и  полу-
ченных данных о встречаемости ликодов в иссле-
дованный период свидетельствует о том, что в ти-
хоокеанских водах у п-ова Камчатка достоверно 
обитают только пять видов рыб рода Lycodes: 
L. albolineatus, L. beringi, L. brunneofasciatus, L. cf. 
brashnikovi и L. concolor.
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DISTRIBUTION AND SOME ASPECTS OF BIOLOGY  
OF LYCODES CF. BRASHNIKOVI (ZOARCIDAE) WITH NOTES 

 ON THE SPECIES COMPOSITION OF GENUS LYCODES  
OFF THE PACIFIC COAST OF KAMCHATKA

Yu. K. Kurbanov1, 2, *

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

2Kamchatka State Technical University, Petropavlovsk-Kamchatsky, Russia
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Based on the results of bottom trawl surveys, the distribution and some aspects of biology of Lycodes cf. brashnikovi 
Soldatov, 1918 off the Pacific coast of Kamchatka are considered. In summer, main accumulations of this 
species are noted in Kronotsky Bay, and are rare to the south from 52° N. The bathymetric range of occurrence 
of the species is 83–202 m; the largest catches are typical for the depths of 100–180 m. The maximum length of 
L. cf. brashnikovi in Pacific waters is 53 cm, weight, 554 g. According to the degree of maturation of the gonads 
in summer, the species reproduces in the autumn–winter period. Critical analysis of the literature and original 
data, currently the genus Lycodes off the Pacific coast of Kamchatka is represented by five species, among L. cf. 
brashnikovi is the most abundance species in the eulittoral zone.

Keywords: Lycodes cf. brashnikovi, Zoarcidae, occurrence, distribution, biology, Pacific coast of Kamchatka.
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на июль, величины коэффициента упитанности — на ноябрь.
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Род Trachurus включает 14 видов морских 
рыб, обитающих в  водах Тихого, Индийского 
и  Атлантического океанов, а  также Средизем-
ного моря (Froese, Pauly, 2024). Средиземно-
морская ставрида T.  mediterraneus (Steindachner, 
1868) — пелагический, стайный, мигрирующий 
вид. Распространена в  Восточной Атлантике 
от  Ла-Манша до  Марокко, в  Средиземном 
море обитает на глубинах до 500 м, в Чёрном — 
до 100 м, встречается в южной и западной частях 
Азовского моря (Васильева, 2007). Среди пела-
гических видов рыб Средиземного моря ставри-
да достигает высокой численности и  имеет 
важную коммерческую ценность на  всем своём 
ареале в  этом море (Turan, 2004; Hake …, 2012; 
ICES, 2023). В  Чёрном море ставрида  — один 
из  главных объектов промысла, уступающий 
по  объёму вылова лишь европейскому анчоусу 

Engraulis encrasicolus и  европейскому шпроту 
Sprattus sprattus (Кожурин и  др., 2018; Шляхов 
и др., 2018).

Для Чёрного моря за  последнее десятилетие 
накоплено значительное количество данных 
о показателях жизненного цикла ставриды. По-
пуляционная динамика, рост и смертность вида 
из западной части Чёрного моря у берегов Бол-
гарии рассмотрены в работах Янковой (Yankova, 
2013a, 2013b). Изучены возраст, рост и размно-
жение вида из  северо-западной части Чёрного 
моря у  берегов Румынии (Păun et  al., 2019, 
2020). Исследованы параметры жизненного 
цикла и  эколого-географическая изменчивость 
ставриды северной части Чёрного моря у  бере-
гов Крыма (Куцын, 2021). Проанализированы 
характер роста, соотношение полов и  коэффи-
циенты упитанности особей вида из промысло-
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вых уловов в  центральной и  восточной частях 
Черноморского прибрежья Турции (Dürrani, 
2023). Недавно представлены данные о  росте 
и  смертности ставриды юго-восточной части 
Чёрного моря у берегов Турции (Samsun, 20231).

На всём своём ареале средиземноморская 
ставрида является важным звеном морских 
экосистем. Изучение параметров жизненного 
цикла и  их изменений в  свете климатических 
трансформаций необходимо для анализа био-
логии вида, его изменчивости и  современного 
состояния его популяций. Несмотря на  то, что 
ставрида часто становится объектом исследо-
ваний, остаётся немало вопросов о  внутрипо-
пуляционных характеристиках и  эколого-гео-
графической изменчивости биологических 
показателей данного вида. Исследования в этой 
области являются актуальной задачей и позволя-
ют определить вектор адаптивных реакций гид-
робионтов в условиях изменяющегося климата. 
Изучение воздействия экологических факторов 
на  изменчивость биологических параметров 
организмов способствует более глубокому пони-
манию эволюционных механизмов. На  основе 
этих данных можно разрабатывать более рацио-
нальные подходы к управлению рыболовством, 
что позволяет эффективнее эксплуатировать 
биоресурсы, а  также даёт возможность прогно-
зировать дальнейшую динамику биологических 
параметров видов в условиях продолжающегося 
глобального потепления.

Цель работы — изучить размерно-возрастную 
и половую структуру, рост, созревание, упитан-
ность ставриды северной части Чёрного моря, 
сравнить её биологические параметры с показа-
телями вида из  некоторых участков Средизем-
ного моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собирали с июня 2020 г. по декабрь 

2022 г. в прибрежной акватории у юго-западной 
части Крыма от пгт Кача до бух. Ласпи (рис. 1). 
Рыб отлавливали ставными неводами (ячеёй 
12  мм) на  глубинах 4–24  м. Всего исследовано 
2234 экз. средиземноморской ставриды, у  879 
из  которых определили пол, 463 экз. были 
представлены ювенильными особями. Возраст 
1 Samsun S. 2023. Growth and mortality rates of Mediterranean 
horse mackerel (Trachurus mediterraneus Steindachner, 1868) 
catches in southeastern coast of Black Sea. Mediterranean 
horse mackerel mortalities, growth. Preprint (Version 1. Posted 
10 Nov, 2023)  // Res. Square. 15 p. https://doi.org/10.21203/
rs.3.rs-3567982/v1

определили у  598 экз., в  дальнейшем эту вы-
борку использовали для формирования единого 
размерно-возрастного ключа с  целью анализа 
размерно-возрастной структуры всех изученных 
особей и  для построения моделей роста. Био-
логический анализ включал измерения общей 
длины тела (TL) с  точностью 0.1 см, общей 
массы тела (W) с  точностью 0.1 г, массы гонад 
(GW) с точностью до 0.001 г. Зрелость гонад оце-
нивали по 5-балльной шкале, особь с гонадами 
III стадии зрелости и выше считали половозре-
лой (Manual …, 1975). У  половозрелых особей 
яичники розовато-оранжевого цвета, ооциты 
хорошо различимы; семенники наполненные, 
с вытекающей при разрезе семенной жидкостью.

Возраст определяли по  отолитам (сагиттам), 
которые просматривали под стереоскопическим 
микроскопом в  падающем свете на  тёмном 
фоне и  фотографировали цифровой камерой. 
Фотографии сохраняли на компьютере, на изоб-
ражениях подсчитывали число транслюцент-
ных (прозрачных) и  опаковых (непрозрачных) 
зон, формирующих годовое кольцо. Годовым 
кольцом считали границу между внешним 
краем транслюцентной и  внутренним краем 
опаковой зон (Kasapoglu, Duzgunes, 2013; ICES, 
2023) (рис.  2). Годовые кольца подсчитывали 
в  постростральном направлении. Для установ-
ления возраста по  спилу отолита его заливали 
полимерной смолой, после чего изготавливали 
фронтальный срез, придерживаясь стандартных 
методик (Handbook …, 2019) (рис. 3). Радиус ото-
лита (OR) измеряли по  прямой, соединяющей 
ядро отолита и ростральный край (с точностью 
до 0.01 мм).

Для анализа половой структуры использова-
ли критерий χ2. Непараметрический критерий 
Колмогорова–Смирнова применяли для оценки 
достоверности различий между полами распре-
делений особей по длине, массе и возрасту.

При моделировании линейного и  массового 
роста использовали уравнения Берталанфи 
(Bertalanffy, 1938; Мина, Клевезаль, 1976; Рикер, 
1979): L = L∞[1 − e−k(t−t⁰)] иW = W∞[1 − e−k(t−t⁰)]b,  
где L∞  — максимальная (асимптотическая) 
длина, W∞  — асимптотическая масса; k  — 
константа, определяющая скорость достижения 
L∞ или W∞; t0  — возраст рыбы, при котором 
её длина или масса в  данных моделях равны 
нулю; b  — степенной коэффициент в  уравне-
нии зависимости массы от  длины: W = aLb. 
Для проверки изометрии зависимости массы 
от  длины использовали t-критерий Стьюдента. 
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При анализе темпа роста вычисляли начальную 
мгновенную скорость роста (Gallucci, Quinn, 
1979): Ginit = kL∞; определяли индексы роста для 
линейных размеров и массы (Pauly et al., 1988): 
ϕ′ = lgk + 2lgL∞ и ϕ = lgk + (2lgW∞)/3.

Для построения уравнений Берталанфи ис-
пользовали данные по  всем выловленным осо-
бям, включая ювенильных и рыб, у которых пол 
не определяли. Длина измерена у всех 2234 экз., 
общая масса тела — у 2199 экз. Объём выборки 
самок составил 455 экз., самцов — 424 экз.

Обратные расчисления проводили по форму-
ле Фрейзера–Ли (Lee, 1920):Li = [Si(Lc − c)/Sc] + c,  
где Si  — радиус годового кольца, соответству-
ющий возрасту i; Lc  — TL рыбы при поимке, 
Sc  — OR при поимке, c  — интерсепт линейной 
регрессии TL от OR.

При изучении созревания ис-
пользовали логистическую модель: 
YTL = 100/[1 + e−a(TL − b)], где YTL  — доля поло-
возрелых особей при длине TL, a  — угловой 
коэффициент; b — точка перегиба, соответству-
ющая длине, при которой созревает 50% особей 
(TL50) согласно принятой модели (Shiraishi et al., 
2010).

Гонадосоматический индекс (ГСИ) вычис-
ляли как отношение массы гонад к общей массе 
тела рыбы: ГСИ = 100GW/W (Barber, Blake, 
2006). Для расчёта коэффициента упитанности 
использовали формулу Фултона: K = 100W/TL3 
(King, 2007).

При оценке влияния факторов среды 
на  жизненный цикл ставриды применяли кор-
реляционный анализ Спирмена. Использовали 

Рис. 1. Карта-схема района исследований: (•) — места отбора проб: 1 — у пгт Кача, 2–6 — бухты: 2 — Матюшенко, 
3 — Карантинная, 4 — Песочная, 5 — Круглая, 6 — Ласпи.
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среднегодовую температуру поверхности воды 
(SST) из разных участков Чёрного моря по ранее 
опубликованным материалам (Sakalli, Basusta, 
2018) (ближайшие данные к периоду вылова рыб 
для настоящего исследования) и среднегодовую 
первичную продукцию (PP) по данным Финен-
ко с соавторами (2010). Статистический анализ 
выполняли в  программных пакетах MS Excel 
и Statistica 12.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Половая и  размерно-возрастная структура. 

Соотношение самцов и  самок средиземно-
морской ставриды во всей выборке составляет  
1.00 : 1.02 и статистически значимо не отличается 
от 1 : 1 (n = 879, χ2 = 1.09, p = 0.3), аналогичный 
результат выявлен для всех возрастных групп 

(рис. 4). Длина и масса рыб из всей выборки ва-
рьируют в пределах 7.3–26.1 (в среднем 12.98 ±  
± 0.04) см и  3.08–90.07 (в  среднем 20.19 ±  
± 0.20) г, длина и масса самок — 9.2–22.7 (в сред-
нем 13.94 ± 0.09) см и  5.20–89.78 (в  среднем 
23.23 ± 0.51) г, самцов — 8.9–23.3 (14.67 ± 0.09) 
см и 5.29–90.07 (26.60 ± 0.52) г (рис. 5а, 5б). Из 
всей выборки максимальный возраст у  одной 
особи TL 26.1  см и  массой без внутренних ор-
ганов 102.48  г составляет 8+. Средний возраст 
самок  — 2.43 ± 0.05 года, самцов  — 2.71 ± 0.05 
года, в целом у особей обоих полов — 2.56 ± 0.04 
года. Максимальный возраст и  самок, и  сам-
цов — 7–7+ лет (рис. 5в). Межполовые различия 
распределений особей по длине, массе и возрас-
ту статистически значимы (тест Колмогорова–
Смирнова: nf = 455, nm = 424, p < 0.001).

1+ 2+ 3+ 

4+ 5+ 6+

Рис. 2. Отолиты особей разного возраста (1+ … 6+) средиземноморской ставриды Trachurus mediterraneus Чёрного 
моря (у г. Севастополь): (•) — годовые кольца, (•) — транслюцентный край.
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(а) (б) (в)

Рис. 3. Отолит средиземноморской ставриды Trachurus mediterraneus TL 26.1 см (возраст 8+, пол неизвестен), вы-
ловленной в Чёрном море у г. Севастополь: а – целый отолит, б — спил отолита, в – годовые кольца (•) и транслю-
центный край (•) на спиле отолита.

Д
ол

я 
ры

б,
 %

Возраст, годы

60

50

40

30

20

10

0
1–1+ 2–2+ 3–3+ 4–4+ 5–5+ 6–6+ 7–7+

Рис.  4. Доля самок (■) и  самцов (□) в  разных возрастных группах средиземноморской ставриды Trachurus 
mediterraneus из уловов ставных неводов в Чёрном море у г. Севастополь.
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Рис. 5. Распределение по длине (а), массе (б) и возрасту (в) самок (■) и самцов (□) средиземноморской ставриды 
Trachurus mediterraneus из уловов ставных неводов в Чёрном море у г. Севастополь.
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Рост по  эмпирическим данным. Наибольший 
прирост длины тела средиземноморской ставри-
ды у обоих полов наблюдается в течение первого 
года жизни. Среднее значение линейного при-
роста самок составляет 11.92 ± 0.08 см при массе 
13.63 ± 0.29 г, самцов  — 12.44 ± 0.11  см при 
массе 15.94 ± 0.44 г. На втором году жизни у рыб 
обоих полов отмечено снижение темпов роста 
длины тела. В дальнейшем линейный рост самок 
и  самцов протекает почти синхронно (табл. 1). 
Наибольший прирост массы тела у средиземно-
морской ставриды зарегистрирован на  седьмом 
году жизни и у обоих полов составляет ~24.8 г.

Зависимости массы тела (W, г)  от  дли-
ны (TL, см) средиземноморской ставриды 
описываются степенными уравнения-
ми: для всей выборки  — W = 0.0064TL3.08, 
R2 = 0.92; для самок — W = 0.0051TL3.17, R2 = 0.94; 
для самцов — W = 0.0088TL2.96, R2 = 0.91.

Из уравнений следует, что рост массы тела 
всех особей из  выборки и  отдельно самок ха-
рактеризуется положительной аллометрией (для 
всей выборки  — t = 4.18, p < 0.05, для самок  — 
t = 15.8, p < 0.05). Рост самцов почти изометри-
ческий (t = 2.86, p < 0.05).

Моделирование роста. Линейный и массовый 
рост средиземноморской ставриды описывается 
следующими уравнениями Берталанфи (рис. 6):
TL = 21.9[1 − e−0.1(t + 1.90)], W = 86.3[1 − e−0.1 (t+1.90)]3.08 — 
вся выборка;
TL = 21.1[1 − e−0.1(t+3.13)], W = 80.4[1 − e−0.1 (t+3.13)]3.17 — 
самки;
TL = 25.2[1 − e−0.1(t+2.00)], W = 123.7[1 − e−0.1 (t+2.00)]2.96 — 
самцы;

TL = 27.6[1 − e−0.1(t+3.06)] — вся выборка по результа-
там обратных расчислений.

Индексы роста имеют следующие зна-
чения: для всей выборки  — k = 0.24 год−1, 
Ginit = 5.26 см/год, φ′ = 2.06, φ = 0.67; для 
самок  — k = 0.26 год−1, Ginit = 5.47 см/год, 
φ′ = 2.06, φ = 0.68; для самцов  — k = 0.15 год−1, 
Ginit = 3.78 см/год, φ′ = 1.98, φ = 0.57. Меж-
половые различия параметров моделей роста 
могут быть обусловлены преобладанием самцов 
в старших возрастных группах.

Созревание. Согласно результатам логисти-
ческой модели, первые особи начинают созре-
вать в  начале второго года жизни. Созревание 
самок описывается логистической функцией: 
YTL = 100/[1 + e−0.71(TL − 12.43)], самцов  — YTL =  
= 100/[1 + e−0.75(TL − 12.46)] (рис. 7); 50% особей сре-
ди обоих полов созревают на втором году жизни 
при почти идентичных размерах  — 12.43  см 
у самок и 12.46 см у самцов.

Динамика ГСИ. Согласно показателям дина-
мики ГСИ, нерестовым периодом средиземно-
морской ставриды можно считать начало июня–
конец августа, пик индекса приходится на июль 
(рис.  8). У  самок максимальное значение ГСИ 
составляет 3.88%, у самцов — 4.38%. Последние 
половозрелые особи отмечены в  конце  августа, 
в последующие месяцы значения индекса посте-
пенно снижаются.

Коэффициент упитанности самок варьирует 
в пределах 0.67–0.97, самцов — 0.7–0.94 (рис. 9). 
Максимальное значение К  особей обоих полов 
отмечено в ноябре.

Таблица 1. Общая длина и масса (M ± SE) средиземноморской ставриды Trachurus mediterraneus из Чёрного 
моря у г. Севастополь в различных возрастных группах

Возраст, 
годы

Самки Самцы

Длина, см Масса, г Число особей Длина, см Масса, г Число особей

1–1+ 11.92 ± 0.08 13.63 ± 0.29 175 12.44 ± 0.11 15.94 ± 0.44 115

2–2+ 14.64 ± 0.08 26.10 ± 0.49 176 14.83 ± 0.08 26.24 ± 0.45 187

3–3+ 15.61 ± 0.24 30.61 ± 0.78 69 15.93 ± 0.09 33.07 ± 0.72 80

4–4+ 16.52 ± 0.19 36.44 ± 1.36 24 16.77 ± 0.17 37.63 ± 1.47 28

5–5+ 18.15 ± 0.42 48.70 ± 3.89 7 18.51 ± 0.38 47.93 ± 2.84 9

6–6+ 19.97 ± 0.25 65.00 ± 8.20 3 20.54 ± 0.20 65.20 ± 1.06 4

7–7+ 22.7 89.78 1 23.3 90.03 1

Примечание. M ± SE — среднее значение и стандартная ошибка.
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Рис. 6. Кривые линейного роста (TL) средиземноморской ставриды Trachurus mediterraneus Чёрного моря (у г. Се-
вастополь), аппроксимированные уравнением Берталанфи: а – для всей выборки, б — самки, в – самцы, г — по ре-
зультатам обратных расчислений для всей выборки; (•) — эмпирические данные, (—) — кривая роста.
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Рис. 7. Доля половозрелых особей (YTL) средиземноморской ставриды Trachurus mediterraneus из уловов ставных не-
водов в Чёрном море у г. Севастополь в зависимости от общей длины тела (TL): а – самки, б — самцы.
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ОБСУЖДЕНИЕ
Изменчивость биологических показателей. 

На  всём ареале средиземноморской ставриды 
условия среды неоднородны. Комплексное 
воздействие факторов окружающей среды 
формирует показатели жизненного цикла рыб, 
такие как предельные размеры, темп роста, мак-
симальный возраст, сроки нереста. Для пойки-
лотермных животных температура окружающей 
среды оказывает значительное влияние на фор-
мирование и  особенности всех вышеперечис-
ленных параметров. Размер тела играет важную 

роль в биологии гидробионтов; понимание того, 
как температура влияет на линейные параметры, 
представляет фундаментальный и  прикладной 
интерес (Verberk et  al., 2021), особенно в  свете 
в свете трансформации экосистем. Для прогно-
зирования численности и структуры популяций, 
а  также промыслового потенциала вида важно 
учитывать воздействие климатических измене-
ний (Lindmark et al., 2022). Известно, что согласно 
правилу TSR (temperature size rule), популяции, 
обитающие при более высоких температурах 
в  пределах ареала вида, развиваются быстрее, 
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Рис.  8. Сезонная динамика гонадосоматического индекса (ГСИ) средиземноморской ставриды Trachurus 
mediterraneus Чёрного моря (у г. Севастополь): ( ) — самки, ( ) — самцы, (⌶) — стандартная ошибка.
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Рис. 9. Сезонная динамика коэффициента упитанности (K) средиземноморской ставриды Trachurus mediterraneus 
Чёрного моря (у г. Севастополь). Обозначения см. на рис. 8.
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раньше созревают, при этом достигают меньших 
предельных размеров и возраста (Atkinson, 1994; 
Ohlberger, 2013). Стоит отметить, что данное 
правило не является абсолютным, на формиро-
вание стратегии жизненного цикла видов могут 
оказывать влияние множество других факторов 
среды обитания.

Различия среднегодовой температуры по-
верхности моря в  разных частях Черноморского 
бассейна могут составлять свыше 3°C (Sakalli, 
Basusta, 2018). У ставриды северной части Чёрно-
го моря максимальные размеры (L∞ и Lmax), а так-
же продолжительность жизни (Amax) немногим 
выше, чем у западной и южной популяций этого 
вида. При этом практически на всех участках аре-
ала, приведённых в табл. 2, параметры скорости 
роста (k, φ′ и  Ginit) ставриды ниже, чем для осо-
бей из  западной и южной частей Чёрного моря. 
Так, максимальная наблюдённая длина (Lmax) 
средиземноморской ставриды северной части 
Чёрного моря составляет 26.1  см (наше иссле-
дование), ранее также зарегистрирована макси-

мальная стандартная длина 258.4 мм (Слынько 
и  др., 2018). В  то время как максимальная TL 
ставриды в  западной части моря у  берегов Ру-
мынии составляет 15.0  см (Păun et  al., 2019), 
у  берегов Болгарии  — 17.0  см (Yankova et  al., 
2010), в  южной части Чёрного моря у  берегов 
Турции — 21.5 см (Samsun, 20231). Аналогичные 
результаты характерны и  для максимального 
наблюдённого возраста (Amax). Для северной 
части Чёрного моря он составляет 8 лет (данное 
исследование), в то время как для западной ча-
сти — 6 лет (Yankova et al., 2010), для южной — 
7 лет (Samsun, 20231).

Из данных табл. 2 видно, что параметры жиз-
ненного цикла ставриды по  разным участкам 
Чёрного моря изменяются незначительно. 
Однако, в  некоторой степени, они согласу-
ются с  правилом TSR, поскольку выявленные 
в данном исследовании максимальные размеры 
(Lmax), а  также продолжительность жизни (Amax) 
ставриды несколько выше таковых у особей вида 
из западной и южной частей Чёрного моря.

Таблица 2. Параметры уравнений Берталанфи, индексы роста, размеры и возраст средиземноморской ставри-
ды Trachurus mediterraneus из различных участков ареала

Регион L∞, 
см

k, 
год−1 t0, год b Ginit, 

см/год φ′ Lmax, 
см

Amax, 
годы Источник информации

Чёрное море:
у г. Севастополь 21.92 0.24 −1.83 3.08 5.26 2.06 26.10 8 Данное исследование
у г. Балаклава 22.30 0.23 −1.30 3.10 Melnikova, Kuzminova, 

2020
Болгария 20.50 0.31 −0.81 3.24 6.36 2.11 Cardinale et al., 2017

19.70 0.30 −0.83 3.30 5.91 2.07 17.00 6 Yankova et al., 2010
19.95 0.64 −0.55 12.77 2.40 Yankova, 2013b

Румыния 16.80 0.50 −1.11 2.96 8.40 2.15 Cardinale et al., 2017
2.87 15.00 4 Păun et al., 2019

Турция 25.02 0.13 −3.63 3.13 3.25 1.91 21.50 7 Samsun, 2023*

22.70 0.26 −0.66 3.12 5.90 2.13 Cardinale et al., 2017
19.14 0.65 −0.08 3.01 12.44 2.38 20.30 3 Samsun et al., 2018

Средиземное море:
западная часть 44.50 0.18 −1.00 8.00 1.00 42.50 9 Rodríguez-Castañeda et al., 

2022
восточная часть 28.00 0.62 −0.60 17.40 2.70 27.80 Turan, 2021

Примечание. t0  — условный возраст, при котором длина рыбы равна 0; b  — степенной коэффициент в  уравнении зависимости массы 
от длины: W = aLb. * Выходные сведения публикации указаны в сноске в тексте статьи. Здесь и в табл. 3: L∞ — асимптотическая общая дли-
на (TL), k — константа скорости роста, Ginit — начальная мгновенная скорость роста, φ’ — индекс линейного роста, Lmax — максимальная 
зарегистрированная TL, Amax — максимальный зарегистрированный возраст.
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Согласно результатам корреляционного ана-
лиза, значимая отрицательная корреляция для 
ставриды Чёрного моря выявлена между SST 
и  L∞. При этом значимая положительная кор-
реляция отмечена между SST и k, а также между 
PP и  параметрами L∞, k и  φ′ (табл. 3). Следует 
отметить, что все выявленные связи носят слабо 
выраженный характер, что может быть обу-
словлено малыми различиями в  среднегодовой 
температуре поверхности воды SST в  разных 
участках Чёрного моря.

Изменчивость показателей жизненного цик-
ла рыб напрямую зависит от  воздействия эко-
логических факторов, в этой связи имеет смысл 
сравнить полученные в  настоящем исследова-
нии результаты с некоторыми параметрами ис-
следуемого вида из Средиземного моря (табл. 2). 
Так, значения предельных размеров ставриды 
из  Чёрного моря от  берегов Крыма довольно 
близки к показателям рыб из Левантийского мо-
ря. Однако параметры скорости роста ставриды 
Левантийского моря существенно выше почти 
всех аналогичных показателях черноморских 
рыб. Такие большие значения параметров роста 
могут быть вызваны более высокой температу-
рой воды. Среднегодовая SST Левантийского 
моря, самого тёплого из  Средиземноморской 
акватории, составляет 21.22 ± 3.80°C (Shaltout, 
Omstedt, 2014), в то время как для Чёрного моря 
данный показатель значительно ниже: 14.55°C 
(Sakalli, Basusta, 2018).

Однако максимальные наблюдённые разме-
ры ставриды из моря Альборан (западная часть 
Средиземного моря) значительно превышают 
(более чем на 16 см) таковые, полученные в на-
стоящем исследовании (табл. 2). При этом раз-
ница в возрасте рыб составляет всего лишь 1 год. 
Следует отметить, что показатели скорости 
роста ставриды моря Альборан немногим выше 
таковых у рыб от берегов Крыма.

Можно предположить, что вышеупомянутые 
отличия биологических параметров ставриды 
Средиземного моря от  полученных в  нашем 
исследовании могут быть вызваны сильно 

выраженной сезонностью условий в  Чёрном 
море. Средиземноморская ставрида  — субтро-
пический, теплолюбивый, мигрирующий вид, 
в Чёрном море она совершает более длительные 
миграции в тёплые участки своего ареала (Ivanov, 
Beverton, 1985), что приводит к  значительным 
энергетическим затратам, которые, безусловно, 
оказывают влияние на  размерные показатели 
и  параметры скорости роста. Ставрида Среди-
земного моря совершает миграции меньшего 
масштаба, а  также сталкивается с  меньшим 
влиянием годовых температурных колебаний, 
что в свою очередь не требует большого количе-
ства энергозатрат и не ограничивает рост в зим-
ний период жизни.

Половое созревание и сроки нереста. Динамика 
полового созревания рыб характеризуется попу-
ляционной и видовой специфичностью, которой 
свойственно меняться в соответствии с условия-
ми среды (Никольский, 1974). Изучение измен-
чивости параметров размножения гидробионтов 
в  условиях трансформации климата позволяет 
расширить представления о  характере их  адап-
тивных реакций.

Согласно результатам настоящего исследова-
ния, в Чёрном море ставрида нерестится в лет-
ний период, с  начала  июня по  конец  августа, 
пиковые значения ГСИ отмечены в  июле, что 
полностью согласуется с  результатами, полу-
ченными Янковой (Yankova, 2013b) и Куцыном 
(2021) для Чёрного моря. В Мраморном море со-
зревание гонад у ставриды начинается на месяц 
раньше и  протекает с  начала мая по  конец  ав-
густа при сопоставимых сроках и  величинах 
пиковых значений ГСИ (Demirel, Yüksek, 2013). 
Средиземноморская ставрида  — многопорци-
онно нерестящийся вид, именно этим обуслов-
лены довольно длительные сроки нерестового 
периода.

Следует отметить, что для ставриды Среди-
земного моря характерен более длительный срок 
созревания гонад, при этом пиковые значения 
ГСИ приурочены к  более раннему периоду 
по  сравнению особями из  Чёрного моря. Так, 

Таблица 3. Корреляция некоторых параметров жизненного цикла средиземноморской ставриды Trachurus 
mediterraneus с факторами среды для Чёрного моря

Фактор L∞, см k, год−1 Ginit, см/год φ′ Lmax, см Amax, годы

SST −0.60 0.19 −0.07 −0.17 −0.12 −0.40

PP 0.85 0.82 0.02 0.80 −0.33 −0.32

Примечание. SST — среднегодовая температура поверхности моря, PP — среднегодовая первичная продукция.
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согласно известным сведениям по  ставриде 
Адриатического моря (Viette et al., 1997; Karlou-
Riga, 2000; Šantić et al., 2004, 2006), она нерестит-
ся с начала апреля по конец сентября, пиковые 
значения ГСИ отмечаются в  июне; ставрида 
Тирренского моря размножается с  середи-
ны  марта по  середину  сентября с  пиком ГСИ 
также в июне (Fezzani-Serbaji et al., 2002).

Согласно полученным в настоящем исследо-
вании данным, в Чёрном море ставрида начина-
ет созревать в  начале второго года жизни, TL50 
самок составила 12.43 см, самцов  — 12.46  см. 
Эти значения выше результатов, представлен-
ных Куцыном (2021) для ставриды Чёрного моря 
в аналогичном возрасте (TL50 самок — 10.72 см, 
самцов  — 10.53  см); при этом сопоставимы 
с  результатами по  ставриде северо-восточной 
части Мраморного моря (TL50 самок — 12.2 см, 
самцов — 12.5) (Demirel, Yüksek 2013).

Для ставриды из  разных участков Чёрного 
моря различия показателей созревания не имеют 
выраженного характера, однако они значимо от-
личаются от значений рыб Средиземного моря. 
Согласно результатам логистической модели, 
в  море Альборан ставрида созревала на  втором 
году жизни, TL50 =15.7  см (Rodríguez-Castañeda 
et  al., 2022), такое же значение TL50 выявлено 
и для особей вида из Тирренского моря (Fezzani-
Serbaji et al., 2002). Максимальная TL50, 19.2 см, 
свойственна рыбам Левантийского моря, и  её 
регистрируют к  концу второго года жизни осо-
бей (Turan, 2021).

Различия в сроках нереста, пиковых значени-
ях ГСИ и размерах при достижении половой зре-
лости средиземноморской ставриды в  Чёрном 
и  Средиземном морях могут быть обусловлены 
разными репродуктивными стратегиями, фор-
мирующимися под воздействием температурных 
условий, сезонности и  миграционных паттер-
нов. Ставрида Чёрного моря достигает половой 
зрелости при меньших размерах и  возрасте, 
размножается в  более поздний период года, её 
нерест отличается меньшей продолжительно-
стью по сравнению со ставридой Средиземного 
моря. Данная репродуктивная стратегия являет-
ся эволюционно стабильной в  существующих 
условиях сезонности условий в Чёрном море.

ВЫВОДЫ
Сравнение биологических параметров сре-

диземноморской ставриды из  Чёрного и  Сре-
диземного морей позволяет предположить, что 

выраженная сезонность условий в  Чёрном море 
существенно влияет на  показатели жизненного 
цикла этого вида, включая размерно-возрастные 
характеристики, показатели темпов роста, а также 
репродуктивные стратегии. В  условиях даль-
нейших климатических трансформаций можно 
спрогнозировать уменьшение максимальных раз-
меров и  продолжительности жизненного цикла, 
а  также увеличение показателей скорости роста, 
сроков нереста и  темпов наступлении половой 
зрелости на  всём ареале средиземноморской 
ставриды. Дальнейшие исследования необходимы 
для оценки адаптивных реакций вида на  клима-
тические изменения и  разработки эффективных 
стратегий управления рыболовством, что позво-
лит оптимизировать эксплуатацию биоресурсов 
и  прогнозировать изменения биологических па-
раметров рыб в условиях глобального потепления.
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BIOLOGICAL PARAMETERS OF TRACHURUS MEDITERRANEUS 
(CARANGIDAE) OFF THE COAST NEAR SOUTHWESTERN CRIMEA 

DURING THE PERIOD FROM 2020 TO 2022

P. I. Donchik1, *

1Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas, Russian Academy Sciences, Sevastopol, Russia

*Е-mail: donchik.1997@ibss-ras.ru

This paper presents the results of a study of the sex and size–age structure, growth, maturation, and dynamics 
of the gonadosomatic index and condition factor of Mediterranean horse mackerel Trachurus mediterraneus 
(Steindachner, 1868) in the coastal waters of the Black Sea off southwestern Crimea in 2020–2022. A total 
of 2234 specimens have been studied, 879 of them being sexed. The male-to-female ratio (1.00:1.02) in the 
catches did not statistically differ from 1:1; no differences in growth rates have been found between the sexes. The 
maximum total body length is 26.1 cm for an individual aged 8+. Parameters of the von Bertalanffy equation for 
the whole sample were as follows: asymptotic length, 21.9 cm, asymptotic weight, 86.3 g, and growth constant, 
0.24 year–1. Fifty percent of females mature at a total body length of 12.43 cm at age 1+ and 50% of males at a 
total body length of 12.46 cm at the same age. The peak of the spawning period is observed in July and the peak 
values of the condition factor in November.

Keywords: Mediterranean horse mackerel Trachurus mediterraneus, biological parameters, growth, age, 
maturation, gonadosomatic index, condition factor, mortality, Black Sea.



605

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ, 2025, том 65, № 5, c. 605–617

УДК 597.553.2.591.33/34

ПРОДОЛЖИТЕЛЬНОСТЬ ЭМБРИОНАЛЬНОГО  
И ЛИЧИНОЧНОГО РАЗВИТИЯ КЕТЫ ONCORHYNCHUS KETA 

(SALMONIDAE) НА ОСТРОВАХ САХАЛИН И ИТУРУП
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Длительность эмбрионального и личиночного развития кеты Oncorhynchus keta при разных температур-
ных режимах изучена на основе многолетних данных по разведению вида на трёх лососёвых рыбовод-
ных заводах на юго-восточном побережье о-ва Сахалин и на трёх — на о-ве Итуруп. Температурный 
режим на  каждом из  них зависел от  системы водоснабжения. Полученные результаты полностью 
соответствуют широко известной общей закономерности замедления темпов развития у тихоокеанских 
лососей при снижении температуры воды. В то же время при сопоставлении соответствующих данных 
по лососёвым рыбоводным заводам из разных районов выявлены статистически достоверные различия 
как по продолжительности эмбрионально-личиночного развития кеты в связи с  температурой воды 
(параллелизм линий регрессии), так и по темпу резорбции желтка у личинок при сходных температу-
рах. Несмотря на специфические условия заводского разведения, выявленные различия вполне объяс-
нимы особенностями естественного воспроизводства изученных группировок кеты. Результаты позво-
ляют предполагать наследственную основу скорости эмбрионального и личиночного развития кеты, 
генетические различия которой между изученными районами были выявлены ранее. Следовательно, 
расхождения по  скорости развития потомства кеты в  пресноводный период жизни могут служить 
ещё одним критерием в дополнение к морфологическим, биологическим и генетическим различиям, 
на основе которых выделяют экогеографические единицы вида.

Ключевые слова: эмбрионы, личинки, темпы развития, температура воды, внутривидовые генетические 
различия, Сахалино-Курильский регион.

DOI: 10.7868/S3034514625050071

Тихоокеанским лососям (род Oncorhynchus) 
вследствие их  промысловой значимости посвя-
щено множество работ по  различным вопросам 
исследований динамики стада. Известно, что для 
этих рыб при воспроизводстве в  пресных водах 
(нерест и  последующее эмбриональное и  личи-
ночное развитие) характерно снижение биомассы 
нарождающегося поколения, так как в это время 
процессы смертности доминируют над процес-

сами роста (Леванидов, 1969). Причём уровень 
потерь потомства у кеты O. keta (Walbaum) и гор-
буши O. gorbuscha (Walbaum) — видов с наиболее 
коротким сроком обитания молоди в пресных во-
дах — не только высок, но и сильно изменчив как 
при сравнении поколений одного года из разных 
районов, так и  у разных поколений в  пределах 
одного района (Heard, 1991; Salo, 1991; Urawa 
et  al., 2018). Поэтому вполне здравым является 
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тезис, призывающий при изучении динамики 
численности и  прогнозировании запасов тихо-
океанских лососей уделять более пристальное 
внимание условиям нереста и развития в раннем 
онтогенезе (Коновалов, 1985). Широко известна 
монография Смирнова (1975), в  которой пред-
ставлены результаты разных исследователей, 
а также экспериментальных работ самого автора 
и его натурных наблюдений по данному направ-
лению. Итогом их  обобщения стало подробное 
описание эмбрионально-личиночного развития 
тихоокеанских лососей с выделением его отдель-
ных этапов, в частности 13 этапов эмбриогенеза 
кеты и  этапа смешанного питания её личи-
нок. Дальнейшие исследования были связаны 
в основном с уточнением температурно-времен-
ны́х закономерностей развития с  использовани-
ем продолжительности этапов, выраженной не в 
календарной шкале, а в биологическом возрасте 
организмов (Городилов, 1983; Кафанов, Суханов, 
1983; Игнатьева, 1991; Детлаф, 2001; Тарасюк, 
Тарасюк, 2007). При их  проведении получены 
многочисленные данные о  замедлении темпов 
развития лососей в эмбриогенезе с понижением 
температуры, в дальнейшем исследования в этом 
направлении были почти прекращены.

Кета в  Сахалино-Курильском регионе пред-
ставлена рыбами осенней расы, за исключением 
р.  Поронай, в  бассейне которой нерестятся 
немногочисленные представители летней расы 
этого вида (Воловик, Ландышевская, 1968; 
Лапшина и  др., 2015; Лапшина, 2017). Данные 
по  развитию эмбрионов и  личинок кеты полу-
чены в основном по юго-восточному побережью 
о-ва Сахалин. В то же время известно, что разным 
стадам этого вида в регионе присущи свои осо-
бенности. Наиболее контрастными выглядят 
различия между кетой юго-восточного побере-
жья о-ва Сахалин и кетой о-ва Итуруп. Первой 
из  них свойственны высокая плодовитость при 
меньших размерах тела одновозрастных рыб 
и в среднем более ранний возраст полового со-
зревания. Причём эти особенности имеют явно 
выраженное адаптивное значение к  условиям 
воспроизводства (Иванков, 1970, 1972; Каев, 
1983, 2003). В  связи с  чем цель нашего иссле-
дования  — выявить различия по  длительности 
эмбрионально-личиночного развития кеты 
на Юго-Восточном Сахалине и о-ве Итуруп.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом послужили многолетние данные 

по  развитию кеты на  лососёвых рыбоводных 

заводах (ЛРЗ), на которых в “Журналах градусо- 
дней” зарегистрированы даты оплодотворения 
икры, появления “глазка” (начала пигментации 
глаз у  эмбрионов), массового вылупления эм-
брионов и  подъёма личинок “на  плав” (начало 
кормления). Регистрацию дат осуществляли 
стандартно в  соответствии с  инструкциями 
Сахалинского филиала Главного бассейнового 
управления по  рыболовству и  сохранению вод-
ных биологических ресурсов, которые соответ-
ствуют рекомендациям по  разведению лососей 
в Японии (Кобаяси, 19941). Появление “глазка” 
и вылупление регистрировали визуально, а дату 
подъёма “на  плав” определяли по  степени ре-
зорбции желточного мешка, когда его относи-
тельная масса, судя по результатам выполнения 
биологических анализов (не  реже одного раза 
в  пятидневку при приближении данного собы-
тия), снижалась до  4.2% (стандартное отклоне-
ние (SD) 1.45%) массы тела личинок. Известно, 
что рассчитываемые специалистами ЛРЗ суммы 
градусо-дней не  могут быть использованы 
в  качестве универсального критерия развития, 
так как этому показателю свойственна большая 
изменчивость (Смирнов, 1975; Павлов, 1989). 
В  то же время существует пропорциональность 
в  изменениях длительности разных процессов 
развития, происходящих на  разных уровнях 
организации зародышей при одинаковых изме-
нениях температуры в границах биологического 
оптимума, что обеспечивает их  целостность 
и приспособление к жизни в варьирующих усло-
виях внешней среды (Детлаф, 1985). То есть, раз-
витие организмов происходит по наследственно 
определённой программе перехода зародышей 
на его последовательные стадии (Детлаф, 2001). 
Поэтому мы сочли возможным использовать 
одинаково регистрируемые на  каждом ЛРЗ 
указанные события в  качестве реперных для 
выделения временны́х интервалов развития, 
которые условно именуем как “фазы”: первая — 
от  оплодотворения до  массового вылупления, 
вторая — далее до подъёма молоди “на плав”.

Проанализированы данные ЛРЗ “Фирсовка”, 
“Лесной”, “Охотский”, “Курильский”, “Бухта 
Оля” и “Рейдовый” (рис. 1). Для разведения кеты 
на ЛРЗ используют либо только грунтовые воды, 
либо в разном соотношении смесь грунтовых вод 
и  вод, отводимых дренажами из  русла рек, что 
даёт возможность изучить продолжительность 
1 Кобаяси  Т.  1994. Справка по  искусственному разведению 
лосося на  ЛРЗ японо-российских СП. Токио: Хокуе Годо 
Суйсан, 63 с.
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выделенных фаз развития при разных темпера-
турных режимах. Период сборов икры для инку-
бации на ЛРЗ “Фирсовка” составлял в среднем 
27.7 (в  разные годы 19–35) сут, на  ЛРЗ “Лес-
ной”  — 16.7 (9–23) сут, на  ЛРЗ “Охотский”  — 
31.5 (22–42) сут, на  ЛРЗ “Курильский”  — 19.4 
(10–29) сут, на  ЛРЗ “Бухта Оля”  — 19.1 (7–31) 
сут, на ЛРЗ “Рейдовый” — 18.0 (15–24) сут. Для 
исследования использовали данные по  разви-
тию кеты в первой, средней и последней партиях 
(по  срокам оплодотворения икры). О  темпера-
туре воды судили по результатам её ежедневных 
измерений сотрудниками ЛРЗ в  08:00, 14:00 
и 20:00 ч. Таким образом, для каждого ЛРЗ мы 
проанализировали представленные в  табл. 1 
данные за определённый ряд лет по средней тем-
пературе воды и  продолжительности развития 
потомства кеты в  каждой из  изученных партий 
применительно к  выделенным нами фазам. 

Дополнительно изучили темп резорбции желтка 
за период от массового вылупления до поднятия 
“на  плав”, который рассчитывали как разницу 
между значениями массы желточного мешка 
в  даты указанных событий, делённую на  число 
суток между ними. Объём проб для биологиче-
ского анализа молоди, фиксированной в 4%-ном 
растворе формалина, во всех случаях составлял 
по 100 экз.

По всем массивам данных (разные партии 
по  фазам развития на  каждом ЛРЗ) рассчитали 
разность между экстремальными значениями 
признаков (max−min), выраженную количе-
ством SD: (max−min)/SD. Значения этого по-
казателя для массивов данных по длительности 
фаз составили 2.55–4.15, по температуре воды — 
2.62–4.22. Распределения полученных значений 
во всех массивах соответствовали нормальному 
(Плохинский, 1970), что позволило статистиче-

с.ш.
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142° 144° 146° 148° в.д.

Устье 
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5 6
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Рис.  1. Карта-схема размещения лососёвых рыбоводных заводов: 1  — “Фирсовка” (р.  Фирсовка), 2  — “Лесной” 
(р. Очепуха), 3 — “Охотский” (р. Ударница),4 — “Курильский” (р. Курилка), 5 — “Бухта Оля”, 6 — “Рейдовый” 
(р. Рейдовая).
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ски оценивать получаемые результаты исполь-
зованными методами. Наличие связей между 
изучаемыми процессами определяли по  коэф-
фициенту парной корреляции Пирсона (r).

Для количественной оценки и сопоставления 
наследственной природы различий между стада-
ми кеты исследуемых районов использовали ра-
нее полученные данные по  микросателлитным 
ДНК-маркерам (Животовский и др., 2010, 2022а, 
2022б), заново проанализированные в направле-
нии цели исследований. По рыбам о-ва Итуруп 
привлечено по  семь выборок 2005–2008  гг. 
из бассейнов рек Курилка и Рейдовая, включая 
пробы, взятые на  пунктах сбора икры ЛРЗ. 
По кете юго-восточного побережья о-ва Сахалин 
семь проб отобраны в 2003–2010 гг. на пунктах 
сбора икры ЛРЗ в бассейнах рек Большой Такой, 
Белая, Залом (притоки р.  Найба) и  Ударница 
(базовая река ЛРЗ “Охотский”). Генетические 
различия между выборками (и  региональными 
группами выборок) оценивали статистикой θP 
(аналог коэффициента инбридинга) по иерархи-
ческой схеме согласно руководству Уира (Weir, 
1996) с использованием программы GDA (Lewis, 
Zaykin, 2001). Для графического представления 

популяционных выборок определяли главные 
координаты (собственные векторы) корреляци-
онной матрицы попарных межвыборочных зна-
чений θP (Zhivotovsky et  al., 2003; Животовский 
и  др., 2010) с  дальнейшим вращением методом 
Varimax с  применением компьютерного пакета 
SPSS (George, Mallery, 2005).

В тексте использованы следующие обозначе-
ния: M — среднее значение, R2 — коэффициент 
аппроксимации, F  — критерий Фишера, t  — 
критерий Стьюдента, p  — уровень значимости 
нуль-гипотезы, n  — объём выборки. Статисти-
ческую обработку материалов проводили в про-
граммах Microsoft Office Excel и Statistica.

РЕЗУЛЬТАТЫ
По увеличению средних значений темпера-

туры воды за  период развития потомства мы 
ранжировали ЛРЗ в следующем порядке: на о-ве 
Сахалин  — “Фирсовка”  — “Лесной”  — “Охот-
ский”; на о-ве Итуруп — “Курильский” — “Рей-
довый” — “Бухта Оля”. На наиболее тепловод-
ных ЛРЗ на каждом из островов для разведения 
кеты используют только грунтовые воды. Для 

Таблица 2. Средняя температура воды и длительность развития кеты Oncorhynchus keta всех партий от начала 
инкубации икры до поднятия молоди “на плав” на разных лососёвых рыбоводных заводах (ЛРЗ)

ЛРЗ M min–max SD n, лет N, шт.

Температура, °С

Фирсовка 3.36 2.55–4.14 0.43 12 36

Лесной 3.56 2.95–4.64 0.47 7 21

Охотский 6.14 5.95–6.36 0.10 8 24

Курильский 4.23 3.73–4.91 0.29 10 30

Рейдовый 5.01 3.89–5.78 0.42 8 24

Бухта Оля 6.47 6.17–6.73 0.15 15 45

Длительность, сут

Фирсовка 229.7 215–241 6.90 12 36

Лесной 229.0 209–247 12.40 7 21

Охотский 174.0 164–179 3.75 8 24

Курильский 191.2 186–209 9.52 10 30

Рейдовый 174.3 154–189 7.65 8 24

Бухта Оля 148.2 142–160 3.27 15 45

Примечание. M — среднее значение, min–max — пределы варьирования показателя, SD — стандартное отклонение; n, N — соответственно 
число лет наблюдений и исследованных партий кеты.
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водоснабжения других ЛРЗ воду частично по-
дают из подруслового потока рек по дренажной 
системе. Как следствие, на  этих ЛРЗ велики 
диапазоны между экстремальными значениями 
температуры воды, особенно на  ЛРЗ “Фирсов-
ка” и  “Лесной”, на  которых температурный 
режим приближается к таковому для разведения 
горбуши. Напротив, на ЛРЗ “Охотский” и “Бух-
та Оля” температура воды сравнительно ста-
бильна в течение всего рыбоводного цикла, что 
отражено минимальными значениями SD этого 
показателя (табл. 2). В пределах каждой группы 
ЛРЗ на  о-вах Сахалин и  Итуруп заметно, что 
с  ростом тепловодности ЛРЗ период развития 
кеты от  оплодотворения до  подъёма “на  плав” 
становится короче. В то же время при примерно 
одинаковых значениях средней температуры 
воды на ЛРЗ “Охотский” и “Бухта Оля” на по-
следнем из них этот период существенно короче 
(F = 879.2, p < 0.001).

Данные, отражающие связь длительности 
развития кеты от  оплодотворения до  подъёма 
“на плав” со средней температурой воды за этот 
период, показали расхождения линейных зави-
симостей по  этим параметрам между группами 
ЛРЗ на  о-вах Сахалин (y = −19.859x + 297.15; 
R2 = 0.935) и  Итуруп (y = −18.519x + 268.29; 

R2 = 0.911) (рис. 2). Превышение значений одно-
го ряда над другим высоко достоверно (F = 504.7, 
p < 0.001), а  направленность их  линий регрес-
сии близка к  параллельной (F = 2.70, p < 0.05). 
О  последнем свидетельствует также отсутствие 
статистически достоверного различия (t = 1.61, 
p > 0.05) между коэффициентами наклонов 
линий регрессии групп ЛРЗ на  о-вах Сахалин 
(−19.859 ± 0.588) и Итуруп (−18.519 ± 0.586).

Скорость резорбции желточного мешка 
у  кеты за  период от  массового вылупления 
до  поднятия личинок “на  плав” растёт с  уве-
личением температуры (рис. 3), однако её темп 
различен между группами ЛРЗ на  о-вах Саха-
лин (y = 0.1773x + 0.5377; R2 = 0.985) и  Итуруп 
(y = 0.0887x + 1.3451; R2 = 0.579). Малочис-
ленность данных не  позволяет статистически 
оценить уровень расхождения линий регрессии. 
В то же время о существенном расхождении тем-
пов резорбции желтка между рассматриваемыми 
группами кеты можно судить по  статистически 
значимому различию (F = 371.1, p < 0.001) между 
средними значениями этого показателя на ЛРЗ 
“Охотский” (M = 1.63, SD 0.231, n = 900) и “Бух-
та Оля” (M = 1.87, SD 0.302, n = 900) со сходной 
температурой воды  — соответственно 6.20 
и 6.25°С.
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Рис. 2. Длительность развития кеты Oncorhynchus keta от оплодотворения до поднятия “на плав” в связи с темпера-
турой воды в группах лососёвых рыбоводных заводов на о-вах Сахалин (×, ) и Итуруп (+, ).
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Рассматриваемые региональные группы 
популяций кеты Итурупа и  Юго-Восточного 
Сахалина чётко отличаются друг от друга генети-
чески, образуя плотные кластеры своих популя-
ционных выборок (рис. 4). При количественной 
оценке попарных генетических различий регио-
нальных групп выборок кету о-ва Итуруп разде-
лили на  две близкие, но  всё-таки генетически 
различающиеся подгруппы  — из  рек Курилка 
и Рейдовая (Животовский и др., 2022а). Обе оцен-
ки — сравнения кеты Юго-Восточного Сахалина 
с кетой из рек Курилка (θP = 0.06955) и Рейдовая 
(θP = 0.07239) — подтвердили выявленные ранее 
(Салменкова и  др., 1986; Животовский и  др., 
2022б) существенные генетические различия 
между рассматриваемыми группировками кеты 
разных островов.

ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты изучения длительности эмбрио-

нального и личиночного развития кеты по двум 
выделенным условным фазам в полной мере со-
ответствуют многократно показанной разными 
исследователями фундаментальной закономер-
ности о  замедлении темпов развития лососей 
на  ранних этапах онтогенеза при снижении 
температуры. Обширный обзор таких сведе-
ний представлен в  монографии (Тарасюк Е ., 
Тарасюк  С., 2007). Однако при наличии общей 
тенденции характер связи неодинаков в разных 
стадах кеты. Можно полагать, что неоднород-

ность по темпам развития изученных групп вида 
в  первую очередь должна определяться мест-
ными условиями их  воспроизводства. На  о-ве 
Итуруп вследствие особенностей климата вос-
производство кеты протекает в  более тёплых 
условиях в сравнении с юго-восточным побере-
жьем о-ва Сахалин. Группа рассмотренных ЛРЗ 
на  Сахалине расположена в  районе, входящем 
в  южно-сахалинскую климатическую область, 
погода в  которой в  большой мере определя-
ется притоком воздушных масс с  континента. 
Условия в  курильской климатической области 
связаны с  переносом морского воздуха, вслед-
ствие чего для островов Большой Курильской 
дуги характерны наиболее тёплая в  пределах 
Сахалинской области зима и  наиболее холод-
ное лето (Атлас …, 1967). Причём на  южных 
Курильских о-вах, в  которые входит Итуруп, 
вследствие подхода тёплого морского течения 
лето и  зима сравнительно теплее, что снижает 
различия между этим островом и  Юго-Восточ-
ным Сахалином по температуре воздуха в летний 
период и, напротив, увеличивает их  в зимний 
период. Так, по  данным гидрометеорологиче-
ских станций (№ 32133, 47°20′ с.ш., 142°48′ в.д., 
г. Долинск; №  32150, 46°57′ с.ш., 142°43′  в.д., 
г. Южно-Сахалинск; №  32174, 45°15′ с.ш., 
147°53′ в.д., г. Курильск) в 2000–2023 гг. средняя 
температура воздуха с октября по апрель в рай-
оне курильских ЛРЗ была 0.4°С против −4.4°С 
в  районе рассматриваемых сахалинских ЛРЗ 
(http://www.pogodaiklimat.ru/history.php).
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Рис.  4. Проекции популяционных выборок кеты 
Oncorhynchus keta о-ва Итуруп ( ) и Юго-Восточно-
го Сахалина ( ) в  пространстве первой и  второй 
главных координат (РС1 и РС2).
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Рис.  3. Скорость резорбции желточного меш-
ка у  кеты Oncorhynchus keta за  период от  массо-
вого вылупления до  подъёма личинок “на  плав” 
в  связи с  температурой воды в  группах лососёвых 
рыбоводных заводов на  о-вах Сахалин (□, ‒  ∙ ‒ ) 
и  Итуруп (■, 
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Сравнительно тёплые зимы на  о-ве Итуруп 
должны отражаться на  температуре грунтовых 
вод вследствие слабого промерзания грунта. 
Кроме того, сформированный современным 
вулканизмом литологический состав пород 
на этом острове способствует глубокой циркуля-
ции подземных вод и  интенсивному их  выходу 
в  ложе рек и  озёр.  По  этой причине величина 
грунтового питания в  реках Курильских о-вов 
составляет для среднего по водности года ~ 50% 
годового объёма, в то время как в большинстве 
рек о-ва Сахалин эта величина варьирует от  20 
до  30% (Ресурсы …, 1973). Обильный выход 
грунтовых вод в  реках повышает температуру 
речного стока в  зимний период, как следствие, 
большинство рек на  о-ве Итуруп без ледового 
покрытия, исключая лишь нижнее течение наи-
более крупных из них. Это также положительно, 
в сравнении с сахалинскими реками, отражается 
на  температуре в  нерестовых гнёздах кеты, так 
как в омывающие их грунтовые воды неминуемо 
частично поступает вода из подруслового потока 
(Смирнов, 1975).

Период между нерестовым ходом произво-
дителей и  последующей покатной миграцией 
молоди на  о-ве Итуруп существенно короче. 
Так, в южной части Сахалина середина подхода 
кеты к  рекам приходится на  25  сентября, а  на 
о-ве Итуруп — 17 октября (Каев, 2003). С этими 
сроками вполне согласуются сроки оплодо-
творения средних партий икры на  ЛРЗ о-вов 
Сахалин и  Итуруп  — соответственно 24  сентя-
бря и  22  октября (табл. 1). В  то же время, судя 
по уловам единичных мальков кеты в процессе 
количественного учёта покатников горбуши 
в реках южной части восточного побережья о-ва 
Сахалин, молодь кеты в этих реках скатывается 
в основном в те же сроки, что и в реках Рыбац-
кая и Рейдовая на о-ве Итуруп — с конца апреля 
по начало июля (Каев и др., 2020а, 2020б).

Таким образом, достоверно различающая-
ся длительность развития кеты на  ЛРЗ о-вов 
Сахалин и  Итуруп при разных температурных 
режимах разведения полностью соответствует 
природным условиям воспроизводства этих 
стад. Выявленные закономерности относи-
тельно разной генетической удалённости ис-
следованных групп кеты друг от  друга имеют 
эволюционную основу. Эти группы относятся 
к разным экогеографическим районам Дальнего 
Востока (Животовский, 2022; Животовский 
и др., 2022а, 2022б), отличающимся друг от друга 
геологическим прошлым и  принадлежностью 

к разным геоморфологическим и ландшафтным 
районам Сахалино-Курильского региона (Линд-
берг, 1972; Александров, 1973; Ганзей, 2010) и к 
разным группам речных бассейнов как единицам 
гидрологической связности (Корытный, 2017) 
с  разным составом ихтиофауны (Черешнев, 
1998). Все вместе эти факторы сформировали 
разный облик условий среды в  водоёмах этих 
экогеографических районов и, вероятно, обу-
словили у размножающейся в этих районах кеты 
различный по  направлению и  силе суммарный 
отбор на нерестилищах в период от оплодотво-
рения икры до выхода молоди из гнёзд, а также 
во время ската молоди и её последующего нагула 
в морских прибрежных водах. Как следствие, это 
сказалось не  только на  адаптивных морфофи-
зиологических признаках, но и на ассоциативно 
связанных с  ними полиморфных генетических 
маркерах.

Среди тихоокеанских лососей для кеты и осо-
бенно горбуши характерен укороченный прес-
новодный период жизни, они в  массе мигри-
руют в  море с  остатком желтка. Экологическая 
причина раннего выхода в  море состоит в  том, 
что сравнительно многочисленное потомство 
этих видов в  нерестовых водоёмах не  находит 
достаточного для продолжительного откорма 
количества пищи (Смирнов, 1975). В  процессе 
эволюции произошла синхронизация сроков 
покатной миграции их молоди и массового раз-
вития зоопланктона в прибрежных морских во-
дах, что очень важно для выживания потомства 
(Pearcy, 1992; Karpenko, 2003; Urawa et al., 2018; 
Каев и др., 2024). Можно полагать, что ускоре-
ние эмбрионально-личиночного развития кеты 
в  более тёплых условиях на  о-ве Итуруп само 
по себе не обеспечивает при её позднем нересте 
возможность быть готовой скатываться из  рек 
в море в требуемые сроки. Выходом из ситуации 
мог быть отбор по  скорости развития особей. 
Такое предположение объясняет выявленный 
у  кеты из  разных районов параллелизм между 
траекториями, отражающими длительность 
развития от  оплодотворения икры до  подъёма 
молоди “на плав” в зависимости от температуры 
воды (рис.  2), а  также более высокую скорость 
резорбции желтка у  личинок на  о-ве Итуруп 
при одинаковой температуре воды в сравнении 
с  личинками на  Юго-Восточном Сахалине 
(рис.  3). Наиболее показательно это выглядит 
при прямом сравнении сроков развития от опло-
дотворения до почти полной резорбции желтка. 
Так, при сходной температуре кета на ЛРЗ “Бух-
та Оля” поднимается “на плав” на 26 сут раньше, 
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чем на ЛРЗ “Охотский” (табл. 2). О наследствен-
ном характере проявления этих особенностей 
можно судить по высокому уровню генетической 
дивергенции кеты рассматриваемых районов 
(рис. 4).

Обращаем внимание также на  то, что стадо 
кеты на  юго-восточном побережье о-ва Саха-
лин с  1970-х  гг. почти полностью формируется 
за  счёт рыб заводского происхождения (Kaev, 
2012). На  о-ве Итуруп с  середины 1990-х  гг. 
последовало увеличение объёмов выпуска за-
водской молоди, в  результате чего в  настоящее 
время численность кеты заводского происхо-
ждения многократно превышает таковую ди-
кого происхождения (Каев и  др., 2021; Klovach 
et  al., 2021). Условия развития икры и  личинок 
на  ЛРЗ порой сильно отличаются от  условий 
естественного воспроизводства (на  некоторых 
ЛРЗ термический режим ближе к  горбушевому 
типу), а после поднятия “на плав” молодь дли-
тельное время кормят, выпуская её в природную 
среду в основном во второй половине июня. Су-
щественные изменения произошли в  биологи-
ческих показателях кеты. На фоне общего сни-
жения размеров рыб этого вида в текущем веке 
особенно сильно вследствие дополнительного 
воздействия плотностных факторов измельчала 
кета на о-ве Итуруп, в результате чего по массе 
тела она стала сопоставимой с  кетой южной 
части о-ва Сахалин (Каев и  др., 2021). Кроме 
того, в  отношении кеты о-ва Итуруп получены 
данные об  увеличении в  последние годы доли 
в возвратах трёхлетних и четырёхлетних особей 
(т.е. наблюдается омоложение нерестовой части 
популяции) и  о заметных изменениях в  плодо-
витости самок (Ельников, Зеленников, 2023а, 
2023б). Казалось бы, что результатом этих про-
цессов становится нивелирование отмечаемых 
ранее различий по  этим показателям между 
кетой о-ва Итуруп и юго-восточного побережья 
о-ва Сахалин. Но это не так. Кета о-ва Итуруп по-
прежнему менее плодовита относительно длины 
тела рыб в этих районах. Для сопоставления мы 
использовали данные по  длине тела по  Смитту 
(FL, см) самок и  их абсолютной плодовитости 
(АП, икринок) из р. Курилка и прилегающих вод 
Курильского залива и из р. Найба, то есть из тех 
же локаций, по  пробам из  которых были опи-
саны различия между кетой рассматриваемых 
стад. Судя по  данным биологических анализов 
кеты в  2018–2020, 2022–2023  гг. (фондовые 
материалы СахНИРО), относительная плодо-
витость “курильских” самок (АП/FL = 32.7, 
30.5–34.4 в разные годы, 40 проб) существенно 

ниже, чем в р. Найба (АП/FL = 39.8, 35.6–43.7, 
12 проб). Как видим, не  перекрываются между 
собой даже диапазоны межгодовых изменений 
данного показателя. Сохраняются различия 
между кетой этих стад и по возрастному составу. 
Так, в 1980-е, 1990-е и 2000-е гг. средний возраст 
кеты на юго-восточном побережье Сахалина со-
ставлял соответственно 3.2, 3.2 и 3.1 года, в эти 
же периоды на о-ве Итуруп — 3.4, 3.4 и 3.3 года 
(Temnykh et al., 2012).

Таким образом, на  протяжении десятилетий 
кета разных стад сохраняет свою идентичность 
по  биологическим показателям рыб, несмотря 
на  меняющиеся условия нагула в  связи с  гло-
бальными изменениями климата (Kaeriyama 
et al., 2012; Kaeriyama, 2021). Более того, много-
летние изменения в условиях ЛРЗ термического 
режима эмбрионального и  личиночного раз-
вития кеты, а  также смещения сроков выпуска 
молоди к настоящему времени не привели к ни-
велированию темпов развития кеты на  разных 
островах. Их устойчивое соответствие особен-
ностям естественного воспроизводства данного 
вида в  рассмотренных районах даёт дополни-
тельные аргументы к  подтверждению точки 
зрения о наследственной основе их проявления. 
Следовательно, расхождения по  скорости раз-
вития потомства кеты в течение пресноводного 
периода жизни могут служить ещё одним крите-
рием в дополнение к морфологическим, биоло-
гическим и генетическим различиям, на основе 
которых выделяют экогеографические единицы 
вида (Животовский и др., 2022а, 2022б).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Полученные результаты полностью соответ-

ствуют широко известной общей закономерно-
сти замедления темпов развития тихоокеанских 
лососей при снижении температуры воды. В то 
же время при сопоставлении соответствующих 
данных по  ЛРЗ из  разных районов выявле-
ны статистически достоверные различия как 
по продолжительности эмбрионально-личиноч-
ного развития кеты в связи с температурой воды 
(параллелизм линий регрессии), так и по темпу 
резорбции желтка у личинок при сходных темпе-
ратурах воды. Эти различия вполне объяснимы 
особенностями естественного воспроизводства 
изученных группировок кеты, несмотря на спе-
цифические условия заводского разведения 
(разнообразие ЛРЗ по температурному режиму, 
задержка сроков выпуска молоди). Вышеука-
занное позволяет полагать, что скорость эмбри-
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онального и  личиночного развития кеты имеет 
наследственную основу, что соответствует ранее 
выявленным генетическим различиям этого 
вида в  изученных районах. Полагаем, что рас-
хождения по скорости развития потомства кеты 
в  течение пресноводного периода жизни могут 
служить ещё одним критерием в  дополнение 
к  морфологическим, биологическим и  генети-
ческим различиям, на основе которых выделяют 
экогеографические единицы вида.
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DURATION OF EMBRYONIC AND LARVAL DEVELOPMENT  
OF CHUM SALMON ONCORHYNCHUS KETA (SALMONIDAE)  

ON SAKHALIN AND ITURUP ISLANDS

V. G. Samarsky1, A. M. Kaev1, *, and L. A. Zhivotovsky 2, 3

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

2Institute of General Genetics, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia 
3Russian Federal Research Institute оf Fisheries and Oceanography, Moscow, Russia

*Е-mail: kaev@outlook.com

The duration of embryonic and larval development of chum salmon Oncorhynchus keta under different 
temperature conditions was studied based on long-term data on the species breeding at three salmon hatcheries on 
the southeastern coast of Sakhalin Island and at three hatcheries on Iturup Island. The temperature conditions at 
each of them depended on the water supply system. The obtained results are fully consistent with the well-known 
general pattern of a slowdown in the development rate of Pacific salmons with a decrease in water temperature. At 
the same time, when comparing the corresponding data on salmon hatcheries from different regions, statistically 
significant differences were found both in the duration of embryonic–larval development of chum salmon in 
connection with water temperature (parallelism of regression lines) and in the rate of yolk resorption in larvae 
at similar temperatures. Despite the specific conditions of hatchery breeding, the revealed differences are quite 
explainable by the peculiarities of natural reproduction of the studied chum salmon groups. The results suggest 
a hereditary basis for the rate of embryonic and larval development of chum salmon, the genetic differences 
of which between the studied areas were previously identified. Consequently, differences in the development 
rates of chum salmon offspring during the freshwater period of life can serve as another criterion in addition to 
morphological, biological and genetic differences, on the basis of which ecogeographic units of the species are 
distinguished.

Keywords: embryos, larvae, development rates, water temperature, intraspecific genetic differences, Sakhalin–
Kuril region.
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С использованием метода “открытое поле” оценена спонтанная двигательная активность многопёра 
Эндлихера Polypterus endlicherii при разной температуре воды (20, 25, 30 и 34°С). Двигательная актив-
ность у рыб повышается в 1.40 раза в интервале 20–25°С (температурный коэффициент 2.1), сильнее 
(в 2.00 раза) в интервале 25–30°С (4.1) и изменяется незначительно (в 1.04 раза) в интервале 30–34°С 
(1.1). С ростом температуры увеличиваются скорость плавания и расстояние, проплываемое рыбой за 1 
ч, и снижается время, затрачиваемое на пересечение тест-линии. Коэффициент вариации показателей 
двигательной активности с увеличением температуры снижается. Сравнение с исследованным ранее 
сенегальским многопёром P.  senegalus выявило сходство и различия в двигательной активности этих 
двух симпатрических видов.

Ключевые слова: многопёр Эндлихера Polypterus endlicherii, температура воды, двигательная активность, 
скорость плавания.
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Многопёровые Polypteridae (Cladistia) (два 
рода, 14 видов) представляют собой базальную 
группу лучепёрых рыб (Actinopterygii). Выясне-
ние особенностей внутреннего строения, эмбри-
онального развития, дыхания и  молекулярной 
генетики этих древних рыб имеет большое значе-
ние для эволюционных и филогенетических по-
строений (Gardiner et al., 2005; Hurley et al., 2007; 
Morescalchi et al., 2010; Coates, 2017; Giles et al., 
2017). Значительно меньше внимания уделяют 
изучению биологии многопёров, обычных во 
многих водоёмах тропической Африки и являю-
щихся объектами местного рыболовства (Froese, 
Pauly, 2024). Сведения об их образе жизни, росте, 
питании, размножении и  миграциях остаются 
ограниченными и  отрывочными (Moritz, 2017). 
Экспериментальные исследования поведения 
многопёров сосредоточены в  основном на  изу-
чении особенностей и  механизмов их  локо-

моции (Wilhelm et al., 2015; Standen et al., 2016; 
Foster et  al., 2018; Lutek, Standen, 2021; Lutek 
et al., 2022) и кинематики схватывания пищевых 
объектов (Lauder, 1980; Van Wassenbergh et  al., 
2017; Whitlow et al., 2022). Известны обонятель-
ная чувствительность многопёров к  пищевым 
запахам и реакция на них (Pfeiffer, 1969).

Цель настоящей работы, являющейся про-
должением серии наших исследований поведе-
ния и  сенсорных систем многопёров (Sataeva, 
Kasumyan, 2022; Зданович и др., 2024; Касумян 
и др., 2024, 2025), — оценить влияние температу-
ры воды на  спонтанную (рутинную) двигатель-
ную активность многопёра Эндлихера Polypterus 
endlicherii и  сравнить его поведение с  таковым 
у  ранее изученного сенегальского многопёра 
P. senegalus. Оба многопёра широко распростра-
нены в  экваториальной Западной Африке, на-
чиная от бассейна р. Нил и озёр Туркана и Аль-
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берта, они часто встречаются совместно, но  в 
водоёмах занимают разные биотопы (Lévêque, 
1997; Moritz, Lalèyè, 2018; Moritz, Britz, 2019).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Многопёров Эдлихера (5 экз. абсолют-

ной длиной тела (TL) 12.3–13.1 см, массой 
12.0–14.5  г)  приобрели в  зоомагазине “Аква-
риф” (Москва). После доставки в  лабораторию 
рыб в  течение нескольких месяцев содержали 
в  аквариуме объёмом 100 л, температуру воды 
в  пределах 24 ± 0.5°С поддерживали терморе-
гулируемыми нагревателями AquaEL EH-25W 
(“AquaEL”, Польша). Грунт в  аквариумах от-
сутствовал, изменения освещённости соответ-
ствовали естественному суточному ритму. Для 
аэрации использовали микрокомпрессоры. Рыб 
кормили ежедневно до насыщения живыми или 
свежезамороженными личинками хирономид 
(Chironomidae). Частичную замену воды в аква-
риумах проводили еженедельно.

Двигательную активность оценивали при 
рассеянном дневном свете у  одиночных рыб 
методом “открытое поле” (Касумян и др., 2024). 
Дно экспериментального аквариума (48 × 36 см) 
расчерчивали тест-линиями на квадраты со сто-
роной 12 см (всего 12 квадратов), боковые стенки 
закрывали ширмой. Уровень воды в  аквариуме 
составлял 15  см. Рыб прекращали кормить 
за  1 сут до  опыта. Случайно отобранную особь 
перемещали в экспериментальный аквариум, за-
полненный водой с температурой 24°С, которую 
далее регулируемым электронагревателем изме-
няли и поддерживали на требуемом уровне — 20, 
25, 30 или 34°С. Скорость изменения темпера-
туры от 24°С до уровня, при котором оценивали 
двигательную активность многопёра, составляла 
0.5–1.0°С/ч. С  применением керамического 
распылителя воздуха осуществляли аэрацию, 
которая обеспечивала равномерное перемеши-
вание воды и исключала стратификацию толщи 
воды по  температуре и  содержанию кислорода. 
Расположение электронагревателя и распылите-
ля в аквариуме было одинаковым во всех опытах. 
Длительность акклимации — 24 ч. Каждый опыт 
(регистрация) продолжался 30 мин, в  тече-
ние которых визуально подсчитывали число 
пересечений рыбой тест-линий. В  течение дня 
проводили четыре–пять опытов с  интервалами 
в  1  ч. Затем рыбу реакклимировали к  темпера-
туре 24°С и  возвращали в  отдельный аквариум 
с  такой же температурой. Опыты, в  которых 
рыба оставалась неподвижной в  течение всего 

периода регистрации, в  расчётах не  учитывали. 
Повторно для опытов рыб использовали не ме-
нее чем через 2–3 нед.

Всего для расчётов использованы результаты 
72 опытов из 80 выполненных. Для количествен-
ной оценки двигательной активности принима-
ли, что каждое пересечение рыбой тест-линии 
соответствует 0.12 м пройдённого пути. Рассчи-
тывали расстояние, пройдённое за  1  ч; среднее 
время, затрачиваемое на  пересечение одной 
тест-линии, и  скорость плавания рыб, а  также 
величину температурного коэффициента (Q10) 
как меру температурной чувствительности па-
раметров двигательной активности по формуле: 
Q10 = (K2/K1)10/(t₂ − t₁), где К2 и К1 — значения двига-
тельной активности при температуре t2 и t1 (Peck 
et  al., 2006). Статистический анализ проводили 
с применением непараметрического U-критерия 
Манна–Уитни.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Двигательная активность у многопёра Эндли-

хера повышается в интервале 20–25°С — в 1.40 
раза (p < 0.01), сильнее в  интервале 25–30°С  — 
в 2.00 раза (p < 0.001), но небольшое повышение 
в  1.04 раза в  интервале 30–34°С недостоверно 
(р > 0.05) (рисунок, а). С  ростом температуры 
в интервалах 20–25 и 25–30°С значительно уве-
личиваются расстояние, проплываемое рыбой 
за  1 ч, и  скорость плавания, тогда как время, 
затрачиваемое на пересечение тест-линии, и ко-
эффициент вариации числа пересечений сни-
жаются (рисунок, б; таблица). При температуре 
20°С в восьми из 20 опытов рыбы в течение всего 
времени регистрации не двигались, при осталь-
ных температурах опытные рыбы перемещались 
во всех опытах.

Для интервала 20–25°С Q10 составляет 2.1, 
для интервала 25–30°С имеет максимальное 
значение  — 4.1, а  для интервала 20–30°С  — 2.9. 
В интервале наиболее высоких температур воды 
(30–34°С) Q10 двигательной активности равен 1.1.

ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты проведённых опытов показыва-

ют, что спонтанная двигательная активность 
многопёра Эндлихера усиливается вместе 
с  повышением температуры воды во всём ис-
пользованном диапазоне (20–34°С). Наиболее 
быстрые изменения двигательной активности 
происходят в  интервале 25–30°С, значимые 
изменения в интервале 30–34°С не происходят. 
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Число пересечений тест-линий за 1 ч в тесте “открытое поле” многопёром Эндлихера Polypterus endlicherii ( )  
и сенегальским многопёром P. senegalus ( ) (а), а также коэффициент вариации (CV) числа пересечений тест-ли-
ний (б) при разной температуре воды. Данные по P. senegalus приведены по: Касумян и др., 2024.

Показатели (M ± m) двигательной активности сенегальского многопёра Polypterus senegalus и  многопёра 
Эндлихера P. endlicherii в тесте “открытое поле” при разной температуре воды

Температура, 
°С

Расстояние, проплыва-
емое рыбой за 1 ч, м

Время, затраченное на пере-
сечение тест-линии, с

Скорость плавания,  
м/мин

Число 
опытов

Сенегальский многопёр#

20 3.4 ± 0.7 129.0 ± 37.1 0.06 ± 0.01 17
25 13.7 ± 2.4 31.5 ± 11.2 0.23 ± 0.04 18
30 16.4 ± 1.1 26.3 ± 2.1 0.27 ± 0.02 25
34 11.4 ± 0.5 37.7 ± 1.4 0.19 ± 0.01 25

Многопёр Эндлихера
20 1.4 ± 0.3** 112.5 ± 21.6* 0.02 ± 0.004** 20
25 3.4 ± 0.2*** 136.5 ± 9.5*** 0.06 ± 0.003*** 20
30 7.0 ± 0.1*** 62.5 ± 0.9*** 0.12 ± 0.001*** 20
34 7.2 ± 0.1*** 60.1 ± 0.8*** 0.12 ± 0.001*** 20

Примечание. M ± m — среднее значение и его ошибка, # по: Касумян и др., 2024; отличия от соответствующего показателя у сенегальского 
многопёра по U-критерию Манна–Уитни достоверны при р: * <0.05, ** <0.01, *** <0.001.
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Для диапазона 20–30°С изменения затрагивают 
все регистрировавшиеся показатели  — растёт 
скорость плавания рыб, соответственно, прой-
дённое расстояние и число пересечений тест-ли-
ний в  единицу времени, сокращается время, 
затрачиваемое на пересечение одной тест-линии 
(рисунок, а; таблица). На  усиление мотивации 
рыб к  перемещениям при более высоких тем-
пературах указывает также и то, что только при 
наиболее низкой из использованных температур 
(20°С) многопёр Эндлихера в  значительной 
части опытов (40%) оставался неподвижным 
в течение всего периода регистрации.

У других рыб зависимость спонтанной двига-
тельной активности от температуры воды выраже-
на разным образом. У атлантической трески Gadus 
morhua скорость плавания возрастает с 0.24 до 0.32 
TL/с при повышении температуры с  5 до  10°С 
и  снижается к  исходному уровню (0.23 TL/с) 
при достижении температуры 15°С (Schurmann, 
Steffensen, 1994). Однако в  другом исследовании 
скорость плавания трески той же размерной груп-
пы увеличивалась экспоненциально при повыше-
нии температуры от 5 до 15°С (Peck et al., 2006). 
Европейский шпрот Sprattus sprattus не  изменяет 
спонтанную скорость плавания в диапазоне тем-
ператур 10–19°C (Meskendahl et  al., 2019). Ско-
рость плавания одинакова у белого сарга Diplodus 
sargus при 19 и 22°C (Vicente et al., 2024).

Зависимости спонтанной двигательной 
активности от температуры у многопёра Эндли-
хера и  у изученного нами ранее сенегальского 
многопёра похожи, но  сходство между видами 
не полное. Несмотря на меньший, чем у много-
пёра Эндлихера (7.5–9.0 против 12.3–13.1  см), 
размер тела, сенегальский многопёр при всех 
использованных температурах воды имеет суще-
ственно более высокую скорость плавания, и её 
рост при более низких температурах происходит 
стремительнее, чем у многопёра Эндлихера (та-
блица). В интервале 20–25°С значение Q₁₀ у се-
негальского многопёра выше, чем у  многопёра 
Эндлихера в  7.7 раза (16.2 против 2.1), но  ста-
новится ниже при более высоких температурах 
воды — в 2.9 раза (1.4 против 4.1) для интервала 
25–30°С и в 2.8 раза (0.4 против 1.1) для интер-
вала 30–34°С.

В термоградиентном поле поведение сене-
гальского многопёра и  многопёра Эндлихера 
также различается, однако в  этих условиях 
сенегальский многопёр демонстрирует мень-
шую, чем у многопёра Эндлихера двигательную 
активность (Зданович и  др., 2024). Возможно, 

эти различия обусловлены тем, что двигательная 
активность рыб в термоградиентном поле не мо-
жет считаться спонтанной в  полной мере, по-
скольку рыбы, в отличие от условий аквариума 
“открытое поле”, находятся под влиянием тер-
моградиентного фактора.

У обоих многопёров одинаковым образом 
меняется вариабельность показателей при изме-
нении температуры  — коэффициент вариации 
высокий при низкой температуре воды (20°С), 
но с её повышением он многократно снижается, 
особенно у  многопёра Эндлихера (рисунок, б). 
Стабильность проявления спонтанной двига-
тельной активности может указывать на область 
температурного оптимума этих видов рыб 
(Mandal et al., 2016; Смирнов, Смирнова, 2020). 
Как было выяснено, диапазон предпочитаемых 
температур у  многопёра Эндлихера широкий 
и сдвинут в область относительно низких темпе-
ратур (22–34°), тогда как у сенегальского много-
пёра этот диапазон узкий и  расположен в  зоне 
более высоких температур  — 32–35°. Различа-
ется и  средняя избираемая температура, опре-
деляемая по времени пребывания рыб в разных 
температурных зонах: она выше у сенегальского 
многопёра, чем у многопёра Эндлихера, — 33.9 
против 29.1° (Зданович и др., 2024).

Различия зависимости двигательной актив-
ности от  температуры воды у  симпатрических 
многопёров (Эндлихера и  сенегальского), 
несомненно, обусловлены несовпадением об-
раза жизни и  тех биотопов, которые являются 
для этих рыб типичными. Известны примеры 
близкородственных и совместно встречающихся 
видов рыб, различающихся своими темпера-
турными предпочтениями и  местами обитания 
(Reynolds, Casterlin, 1978; Lachance et  al., 1987; 
Ohlberger et  al., 2008). Судя по  имеющимся, 
но  крайне ограниченным сведениям, сенегаль-
ский многопёр чаще встречается в прибрежном 
мелководье среди зарослей водных растений, 
тогда как многопёр Эндлихера обычно попадает 
в уловы на удалении от прибрежной полосы (Raji 
et al., 2004; Moritz, Lalèyè, 2018; Gardin et al., 2023; 
Sudagar et al., 2023). Благодаря различиям в дви-
гательной активности и разному влиянию на неё 
температуры воды, несовпадению температур-
ных предпочтений и другим видоспецифическим 
особенностям эти рыбы успешно сосуществуют 
в  одних и  тех же водоёмах. Но  многое, что ка-
сается образа жизни многопёров, их поведения 
и  биологии в  целом малоизвестно и  нуждается 
в дальнейшем изучении.
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INFLUENCE OF TEMPERATURE ON SPONTANEOUS LOCOMOTOR 
ACTIVITY OF THE SADDLER BICHIR POLYPTERUS ENDLICHERII 

(POLYPTERIDAE)

A. O. Kasumyan1, V. V. Zdanovic1, *, and V. V. Sataeva1

1 Lomonosov Moscow State University, Moscow, Russia

*E-mail: zdanovich@mail.ru

Using the open field method, the spontaneous locomotor activity of the saddler bichir Polypterus endlicherii 
has been estimated at different water temperatures (20, 25, 30, and 34°C). The locomotor activity of the fish 
increases by 1.40 times in the temperature range of 20–25°C (temperature coefficient 2.1); more strongly (2.00 
times) it increases in the temperature range of 25–30°C (4.1), while in the range of 30–34°C (1.1) it changes 
insignificantly (1.04 times). With an increase in temperature, the swimming speed and the distance covered by 
the fish in one hour increase; subsequently, the time spent on crossing the test line decreases. The coefficient 
of variation of the locomotor activity indices decreases with an increase in temperature. Comparison with the 
previously studied Senegal bichir P. senegalus revealed both similarities and differences in the locomotor activity 
of these two sympatric species.

Keywords: saddler bichir Polypterus endlicherii, water temperature, motor activity, swimming speed.
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Впервые приведены данные о  гистологической структуре и  морфометрических показателях печени, 
туловищной почки и  селезёнки алтайского османа Потанина Oreoleuciscus potanini (Kessler, 1879). 
Паренхима печени османа организована в  виде гепатоцито-синусоидальных структур шнуровидной 
формы. Из билиарных структур в ткани органа выявлены изолированная и билиарно-венозная. Отделы 
нефрона туловищной почки (проксимальный и  дистальный канальцы) и  собирательные трубочки 
морфологически отчётливо различались по  площади ядра и  высоте эпителия, развитию щёточной 
каёмки и толщине базальной мембраны. Селезёнка организована в виде соединительнотканных трабе-
кул, представляющих строму органа. Между красной и белой пульпой заметны нечёткие границы, при 
этом объёмная доля белой пульпы (55.98%) выше доли красной (37.82%). Патологические изменения 
в печени (воспаление вблизи жёлчных протоков, очаги вакуолизации, расширение синусоидов печени, 
очаги клеток с  признаками пикноза) имели небольшие распространение и  выраженность. В  почках 
у некоторых особей выявлены локализованные очаги воспаления и деградации почечных канальцев. 
Описанные морфологические особенности гистологической структуры печени, туловищной почки 
и  селезёнки османа позволят в  будущем проводить мониторинговые исследования, нацеленные 
на оценку состояния популяций эндемичных видов рыб водоёмов Горного Алтая, а также углубляют 
понимание морфологии и гистологии карпообразных (Cypriniformes).

Ключевые слова: эндемичные виды, морфология, морфометрия, гистопатология, карпообразные, 
Cypriniformes, Республика Алтай.

DOI: 10.7868/S3034514625050099

Алтайский осман Потанина Oreoleuciscus 
potanini (Kessler, 1879), представитель отряда 
карпообразных (Cypriniformes), принадлежит 
к  эндемичным видам, населяющим водоёмы 
Западной Сибири и  Монголии (Попов, 2013; 
Дгебуадзе и  др., 2017). Для представителей 

рода Oreoleuciscus характерно большое мор-
фологическое разнообразие по  множеству 
морфометрических признаков, а  их системати-
ческое положение и  границы распространения 
по-прежнему остаются предметом дискуссий 
(Голубцов, Малков, 2007; Дгебуадзе и др., 2020). 
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Разнообразие морфоэкологических форм осма-
нов обусловлено разницей в условиях обитания 
и  типах питания (Дгебуадзе и  др., 2017; Миро-
новский, Слынько, 2023). Низкая продуктив-
ность ихтиоценов высокогорных водоёмов свя-
зана с  малой величиной поглощённой энергии 
(Попов, 2013) и выступает ключевым фактором, 
определяющим пластичность питания и, как 
следствие, вариабельность морфоэкологических 
форм османов. Выделяют три формы алтайского 
османа Потанина: растительноядную, хищную 
и  остроносую (Дгебуадзе и  др., 2020). Данные 
формы различаются преимущественно по строе-
нию висцерального и  осевого скелета черепа 
(Мироновский и др., 2018).

За последние десятилетия было опублико-
вано множество работ, посвящённых османам 
и  направленных на  изучение особенностей 
морфологии речных (Golubtsov et  al., 1999; 
Bogutskaya, 2001; Дгебуадзе и  др., 2017) и  озёр-
ных (Дгебуадзе и др., 2008; Мироновский и др., 
2014, 2018) форм, активности пищеварительных 
ферментов, филогенетического положения 
(Батищева и  др., 2011), распределения возраст-
ных групп (Мироновский и  др., 2019), а  также 
паразитофауны (Lebedeva et al., 2020). При этом, 
насколько нам известно, отсутствуют иссле-
дования, рассматривающие микроанатомию 
и  гистологию внутренних органов алтайского 
османа Потанина.

Гистологические показатели являются мар-
кером, демонстрирующим воздействие различ-
ных антропогенных загрязнителей на  организм 
животных. При изучении репрезентативной 
выборки они могут отражать общее состояние 
здоровья всей популяции в  экосистеме (El-
Khayat et  al., 2018). В  экотоксикологических 
исследованиях рыб чаще всего в качестве пока-
зательных органов используют жабры, печень 
и  почки. Состояние тканей изучаемых органов 
отражает общий уровень метаболизма (печень), 
эффективность водно-солевого баланса и  экс-
креции метаболитов (почка, жабры), а  также 
особенности функционирования иммунитета 
и активности гемоцитопоэза (селезёнка, почка) 
(Reddy, Rawat, 2013; Yancheva et al., 2016; Ники-
форов-Никишин и др., 2023).

Даже у  рыб одного семейства наблюдается 
большая вариабельность микроанатомической 
и  гистологической структуры внутренних ор-
ганов, обусловленная условиями обитания. 
По  этой причине описание нормальной струк-
туры и  диапазонов значений для отдельных 

экологически-важных и  хозяйственно-ценных 
видов рыб имеет большое фундаментальное 
и  прикладное значение (Rocha et  al., 1995; He 
et al., 2021). Измерение гистоморфометрических 
параметров позволяет более точно отразить 
изменение состояния ткани, а  также даёт воз-
можность полноценного сравнения результатов 
с  данными других исследователей (Rašković 
et  al., 2016; Horalskyi et  al., 2023). Изучение ги-
стологической структуры органов алтайского 
османа Потанина как аборигенного вида рыб 
для водоёмов Западной Сибири даст возмож-
ность проводить мониторинговые исследования 
и углубит знания о строении тканей рыб отряда 
карпообразных.

Цель исследования  — описать нормальную 
гистологическую структуру печени, туловищной 
почки и селезёнки алтайского османа Потанина 
с использованием комплекса морфометрических 
методов, а  также дополнительно рассмотреть 
некоторые патологические изменения органов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Объект исследования. Особи алтайского осма-

на Потанина были выловлены из  оз. Киделю 
(50°29′50.881″ с.ш., 87°39′03.416″  в.д.), располо-
женного в Улаганском районе Республики Алтай, 
Российская Федерация (рис. 1). Рыб отлавливали 
в  сентябре 2021  г. жаберными сетями (размер 
ячеи 18–40  мм), устанавливаемыми в  разных 
точках акватории озера на 12 ч. Гидрологическая 
и гидрохимическая характеристика озера описана 
ранее (Никифоров-Никишин и  др., 2023). Этот 
водоём отличается низким уровнем минерали-
зации (152.2 мг/л), нейтральной реакцией среды 
(pH 6.6) и высоким содержанием кислорода (8.8 
мг/л). Вылов рыб в озере проводят исключитель-
но в рекреационных целях.

Видовую идентификацию османа выполняли 
с использованием данных, приведённых в работе 
Дгебуадзе с соавторами (2020). Доминирующим 
видом в  составе ихтиоцена озера являлся ал-
тайский осман Потанина (81.6%) (рис. 2), доля 
пеляди Coregonus peled (Gmelin, 1789) и  радуж-
ной форели Oncorhynchus mykiss (Walbaum, 1792) 
в  уловах составляла ~8.0% для каждого вида, 
единично встречался сибирский усатый голец 
Barbatula toni (Dybowski, 1869) (2.4%). У  особей 
османа измеряли стандартную длину (SL), мас-
су тела, а  также определяли возраст по  чешуе 
(Правдин, 1966). Также оценивали состояние 
зрелости гонад и содержимое кишечника (Руко-
водство …, 1961).



ГИСТОЛОГИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА ПЕЧЕНИ, ТУЛОВИЩНОЙ ПОЧКИ И СЕЛЕЗЁНКИ 627

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 65  № 5  2025

Рис. 1. Местоположение оз. Киделю. Масштаб выносок: малой — 100 км, крупной — 400 м.

Рис. 2. Алтайский осман Потанина Oreoleuciscus potanini SL 9.2 см, массой 13.4 г в возрасте 3+ из оз. Киделю. Автор 
фото Н.И. Кочетков.

Гистологическое исследование. Для приго-
товления гистологических препаратов у  10  экз. 
османа в  возрасте  3+ отбирали образцы тка-
ней печени, краниальной части туловищной 
почки и  селезёнки. Пробы ткани массой 2–5  г 
фиксировали 24  ч в  растворе Дэвидсона, затем 
переносили в  70%-ный этанол до  дальнейшего 
исследования. Полученные образцы тканей 
обезвоживали в  серии градуированных спир-
тов и  заливали в  парафин. Из образцов тканей 

изготавливали серийные срезы  — по  три среза 
с одного образца. Всего было изготовлено 90 ги-
стологических срезов ткани. Окрашивание про-
водили гематоксилином и эозином. Подготовка 
и  окрашивание гистологических срезов соот-
ветствовали общепринятой методике (Suvarna 
et  al., 2018). Полученные препараты просмат-
ривали под световым микроскопом Olympus 
BX53 (“Olympus Corp.”, Япония) с окулярными 
насадками CarlZeiss ERc 5s (“Zeiss”, Германия) 
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и ToupCam 16.0 MP (“ToupTek Photonics”, Ки-
тай) и  использованием программного обеспе-
чения ZEN lite (“Zeiss”, Германия) и  ToupCam 
view 16.0 (“ToupTek Photonics”, Китай).

Гистоморфометрические и стереометрические 
показатели. С  использованием программы Fiji 
ImageJ2 v2.15.0 (Schindelin et al., 2012) измеряли 
и  рассчитывали следующие гистоморфометри-
ческие параметры ткани. В печени — площадь, 
периметр, диаметр ядра и  гепатоцита; площадь 
цитоплазмы гепатоцита, отношение площади 
и периметра ядра к площади и периметру гепа-
тоцита, ширину синусоидов, а также плотность 
клеток на 100 мкм2. В почках — площадь почеч-
ного тельца, клубочка капилляров, Боуменова 
пространства; высоту эпителия, диаметр про-
света проксимального и дистального канальцев, 
площадь ядер проксимального и  дистального 
канальцев. Для расчёта площади среза клубочка 
капилляров измерения проводили по висцераль-
ному эпителию (внешний контур капилляров), 
площади почечного тельца — по париетальному 
эпителию. Площадь Боуменова пространства 
высчитывали как разницу между площадью по-
чечного тельца и  площадью клубочка капилля-
ров. Высоту эпителия канальцев измеряли пер-
пендикулярно базальной мембране в нескольких 
случайных точках на  каждом канальце. Допол-
нительно рассчитывали объём ядра гепатоцита: 
Vяг = 4/3 × πr3, где r — радиус ядра; и округлость 
ядра гепатоцита: Сяг = 4π × площадь ядра/пе-
риметр ядра2 (Rodrigues et al., 2017). Подробное 
описание измеряемых морфометрических пара-
метров приведено в более ранних исследованиях 
(Smorodinskaya et al., 2023; Кочетков и др., 2024).

Объёмные доли морфофункциональных 
единиц органов определяли методом точеч-
ного подсчёта с  модификациями (Rocha et  al., 
1997; Автандилов, 2002). Десять снимков ткани 
с  увеличением ×400 накладывали друг на  друга 
с применением цифровых решёток с 300 пересе-
чениями. Затем встречаемость морфофункцио-
нальных единиц (VD, %) оценивали по формуле: 
VD = (SI × 100)/AI, где SI — число пересечений, 
подсчитанных для каждой структуры, AI  — об-
щее число пересечений. Для каждого органа 
были выделены следующие структуры: гепато-
циты, синусоидные капилляры, артерии, вены, 
жёлчные протоки печени; гемопоэтическая 
ткань, проксимальные и дистальные канальцы, 
почечные тельца, собирательные трубочки, со-
суды и  меланомакрофагальные центры (ММЦ) 
почки; белая и красная пульпа, сосуды, эллипсо-

иды и  ММЦ селезёнки. Для оценки объёмных 
долей использовали программу QuPath v. 0.5.1 
(Bankhead et al., 2017).

Статистическая обработка. Данные ана-
лизируемых показателей представлены в  виде 
средних значений и  стандартных отклонений. 
Статистическую обработку проводили с исполь-
зованием программных сред R v 4.4.1 (https://
www.r-project.org/) и RStudio (http://www.rstudio.
com/). Графики построены с  применением 
GraphPad Prism software v. 9.0 (“GraphPad”, 
США). Распределение данных и  однородность 
вариаций оценивали с  использованием тестов 
Шапиро–Уилка и  Левена. Для морфометри-
ческих параметров значения ранжировали, 
а высокие величины (выше 97.5-го процентиля) 
и низкие (ниже 2.5-го) отбрасывали.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Размерно-массовые показатели и  ихтиопато-

логическое состояние. Наиболее представленной 
возрастной группой алтайского османа Пота-
нина были особи в  возрасте  3+ (85.3%), также 
в  уловах единично встречались экземпляры 
в  возрасте  4+…7+. Масса османа по  возраст-
ным группам варьировала в  пределах 8.3–166.0 
г, средняя SL  — 9.2–23.6  см. Самки составили 
38.8% уловов, самцы  — 61.2%. Средняя масса 
четырёхлеток составляла 18.3 ± 2.0 г, SL  — 
9.2 ± 0.1 см.

Клинический осмотр османов не  выявил 
внешних повреждений и  признаков бактери-
альных инфекций. В висцеральной полости не-
которых рыб единично обнаруживали плоских 
червей (Plathelminthes) из  классов Monogenea 
и  Trematoda. В  составе пищевого комка рыб 
присутствовали различные водоросли (Algae), 
а  также личинки хирономид (Chironomidae). 
У  некоторых особей в  кишечнике отмечали 
жаброногих ракообразных (Branchiopoda). 
Состояние внутренних органов было в  норме. 
Печень имела тёмно-коричневую окраску, 
независимо от  пола и  возраста. Наблюдалось 
минимальное количество жировых отложений, 
преимущественно представленных в виде тяжей 
вдоль кишечника. Гонады четырёхлеток были 
II–III стадии зрелости, более взрослых особей 
(4+…7+) — III стадии.

Микроанатомия и  гистология печени. Печень 
алтайского османа Потанина располагалась 
краниально по  отношению к  переднему отделу 
кишечника и  вентрально к  плавательному пу-
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зырю. Орган имел две доли. Правая занимала 
участок под краниальной частью плавательного 
пузыря, левая прилегала к  стенкам брюшной 
полости и  частично закрывала переднюю часть 
кишечника.

На срезах печени (рис.  3а–3ж) просматри-
вались гепатоциты, организованные в  анасто-
мотические дольки, разделённые синусоидными 
капиллярами (рис.  3а); жёлчные протоки, 
включающие слой цилиндрического эпителия 
и  толстую гладкомышечную стенку (рис.  3б), 
а  также венулы и  артериолы, выстланные 

эндотелиальными клетками и  отличающиеся 
развитием стенки (рис.  3а, 3г). Гепатоциты 
располагались в  несколько слоёв, синусоидные 
капилляры были слегка расширены и  соединя-
лись в перилобулярных и центролобулярных со-
судах, что характерно для шнуровидной формы 
гепатоцито-синусоидальных структур печени 
рыб (рис. 3в). Клетки печени многогранной фор-
мы имели плотную эозинофильную цитоплазму 
и круглое ядро с отчётливо заметным ядрышком 
(рис.  3г). В  паренхиме органа были выявлены 
следующие билиарные структуры: изолирован-

(а) (б) (в)

(г) (д) (е)

(ж)

АД
Ге

Ве
Си

ГМ
ЖП

КЭ

Си

Ли

Яг

Ве

Эн

Ва

Ве

Си

Си

Пи

Яг

Ве

Жёлчные 
протоки

Вены
Артерии

Синусоидные 
капилляры

Гепатоциты

Доля элементов, %

1.66
1.41
1.26

6.84
88.83

0 2 4 6 8 40 60 80 100

(з)

Си

Рис.  3. Гистологическая структура печени алтайского османа Потанина Oreoleuciscus potanini: а, б  — срезы орга-
на с различимыми основными структурными элементами ткани; в–ж — нарушения и изменения в ткани органа, 
з — объёмные доли морфофункциональных элементов печени. АД — анастомотическая долька и её границы (ꟾ), 
Ва — очаг вакуолизации, Си — синусоидный капилляр, Ве — венула, Ге — гепатоцит, ГМ — гладкая мускулатура, 
ЖП  — жёлчный проток, КЭ  — кубический эпителий, Ли  — лимфоцит, Яг  — ядро гепатоцита. Эн  — эндотелий, 
Пи — пикноз. Масштаб, мкм: а–в, е — 25; г, д, ж — 15. Здесь и на рис. 4, 5: окраска гематоксилином и эозином;  
(⊢⊣) –стандартное отклонение.
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ная (рис.  3б), представленная только жёлчным 
протоком, без сосудов, и  билиарно-венозная, 
в  которой жёлчный проток сопровождается ве-
нулой.

Среди гистопатологических изменений мож-
но отметить: воспаление вблизи жёлчных прото-
ков, выраженное в виде скопления мононукле-
арных лейкоцитов (рис.  3в); фокальные очаги 
вакуолизации гепатоцитов с  характерными для 
гидропической дистрофии хромофобными 
участками цитоплазмы (рис.  3д); существенное 
расширение синусоидов печени, заполненных 
форменными элементами крови, наблюдаемое 
у  некоторых особей (рис.  3е); отдельные очаги 
клеток с признаками пикноза, преимуществен-
но расположенные вблизи сосудов (рис. 3ж).

Результаты оценки относительной встре-
чаемости морфофункциональных элементов 
печени отражены на рис. 3з. Паренхима органа 
преимущественно состояла из  гепатоцитов 
(88.83%), разделённых синусоидными капилля-
рами (6.84%). Венулы и артериолы в совокупно-
сти занимали до 1.67% объёма печени.

Значения гистоморфометрических пара-
метров ядра гепатоцита (площадь, периметр, 
диаметр) варьировали в пределах 2.50% (табл. 1). 
Площадь срезов ядер составляла 12.45–22.99 
(в среднем 18.50 ± 0.41) мкм². Более значитель-

ная вариация (11.52%) была характерна для 
площади цитоплазмы гепатоцитов, которая 
в  среднем составила 125.97 мкм². Расчётные 
морфометрические показатели (отношение пе-
риметра и площади ядра к периметру и площади 
гепатоцита, объём ядра гепатоцита, округлость 
гепатоцита) имели минимальный разброс значе-
ний. Ширина синусоидов составляла 3.75–14.80 
(в  среднем 7.50) мкм, плотность клеток  — 
22.01 шт. на 100 мкм² паренхимы органа.

Микроанатомия и гистология туловищной поч-
ки. Почка алтайского османа Потанина, состо-
ящая из двух долей, прилегала к позвоночнику. 
Для гистологического исследования отбирали 
краниальную часть органа, так как для неё ха-
рактерно совмещение экскреторной и гемопоэ-
тической функций.

На гистологических срезах почки были 
различимы отделы нефрона  — почечное тель-
це, проксимальный и  дистальный канальцы 
(рис.  4а). На  препаратах также присутствовали 
собирательные трубочки, гемопоэтическая 
ткань и  некрупные артериолы и  капилляры, 
а  также меланомакрофаги и  меланомакрофа-
гальные центры, отличающиеся характерной 
жёлтой окраской (рис. 4б). Снаружи почка была 
покрыта соединительнотканной капсулой, в со-
став которой входило большое число мелано-
форов (рис. 4а).

Таблица 1. Гистоморфометрические параметры печени алтайского османа Потанина Oreoleuciscus potanini

Параметр M ± SD min max CV

Площадь ядра гепатоцита, мкм2 18.50 ± 0.41 12.45 22.99 2.22

Периметр ядра гепатоцита, мкм 15.62 ± 0.16 13.07 17.44 1.02

Диаметр ядра гепатоцита, мкм 9.45 ± 0.09 7.39 11.46 0.95

Периметр гепатоцита, мкм 41.80 ± 2.62 31.93 56.29 6.27

Площадь гепатоцита, мкм2 125.97 ± 12.13 75.06 225.97 9.63

Площадь цитоплазмы гепатоцита, мкм2 107.46 ± 12.38 58.84 207.95 11.52

Отношение площади ядра к площади гепатоцита 0.15 ± 0.01 0.08 0.23 6.67

Отношение периметра ядра к периметру гепатоцита 0.38 ± 0.03 0.27 0.48 7.89

Объём ядра гепатоцита, мкм3 458.58 ± 11.65 211.50 788.26 2.54

Округлость гепатоцита 0.95 ± 0.01 0.90 0.97 0

Ширина синусоидов, мкм 7.50 ± 0.47 3.75 14.80 6.27

Плотность клеток, кл/100 мкм2 22.01 ± 0.56 14.00 28.00 2.54

Примечание. Здесь и в табл. 2: M ± SD — среднее значение и стандартное отклонение; min, max — минимальное и максимальное значение; 
CV — коэффициент вариации.
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органа с различимыми основными структурными элементами ткани; в – почечное тельце с видимым артериальным 
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бочка с выраженной базальной мембраной; ж, з — гемопоэтическая ткань с различными клеточными элементами; и – 
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риетальный эпителий, ВЭ — висцеральный эпителий, Ли — лимфоцит, ЩК — щёточная каёмка, ЯЭ — ядро эпителио-
цита, СТ — собирательная трубочка, БМ — базальная мембрана, Гр — гранулоцит, ЛБ — лимфобласт, Мф — макрофаг, 
Пл — плазмоцит, МПК — макрофагоподобная клетка. Масштаб, мкм: а – 100; б, в – 25; г–з — 15.
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Почечное тельце состояло из клубочка капил-
ляров и  Боуменовой капсулы, формируемой 
из  париетального и  висцерального (подоциты) 
эпителиев (рис. 4в). Данные клетки имели плос-
кое базофильное ядро и  продолговатую форму. 
Этот отдел нефрона был сформирован принося-
щей артериолой (сосудистый полюс почечного 
тельца), клубочком из капилляров, а также плот-
ной структурой, формируемой мезангиальными 
клетками и матриксом. Ближайший к мочевому 
полюсу почечного тельца отдел нефрона  — 
проксимальный каналец  — был сформирован 
цилиндрическим эпителием с  умеренной хро-
мофобностью, формирующим выраженную щё-
точную каёмку. В центре каждого эпителиоцита 
было локализовано крупное ядро (рис. 4г). Эпи-
телий дистальных канальцев обладал плотной 
цитоплазмой, меньшей площадью ядра, которое 
располагалось ближе к основанию клетки, апи-
кальная часть не имела видимых микроворсинок 
(рис.  4д). В  межклеточном пространстве эпи-
телия проксимальных канальцев наблюдалась 
инфильтрация лимфоцитами. Собирательные 
трубочки были значительно больше почечных 
канальцев и образованы крупным цилиндриче-
ским эпителием с толстой базальной мембраной 
(рис.  4е). Ядро у  данных клеток располагалось 
у основания, а щёточная каёмка отсутствовала.

В составе гемопоэтической ткани просматри-
вались форменные элементы крови и отдельные 
гемопоэтические клетки-предшественники. Сре-
ди клеток на гистологических срезах можно было 
отчётливо идентифицировать лимфоциты с  ха-
рактерным базофильным ядром и неразличимой 
цитоплазмой; лимфобласты, имеющие крупное 

ядро с дольками хроматина и умеренно окрашен-
ную цитоплазму; плазмоциты овальной формы 
с ядром, смещённым к периферии; гранулоциты 
с сегментированным и бобовидным ядром, а так-
же моноциты, имеющие крупное бесформенное 
ядро и амфифильную цитоплазму (рис. 4ж).

В почке османа обнаруживались следующие 
патологические изменения: деградация отдель-
ных почечных канальцев, выраженная в потере 
характерной структуры участка нефрона, и при-
сутствие фокальных очагов воспаления, сфор-
мированных макрофагоподобными клетками 
и лимфоцитами (рис. 4з).

Среди морфофункциональных элементов 
почки наибольшую объёмную долю имела ге-
мопоэтическая ткань (50.50%), проксимальные 
и  дистальные канальцы составляли соответ-
ственно 19.77 и 20.90% объёма органа (рис. 4и). 
Почечные тельца и  собирательные трубочки 
занимали в сумме 6.91%.

Результаты измерения морфометрических 
параметров элементов ткани туловищной поч-
ки представлены в  табл. 2. Площадь клубочка 
капилляров составляла 2105.90 мкм2, а  общая 
площадь почечного тельца  — 3082.90 мкм2. 
При этом площадь Боуменова пространства 
существенно варьировала в  пределах 103.00–
1939.00 мкм2. Морфологические различия между 
проксимальными и  дистальными канальцами 
прослеживались по высоте эпителия (14.21 про-
тив 11.36 мкм) и площади ядра эпителия (17.75 
против 9.96 мкм2). При этом средние значения 
диаметров просветов были довольно сходными 
для двух отделов нефрона.

Таблица 2. Гистоморфометрические параметры нефронов туловищной почки алтайского османа Потанина 
Oreoleuciscus potanini

Параметр M ± SD min max CV

Площадь клубочка капилляров, мкм2 2105.9 ± 73.3 1254.0 3618.2 3.48

Площадь почечного тельца, мкм2 3082.9 ± 121.0 2176.4 4779.9 3.92

Площадь Боуменова пространства, мкм2 976.9 ± 115.4 103.0 1939.0 11.82

Высота эпителия проксимальных канальцев, мкм 14.21 ± 0.35 9.66 27.19 2.46

Площадь ядра эпителия проксимальных канальцев, мкм2 17.75 ± 0.93 8.08 36.32 5.24

Диаметр просвета проксимальных канальцев, мкм 7.74 ± 0.22 5.81 12.98 2.84

Высота эпителия дистальных канальцев, мкм 11.36 ± 0.85 6.59 17.20 7.48

Площадь ядра эпителия дистальных канальцев, мкм2 9.96 ± 0.70 4.35 16.35 7.03

Диаметр просвета дистальных канальцев, мкм 8.92 ± 0.31 4.00 13.74 3.48
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Микроанатомия и  гистология селезёнки. 
Селезёнка алтайского османа Потанина рас-
полагалась в  средней части брюшной полости 
на включающем крупные сосуды мезентериуме, 
прилегая к кишечнику. Орган имел продолгова-
тую форму.

При малом увеличении в  структуре селезён-
ки просматривались красная и  белая пульпа, 
с  нечёткими границами; ретикулярная ткань, 
образующая строму органа в  виде отдельных 
узелков (трабекул), ограничивающих ткань; 
сосуды, преимущественно представленные ар-
териолами (рис.  5а). При большем увеличении 
просматривались красная пульпа, в  состав ко-
торой входили сосуды и  капилляры, из-за чего 
данная зона имела менее плотный вид; белая 
пульпа, представленная лимфоидными клетка-
ми, отдельными меланомакрофагами и мелано-
макрофагальными центрами, расположенными 
в  ретикулярной строме (рис.  5б). Капсула се-
лезёнки состояла из  одного слоя кубовидного 
эпителия и тонкого слоя соединительной ткани 
(рис.  5а, 5в). В  паренхиме органа обнаружива-

лись ретикулярные волокна, сформированные 
ретикулярными клетками (фибробластами); 
эритроциты разных стадий зрелости; лимфоци-
ты и моноциты (рис. 5в). Эллипсоиды селезёнки, 
входящие в состав белой пульпы, были представ-
лены узкими капиллярами с  толстой стенкой 
из  ретикулярных волокон (рис.  5г). В  просвете 
эллипсоидов были различимы отдельные 
эритроциты. Сосуды, входящие в  состав белой 
пульпы, имели толстую стенку из соединитель-
ной ткани, в  составе которой просматривались 
отдельные фибробласты (рис.  5д). Вблизи со-
судов были различимы единичные моноциты 
и меланомакрофаги.

Объёмная доля белой пульпы (55.98%) в  се-
лезёнке превышала таковую красной (37.82%). 
Доля сосудов составляла 4.99% объёма органа 
(рис. 5е).
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о нормальной структуре органов для сравнения 
её с  органами, подверженными негативному 
воздействию (Kaptaner et al., 2021; Horalskyi et al., 
2023). В  настоящем исследовании приведены 
данные о  строении печени, туловищной почки 
и  селезёнки алтайского османа Потанина. Рыб 
вылавливали в  озере, почти не  подверженном 
антропогенному воздействию (за  исключением 
рекреационного использования). Помимо этого 
для изучения отбирали особей младших воз-
растных групп, на  состояние здоровья которых 
в  меньшей степени могли отразиться продол-
жительность жизни и  внешние факторы среды 
(паразиты, заболевания, возрастные изменения, 
половое созревание). Таким образом, описанные 
результаты гистологических исследований могут 
быть использованы в качестве морфологической 
нормы для данного вида рыб (Alves et al., 2021).

Печень является мультифункциональным 
органом, который помимо метаболической 
функции также участвует в детоксикации, про-
дуцировании вителлогенина, депонировании 
жиров и углеводов (Bruslé, Anadon, 1996). При-
ведённые данные по гистологической структуре 
печени османа совпадают с  ранее представ-
ленными сведениями для других видов рыб: 
плотвы Rutilus rutilus (Linnaeus, 1758) (Пронина 
и  др., 2014), гибрида двух видов ложноплоско-
ротов Pseudoplatystoma reticulatum × P.  corruscans 
(Rodrigues et  al., 2017), золотой дорадо Salminus 
brasiliensis (Cuvier, 1816) (Alves et  al., 2021), се-
ребряного карася Carassius gibelio (Bloch, 1782), 
карпа Cyprinus carpio Linnaeus, 1758 и  пёстро-
го толстолобика Hypophthalmichthys nobilis 
(Richardson, 1845) (Horalskyi et al., 2023), белого 
амура Ctenopharyngodon idella (Valenciennes, 1844) 
(Mokhtar, 2018), а  также бразильского землееда 
Geophagus brasiliensis (Quoy et Gaimard, 1824), со-
ма-нижнерота Hypostomus francisci (Lütken, 1874) 
и  малабарского хоплиаса Hoplias malabaricus 
(Bloch, 1794) (Sales et  al., 2017). Наибольшее 
сходство строения печени османа наблюдается 
с  карпообразными (плотва, карп, толстолобик 
и  другие). Описанная в  данной работе шну-
ровидная форма гепатоцито-синусоидальных 
структур османа характерна для окунеобразных 
(Perciformes) и  карпообразных (Mokhtar, 2018), 
в свою очередь, трубчатая форма характерна для 
большинства лососеобразных (Salmoniformes) 
(Akiyoshi, Inoue, 2004). Помимо этого в  печени 
алтайского османа Потанина было выявлено на-
личие только двух билиарных структур (Mokhtar, 
2021)  — изолированной и  билиарно-венозной. 
Развитие билиарных структур у  рыб крайне 

разнится; так, для белого амура и  дорадо было 
отмечено присутствие в  печени полноценной 
печёночной триады, включающей жёлчную 
протоку, печёночную артерию и воротную вену 
(Mokhtar, 2018; Alves et al., 2021). Как предпола-
гают Акийоши и  Иноуэ (Akiyoshi, Inoue, 2004), 
существует связь между развитием билиарных 
структур и филогенетическим статусом рыб.

Широко известно, что структура ткани печени 
зависит не  только от  видовой принадлежности 
рыб, но также от их физиологического состояния. 
В  частности, для печени характерно снижение 
степени депонирования жиров и гликогена при 
наступлении нерестового сезона (Nunes et  al., 
2011) или появление вакуолизации при потреб-
лении неполноценных белков (Ostaszewska et al., 
2018). Зафиксированные в  нашей работе очаги 
гидропической дистрофии и  пикноза гепато-
цитов, вероятнее всего, связаны с  дисбалансом 
в питании рыб ввиду ограниченности пищевых 
ресурсов. В свою очередь, воспаление жёлчных 
протоков, выявленное у некоторых особей, мо-
жет быть следствием паразитарной инвазии, так 
как некоторые виды трематод (взрослые и личи-
ночные формы) способны нарушать работу 
гепатобилиарной системы (Ермоленко, Бес-
прозванных, 1987). В  частности, у  отобранных 
для исследования рыб мы отмечали единичных 
плоских червей из класса Trematoda, что совпа-
дает с результатами паразитологического иссле-
дования, проведённого Лебедевой с соавторами 
(Lebedeva et al., 2020).

Туловищная почка рыб совместно с жабрами 
и  кишечником ответственна за  поддержание 
водно-солевого баланса в  организме, а  также 
выполняет функцию экскреции различных 
метаболитов и  ксенобиотиков (Yancheva et  al., 
2016). На  уровне ткани почка представлена 
комплексной структурой, включающей как 
элементы экскреторной системы (нефрон), 
так и  участки, в  которых развиваются формен-
ные элементы крови (гемопоэтическая ткань). 
Гистологическое строение почки алтайского 
османа Потанина в  целом сходно с  таковым 
у других представителей костистых рыб (Resende 
et al., 2010; Oğuz, 2015; Kaptaner et al., 2021). Так 
же, как у  данио Danio rerio Hamilton, 1822  — 
представителя отряда карпообразных, у  османа 
именно проксимальный отдел нефрона имеет 
более развитую щёточную каёмку (Da Cunha, 
Brito-Gitirana, 2020; Smorodinskaya et  al., 2023). 
При этом у лососёвых рыб, в частности у кумжи 
Salmo trutta Linnaeus, 1758, с  использованием 
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электронной микроскопии было чётко показа-
но отсутствие щёточной каёмки у  дистальных 
канальцев (Flerova et  al., 2022). Развитые ми-
кроворсинки эпителия почечных канальцев 
увеличивают площадь реабсорбции и защищают 
клетку от  фильтрата. Продемонстрированное 
различие в  морфологии и  морфометрии почеч-
ных канальцев, вероятно, связано с  различной 
метаболической активностью отделов нефрона 
как адаптации к характерным условиям водной 
среды.

Выявленные у  некоторых изученных особей 
очаги воспаления в  почке могут быть связаны 
с  клиническими бактериальными и  паразитар-
ными инвазиями, которые привели к развитию 
хронического воспалительного процесса в ткани 
(Yancheva et  al., 2016). На  это также указывает 
деградация отдельных почечных канальцев, что 
чаще всего является следствием механических 
повреждений нефрона или действия токсиче-
ских веществ в  фильтрате. В  ряде работ, по-
свящённых изучению естественных популяций 
рыб, уже отмечали схожие патологические изме-
нения (Шуман и др., 2019; Gashkina et al., 2022). 
Указанные авторы связывали их  с действием 
различных поллютантов.

Селезёнка является одним из  центральных 
органов гемопоэза у  рыб. Помимо кроветвор-
ной и  иммунной функций она также участвует 
в  фильтрации и  удалении чужеродных аген-
тов или отработанных клеток крови (Bjørgen, 
Koppang, 2022). Вариабельность гистомор-
фометрических параметров селезёнки среди 
разных рыб проявляется в  развитии красной 
и  белой пульпы, эллипсоидов, распространён-
ности меланомакрофагальных центров и  орга-
низации стромы (Rebok et  al., 2011; Sales et  al., 
2017; He et al., 2021; Kaptaner et al., 2021; Bjørgen, 
Koppang, 2022). У алтайского османа Потанина 
селезёнка имеет явную узловую организацию, 
при которой соединительнотканные трабеку-
лы разделяют паренхиму органа на  отдельные 
дольки. Подобную организацию структуры 
органа отмечали у сома-нижнерота (Sales et al., 
2017). При этом у османа отсутствовали чёткие 
границы между красной и белой пульпами, что 
также было описано у  тарека Alburnus tarichi 
(Güldenstädt, 1814) (Kaptaner et al., 2021). Обрат-
ная картина наблюдалась у  нильской тиляпии 
Oreochromis niloticus (Linnaeus, 1758), у  которой 
в селезёнке не просматривалась строма, а крас-
ная и белая пульпы имели чёткие границы (He 
et al., 2021).

Меланомакрофагальные центры являются 
частью иммунной системы и  участвуют в  пре-
зентации антигенов, а  также в  фагоцитозе, 
разрушении, детоксикации и переработке эндо-
генных и экзогенных материалов (Agius, Roberts, 
2003). В  литературе широко освещена связь 
между распространённостью/размерами ММЦ 
и токсическим действием поллютантов (Прони-
на и др., 2014; Sales et al., 2017; Raibeemol, Chitra, 
2020). У исследованных особей алтайского осма-
на ММЦ были локализованы преимущественно 
в  селезёнке и  не образовывали крупных скоп-
лений. Отмечается, что крупные ММЦ ассоци-
ированы с иммунным ответом, в свою очередь, 
малые ММЦ выполняют функции депониро-
вания железа, а  также метаболизма меланина 
и липофусцина (Пронина и др. 2014).

Описанные морфогистологические особен-
ности печени, туловищной почки и  селезёнки 
алтайского османа Потанина позволят в  буду-
щем проводить мониторинговые исследования, 
нацеленные на  оценку состояния популяций 
эндемичных видов рыб водоёмов Горного Ал-
тая, а также углубляют понимание морфологии 
и гистологии рыб отряда карпообразных. В даль-
нейших исследованиях необходимо уделить 
внимание строению других иммунных органов 
и  тканей османа, например, тимуса, головной 
почки и лимфоидных тканей, ассоциированных 
со слизистыми.

ВЫВОДЫ
1.  Паренхима печени алтайского османа По-

танина организована в виде гепатоцито-синусо-
идальных структур шнуровидной формы. Среди 
билиарных структур выявлены изолированная 
и  билиарно-венозная. Патологические изме-
нения (воспаление вблизи жёлчных протоков, 
очаги вакуолизации, расширение синусоидов 
печени, очаги клеток с  признаками пикноза) 
имели небольшое распространение и выражен-
ность.

2.  Туловищная почка алтайского османа По-
танина включала почечное тельце, проксималь-
ный и  дистальный канальцы, собирательные 
трубочки и гемопоэтическую ткань. Отделы не-
фрона имели чёткие морфологические различия, 
выраженные в площади ядра и высоте эпителия, 
развитии щёточной каёмки и толщине базальной 
мембраны. Среди патологических изменений 
у  некоторых особей отмечены локализованные 
очаги воспаления и  деградации почечных ка-
нальцев.
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3.  Селезёнка алтайского османа Потанина 
имела явную узелковую организацию стромы 
и слабые границы между красной и белой пуль-
пами. Распространённость и выраженность ме-
ланомакрофагальных центров на  срезах органа 
была низкой.

4.  Использование комплекса гистоморфо-
метрических методов, включающих измерение 
отдельных клеточных, тканевых и  морфофунк-
циональных структур, позволило представить 
подробную характеристику организации ткани 
печени, туловищной почки и  селезёнки ал-
тайского османа Потанина.
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HISTOLOGICAL STRUCTURE OF LIVER, TRUNK KIDNEY  
AND SPLEEN OF THE ALTAI OSMAN OREOLEUCISCUS POTANINI 

(CYPRINIDAE) FROM THE ISOLATED POPULATION OF LAKE KIDELYU 
(ALTAI REPUBLIC, RUSSIA)
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For the first time, histological structure and morphometric indices of the liver, trunk kidney and spleen of the Altai 
osman Oreoleuciscus potanini (Kessler, 1879) are presented. The liver parenchyma has hepatocyte-sinusoidal 
cord-shaped structure. The biliary structures are presented by isolated and biliary-venous. The sections of the 
nephron of the trunk kidney (proximal and distal tubules) and collecting tubules were morphologically clearly 
distinguished by the area of the nucleus and the height of the epithelium, the development of the brush border 
(limbus strigillatus) and the thickness of the basal membrane. The spleen structure is presented by connective 
tissue trabeculae representing the organ stroma. Fuzzy boundaries are noticeable between the red and white 
pulp, the volume fraction of the white pulp (55.98%) is higher than that of the red pulp (37.82%). Pathological 
changes in the liver (inflammation near the bile ducts, foci of vacuolization, expansion of the liver sinusoids, foci 
of cells with signs of pycnosis) were insignificant, both by distribution and degree of development. In the kidneys 
of some individuals, localized foci of inflammation and degradation of the renal tubules were detected. In the 
future, the described morphological features of the histological structure of the liver, trunk kidney and spleen of 
the Altai osman will allow to conduct monitoring studies aimed at assessing the state of populations of endemic 
fish species in the reservoirs of the Altai Mountains, and to deepen the understanding of the morphology and 
histology of carp-like fish (Cypriniformes).

Keywords: endemic species, morphology, morphometry, histopathology, Cypriniformes, Altai Republic.
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Приведены сведения об  обнаружении морской собачки-павлина Salaria pavo (Blenniidae) в  Керчен-
ском проливе (Крымский п-ов), в  котором ранее её не  отмечали. Описаны эколого-поведенческие 
особенности особей этого вида в новом участке его обитания. Вероятной причиной расширения ареала 
морской собачки-павлина в северном направлении в Азово-Черноморском бассейне является повыше-
ние зимних температур в Керченском проливе, в результате чего здесь складываются благоприятные 
условия для зимовки вида.

Ключевые слова: морская собачка-павлин Salaria pavo, ареал, экология, поведение, Керченский пролив.
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Морская собачка-павлин Salaria pavo (Risso, 
1810) — типичный представитель демерсальных 
ихтиоценов узкой прибрежной зоны Чёрного 
моря. Этот вид наряду с другими представителя-
ми семейства Blenniidae относится к  средизем-
номорским иммигрантам, проникшим в регион 
в  период послеледникового потепления (Расс, 
1993), и  встречается здесь повсеместно (Васи-
льева, 2007).

Сведения о  присутствии этого вида в  аква-
ториях Керченского пролива и  Азовского моря 
в  литературе отсутствуют (Шаганов, Чепель, 
2009; Дирипаско и др., 2011; Васильева, Лужняк, 
2013). Также в  процессе регулярных многолет-
них наблюдений за  ихтиофауной прибрежного 
комплекса Керченского пролива, проводимых 
автором настоящего исследования с  1993  г., 
в  районе Керченского п-ова морская собач-
ка-павлин не  отмечалась до  2021  г., в  котором 

она была впервые зарегистрирована в северной 
части Камыш-Бурунской бухты (Керченский 
пролив, Керченский п-ов). При последующих 
наблюдениях этот вид встречался постоянно 
вплоть до настоящего времени.

Цель данного сообщения  — привести сведе-
ния о  встречаемости и  эколого-поведенческих 
особенностях морской собачки-павлина в  се-
верной части Керченского пролива у Крымского 
побережья и  проанализировать возможные 
причины расширения её ареала в Азово-Черно-
морском бассейне.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собран в  июле–августе  2021–

2022 гг., в июле–ноябре 2023 г. и в августе 2024 г. 
на глубинах 0.1–2.0 м на пяти участках в преде-
лах акватории Камыш-Бурунской бухты (рис. 1). 
Участки 1 (45°18′06″ с.ш., 36°27′39″  в.д.) и  2 
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(45°17′58″ с.ш., 36°27′02″  в.д.) располагались 
в  северной открытой части бухты. Участки 3 
(45°17′31″ с.ш., 36°25′38″ в.д.) и 4 (45°17′03″ с.ш., 
36°25′03″  в.д.)  — в  центральной части бухты 
в  зоне железобетонного волнолома. Участок 5 
(45°15′20″ с.ш., 36°25′39″ в.д.) — в южной куто-
вой части бухты в устье обводного канала.

Биотопы обитания и эколого-поведенческие 
особенности морской собачки-павлина иссле-
довали с  использованием стандартных методов 
подводных визуальных учётов рыб (Harmelin-
Vivien et al., 1985; Samoilys, Carlos, 2000; Labrosse 
et al., 2002). Одновременно осуществляли фото- 
и  видеорегистрацию местообитаний и  особен-
ностей распределения и поведения особей вида 
с  применением подводной цифровой камеры 
Olympus Tough TG-4 (“Olympus”, Китай).

Видовую идентификацию Salaria pavo прово-
дили по  комплексу характерных диагностиче-
ских признаков (Световидов, 1964; Васильева, 
2007; Orlando-Bonaca, Lipej, 2010), используя 

свежевыловленных особей (22 экз.) и результаты 
подводной фото- и видеофиксации.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Характерной особенностью морской собач-

ки-павлина является в  среднем значительно 
более крупный размер половозрелых самцов 
по  сравнению с  самками. Абсолютная длина 
тела самцов из  уловов составляет 8.4–13.3 см, 
стандартная — 7.3–11.7 см; самок соответствен-
но — 9.0–10.9 и 7.7–9.5 см.

В районе исследований морскую собач-
ку-павлина отмечали с июля по ноябрь при тем-
пературе воды 15–29°С на  глубинах 0.1–1.0 м,  
но  преимущественно в  пределах 0.2–0.5  м. 
Взрослые особи в  указанном диапазоне глубин 
не  проявляют заметного пространственного 
разобщения по  половому признаку. Однако 
сеголетки данного вида отдают предпочтение 
глубинам 0.1–0.2  м и  распределяются относи-
тельно обособленно.

ЧЁРНОЕ МОРЕ
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Рис. 1. Карта-схема района исследований: (○) — участки (1–5) сбора материала и их месторасположение ( ). Коор-
динаты участков приведены в рубрике “Материал и методика”.
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Морская собачка-павлин в  пределах своего 
биотопа держится на  участках дна с  разно-
образными укрытиями, необходимыми для 
реализации форм пассивно-оборонительного 
поведения и в качестве нерестового субстрата.

Наибольшим постоянством использова-
ния укрытий и  длительностью пребывания 
в  них отличаются нерестовые самцы данного 
вида. На  участках с  естественным крупнооб-
ломочным грунтом и  в зоне железобетонного 
волнолома они максимально используют под-
ходящие расщелины и полости для устройства 
гнёзд (рис. 2a), в которых пребывают бо́льшую 
часть времени. При отсутствии естественного 
крупнообломочного грунта самцы в  качестве 
нерестового субстрата используют обломки бе-
тонных конструкций, а  также занимают поло-
сти в прибрежном, сформированном плотными 
глинистыми породами, подводном склоне 
обводного канала (рис. 2б).

Молодь и  самки морской собачки-павли-
на, по  данным наблюдений, держатся более 
открыто. Бо́льшую часть времени они проводят 
на  поверхности субстрата (рис.  2в). Будучи по-
тревоженными, используют любые случайные 
ближайшие укрытия в  крупнообломочном 
субстрате и  бетонных элементах волнолома, 
в обводном канале — заросли водорослей.

ОБСУЖДЕНИЕ
Керченский пролив по  многим параметрам 

среды обитания в целом соответствует экологи-
ческим предпочтениям морской собачки-пав-
лина. Как эвригалинный вид, эта собачка может 
выдерживать регулярные понижения солёности 
воды (Paris, Quignard, 1971; Ruchon et al., 1998; 
Kara, Quignard, 2019), характерные для Кер-
ченского пролива при течениях из  Азовского 
моря в  Чёрное. Также дефицит твёрдых грун-
тов в  узкой прибрежной зоне Керченского 
пролива у  крымских берегов не  ограничивает 
возможность обитания морской собачки-пав-
лина в данном регионе. Принимая во внимание 
наличие у этого вида ихтиопланктонной стадии 
развития, безусловно, можно утверждать, что 
его личинки и пелагические мальки регулярно 
проникают в  акваторию пролива в  результате 
их заноса черноморским течением. Возможно, 
данный вид и ранее обитал в южной части про-
лива в районе Керченского п-ова, однако из-за 
малочисленности и  относительно скрытного 
образа жизни его не обнаруживали.

(а)

(б)

(в)

Рис.  2. Половозрелые особи морской собачки-пав-
лина Salaria pavo, Керченский пролив: а  – самец 
на крупнообломочном субстрате, глубина 0.2 м, уча-
сток 1; б  — самец в  полости глинистого субстрата, 
глубина 0.3 м, участок 5; в – самка на поверхности 
зарослей зелёных водорослей, глубина 0.4 м, уча-
сток 5. Местоположение участков см. на рис. 1.
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Главным препятствием для расселения мор-
ской собачки-павлина в  Керченском проливе 
в северо-восточном направлении в предыдущие 
годы являлись низкие температуры воды зимой 
(минимальная составляла 0.8°С) в 2007–2009 гг. 
(Кочергин, Боровская, 2020), которые были ни-
же пороговых значений для выживания данного 
вида, особенно его молоди (Patzner, 1983; Von 
Westernhagen, 1983). В последние годы отмечено 
увеличение зимних температур воды в  Керчен-
ском проливе до значений, при которых данный 
вид способен выживать (минимальное  — 3.4°С 
в  2017–2019  гг.) (Кочергин, Боровская, 2020). 
Это, очевидно, обеспечило благоприятные усло-
вия для выживаемости молодых особей в  зим-
ний период и способствовало освоению морской 
собачкой-павлином более широких участков 
прибрежной акватории Керченского пролива.

Способствовать расселению рассматриваемо-
го вида в прибрежной зоне данного района так-
же могут и эколого-биологические особенности, 
позволяющие морской собачке осваивать имею-
щиеся экологические ниши, — стенобатичность 
и широкий пищевой спектр.

Стенобатичность морской собачки-павлина, 
а  также адаптации к  экстремальным условиям 
узкой прибрежной зоны моря позволяют ей из-
бегать напряженных конкурентных отношений 
пространственного характера с другими донно-
прибрежными рыбами Керченского пролива, 
которые в большинстве своём во взрослом состо-
янии осваивают более широкий диапазон глу-
бин, а в прибрежной зоне обитает только их мо-
лодь. Являясь бентофагом с широким спектром 
питания (Gibson, 1968; Goldschmid et  al., 1980; 
Šantić et  al., 2007), данный вид имеет довольно 
высокий потенциал для освоения трофических 
ниш в новых участках своего обитания.

Таким образом, на  данном этапе исследова-
ний можно констатировать факт расширения 
ареала морской собачки-павлина в  северном 
направлении Азово-Черноморского бассей-
на и  постоянное её присутствие в  акватории 
Керченского пролива. Детали механизма рас-
селения вида в  прибрежной зоне Керченского 
пролива и  характер освоения им тех или иных 
местообитаний и  экологических ниш в  новых 
участках ареала требуют дальнейших исследо-
ваний, которые будут продолжены в ближайшие 
годы. Необходимо более подробное изучение 
основных популяционных характеристик вида 
в  акватории Керченского пролива, выявление 
в регионе лимитирующих факторов среды (в том 

числе и  антропогенного характера), оказываю-
щих влияние на жизненный цикл и образ жизни 
морской собачки-павлина.
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FINDING OF THE PEACOCK BLENNY SALARIА PAVO (BLENNIDAE) 
IN THE KERCH STRAIT (CRIMEAN PENINSULA) AND SOME OF ITS 

ECOLOGICAL AND BEHAVIORAL FEATURES 

V. V. Shaganov1, *

aResearch Center for Freshwater and Brackish Water Hydrobiology, Branch of the Kovalevsky  
Institute of Biology of the Southern Seas, Sevastopol, Russia 

*Е-mail: vshaganov@yandex.ru

Information is provided on the finding of the peacock blenny Salaria pavo (Blenniidae) in the Kerch Strait 
(Crimean Peninsula), where it had not previously been recorded. The ecological and behavioral features of 
individuals of this species in a new area of its habitat are described. The probable reason for the expansion of 
the range of peacock blenny in the northern direction in the Azov-Black Sea basin is the increase in winter 
temperatures in the Kerch Strait, resulting in favorable conditions for wintering of the species. 

Keywords: peacock blenny Salaria pavo, range, ecology, behavior, Kerch Strait.
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