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Приведены результаты проведённых впервые после 1930-х годов полевых исследований фауны рыб 
русла р.  Кара, а  также её притока (р.  Силова-Яха) и  трёх предгорных озёр на  их водосборе. Актуа-
лизированный список ихтиофауны включает 18 видов, 11 из которых относятся к семейству лососё-
вых (Salmonidae), в  частности, арктический голец Salvelinus alpinus, случайный вселенец горбуша 
Oncorhynchus gorbuscha, атлантический лосось Salmo salar, ряд видов сиговых (Coregoninae) и другие. 
Девять видов рыбообразных и рыб, которые ранее не были зарегистрированы непосредственно в этом 
водотоке, но  тем не  менее включены рядом авторов в  список рыбного населения бассейна р.  Кара, 
не  обнаружены. В  верховьях и  на предгорных участках водотока в  составе ихтиофауны доминирует 
сибирский хариус Thymallus arcticus, на большей части среднего и в нижнем течении — европейский 
хариус T. thymallus. По мере приближения к низовьям речной системы возрастает роль сиговых видов 
рыб. В изученных озёрах наиболее многочисленны сибирский хариус и пелядь Coregonus peled. Ценные 
и промысловые виды рыб подвергаются интенсивному всесезонному лову на всём протяжении реки, 
в связи с чем для сохранения отдельных видов необходимы разработка и внедрение технологически 
новых мер, не ограничивающихся учреждением не обеспеченных ресурсами особо охраняемых природ-
ных территорий и в качестве отправной точки учитывающих традиционный образ жизни оленеводов.
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Заполярная р.  Кара, разграничивающая 
своим руслом Европу и Азию, относится к числу 
средних по величине водотоков России, её дли-
на 289 км, площадь водосбора 13400 км2 (Ресур-
сы …, 1965). На водосборе р. Кара расположено 
5315 озёр ледникового и термокарстового проис-
хождения, общей площадью водного зеркала 
451  км2. При этом Кара  — одна из  ключевых 
по своей известности и значимости арктических 
рек Европы. Комплексное описание её физи-
ческой географии, климата, гидрологического 
и биологического режимов наряду с реками Рос-
сии (Печора, Мезень, Северная Двина, Онега, 
Варзуга) и  Норвегии (Алтаэльв, Тана и  Кома-
гельва) включено в энциклопедическое издание 
“Rivers of Europe” (Brittain et al., 2021).

Кара формирует свой сток на  северо-запад-
ном макросклоне Полярного Урала, восточных 
отрогах хребта Пай-Хой и  крайнем северо-вос-
токе Большеземельской тундры, впадает 
в  Карскую губу Байдарацкой губы Карского 
моря. Русло реки и многие притоки на большей 
части своего протяжения сохраняют горный 
и полугорный характер (рис. 1). Реке Кара и её 
притокам свойственны очень низкая и продол-
жительная зимняя межень, бурное весеннее по-
ловодье и летние дождевые паводки, что связано 
с  особенностями их  питания (талые снеговые 
и дождевые воды) и широким распространением 
на водосборе многолетней мерзлоты (Кеммерих, 
1961). Вода в  речной системе характеризуется 
высокой насыщенностью кислородом, низкой 



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 66  № 1  2026

 Пономарев 4

(а)

(б)

Рис. 1. Участки верхнего и среднего течений р. Кара: а – порог на р. Большая Кара, Полярный Урал; б — урочище 
Буредан, отроги берегового хребта Пай-Хой.
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концентрацией диоксида углерода, слабой ми-
нерализацией (100–150 мг/л), доминированием 
гидрокарбонатных ионов и  катионов кальция, 
а также, как правило, нейтральной рН (Хохлова, 
1991).

Географическое положение, влияние Карс
кого моря и  высота над уровнем моря в  значи-
тельной степени определяют общую суровость 
климата в бассейне р. Кара. Продолжительность 
вегетационного периода (июнь–август) состав-
ляет здесь около 80–100 сут, а  среднесуточная 
температура >10°С продолжается лишь до 20 сут 
в году (Атлас …, 1997).

Степень изученности различных компо-
нентов биоты рассматриваемого водосбора 
существенно варьирует, при этом относительно 
детально исследовано видовое разнообразие 
альгофлоры, фауны булавоусых чешуекрылых 
(Papilionoformes), гнездящихся птиц и  млеко-
питающих и  в значительно меньшей степени, 
водная фауна (Brittain et al., 2021).

Несмотря на то, что первые сведения о рыбах 
р. Кара были получены ещё в конце XVIII века 
“…академиком Зуевым, сподвижником зна-
менитого Палласа…” (Пробатов, 1934. С.  37), 
ихтиофауна бассейна р. Кара, по своей ценности 
не уступающая таковой р. Печора, изучена явно 
неполно.

В единственной по  существу оригинальной 
работе (Пробатов, 1934), посвящённой изложе-
нию результатов полевых исследований в  авгу-
сте–сентябре 1932 г. ихтиофауны участков русла 
нижнего течения р. Кара и Карской губы, пред-
ставлен список пресноводных рыб этого водо-
тока, включавший 16 видов: арктический голец 
Salvelinus alpinus, атлантический лосось Salmo 
salar, омуль Coregonus autumnalis, сиг-пыжьян 
C.  lavaretus pidschian, чир C.  nasus, сибирская 
ряпушка C.  sardinella, пелядь C.  peled, нельма 
Stenodus nelma, европейский хариус Thymallus 
thymallus, сибирский хариус Th.  arcticus, тихо-
океанская зубастая корюшка Osmerus dentex, щу-
ка Esox lucius, обыкновенный ёрш Gymnocephalus 
cernua, обыкновенный подкаменщик Cottus 
gobio, девятииглая колюшка Pungitius pungitius 
и налим Lota lota.

В последующие годы эти сведения были до-
полнены собранной в  августе–октябре 1933  гг. 
информацией о  рыбном населении участков 
нижнего течения р. Сибирчата-Яха и некоторых 
озёр на  водосборе р.  Кара, а  также особенно-
стей биологии наиболее массовых и  ценных 

видов рыб (Пробатов, 1936а, 1936б, 1950, 1971; 
Световидов, 1936). Единственное дополнение 
к составу ихтиофауны “…Карской губы и впада-
ющих в неё рек…” составил экземпляр муксуна 
Coregonus muksun (Пробатов, 1936а. С. 4).

Осенью 1945  г. при обследовании одного 
из  трёх связанных между собой пресноводных 
озёр, расположенных недалеко от Карской губы, 
но не сообщающихся с ней, и реками, впервые 
для данного района были отмечены гольян Чека-
новского Rhynchocypris (= Phoxinus) czekanowskii 
и малоротая корюшка Hypomesus olidus (Ивано-
ва, 1952).

Впоследствии в  бассейне р.  Кара проведены 
полевые исследования морфологии европей-
ского и  сибирского хариусов (Зиновьев, 1988), 
ихтиофауны ряда горных (Богданов и др., 2004; 
Мельниченко, 2008) и  предгорных (Ponomarev, 
Loskutova, 2006) озёр и участков русла нижнего 
течения Кары (Захаров и др., 2008), ихтиопара-
зитофауны (Доровских, Степанов, 2013), а также 
заболеваемости рыб и  механизмов патогенеза 
(Лукина, 2014). В  ходе этих работ было под-
тверждено присутствие в  составе ихтиофауны 
бассейна р.  Кара случайного вселенца горбуши 
Oncorhynchus gorbuscha, которую здесь ранее от-
мечал Новоселов (2000), а также обыкновенного 
гольяна Phoxinus phoxinus (Ponomarev, Loskutova, 
2006).

Таким образом, за 90 лет, прошедших со вре-
мени публикации Пробатовым (1934) списка 
ихтиофауны собственно бассейна р. Кара, пере-
чень видов в целом сохранился и был дополнен. 
Разные авторы указывают здесь от 15 до 25 видов 
рыб, причём всего упоминается 28 видов (Brittain 
et  al., 2021). Особо обращает на  себя внимание 
факт того, что с годами число видов, входящих 
в  этот список, последовательно возрастало, 
причём исключительно на базе анализа литера-
турных данных.

Действительно, сначала Есипов (1952. С. 49) 
указал, что муксун “…поднимается в небольшом 
количестве в  Кару…”, ссылаясь на  работу 
Пробатова (1936а), который при описании 
единственного отловленного в  районе Кар-
ской губы экземпляра этого вида не  упоминал 
в качестве места его поимки р. Кара. Далее Со-
ловкина (1969), вслед за Бергом (1948), атласом 
“Промысловые рыбы СССР” (1949) и Ивановой 
(1952), включила в  состав ихтиофауны р.  Кара 
не  только муксуна, но  и малоротую корюшку, 
а впоследствии ещё и гольяна Чекановского (Со-
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ловкина, 1974). Список фауны пресноводных 
рыб р.  Кара существенно дополнил Новоселов 
(2000): кроме этих трёх видов сюда вошли тихо-
океанская Lethenteron camtschaticum (= japonicum) 
и  сибирская L.  kessleri миноги, горбуша, елец 
Leuciscus leuciscus, плотва Rutilus rutilus и  окунь 
Perca fluviatilis. Несколькими годами позже было 
отмечено отсутствие в  р.  Кара муксуна, ельца, 
плотвы и окуня (Захаров и др., 2008). Наконец, 
Сидоров и  Решетников (2014), вернув в  этот 
перечень последние четыре вида, добавили ещё 
один — речного угря Anguilla anguilla.

Несмотря на  всё это, можно заключить, что 
накопленная информация по  рыбной части 
водного сообщества бассейна р.  Кара крайне 
ограничена и  имеет преимущественно ретро-
спективный характер, а  фауна рыб данной 
водной системы по-прежнему остаётся одной 
из  наименее изученных среди рек бассейнов 
северных морей России.

Цель работы  — изложить полученные в  по-
следние годы оригинальные данные по ихтиофа-
уне бассейна р. Кара и дать критический анализ 
сложившихся в  специальной литературе пред-
ставлений о составе фауны рыб этого водотока.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собран в 1999–2024 гг. на различных 

участках магистрального русла р.  Кара, в  сред-
нем течении её левого притока (р.  Силова-Яха) 
и трёх озёрах Карского водосбора (рис. 2, табл. 1).  
Для отлова рыб по  возможности использовали 
стандартный ряд ставных жаберных сетей дли-
ной 30 м, высотой 1.8 м и ячеей 10, 20, 30, 40, 50, 
55 и  60  мм. Постановка одновременно целого 
порядка сетей в значительной степени ограничи-
вается имеющими место резкими изменениями 
уровня воды в водотоке, в связи с чем в отдельных 
случаях приходилось использовать лишь некото-
рые из этих сетей. Кроме того, применяли сачки 
с мелкой ячеей и крючковые снасти (во время от-
крытой воды — спиннинг и поплавочная удочка, 
в подлёдный период — зимняя удочка).

Относительную численность рыб оценивали 
с  использованием индексного показателя  — 
среднего числа отловленных рыб на  единицу 
рыболовного усилия в час (экз/усилие в ч).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Всего в  ходе полевых исследований в  бас-

сейне р.  Кара зарегистрировано 18 видов рыб, 
относящихся к  восьми семействам (табл. 2). 

В  дополнение к  списку Пробатова (1934) ука-
заны два вида  — горбуша (Новоселов, 2000) 
и обыкновенный гольян (Ponomarev, Loskutova, 
2006).

Установлено, что на  участках верхнего тече-
ния р. Кара доминирует сибирский хариус, доля 
которого здесь в  два раза выше, чем европей-
ского хариуса, и почти на порядок превосходит 
таковую арктического гольца и налима (рис. 3). 
Эти данные хорошо согласуются с результатами, 
полученными в середине 1970-х гг. Зиновьевым 
(1988) при изучении соотношения численности 
двух видов хариуса в верховьях водотока. Сибир-
ский хариус также отмечен как единственный 
вид рыб, обнаруженный в оз. Гурейты (бассейн 
левого карского притока — р. Силова-Яха).

В среднем и  нижнем течениях реки, от  уро-
чища Буредан и ниже, сибирский хариус встре-
чается крайне редко в  точном соответствии 
с заключением Пробатова (1934), оценивавшего 
его долю в низовьях водотока в 3% общего улова 
хариусов. В то же время здесь появляются сиго-
вые (рис. 3), значение которых с продвижением 
к устью реки заметно усиливается.

Использование в 1999 г. ставных сетей с ми-
нимальным размером ячеи 30 мм не позволило 
обнаружить молодь рыб, а  также небольшие 
по размерам виды, что стало возможным только 
несколькими годами позже (табл. 3). Действи-
тельно, оказалось, что на большей части протя-
жения русла р. Кара обитают один или два вида 
хариусов, арктический голец и  обыкновенный 
подкаменщик.

Предгорные озёра Гнетьты и Коматы населе-
ны семью–восемью видами рыб. Весьма замет-
ную роль в  формировании рыбного населения 
играют сиговые (в  основном пелядь, а  также 
сиг). Здесь выявлены обыкновенный гольян, 
налим, обыкновенный подкаменщик и  ёрш. 
Обращает на себя внимание минимальная доля 
европейского хариуса в  этих водоёмах, уступа-
ющая супердоминантам  — сибирскому хариусу 
(в оз. Гнетьты) и пеляди (оз. Коматы) более чем 
на порядок.

Видовой состав этих предгорных озёр бассей-
на р. Кара чрезвычайно близок таковому в гор-
ных озёрах на водосборе её крупнейшего правого 
притока — р. Нярма-Яха (Богданов и др., 2004; 
Мельниченко, 2008), отличаясь только нали-
чием в  первых европейского хариуса и  ерша, 
а  также видом подкаменщика. Действительно, 
если в  сборы в  озёрах Гнетьты и  Коматы вхо-
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Кара; (→) — направление течения.
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дил обыкновенный подкаменщик, то Богданов 
с соавторами (2004) и Мельниченко (2008) ука-
зывали для бассейна р.  Нярма-Яха сибирского 
подкаменщика Cottus sibiricus.

Обыкновенный гольян, как и  ёрш, обнару-
жен не только в предгорных озёрах, но и в русле 
р. Кара на участках её среднего и нижнего тече-
ний, а также в притоке — в р. Силова-Яха. Ниже 
урочища Буредан повсеместно доминирует 
европейский хариус, доля которого достигает 
трёх четвертей рыбного населения. Аналогич-
ную картину наблюдал в первой трети прошлого 
века Пробатов (1934, 1936б).

Горбуша, единично отмечаемая в  водотоке 
в начале текущего столетия, в последние годы ре-
гулярно заходит сюда на нерест. Доля арктического 
гольца варьирует весьма существенно (табл. 3), 
по-видимому, в зависимости от сезона года и вре-
мени захода из моря в речную систему. Крайне ред-
кие ранее в русле р. Кара щука и налим (Пробатов, 
1934) заметно повысили своё значение в  составе 
современного рыбного населения, причём в случае 
с  налимом это в  большей степени проявляется 
в подлёдный период, когда он нерестится.

В промысловой части рыбного населения как 
зимой (подо льдом), так и во время своей авгу-
стовской анадромной миграции преобладает 

арктический голец (рис.  4а). Европейский 
хариус на  участках нижнего течения в  этом 
отношении заметно теряет свои позиции в свя-
зи с  тем, что в  русле р.  Кара он представлен 
преимущественно неполовозрелыми особями, 
причём и в зимнее время, и в период открытой 
воды. Довольно заметна роль горбуши, тогда 
как сиговые по-прежнему играют важную роль 
в составе рыбного населения (Пробатов, 1936а; 
Световидов, 1936).

Европейский хариус абсолютно преобладает 
в крючковых уловах на участках нижнего течения 
реки и в летнее, и в зимнее время года (рис. 4б). 
При этом, как правило, относительно высока 
доля арктического гольца, существенно пре-
восходящая таковую налима. Сибирский хариус 
здесь встречается исключительно редко — в сбо-
рах с 2003 по 2024 гг. отмечен лишь 1 экз. этого 
вида, а также ещё 1 экз., идентифицированный 
по внешним признакам как гибрид сибирского 
и европейского хариусов.

Значения показателя, отражающего относи-
тельную численность рыб, рассчитанного по ре-
зультатам использования для лова рыб стан-
дартного ряда ставных сетей ячеей 10–60  мм, 
существенно варьировали как при сопоставле-
нии разных видов рыб, так и в различных райо
нах водосбора р. Кара (табл. 3). Максимальные 
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Рис. 3. Доля по численности различных видов рыб в уловах сетей ячеей 30–55 мм на участках русла р. Кара и в 
оз. Гурейты в августе 1999 г.: 1 — арктический голец Salvelinus alpinus, 2 — пелядь Coregonus peled, 3 — сибирский 
хариус Thymallus arcticus, 4 — европейский хариус Th. thymallus, 5 — гибрид сибирского и европейского хариусов, 
6 — чир C. nasus, 7 — налим Lota lota.
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величины продемонстрировали пелядь оз.  Ко-
маты, европейский хариус оз. Коматы и участков 
среднего и нижнего течений р. Кара, от урочища 
Буредан и ниже (0.33–1.23 экз/усилие в ч), ёрш 
оз. Коматы, а также сибирский хариус оз. Гнеть-
ты и верховий Кары (0.23–0.32 экз/усилие в ч).

Величина данного показателя небольших 
по  размерам видов рыб (гольян, подкаменщик, 
ёрш) отражает численность только старше-
возрастных групп, улавливаемых в  сети ячеей 

10 мм. В связи с этим полученные величины бы-
ли, как правило, крайне низки. Для этих видов 
лишь изредка регистрировали высокие значения 
показателя, в  частности, у  ерша оз.  Коматы  
(1.35 экз/усилие в  ч) и  обыкновенного го-
льяна на  участках нижнего течения реки  
(0.23 экз/усилие в ч). Сборы по остальным видам 
рыб бассейна р. Кара (за исключением девятииг-
лой колюшки, которая почти не попадает в сети 
с  такой ячеей) включали особей различных 
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Рис. 4. Доля по численности различных видов рыб в уловах сетей ячеей 40 и 50 мм (а) и на крючковую снасть (б) 
на участке нижнего течения р. Кара: 1 — арктический голец Salvelinus alpinus, 2 — сиг Coregonus lavaretus, 3 — евро-
пейский хариус Thymallus thymallus, 4 — налим Lota lota, 5 — горбуша Oncorhynchus gorbuscha, 6 — чир C. nasus, 7 — 
пелядь C.  peled, 8  — щука Esox lucius, 9  — гибрид сибирского и  европейского хариусов, 10  — сибирский хариус 
T. arcticus.
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возрастных классов, а  в случае с  арктическим 
гольцом даже сеголеток. Нагуливается этот вид 
в море, а сиговые (кроме омуля, который обитает 
в морской среде, но нерестится в реках) — пре-
имущественно в  солоноватоводных акваториях 
и  низовьях водотока (Пробатов, 1934, 1936а, 
1950, 1971; Световидов, 1936).

Таким образом, в ходе полевых исследований 
1999–2024  гг. удалось подтвердить присутствие 
в ихтиофауне бассейна р. Кара 18 видов пресно-
водных рыб, из  которых 16 указывал Пробатов 
(1934), один — Новоселов (2000) и ещё один — 
Пономарев и Лоскутова (Ponomarev, Loskutova, 
2006). Из упоминаемых Сидоровым и  Решет-
никовым (2014) для данного водотока видов 
не  удалось обнаружить девять: тихоокеанскую 
и  сибирскую миног, муксуна, малоротую ко-
рюшку, гольяна Чекановского, плотву, ельца, 
речного угря и окуня.

Тихоокеанская и  сибирская миноги. Воз-
можность обнаружения этих двух видов ры-
бообразных при проведении последующих 
исследований в бассейне р. Кара не исключена. 
Берг (1948), характеризуя их  исключительно 
широкий ареал в бассейне Северного Ледовито-
го океана, не упоминал о распространении этих 
видов в бассейне Карского моря. Однако позже 
к ареалу тихоокеанской миноги были отнесены 
“… бассейны Баренцева, Белого и  Карского 
морей …” (Промысловые рыбы …, 1949. С. 17). 
Впоследствии европейская часть ареала этого 
голарктического вида ограничивалась аквато-
риями “… от  р.  Пасвик и  Туломы до  Печоры 
и  Новой Земли …” (Атлас …, 2003. С.  28) или 
только “… от р. Пасвик до Печоры …” (Рыбы …, 
2010. С. 35). Указывается, что сибирская минога 
распространена от Северной Двины до Чукотки 
(Черешнев, 1996; Атлас …, 2003; Рыбы …, 2010), 
однако при этом р. Кара не упоминается.

Муксун. Здесь уместно привести цитату 
из единственного имеющегося в литературе упо-
минания о поимке муксуна в бассейне Карской 
губы: “В 1932 г. для Карской губы и впадающих 
в неё рек было отмечено 25 видов рыб. В 1933 г. 
в дополнение к ним был 9 августа добыт Вещезе-
ровым  В.В. один экземпляр муксуна (Coregonus 
muksun), длиной 44 см” (Пробатов, 1936а. С. 4). 
Несмотря на отсутствие указаний о поимке этой 
особи непосредственно в р. Кара, на основании 
приведённой цитаты Берг (1948. С. 413) указы-
вал, что муксун “… входит в реки от Кары до Ко-
лымы …”, а  Есипов (1952) утверждал, что этот 
вид заходит именно в р. Кара. Тот же долготный 

диапазон от Кары до Колымы воспроизводится 
и  в более поздних фундаментальных сводках 
(Черешнев, 1996; Аннотированный каталог …, 
1998; Атлас …, 2003; Рыбы …, 2010).

Новоселов (2015. С. 47) подчеркнул, что мук-
сун обитает “… в водоёмах бассейна р. Кара, яв-
ляющейся западной границей его естественного 
ареала …”. Напротив, в “Каталоге позвоночных 
животных …” (Рыжановский, Богданов, 2013. 
С. 16, 17) утверждается, что “Западная граница 
ареала муксуна — западный берег Ямала, бассей-
ны рек Мордыяха и Юрибей… В уральских реках 
не  размножается”. С  этим хорошо согласуется 
тот факт, что муксун отсутствует во впадающих 
в Байдарацкую губу Карского моря реках её юж-
ного побережья  — Байдаратаяха, Манясейяха, 
Нгоюяха и  Нгосовэйяха (Мельниченко, 2008). 
Кроме того, Иванова (1959) не  включила этот 
вид в состав ихтиофауны Карской губы.

Следует отметить, что присутствие муксуна 
в р. Кара отрицают и местное население, и вор-
кутинские рыбаки, а  также сотрудники Ворку-
тинской инспекции рыбоохраны, работавшие 
в  бассейне этого водотока во второй половине 
прошлого и в начале текущего столетия.

Малоротая корюшка и  гольян Чекановского. 
Единственное имеющееся в  литературе упоми-
нание об обнаружении в одном из пресноводных 
озёр в  районе Карской губы 1 экз. гольяна Че-
кановского и  значительного количества особей 
малоротой корюшки принадлежит Ивановой 
(1952). При этом следует обратить особое вни-
мание, что в  её работе чётко указано, что этот 
водоём не  связан ни  с морем, ни  с реками. Из 
этого следует, что, по  всей видимости, эти два 
вида рыб ошибочно и  по меньшей мере преж-
девременно целый ряд авторов (Берг, 1949а; 
Соловкина, 1969, 1974; Черешнев, 1996; Анно-
тированный каталог …, 1998; Новоселов, 2000) 
внесли в  состав ихтиофауны бассейна р.  Кара. 
Кроме того, в работе Ивановой (1952) в качестве 
западной границы распространения гольяна 
Чекановского указана Карская губа. Тем не ме-
нее, в  перспективе не  исключено обнаружение 
малоротой корюшки и  гольяна Чекановского 
непосредственно в бассейне р. Кара.

Елец, плотва и  окунь не  были обнаружены 
при проведении довольно долговременных ис-
следований в бассейне р. Кара. Кроме того, они 
отсутствуют в реках Байдаратаяха, Манясейяха, 
Нгоюяха и  Нгосовэйяха, впадающих в  Байда-
рацкую губу восточнее горла Карской губы (Бо-
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гданов и др., 2004; Мельниченко, 2008). К западу 
от устья р. Кара эти три вида не населяют водото-
ки, напрямую впадающие в Карское и Баренцево 
моря, по крайней мере до западного побережья 
Хайпудырской губы — их нет в бассейнах рек Ко-
ротаиха (Друккер, 1927; Сидоров, 1974), Великая 
и Ябто-Яха, расположенных на Югорском п-ове 
(Друккер, 1927), а  также на  водосборе р.  Мо-
ре-Ю (Пономарев, 2023). Таким образом, елец, 
плотва и  окунь отсутствуют в  бассейнах рек, 
самостоятельно впадающих в Баренцево и Кар-
ское моря в  центральной и  восточной частях 
Большеземельской тундры, а также в бассейнах 
рек, впадающих с юга в Байдарацкую губу. Кро-
ме того, в ходе шведско-российской экспедиции 
“Экология тундры-94” эти виды не  выявлены 
ни  на одном из  участков российской части по-
бережья Северного Ледовитого океана от р. По-
ной до  дельты р.  Колыма (Novikov et  al., 2000). 
В  связи с  этим при подготовке данной работы 
изначально не предполагалось обнаружить их в 
бассейне р. Кара.

Речной угорь. Восточный предел распро-
странения этого вида в  Европе в  большинстве 
обзорных работ ограничивается, причём в  ис-
ключительных случаях, р.  Печора (Берг, 1948б; 
Черешнев, 1996; Аннотированный каталог …, 
1998; Атлас …, 2003; Рыбы …, 2010), следова-
тельно, нет видимых оснований для включения 
его в список современной ихтиофауны бассейна 
р. Кара.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Ихтиофауна арктических акваторий в  целом 

хорошо изучена (Решетников, 2024). Вместе 
с тем в последние годы уделяется явно ограни-
ченное внимание исследованию закономерно-
стей формирования современной фауны рыб 
в  речных и  озёрно-речных системах высоких 
широт, распределения рыбного населения в бас-
сейнах и  по участкам водотоков, особенностей 
экологии рыб при обитании в условиях коротко-
го вегетационного периода и преимущественно 
низких температур. Исследования в этих, несо-
мненно, актуальных направлениях представля-
ются весьма перспективными. Они нацелены 
на  сохранение и  поддержание естественного 
видового и  внутривидового разнообразия рыб 
в  условиях глобальных изменений климата 
и  интенсивного хозяйственного освоения Ар-
ктики, ведущего к последовательному усилению 
многофакторного антропогенного воздействия 
на водные экосистемы.

В работе получены оригинальные сведения, 
позволившие подтвердить обитание в  бассейне 
р. Кара 18 видов рыб, впервые зарегистрирован-
ных здесь в 30-е годы XX века Пробатовым (1934) 
и в начале текущего столетия (Новоселов, 2000; 
Ponomarev, Loskutova, 2006). Отмечена чрезвы-
чайно высокая ценность её видового состава — 
более 60% (11 видов) относятся к  семейству 
лососёвых; среди них такие ценные виды, как 
арктический голец, горбуша, атлантический 
лосось, омуль, чир и нельма.

На участках верхнего и  среднего течений 
реки в  составе рыбного населения преобладает 
сибирский хариус, а  роль субдоминанта играет 
европейский хариус. На  нижерасположенных 
участках и в левом притоке — р. Силова-Яха — 
европейский хариус по численности существен-
но превосходит все остальные виды обитающих 
здесь рыб. При этом по  мере приближения 
к  низовьям речной системы последовательно 
возрастает роль сиговых видов рыб. В изученных 
на  водосборе р.  Кара трёх озёрах доминирует 
или сибирский хариус (Гурейты и Гнетьты), или 
пелядь (Коматы).

Арктический голец заходит в бассейн р. Кара, 
достигая самых верховьев и озёр на водосборе 
(Пробатов, 1971), и встречается на протяжении 
всего года. Этот вид включён в Красную книгу 
Республики Коми (Пономарев, 2019а), сибир-
ский хариус  — в  Красные книги Ненецкого 
автономного округа (Новосёлов, 2020) и Респу-
блики Коми (Пономарев, 2019б). Тем не менее, 
арктический голец, горбуша, оба вида хариусов 
и  все сиговые рыбы круглогодично и  на всём 
протяжении водотока подвергаются интен-
сивному лову, в  том числе с  использованием 
промысловых орудий. В  результате состояние 
водных биоресурсов бассейна р.  Кара можно 
охарактеризовать как напряжённое, особенно 
в  последнее десятилетие. Это обстоятельство 
требует разработки и  внедрения технологи-
чески новых, учитывающих традиционный 
образ жизни оленеводов мер по  сохранению 
ценных и  охраняемых видов рыб, не  ограни-
чивающихся учреждением дополнительных 
правил, соблюдение которых не  обеспечено 
материальными и  людскими ресурсами особо 
охраняемых природных территорий. В частно-
сти, назрела необходимость отметить в Прави-
лах рыболовства исключительный приоритет 
для промысла рыбы оленеводами в  ряде озёр 
и участков р. Кара.
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В работе проведён критический анализ сло-
жившихся в  специальной литературе представ-
лений о  составе ихтиофауны бассейна р.  Кара, 
включающем, по  мнению разных авторов 
(Brittain et al., 2021), до 28 видов рыб. Внесённые 
рядом исследователей в  перечень рыбообраз-
ных и рыб бассейна р. Кара, но при этом ранее 
не зарегистрированные непосредственно в этом 
водотоке тихоокеанская и  сибирская миноги, 
малоротая корюшка и  гольян Чекановского, 
не обнаружены.

Муксун, елец, плотва, речной угорь и  окунь 
не  обитают в  бассейне р.  Кара, так же, как и  в 
реках, напрямую впадающих в Баренцево и Кар-
ское моря от  Хайпудырской губы и  до п-ова 
Ямал. Таксономический статус подкаменщика 
в бассейне р. Кара подлежит уточнению в даль-
нейшем.

В заключение необходимо подчеркнуть, что 
состояние изученности ихтиофауны бассейна 
р.  Кара со  времени выхода пионерных работ 
Пробатова (1934, 1936а, 1936б, 1950, 1971) по-
прежнему остаётся неполным и  требует при-
стального внимания, особенно в  отношении 
выявления редких видов, популяционно-гене-
тической структуры и  особенностей экологии 
арктического гольца, горбуши, атлантического 
лосося и  сибирского хариуса, а  также роли 
карского притока — р. Сибирчата-Яха — в вос-
производстве омуля и других видов сиговых рыб.
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ICHTHYOFAUNA OF THE KARA RIVER BASIN

V. I. Ponomarev1, *

1Institute of Biology, Komi Scientific Center, Ural Branch of the Russian Academy of Sciences, Syktyvkar, Russia

*E-mail: ponomarev@ib.komisc.ru

For the first time since the 1930s, the fish fauna has been studied in the Kara River, its tributary (Silova-Yakha 
River), and three foothill lakes in their catchment area. The updated list of ichthyofauna includes 18 species, 
eleven of which belong to the family Salmonidae, in particular, the Arctic char Salvelinus alpinus, pink salmon 
Oncorhynchus gorbuscha (accidental invader), Atlantic salmon Salmo salar, a number of whitefish species 
(Coregoninae), and some others. Nine species of Pisces and Agnatha, previously not recorded directly in this 
watercourse, but included by some authors in the list of ichthyofauna of the Kara River basin, were not discovered 
during the research. Siberian grayling Thymallus arcticus dominates in the fish communities in the upper reaches 
and foothill sections of the watercourse, the European grayling T. thymallus, in most of the middle and lower 
reaches. The role of whitefish species increases as one approaches the lower reaches of the river system. In the 
studied lakes, the most numerous are the Siberian grayling and the peled Coregonus. Valuable and commercial 
fish species are subject to intensive year-round fishing along the entire river. Therefore, the conservation of 
individual species requires the development and implementation of technologically advanced measures going 
beyond the establishment of under-resourced protected areas and taking into account the traditional lifestyle of 
reindeer herders.

Keywords: ichthyofauna, tundra lakes, Arctic, Kara River.
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О РАСШИРЕНИИ АРЕАЛА БЕРША SANDER VOLGENSIS (PERCIDAE) 
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В бассейне р.  Кама зарегистрировано расширение ареала берша Sander volgensis с  юга на  север. 
До 2010-х гг. северной границей распространения вида в пределах р. Кама являлась плотина Воткин-
ской ГЭС. Начиная с  2019  г. вид стали регулярно отмечать севернее, в  нижней части Воткинского 
водохранилища; в 2024 г. берш распространился до верхней части водохранилища. Наиболее вероят-
ной причиной расширения ареала берша на север является изменение климата.

Ключевые слова: расширение ареала видов на  север, берш, любительское рыболовство, социальные 
сети, река Кама.
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В последние годы в  связи с  глобальным по-
теплением ареалы многих видов изменяются. 
Примеры касаются самых разнообразных групп 
организмов (Лазарева, 2020; Antão et  al., 2022). 
Так, за  последние 50–100  лет для комплексов 
видов насекомых, птиц и млекопитающих Ниж-
него Поволжья выявлено существенное измене-
ние границ ареалов (Шляхтин и др., 2013). При 
этом средняя скорость, с которой южные и более 
теплолюбивые виды осваивают более северные, 
а  также расположенные на  большей высоте 
над уровнем моря местообитания, составляет 
соответственно 11.8  км и  9.0  м за  десятилетие 
(Rubenstein et  al., 2023). Рыбы не  являются ис-
ключением. Описаны примеры структурных 
преобразований как для пресноводных, так и для 
морских экосистем, происходящих в результате 
изменений ареалов рыб (Nagelkerken et al., 2023; 
Nuon et al., 2024).

Наша работа посвящена бершу Sander volgensis 
бассейна р.  Кама. Ареал этого вида ýже, чем 
у  близкородственного ему судака S. lucioperca. 
Берш распространён в  бассейне рек Волга 
(от низовьев до оз. Белое), Урал (вверх до г. Ча-
паев), Кубань (среднее и нижнее течение), Дон 
(до  верховьев), Днепр (от  устья до  г. Кремен-
чуг) и Днестр, отмечен в дельте рек Дунай, Буг 
и Тиса (Москул, 2003; Лысенко, Беретарь, 2009; 
Судак волжский …, 20251; Froese, Pauly, 2025). 
Ареал берша в пределах р. Кама описан от устья 
реки до  нижнего бьефа плотины Воткинской 
ГЭС. Считалось, что в  этом районе он редок, 
а  в Воткинском водохранилище не  встречается 
(Шепель и  др., 2001; Зиновьев, Шепель, 2013). 
При этом в  последние годы информация, опу-

1 Судак волжский, берш — Stizostedion volgense (Gmelin, 1788) 
(https://ecosystema.ru/08nature/fish/052.htm. Version 03/2025).



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 66  № 1  2026

О РАСШИРЕНИИ АРЕАЛА БЕРША SANDER VOLGENSIS (PERCIDAE) НА СЕВЕР 19

бликованная рыболовами-любителями в  сети 
Интернет, указывала на появление берша в Вот-
кинском водохранилище. Цель нашей работы — 
проанализировать доступные сведения о расши-
рении на север ареала берша в бассейне р. Кама, 
оценить информацию о  случаях поимки берша 
в Воткинском водохранилище в последние годы 
и подтвердить сведения из открытых источников 
собственными наблюдениями.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом послужили сведения из темати-

ческих форумов пользователей сети Интернет, 
что является одним из  современных способов 
анализа распространения видов, известного 
как “citizen science2” (гражданская наука, наука 
граждан, научное волонтёрство). Метод исполь-
зуют для решения большого числа задач, связан-
ных с поиском редких и инвазивных видов, с от-
слеживанием миграций, выявлением изменений 
в  численности и  ареале определённых видов 
(Chandler et al., 2017; McKinley et al., 2017). Пре-
2 Citizen science  // National Geographic (https://education.
nationalgeographic.org/resource/citizen-science-article/. Version 
03/2025).

имуществом метода является обширный охват 
территорий и акваторий, в которых наблюдения 
проводят социально-активные представители 
тематических сообществ, что значительно облег-
чает решение описанных выше задач (Северов, 
2017; De Sherbinin et al., 2021).

Мы проанализировали данные о  поимке 
берша, опубликованные с  2015  г. рыболова-
ми-любителями Пермского края в тематических 
группах социальной сети VK (https://vk.com/
bandarpk, https://vk.com/fishing_perm, https://
vk.com/club62592753, https://vk.com/berfishing59, 
https://vk.com/club109022998, https://vk.com/
fishing.ural), в  которых по  состоянию на  март 
2025  г. в  общей сложности было зарегистри-
ровано 132566 пользователей. Принимали во 
внимание только такие публикации о  поимке 
вида, в  которых присутствовала фотография, 
по  которой могла быть установлена видовая 
принадлежность отловленной рыбы (рис. 1).

Кроме того, мы обследовали 1 экз. берша, 
пойманного рыболовом-любителем на крючко-
вую снасть в  центральной части Воткинского 
водохранилища в декабре 2024 г. У отловленной 
рыбы определили длину и  массу тела, возраст 
по  чешуе, пол и  стадию зрелости гонад. Видо-

(а)

(б)

Рис. 1. Берш Sander volgensis (а) и судак S. lucioperca (б), отловленные рыболовом-любителем в Воткинском водохра-
нилище в феврале 2024 г. Использовано фото из открытого источника — страницы VK-сообщества рыболовов-лю-
бителей Пермского края (https://vk.com/bandarpk).
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вую принадлежность этой особи установили 
по  характерным для берша признакам: окраске 
тела, отсутствию клыков и  присутствию чешуи 
на предкрышке.

Для оценки возможного влияния потепления 
климата на  распространение берша использо-
вали данные о  температуре воздуха в  г. Пермь 
с Интернет-портала “Погода и климат” (http://
www.pogodaiklimat.ru).

РЕЗУЛЬТАТЫ
В общей сложности в  тематических VK-со-

обществах обнаружено 40 публикаций о  поим-
ках рыболовами-любителями берша в  р.  Кама 
выше плотины Воткинской ГЭС. Установлено, 
что вид стали отмечать в  любительских уловах 
в Воткинском водохранилище с 2019-го г., причём 
встречаемость его в  уловах в  последние годы 
растёт. Наиболее часто поимки берша регистри-
ровали в последние два года (рис. 2). География 
поимок также изменялась: первые места вылова 
берша зарегистрированы в  нижней, более юж-
ной, части водохранилища. В  2023–2025  гг. вид 
отмечали по всей акватории водоёма, включая его 
верхнюю, более северную часть (рис. 3).

Изученный экземпляр был половозрелым 
самцом с  гонадами III стадии зрелости, длина 
рыбы от вершины рыла до конца чешуйного по-
крова составила 318 мм, полная масса тела 484 г, 
возраст 4+.

ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты нашей работы свидетельствуют 

о расширении ареала берша на север и соответ-

ствуют тенденциям, связанным с  изменениями 
в  распространении представителей пресно-
водной и  морской ихтиофаун. Одним из  при-
меров этого является сокращение уловов рыб 
арктического пресноводного фаунистического 
комплекса в водоёмах Вологодской области, где 
они в прошлом составляли основу рыбодобычи, 
но  теперь уступают место рыбам бореального 
равнинного и южного фаунистических комплек-
сов (Коновалов, 2016). Также в качестве примера 
можно привести снижение численности снетка 
Osmerus eperlanus в  Рыбинском водохранили-
ще, нишу которого заняла тюлька Clupeonella 
cultriventris — представитель понто-каспийского 
фаунистического комплекса, вселившаяся 
в  водоём в  начале 1990-х  гг. (Герасимов, Ива-
нова, 2015). Основным фактором, влияющим 
на смену доминирующего вида рыб в пелагиали 
Рыбинского водохранилища, является прогрев 
водной толщи (Герасимов и др., 2023). Примеры 
влияния потепления климата на состав рыбного 
населения отмечены не  только для пресновод-
ных, но  и для морских ихтиофаун Арктики, 
Северной Америки, Азии, Ближнего Востока 
(Tsang et al., 2021; Yang et al., 2023; Gholamhosseini 
et al., 2024; Orlov, Volvenko, 2024).

Пространственно-временнáя динамика слу- 
чаев поимки берша может указывать на то, что 
этот вид довольно быстро колонизирует Вот-
кинское водохранилище. Низкая встречаемость 
вида в уловах на протяжении четырёх лет после 
первой поимки, а  также последующий резкий 
её рост в  любительских уловах могут указывать 
на благоприятные условия для нереста и выжи-
вания молоди берша до половозрелого состояния 
в  Воткинском водохранилище в  2019–2023  гг., 
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Рис. 2. Число поимок берша Sander volgensis в Воткинском водохранилище по материалам общедоступных публика-
ций рыболовов-любителей в тематических VK-сообществах Пермского края с 2019 г. по январь–март 2025 г.
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что обеспечило его распространение по  всей 
акватории водохранилища в  2024–2025  гг. Это 
отлично от истории интродукции родственного 
вида  — судака обыкновенного. В  частности, 
в бассейне р. Амур судак был акклиматизирован 
в 1970-е гг. (Сакович, 1985; Свирский, Барабан-
щиков, 2009; Шаповалов, 2018). Постепенно 
расселяясь из  оз.  Ханка, в  которое судак был 
вселён, вид регулярно отмечался в уловах в пре-
делах русла рек Уссури и  Амур, однако вплоть 
до  2010-х  гг. численность его была низкой. За-
тем судак распространился до нижнего течения 
и эстуарной части Амура, где условия для нере-
ста и нагула вида были более благоприятны, что 
привело к росту его численности и темпов роста 
в  этом районе в  конце 2010-х  гг. (Семенченко, 
Островская, 2020).

В пользу быстрого расселения берша в  пре-
делах Воткинского водохранилища может сви-
детельствовать то, что среднегодовые значения 
температуры воздуха в  Пермском крае за  по-
следние 15  лет выросли. Так, в  2020–2024  гг. 
в  Перми среднегодовая температура воздуха 
составила 4.0°С, что выше, чем в  2015–2019 
(3.2°С) и  2010–2014 (2.9°С) гг. Положительное 
влияние температуры на  численность другого 
представителя рода Sander  — судака светлопё-
рого S. vitreus  — описано для рыб, обитающих 

в  Лаврентийских (Великих) озёрах Северной 
Америки, большинство из  которых являются 
олиготрофными. Ихтиофауна этих водоёмов 
представлена 139 видами, в состав которых вхо-
дят как холодноводные, в  частности лососёвые 
(Salmoninae) и сиговые (Coregoninae), так и более 
теплолюбивые, например, окунёвые (Percidae) 
и карповые (Cyprinidae) (Kovalenko et al., 2018). 
Ввиду того, что температурный оптимум для 
светлопёрого судака приурочен к 18–22°С, этот 
вид наиболее многочислен в эвтрофном оз. Эри, 
тогда как в остальных озёрах преимущественно 
населяет мелководные заливы (Peat et al., 2015). 
Поэтому потепление климата положительно 
сказывается на эффективности нереста и выжи-
ваемости молоди светлопёрого судака в условиях 
Лаврентийских озёр, что выражается в высокой 
численности генераций лет с  ранней весной 
и  тёплым летом (Fielder et  al., 2007; Farmer 
et  al., 2015). Аналогичная закономерность 
была установлена для судака водохранилища 
Ржимов в  Чехии (Peterka et  al., 2003; Specziár, 
2005; Blabolil et al., 2019). Авторы показали, что 
высокая численность сеголеток отмечалась в го-
ды со  стабильной повышенной температурой 
и высокой численностью веслоногих (Copepoda) 
и  ветвистоусых (Cladocera) рачков, которыми 
питаются личинки судака и берша.
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Рис. 3. Места поимок берша Sander volgensis () в Воткинском водохранилище по материалам общедоступных пу-
бликаций рыболовов-любителей в тематических VK-сообществах Пермского края: а – в 2019–2022 гг., б — с января 
2023 г. по март 2025 г.; (⤹) — направление течения.
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Полагаем, что схожие процессы протекают 
в  Воткинском водохранилище, в  котором 
с  потеплением климата могла возрасти эф-
фективность нереста и раннего нагула берша, 
а  также численность тюльки  — важного кор-
мового объекта окунёвых рыб водохранилищ 
Волжско-Камского бассейна (Степанов, Ки-
яшко, 2008; Калайда, Шарафутдинов, 2023; 
Казаринов и  др., 2024). Авторы, изучавшие 
динамику изменения климата и  численности 
различных групп гидробионтов Рыбинского 
водохранилища (Лазарева, Соколова, 2016), 
показали, что с  ростом температуры увели-
чиваются численность и  размеры организмов 
зоопланктона, а  также численность тюльки. 
При этом в  урожайные для тюльки годы роль 
её в  питании хищников, в  частности суда-
ка, кратно возрастала (Иванова и  др., 2020). 
Можно предположить, принимая во внимание 
текущие климатические тенденции, что берш 
способен довольно быстро занять свою нишу 
в  экосистеме Воткинского водохранилища 
и  вступить в  конкурентные отношения с  су-
даком, что, например, было отмечено после 
расселения берша в р. Кубань (Пашков, 2012).

ВЫВОДЫ
Результаты исследования показали, что 

берша стали отмечать в  любительских уловах 
в Воткинском водохранилище с 2019 г., причём 
встречаемость его в  уловах в  последние годы 
растёт. Наиболее часто поимки берша реги-
стрировали в последние два года, то есть в 2024 
и 2025 гг. Пространственно-временнǻя динами-
ка случаев поимки берша может указывать на то, 
что процесс колонизации Воткинского водохра-
нилища этим видом протекает довольно быстро, 
что объяснимо климатическим фактором. 
Отмечаемый в последние годы более интенсив-
ный прогрев вод может приводить к улучшению 
условий нереста и  нагула берша, что, на  наш 
взгляд, является ключевой причиной роста его 
встречаемости в  Воткинском водохранилище. 
Учитывая наблюдаемые климатические тенден-
ции, в ближайшие годы можно прогнозировать 
дальнейшее расширение ареала вида в бассейне 
р. Кама на север — в верхний бьеф Камской ГЭС 
и далее в пределах Камского водохранилища.
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NORTHWARD EXPANSION OF VOLGA PIKEPERCH SANDER VOLGENSIS 
(PERCIDAE) IN THE KAMA RIVER BASIN
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An expansion of the range of Volga pikeperch Sander volgensis from south to north has been recorded in the 
Kama River basin. Until the 2010s, the northern boundary of species distribution within the Kama River was the 
dam of the Votkinsk Hydroelectric Power Plant. From 2019, the species began to be regularly recorded further 
north, in the lower part of the Votkinsk Reservoir; in 2024, Volga pikeperch spread to the upper part of the 
reservoir. The most likely reason for the northward expansion of the range of Volga pikeperch is climate change.

Keywords: range expansion, Volga pikeperch, recreational fishing, Kama River basin.
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Впервые представлены сведения о  распределении и  некоторых особенностях биологии гребенчато-
го ликода Lycodes palearis в  юго-западной части Берингова моря в  летне-осенний период. Этот вид 
зарегистрирован на глубинах 35–295 м при температуре воды у дна от −0.6 до 7.3°С. Его скопления 
максимальной плотности отмечены в западной и центральной частях Олюторского залива в батимет-
рическом диапазоне 101–200  м. Абсолютная длина рыб в  уловах варьировала в  пределах 12–48  см. 
Самцы L. palearis достигают более крупных размеров, чем самки. Максимальная продолжительность 
жизни особей вида оценивается в 8 лет. Предположительно самцы массово созревают при достижении 
абсолютной длины тела 36–40 см, самки — более 30 см, размножается вид в осенне-зимний период.

Ключевые слова: Lycodinae, плотность, размеры, масса, возраст, размножение, западная часть Берин-
гова моря.
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В ихтиофауне прикамчатских вод Берингова 
моря бельдюговые (Zoarcidae) входят в  тройку 
наиболее богатых видами семейств (Фёдоров, 
1973; Борец, 2000; Шейко, Фёдоров, 2000; 
Токранов, 2010; Парин и  др., 2014). Несмотря 
на  то, что эта группа рыб имеет существенное 
значение в структуре донных сообществ (Борец, 
1997; Чучукало, 2006), биология большинства 
из них изучена недостаточно (Андрияшев, 1954; 
Глубоков, Орлов, 2000; Баланов и др., 2006).

На шельфе заливов юго-западной части 
Берингова моря среди всех видов семейства 
Zoarcidae самым массовым является гребен-
чатый ликод Lycodes palearis (рис.  1). Его доля 
по  биомассе может составлять 67.0, а  по чис-

ленности  — 89.7% (Фадеев, 2005). Кроме того 
L. palearis — один из наиболее распространён-
ных представителей рода Lycodes в  северной 
части Тихого океана. У  американских берегов 
его ареал простирается от  побережья Орегона 
до Берингова пролива, включая Алеутские о-ва, 
а в  азиатских водах он достоверно известен 
в западной части Берингова моря вплоть до Ка-
рагинского залива (Фёдоров, 1973; Toyoshima, 
1985; Allen, Smith, 1988; Борец, 1997; Anderson, 
Fedorov, 2004; Balushkin et al., 2011). Также этот 
вид регулярно отмечали в  прилегающих райо-
нах Арктики  — в  Чукотском море и  западной 
части моря Бофорта (Андрияшев, 1939, 1954; 
Quast, Hall, 1972; Mecklenburg et al., 2002, 2007, 
2016; Орлов и др., 2020; Nazarkin, Orlov, 2024). 
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Имеются сведения о  поимке нескольких осо-
бей, предположительно относящихся к  этому 
виду, у Новосибирских о-вов и в море Лаптевых 
(Чернова, 2015; Смирнова и др., 2019). В то же 
время указания о  присутствии L.  palearis в  се-
вероохотоморском районе (Toyoshima, 1985; 
Борец, 1990; Фёдоров и  др., 2003; Balushkin 
et  al., 2011; Mecklenburg et  al., 2016) требуют 
проверки. Связано это с тем, что исследования 
последних лет не  подтверждают его обитание 
в Охотском море (Савельев и др., 2019; Saveliev, 
Metelyov, 2021; собственные сведения второго 
автора). Информация о присутствии L. palearis 
вдоль тихоокеанского побережья Камчатки 
(Токранов, Полутов, 1984; Шейко, Фёдоров, 
2000; Парин и др., 2014) также нуждается в под-
тверждении достоверными поимками и  верно 
идентифицированными особями из  коллекци-
онных материалов.

Несмотря на  столь широкое распростране-
ние, в  литературе представлены данные о  рас-
пределении и  биологии L.  palearis в  основном 
в зал. Аляска, а также в восточных частях Берин-
гова и  Чукотского морей (Шунтов, 1963; Allen, 
Smith, 1988; Yang et al., 2006; Mecklenburg et al., 
2007; Lauth, Acuna, 2009; Антоненко и др., 2012; 
Goddard et al., 2014; Markowitz et al., 2023). Одна-
ко для азиатской части его ареала аналогичные 
сведения известны лишь по водам Анадырского 
залива (Антоненко и др., 2012).

В ходе проведения донных траловых съёмок 
в юго-западной части Берингова моря были со-
браны материалы, которые позволяют впервые 
представить сведения о  распределении, терми-
ческих условиях обитания и некоторых особен-
ностях биологии L. palearis в этой акватории. Это 
и является целью нашей работы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом служили результаты 10 донных 

траловых съёмок, выполненных в юго-западной 
части Берингова моря в  июле–ноябре 2001–
2020 гг. (рис. 2). Проанализированы результаты 

748 тралений на  глубинах 10–509  м (табл. 1). 
Средняя скорость судов во время работ состави-
ла 3 узла. Разбор уловов выполняли по общепри-
нятой методике (Борец, 1997).

Результаты анализа распределения и  терми-
ческих условий обитания L.  palearis показаны 
по гидрологическим периодам: лето (июль–сен-
тябрь) и  осень (октябрь–ноябрь) (Лучин и  др., 
1999). Плотность рыб рассчитывали по  методу 
площадей (Аксютина, 1968) с  некоторыми 
дополнениями (Волвенко, 1998, 1999), затем 
осредняли значения этого показателя по глуби-
нам. Для всех съёмок к рассматриваемому виду 
был принят коэффициент уловистости  0.3 (Бо-
рец, 1997). Распределение  L.  palearis нанесено 
на  карту с  использованием программы ArcView 
GIS 3.3.

Частоту встречаемости вида (в %) определяли 
как отношение числа тралений, в  уловах кото-
рых он был отмечен, к  общему числу траловых 
станций. Распределение в  зависимости от  тем-
пературы придонного слоя воды анализировали 
исходя из средних значений плотности (экз/км2).  
Среднюю массу рыб по батиметрическим и тер-
мическим диапазонам рассчитывали как отно-
шение суммарной массы особей к  их общему 
числу, отмеченному в уловах.

Характеристика размерного состава L. palearis 
дана согласно результатам измерений абсолют-
ной длины (TL) 555 экз. Из них 220 экз. (128 
и 92 экз. в 2003 и 2019 гг. соответственно) под-
вергли биологическому анализу, в ходе которого 
определяли массу тела (общую и без внутренно-
стей с  точностью до 1  г) и  гонад (до 0.1  г), пол 
и стадию зрелости половых продуктов. Размеры 
ооцитов измеряли в  полевых условиях с  точ-
ностью до  0.1  мм. Гонадосоматический индекс 
(ГСИ, %) у  126 экз. рассчитывали как отноше-
ние массы гонад к массе тела без внутренностей. 
Возраст определяли у  92 экз. по  отолитам, 
используя методику их  поперечного разлома 
в  районе центральной ложбины с  последую-
щим обжигом (Токранов, Орлов, 2002; Баланов 
и др., 2006). Связь между массой тела L. palearis 

Рис. 1. Самец гребенчатого ликода Lycodes palearis TL 42.0 см из юго-западной части Берингова моря.
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Рис. 2. Схема траловых станций () в юго-западной части Берингова моря в 2001–2020 гг.: а – июль–сентябрь,  
б – октябрь–ноябрь; 1 — зал. Олюторский, 2 — м. Говена, 3 — зал. Корфа, 4 — прол. Литке, 5 — зал. Карагинский. 
Здесь и на рис. 3: (---) — изобаты 100, 200 и 500 м.

(220 экз.) и его длиной выражали, используя сте-
пенную зависимость (Винберг, 1971): W = aTLb, 
где W — масса, ТL — длина, a — константа, b — 
степенной коэффициент.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Широтно-меридиональное распределение 

L.  palearis в  исследуемый период не  имело се-
зонных различий. Как летом, так и осенью вид 
отмечался в  горловине зал. Корфа, на шельфо-
вом “плато” южнее м. Говена, а также в запад-
ной и центральной частях Олюторского залива, 
в  котором были локализованы его основные 
скопления (рис. 3). Средняя частота встречаемо-
сти за весь период наблюдений составила в лет-

ние месяцы 28.6, в  осенние  — 17.8%, при этом 
в  оба сезона она могла достигать довольно вы-
соких значений (например, в  августе–сентябре 
2001 г. — 36.5, в октябре–ноябре 2002 г. — 33.8%). 
В  южной и  западной частях Карагинского за-
лива L.  palearis отсутствовал, за  исключением 
нескольких поимок в прол. Литке. В июле–сен-
тябре плотность распределения вида достигала 
56879 экз/км2 (10117.9  кг/км2), в  то время как 
в  октябре–ноябре она была существенно ниже 
и не превышала 19498 экз/км2 (8999.3 кг/км2).

Батиметрический диапазон обитания 
L.  palearis в  период исследований варьиро-
вал в  пределах 35–295  м. Несмотря на  то, что 
на  глубинах 101–200  м частота встречаемости 
и средняя плотность вида летом и осенью были 
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довольно высоки, общий характер распреде-
ления тем не  менее немного различался. Так, 
если в июле–сентябре L. palearis был обнаружен 
в уловах на глубинах < 50 м (1.9%), то в октябре–
ноябре в сублиторальной зоне его не отмечали. 
Каких-либо значительных сезонных различий 
в  средней массе тела рыб по  батиметрическим 
диапазонам мы не  обнаружили. Относительно 
мелкие особи (< 150 г) в летне-осенний период 
были распространены преимущественно на глу-
бинах 50–100 м. Лишь в октябре–ноябре зафик-
сировано некоторое увеличение средней массы 
рыб в диапазоне 101–200 м (рис. 4, табл. 2).

В юго-западной части Берингова моря 
L. palearis отмечен при температуре придонного 
слоя воды −0.6 … 7.3°С. Летом его скопления по-
вышенной плотности (3193–3636 экз/км2) были 
зарегистрированы при 1.1–2.0°C. Кроме того, 
высокое обилие по  численности (1436 экз/км2)  
выявлено по  результатам одного траления при 
придонной температуре 3.6–4.0°С. В  этом же 
улове отмечена минимальная средняя масса 
особей (99 г) в июле–сентябре. Характерно, что 
в  летний период исследуемый вид обнаружен 
при максимально как низкой, так и  высокой 
температуре придонных вод. Осенью  L.  palearis 
не  отмечали при значениях ≤ 1.0°C. По  мере 
увеличения придонной температуры воды 

(до  4.1–4.5°С и  более) прослеживается посте-
пенное снижение обилия вида и средней массы 
особей (табл. 3).

Длина  L.  palearis варьировала в  пределах 
12–48 см. В оба рассмотренных сезона домини-
ровали особи близких модальных групп: в июле–
сентябре  — 31–40  см (61.2%), в  октябре–ноя-
бре — 26–40 см (88.6%). При этом общий размах 
размерной изменчивости у исследованного вида 
не различался между сезонами (рис. 5).

Каких-либо существенных сезонных разли-
чий в  вертикальном распределении L.  palearis 
разных размеров мы не выявили. С июля по но-
ябрь рыбы TL < 20  см отмечены на  глубинах 
50–150  м. Среднеразмерных особей (TL 26–
40  см), за  исключением сублиторальной зоны, 
регистрировали на  всём протяжении шельфа 
вплоть до  прилегающих участков материкового 
склона. Из-за отсутствия данных сложно судить 
о размерах рыб, обитающих глубже 250 м в лет-
ний период, однако в октябре–ноябре их длина 
варьировала от 32 до 46 см (табл. 4).

Наибольшие значения TL и массы L. palearis 
были свойственны самцам и составили соответ-
ственно 48 см и 490 г, у самок — 42 см и 365 г. 
Средние значения этих показателей за  весь 
период исследований у самцов составили соот-

Таблица 1. Список донных траловых съёмок в юго-западной части Берингова моря, материалы которых ис-
пользованы в работе

Судно Год Месяцы Глубины, м N NR/n NT

НИС “Профессор Кагановский” 2001 VIII–IX 22–341 230 84/18 71

РТ “Фортуна” 2002 X–XI 17–400 145 49/0 42

РТМС “Багратион” 2003 X–XI 38–509 47 12/216 11

2005 X 41–137 30 1/1 1

СРТМ “Юмир” 2006 X–XI 30–163 23 6/2 6

2008 IX 38–140 26 1/1

НИС “Профессор Пробатов” 2012 X–XI 20–180 56 8/1

СТР “Пограничник Кирдищев” 2014 XI 37–128 33 2/0

НИС “Профессор Леванидов” 2019 VII 18–230 80 26/157

НИС “Дмитрий Песков” 2020 IX–X 10–205 78 25/159 22

Всего 748 214/555 153

Примечание. НИС — научно-исследовательское судно, РТ — рыболовный траулер, РТМС — рыболовный траулер морозильный (супер), 
СРТМ — средний рыболовный траулер морозильный, СТР — сейнер-траулер рефрижераторный. Здесь и в табл. 2: N, NR — число трале-
ний соответственно общее и результативных (в уловах которых отмечен гребенчатый ликод Lycodes palearis). Здесь и в табл. 3: NT — число 
результативных тралений с измерением температуры придонного слоя воды. Здесь и в табл. 4, 5: n — число промеренных рыб, экз.
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Рис. 3. Пространственное распределение гребенчатого ликода Lycodes palearis в юго-западной части Берингова моря 
в 2001–2020 гг.: а – июль–сентябрь; б – октябрь–ноябрь.
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Рис. 4. Средняя плотность распределения гребенчатого ликода Lycodes palearis по глубинам в юго-западной части 
Берингова моря в июле–сентябре ( ) и октябре–ноябре ( ) 2001–2020 гг.
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ветственно 34.6 см и 182.2 г, у самок — 31.8 см 
и 133.2 г. Тем не менее, доминирующие группы 
в уловах среди особей обоих полов были доволь-
но близки — 26–40 см и 50–200 г (рис. 6).

Несмотря на  выявленные межполовые раз-
личия, связь между длиной (TL, см) и  массой 
тела (W, г)  и  у самок, и  у самцов L.  palearis 
аппроксимируется степенными функциями 
с  довольно близкими параметрами константы 
и  степенного коэффициента  — соответственно 

W = 0.0019TL3.1974 и  W = 0.0027TL3.1014. В  обоих 
случаях коэффициент детерминации (R2) был 
близок к 1.0, что отражает высокую корреляцию 
рассмотренных показателей (рис. 7).

У особей L.  palearis, пойманных в  июле 
2019 г., максимальная продолжительность жиз-
ни составила 8 лет (рис. 8). Среди самок преоб-
ладали рыбы в возрасте 3+ … 5+ (97.1%), среди 
самцов  — 4+ … 6+ (75.4%). Примечательно, 
что самки в  возрасте старше 5+ отсутствовали. 

Таблица 2. Частота встречаемости и средняя масса гребенчатого ликода Lycodes palearis на различных глубинах 
в юго-западной части Берингова моря в 2001–2020 гг.

Глубины, м
Лето (июль–сентябрь) Осень (октябрь–ноябрь)

ЧВ, % W, г no N/NR ЧВ, % W, г no N/NR

< 50 1.9 219 (210–395) 25 107/2 110/0

50–100 30.4 114 (10–320) 813 148/45 16.3 146 (20–310) 279 147/24

101–150 69.2 138 (30–330) 4023 91/63 58.8 181 (60–420) 1446 68/40

151–200 80.0 146 (120–323) 1340 25/20 71.4 194 (90–270) 256 14/10

201–250 50.0 207 (180–310) 187 10/5 3/0

> 250 6.7 190 4 15/1 40.0 202 (150–220) 33 10/4

Примечание. ЧВ — частота встречаемости, no — общее число пойманных особей, экз. Здесь и в табл. 3: W — средняя масса особей (в скоб-
ках указаны пределы варьирования показателя в уловах).

Таблица 3. Средняя плотность гребенчатого ликода Lycodes palearis на участках с различной температурой при-
донного слоя воды в юго-западной части Берингова моря в 2001–2020 гг.

Температура, °С
Лето (июль–сентябрь) Осень (октябрь–ноябрь)

экз/км2 кг/км2 W, г NT экз/км2 кг/км2 W, г NT

< 0 21 3.3 159 3

0–0.5 781 94.8 123 11

0.6–1.0 1014 127.4 125 22

1.1–1.5 3193 368.4 110 9 746 167.3 224 6

1.6–2.0 3636 573.0 154 17 1552 165.6 116 5

2.1–2.5 1354 246.6 161 18 1519 254.9 163 8

2.6–3.0 445 72.6 165 8 1307 577.8 375 9

3.1–3.5 74 10.0 144 3 172 29.6 179 5

3.6–4.0 1436 145.3 99 1 831 126.4 168 6

4.1–4.5 622 87.6 141 4

4.6–5.0 758 95.3 128 7

> 5.0 67 9.2 137 1 398 37.8 95 10
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Рис. 5. Размерный состав (абсолютная длина тела — TL) уловов гребенчатого ликода Lycodes palearis в юго-западной 
части Берингова моря в 2001–2020 гг.: ( ) – июль–сентябрь (средняя длина 34.2 см, n = 335 экз.); ( ) – октябрь–
ноябрь (32.7 см, n = 220 экз.).

Таблица 4. Распределение особей гребенчатого ликода Lycodes palearis различных размерных групп (TL) по глу-
бинам в юго-западной части Берингова моря в 2001–2020 гг., %

Глубины, м
Размерная группа, см

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

Лето (июль–сентябрь)

< 50 100 47.0 1

50–100 1.4 6.8 11.0 15.1 32.9 30.1 2.7 31.7 73

101–150 10.3 13.8 28.9 33.6 12.5 0.9 34.3 232

151–200 8.0 4.0 44.0 40.0 4.0 39.4 25

201–250 50.0 50.0 40.8 4

> 250

Осень (октябрь–ноябрь)

< 50

50–100 6.7 20.0 53.3 20.0 32.9 15

101–150 1.2 8.1 26.4 43.1 19.5 1.1 0.6 31.8 174

151–200 31.5 63.2 5.3 37.2 19

201–250

> 250 16.7 50.0 25.0 8.3 38.7 12

Примечание. М — средняя абсолютная длина тела (TL), см.

Кроме того, самцы имели более высокие темпы 
линейного и массового роста почти во всех воз-
растных классах. Только в  возрасте  3+ у  самок 
значения средней длины и массы были несколь-
ко выше (табл. 5).

По данным, собранным в июле 2019 и ноябре 
2003 гг., у L. palearis отмечено численное преоб-
ладание самцов над самками — соответственно  
1.0 : 0.6 и 1.0 : 0.7. Летом среди самцов доминиро-
вали (52.6%) особи с гонадами III стадии зрело-
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Рис. 6. Размерный (а) и массовый (б) составы гребенчатого ликода Lycodes palearis из уловов в юго-западной части 
Берингова моря в летне-осенний период 2001–2020 гг.: ( ) — самцы (средняя абсолютная длина (TL) 34.6 см, сред-
няя масса 182.2 г, n = 133 экз.), ( ) — самки (31.8 см, 133.2 г, n = 87 экз.).
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Рис. 7. Зависимость массы тела (W) от его длины (TL) для гребенчатого ликода Lycodes palearis из юго-западной ча-
сти Берингова моря: ( ) — самки, W = 0.0019TL3.1974, R2 = 0.9516, n = 87 экз.; ( ) — самцы, W = 0.0027TL3.1014, 
R2 = 0.9647, n = 133 экз.
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сти. Помимо этого значительную долю (47.4%) 
занимали и незрелые рыбы (II стадия) (рис. 9а). 
Сведения о ГСИ самцов L. palearis за этот период 
в нашем распоряжении отсутствуют.

У самок L. palearis, как и у всех бельдюговых 
(Anderson, 1984), половые железы оказались 
непарными  — развит только правый яичник. 
В  уловах среди них также преобладали (57.1%) 
созревающие особи (III стадия зрелости гонад) 
(рис.  9а). ГСИ у  этих рыб варьировал от  1.5 
до  3.1%, диаметр ооцитов не  превышал 1.5  мм. 
Кроме того, в  июле присутствовали самки 
L.  palearis TL 32–42  см с  гонадами IV стадии 
зрелости (22.9%), они, вероятно, размножались 

бы в  текущем году. У  самок выявлены ооциты 
двух размерных групп  — текущей генерации 
(2.0–4.0  мм) и  резервного фонда (не  более 
1.5  мм). Первая группа была янтарно-жёлтого 
цвета, вторая — белого. В июле ГСИ половозре-
лых рыб варьировал от 2.3 до 10.0%, наибольшие 
значения показателя отмечены у  особей TL 39 
(6.5%) и 34 см (10.0%) (табл. 6).

Осенью, как и летом, доля незрелых и впер-
вые созревающих рыб (стадии II и  III) была 
велика (рис. 9б). Диаметр икринок таких самок 
варьировал в  пределах 0.1–1.0  мм, а  ГСИ со-
ставил соответственно 0.1–0.4 и  0.5–0.7%. 
У  незрелых самцов L.  palearis аналогичный па-
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Рис. 8. Возрастной состав гребенчатого ликода Lycodes palearis в уловах в юго-западной части Берингова моря в июле 
2019 г. Средний возраст самцов 5.6 года, n = 57 экз.; самок — 5.2 года, n = 35 экз. Обозначения см. на рис. 6.

Таблица 5. Абсолютная длина тела (TL) и масса особей гребенчатого ликода Lycodes palearis разного возраста 
из юго-западной части Берингова моря в июле 2019 г.

Возраст, лет

Самцы Самки

TL, см Масса, г
n

TL, см Масса, г
n

min–max M min–max M min–max M min–max M

1+ 12 7 1

2+ 20–23 21.5 25–55 41.3 4 19 20 1

3+ 26–29 27.4 50–90 70.0 5 25–35 29.1 55–170 95.5 10

4+ 30–41 35.2 95–280 184.1 16 26–38 33.7 70–225 143.9 9

5+ 32–42 38.1 120–340 224.6 14 32–42 37.3 135–365 216.3 15

6+ 36–46 42.5 195–490 328.5 13

7+ 43–47 45.3 350–400 385.0 4

Примечание. min–max — пределы варьирования показателя, М — среднее значение.
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Рис. 9. Распределение особей гребенчатого ликода Lycodes palearis из юго-западной части Берингова моря по стади-
ям зрелости гонад зрелости в июле 2019 (а) и ноябре 2003 (б) гг. Обозначения см. на рис. 6.

раметр был крайне низок (< 0.05%) (табл. 6, 7). 
Также отмечены особи обоих полов с гонадами 
IV стадии зрелости (1.3 и 9.4% у самцов и самок 
соответственно).

Диаметр икринок у  зрелых самок TL 31.5–
40.0  см варьировал от  3.0 до  6.0  мм (наиболее 
часто  5.0–6.0  мм). ГСИ таких особей в  ноябре 
был выше, чем в  июле, и  составил 7.0–18.1% 
(в среднем 13.7). У единственного выловленного 
преднерестового самца TL составила 39.1 см, 
ГСИ — 2.75%. Кроме того, среди исследованных 
ликодов осенью значительную долю занимали 
посленерестовые рыбы (стадия VI–III). У самок 
TL 31–40  см диаметр икринок на  этой стадии 
варьировал в пределах 0.5–1.3 мм, ГСИ — от 0.5 

до  0.7%. При этом у  единственной особи TL 
30.5  см в  яичнике была отмечена резорбция 
части ооцитов. ГСИ посленерестовых самцов 
составил 0.02–0.27% (табл. 6, 7).

ОБСУЖДЕНИЕ
В юго-западной части Берингова моря 

L.  palearis является обычным и  относительно 
многочисленным компонентом донной ихти-
офауны (рис. 2), что подтверждает сделанные 
ранее выводы (Шейко, Фёдоров, 2000; Фадеев, 
2005). Характерно, что встречаемость и уловы 
другого массового здесь вида бельдюговых  — 
редкозубого ликода L. raridens — были гораздо 
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Таблица 6. Гонадосоматический индекс (ГСИ) и диаметр ооцитов у самок гребенчатого ликода Lycodes palearis 
различных размерных групп из юго-западной части Берингова моря в июле 2019 и ноябре 2003 гг.

Стадия зрелости 
гонад Размерная группа, см ГСИ, %* Диаметр ооцитов, мм n, экз.

Июль 2019 г.

III 31–35 1.5 1.0 1

36–40 2.6–3.1 (2.7) 1.0–1.5 4

IV 31–35 4.2–10.0 (7.1) 2.0–3.0 2

36–40 2.3–6.5 (4.0) 2.0–3.0 4

> 40 4.9–5.9 (5.4) 3.0–4.0 2

Ноябрь 2003 г.

II < 25 0.1–0.4 (0.2) 0.1–0.5 7

III 26–30 0.5–0.7 (0.6) 0.5–1.0 14

IV 31–35 7.0–13.5 (10.7) 3.0–6.0 3

36–40 14.6–18.1 (16.4) 6.0 2

VI–III 31–35 0.5–0.7 (0.6) 0.5–1.2 22

36–40 0.5–0.7 (0.6) 0.7–1.3 4

Примечание. Для рыб с гонадами IV стадии зрелости диаметры указаны только для ооцитов текущей генерации. Здесь и в табл. 7: * пределы 
варьирования показателя и (в скобках) среднее значение, n — число изученных особей.

Таблица 7. Гонадосоматический индекс (ГСИ) у самцов гребенчатого ликода Lycodes palearis различных раз-
мерных групп из юго-западной части Берингова моря в ноябре 2003 г.

Стадия зрелости гонад Размерная группа, см ГСИ, %* n, экз.

II < 25 0.02–0.04 (0.03) 6

26–30 0.01–0.04 (0.03) 13

31–35 0.01–0.04 (0.03) 13

IV 36–40 2.75 1

VI–III 36–40 0.02–0.27 (0.07) 24

> 40 0.06–0.26 (0.13) 4
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ниже (Баланов и  др., 2006; Золотов и  др., 
2013; Курбанов, Терентьев, 2019). Кроме того, 
максимальные величины обилия L.  palearis 
в  районе исследований превышают таковые, 
известные для этого вида в  северо-западной 
части Берингова моря. Так, по данным Глубо-
кова (2006)1, в Наваринском районе (к востоку 
от 177° в.д. до границы исключительной эконо-
мической зоны России) летом в 1996–2003 гг. 
его максимальная плотность достигала 23230 
экз/милю2 (6773 экз/км2), осенью — 1814 экз/
милю2 (529 экз/км2). Кроме того, некоторые 
сведения об  обилии L.  palearis у  м. Наварин 
и  в Анадырском заливе приводят Антоненко 
с  соавторами (2012), но  без указания плот-
ностных показателей. Согласно данным 
упомянутых авторов, в  июле–августе  2008  г. 
уловы L.  palearis за  1  ч траления достигали 
582 (в  среднем 77) экз. По  нашим расчётам, 
максимальное относительное обилие вида 
в этом районе за указанный период достигало 
20480 экз/км2, что почти в  2.8 раза ниже, чем 
значение этого показателя, которое мы полу-
чили для юго-западной части Берингова моря 
(56879 экз/км2) (рис. 2а).

Согласно сведениям литературы, батиметри-
ческий диапазон обитания L.  palearis довольно 
значителен и  варьирует от  2 до  925  м (Allen, 
Smith, 1988; Love et al., 2005; Mecklenburg et al., 
2016). При этом подчёркивается, что основная 
масса рыб населяет глубины до 200 м (Шунтов, 
1963; Фёдоров, 1973; Allen, Smith, 1988; Шейко, 
Фёдоров, 2000; Mecklenburg et  al., 2002, 2007; 
Антоненко и  др., 2012). Наши данные показы-
вают, что в  летне-осенний период это правило 
справедливо и  для исследованного района. 
Здесь  L.  palearis отмечен на  глубинах 35–295  м 
при наибольшей встречаемости и  плотности 
уловов в диапазоне 100–200 м в оба рассматри-
ваемых сезона (табл.  2). При этом ранее было 
показано, что в  летние месяцы L.  palearis в  за-
падной части Берингова моря может опускаться 
до 451 м (Борец и др., 2001).

Заметим, что принятые в  настоящее время 
вертикальные границы обитания L.  palearis (2–
925  м)  вызывают сильные сомнения. Верхний 
предел распространения в 2 м появился в работе 
Лав с соавторами (Love et al., 2005) на основании 
анализа результатов мониторинговых исследо-
ваний на мелководье (< 20 м) в северной части 
системы заливов Пьюджет-Саунд (Miller et  al., 
1 Вид ошибочно указан как Lycodes fasciatus.

19772). Также в  первой публикации упомянуты 
(с  отсылкой на  личное сообщение А.П.  Сам-
мерса) редкие поимки L.  palearis на  пляже 
о.  Сан-Хуан во время отлива на  глубине ~3  м. 
Действительно, в  процитированной выше ра-
боте Миллера с  соавторами исследуемый вид 
числится в  списке рыб, отмеченных у  прибре-
жья, но  мы не  нашли в  ней указания точных 
мест и  глубин его обнаружения. Кроме того, 
в  обоих случаях признаки пойманных особей 
неизвестны, отсутствуют и их фотографии. Учи-
тывая уникальность этих данных (никто больше 
не  сообщал о  встречаемости L.  palearis почти 
на  литорали), до  получения более достоверных 
сведений верхняя граница обитания этого ви-
да в  2 и  3  м выглядит сомнительной. Следует 
отметить, что в  подавляющем большинстве 
литературных источников верхним пределом 
батиметрического распределения L. palearis ука-
зывается диапазон 25–30  м (Андрияшев, 1954; 
Шейко, Фёдоров, 2000; Mecklenburg et al., 2002; 
Фёдоров и др., 2003; Парин и др., 2014).

Впервые глубина 925 м в качестве предельной 
для L.  palearis была приведена в  сводке Аллена 
и  Смита (Allen, Smith, 1988) и  на текущий мо-
мент никем не оспаривалась (Шейко, Фёдоров, 
2000; Mecklenburg et  al., 2002, 2016; Love et  al., 
2005, 2021; Парин и  др., 2014). Однако в  ходе 
последующих работ как на  материковом скло-
не Берингова моря (глубины до  750–1200  м), 
так и  вдоль побережья Орегона и  Британской 
Колумбии  L.  palearis либо не  отмечали глубже 
400–500 м, либо он вовсе отсутствовал в верхней 
батиали (Борец и др., 2001; Lauth, 2001; Weinberg 
et  al., 2002; Hoff, Britt, 2003, 2011; Keller et  al., 
2006; Антоненко и  др., 2012; Hoff, 2013). Доку-
ментально зарегистрированная максимальная 
глубина обнаружения этого вида составляет 
590–600 м, где был пойман 1 экз., который в на-
стоящее время хранится в фондовой коллекции 
Зоологического института РАН (Balushkin et al., 
2011). Исходя из вышеизложенного, вертикаль-
ным диапазоном обитания L. palearis до появле-
ния новых данных следует считать 25–600 м.

Температура придонного слоя воды, при ко-
торой встречается L.  palearis, варьирует от  −2.1 
до 14.6°C (Шунтов, 1963; Антоненко и др., 2012; 
Mecklenburg et  al., 2016). Термические условия 
обитания вида в летне-осенний период в юго-за-
2 Miller B.S., Simenstad C.A., Moulton L.L. et al. 1977. Puget Sound 
baseline program nearshore fish survey // Final report, July 1974 — 
September 1975, to Washington State Department of Ecology. 
FRI-UW-7710. Seattle: Fish. Res. Inst. Univ. Wash., 220 p.
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падной части Берингова моря вполне уклады-
ваются в  указанные пределы. Наибольшее его 
обилие зарегистрировано в  интервалах 1.1–3.0 
и  3.6–5.0°C (табл. 3). Для сравнения: у  м. На-
варин и  в Анадырском заливе летом L.  palearis 
отмечали в уловах при более низкой придонной 
температуре — от −1.6 до 2.4°C, максимальные 
его концентрации были наблюдены при среднем 
значении 0.53°C (Антоненко и др., 2012). Подоб-
ные различия в пределах западноберинговомор-
ской акватории в целом вызваны особенностями 
геоморфологии самого моря и сезонными коле-
баниями океанологических условий, которые 
формируются под воздействием разных клима-
тических и водообменных процессов.

Полученные результаты по  батиметрическо-
му распределению и термическим условиям сви-
детельствуют о том, что в юго-западной части Бе-
рингова моря в летне-осенний период L. palearis 
свойственно обитание преимущественно 
в холодном промежуточном слое (ХПС). Харак-
терно, что присутствие вида в пределах ХПС от-
мечено (Антоненко и др., 2012) для Анадырского 
залива и у м. Наварин. По сведениям Арсеньева 
(1967), данная водная масса залегает на глубинах 
от  25–50 до  150–250  м и  имеет минимальную 
температуру 0.5–3.5°С. При этом отмечается 
(Давыдов, Липецкий, 1970; Лучин и  др., 1999), 
что ХПС в Беринговом море как самостоятель-
ная структура формируется в тёплое время года. 
Однако вследствие отепляющего воздействия 
поступающих тихоокеанских вод и  перемеши-
вания температурные значения и  глубина зале-
гания ХПС могут меняться в широких пределах. 
Вполне вероятно, отчасти этим обусловлены 
полученные в нашей работе высокие величины 
плотности распределения L. palearis в оба сезона 
при температуре > 3.1–3.5°С (табл. 3).

Максимальная длина тела L.  palearis состав-
ляет 62  см (Love et  al., 2005; Mecklenburg et  al., 
2016). Рыб сопоставимых размеров в  иссле-
дуемом районе мы не  обнаружили (рис.  5, 6).  
Однако доминирующие размерные группы 
(26–40  см) довольно близки к  таковым, из-
вестным из  восточной части Берингова моря. 
По данным Лаута и Акуны (Lauth, Acuna, 2009), 
в этой акватории в уловах преобладали особи TL 
25–40 см. Тем не менее, средняя длина (31.9 см) 
оказалась несколько ниже, чем в прикамчатских 
водах: 34.2  см летом и  32.7  см осенью (наши 
данные). Заметим, что в северных районах чаще 
отмечаются более мелкие особи. У  м. Наварин 
и в Анадырском заливе в уловах доминировали 

рыбы TL 16–25, а в восточной части Чукотского 
моря  — TL 17–23  см при максимальных зна-
чениях соответственно 50 и  32  см (Антоненко 
и др., 2012; Goddard et al., 2014).

По нашим данным, L. palearis можно охарак-
теризовать как относительно короткоцикловый 
вид. Для его самцов свойственны более высо-
кие значения линейно-массовых показателей 
и бóльшая продолжительность жизни по сравне-
нию с самками (табл. 5). Подчеркнём, что среди 
других дальневосточных рыб рода Lycodes анало-
гичные межполовые различия по длине и массе 
отмечены у  ликодов коротконогого L.  brevipes, 
Солдатова L. soldatovi и Ямато L. yamatoi, а так-
же у L. raridens (Бадаев, Баланов, 2006; Баланов 
и  др., 2006; Савельев и  др., 2011; Антоненко 
и др., 2012).

Данных о  размножении L.  palearis в  лите-
ратуре почти нет. Лишь по  аквариальным на-
блюдениям известно, что самки откладывают 
крупную (до  6–7  мм в  диаметре) донную икру 
(Slipp, DeLacy, 1952). Антоненко с  соавторами 
(2012) указывали, что в  северо-западной части 
Берингова моря летом в уловах присутствовали 
рыбы либо незрелые (стадия зрелости гонад II), 
либо находящиеся в  начале процесса созрева-
ния (стадии II–III и III). По имеющимся у нас 
материалам, точные сроки нереста установить 
довольно сложно. Тем не  менее, преобладание 
в  ноябре посленерестовых особей обоих полов 
с гонадами VI–III стадии зрелости, а также на-
личие зрелых самок с  близкими к  нерестовым 
размерами икринок (5–6 мм) (рис. 9, табл. 6, 7) 
(Slipp, DeLacy, 1952) указывают на  то, что раз-
множается L.  palearis в  исследованном районе, 
вероятно, в осенне-зимнее время. Нерест других 
видов рода Lycodes в  этот период был отмечен 
в  Охотском море и  западной части Берингова 
моря (Баланов и  др., 2004, 2006; Бадаев, Бала-
нов, 2006). При этом ГСИ преднерестовых самок 
L. palearis меньше, чем у L. raridens и L. soldatovi. 
Максимальные значения ГСИ исследованного 
вида не превышали 13–18%, тогда как у двух по-
следних составили соответственно 32.5 и 23.1% 
(Баланов и др., 2004; Бадаев, Баланов, 2006).

Наши данные позволяют предположить, что 
массовое созревание и участие в нересте у сам-
цов L. palearis наступает при TL 36–40 см, тогда 
как у  самок  — при TL > 30  см. В  пользу этого 
свидетельствует наличие среди обоих полов 
пред- и посленерестовых особей указанных раз-
мерных диапазонов (см. выше и табл. 6, 7).



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 66  № 1  2026

Курбанов, Баланов38

Преобладание преднерестовых самок над 
преднерестовыми самцами (табл. 6, 7)  в  иссле-
дованном районе может быть вызвано особен-
ностями распределения последних в период не-
реста и непосредственно нерестилищ вида. Если 
места размножения L.  palearis находятся в  не-
пригодных для тралового промысла участках, то 
сконцентрировавшиеся на  них самцы избегают 
вылова, вследствие чего наблюдается диспро-
порция в  числе преднерестовых особей обоих 
полов в юго-западной части Берингова моря.
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DISTRIBUTION AND COMMENTS ON THE BIOLOGY  
OF THE WATTLED EELPOUT LYCODES PALEARIS (ZOARCIDAE)  

IN THE SOUTHWESTERN PART OF THE BERING SEA  
IN THE SUMMER-AUTUMN PERIOD

Yu. K. Kurbanov1, 2 and A. A. Balanov3, *

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

2Kamchatka State Technical University, Petropavlovsk-Kamchatsky, Russia 
3National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, Vladivostok, Russia 

*E-mail: abalanov@imb.dvo.ru

For the first time, information on the distribution and some features of the biology of the wattled eelpout Lycodes 
palearis in the southwestern part of the Bering Sea during the summer and autumn period is presented. This 
species was recorded at depths of 35–295 m at the water temperature near bottom  from −0.6 to 7.3°С. Its 
maximum density were recorded in the western and central parts of the Olyutorsky Bay in the bathymetric range 
of 101–200 m. The total length of individuals in the catches varied from 12 to 48 cm. Males of L. palearis reach 
larger sizes than females. The maximum life expectancy of individuals of the species is estimated at 8 years. 
Males presumably mature in mass when they reach the total body length of 36–40 cm, females, more than 
30 cm, the species reproduces in the autumn-winter period. 

Keywords: Lycodinae, density, size, weight, age, reproduction, western part of the Bering Sea. 
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По результатам траловых и  водолазных исследований на  глубинах 0.5–650.0  м выявлено, что летом 
в расположенном на юге Приморья зал. Петра Великого промежуточный шлемоносец Gymnocanthus 
intermedius обитает на  глубинах от  1 до  60  м. В  Северном Приморье в  обследованном батиметриче-
ском диапазоне 19–650 м вид отмечен лишь эпизодически и только на глубинах 23–30 м, на которых 
представлен особями абсолютной длиной свыше 17 см. В обоих районах достигает длины не менее 23 см. 
В зал. Петра Великого скопления промежуточного шлемоносца отмечаются в основном в юго-запад-
ной части. На интенсивно прогретых до 14–23°С глубинах менее 10 м встречается только мелкоразмер-
ная молодь длиной до 10 см. Особи большей длины предпочитают батиметрический диапазон 10–40 м. 
Встречаются они при 3.3–17.2°С, концентрируясь главным образом в водах с температурой 6.1–15.0°С.

Ключевые слова: Gymnocanthus intermedius, распределение, плотность, глубина, размеры, температура, 
Японское море, Приморье, залив Петра Великого.

DOI: 10.7868/S3034514626010044

Промежуточный шлемоносец Gymnocanthus 
intermedius  — представитель широко распро-
странённого семейства рогатковых (Cottidae 
sensu Yabe (1985))  — низкобореальный приа-
зиатский вид, обитающий в  Японском море, 
южной части Охотского моря, у  тихоокеан-
ского побережья Японии и  южных Куриль-
ских  о-вов (Линдберг, Красюкова, 1987; Kim, 
Yoon, 1992; Amaoka et al., 1995; Новиков и др., 
2002; Choi et al., 2003; Соколовский и др., 2007, 
2011; Парин и  др., 2014; Тупоногов, Кодолов, 
2014; Тупоногов, Явнов, 2015). В  целом для 
ареала вида Парин и  др. (2014) считают его 
редким, Тупоногов и Явнов (2015) — обычным. 
Обычным его называют и  для российских вод 
Японского моря, причём для всех его районов 

(Соколовский и др., 2007; Тупоногов, Кодолов, 
2014), хотя очевидно, что для столь обширной 
акватории статус численности вида на  раз-
личных участках должен различаться. Среди 
обитающих в  российских водах Японского 
моря четырёх видов рода Gymnocanthus проме-
жуточный шлемоносец является самым мел-
ководным и  самым малочисленным (Новиков 
и  др., 2002; Соколовский и  др., 2007). Отсут-
ствие полного охвата глубин его обитания при 
научных траловых исследованиях, исключаю-
щих мелководную зону, а  также относительно 
малая численность вида обусловили слабую 
изученность его биологии.

Известно, что нерест промежуточного шле-
моносца приурочен к холодному периоду года 
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(Новиков и др., 2002), самцы охраняют кладки 
икры (Панченко, Баланов, 2023). Выклюнув-
шиеся личинки появляются в  планктоне вес-
ной (Новиков и др., 2002; Munehara et al., 2009; 
Yamazaki et  al., 2020). По  водам зал. Петра 
Великого описано развитие личинок (Соко-
ловский, Соколовская, 1997), проведено ис-
следование возраста и роста (Панченко, 2012). 
В  частности, выявлено, что в  возрасте один 
год (по  окончании следующей после выклева 
весны) длина промежуточного шлемоносца 
у большей части рыб составляет 7–8 см, в два 
года — 11–13 см; массово вид созревает в воз-
расте 2+, однако часть особей созревает на год 
раньше. Целенаправленных исследований 
распределения промежуточного шлемоносца 
не проводили.

Цель нашей работы — описать распределение 
разноразмерных групп промежуточного шлемо-
носца с привязкой к районам обитания, диапа-
зонам глубин и температурным условиям в водах 
Приморья в летний период.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Использовали материалы донных траловых 

съёмок, выполненных на судах ТИНРО у мате-
рикового побережья Японского моря от  устья 
р.  Туманная до  м. Золотой в  июне–сентябре 
2003–2017  гг. В  этом районе указанные четыре 
месяца по  гидрологическому режиму соответ-
ствуют летнему сезону (Зуенко, 1994, 2008).

По административному делению исследован-
ная акватория омывает побережье Приморского 
края (Приморье). Траления на  севере Примо-
рья — на участке от м. Поворотный до м. Золотой 
(рис.  1а)  — осуществляли донным тралом типа 
ДТ/ТВ с длиной верхней подборы 27.1 м (гори-
зонтальное раскрытие 16.0 м), имевшим в кутце 
дель с  ячеей 30 × 30  мм, покрытую мелкоячей-
ной вставкой (10 × 10 мм). Часть глубоководных 
(> 150–200 м) тралений выполняли тралом этого 
типа и в южном районе (зал. Петра Великого) — 
в акватории от устья р. Туманная до м. Поворот-
ный. Однако основным орудием лова здесь были 
несколько меньшие тралы с  длиной верхней 
подборы 23.2 и 20.0 м (горизонтальное раскры-
тие 13.0 м). Помимо этого в данные по южному 
району мы включили результаты обследования 
в  2015–2017  гг. на  боте с  применением трала 
с  горизонтальным раскрытием 6  м мелковод-
ной зоны Амурского и  Уссурийского заливов, 
а также расположенной между ними островной 
зоны. Всего в  Северном Приморье проведено 

438 тралений, 413 из  которых сопровождали 
измерением температуры придонного слоя воды 
(таблица), со средней скоростью 2.6 узла на глу-
бинах 19–650 м. В южном районе — 1796 трале-
ний (783 с измерением температуры) со средней 
скоростью 2.5 узла на глубинах 5–650 м.

Измерение абсолютной длины рыб (TL) 
осуществляли с точностью до 1 см, при превы-
шении целого значения на 0.1 см и более особь 
относили к следующему сантиметровому классу. 
Так, особей TL 19.1–20.0  см включали в  раз-
мерный класс 20 см (Методическое пособие …, 
2017). Для получения сравнимых результатов 
уловы в  каждом трале пересчитывали на  плот-
ность по  формуле: P = B/S, где P  — плотность, 
экз/км2; B — улов, экз.; S — площадь траления, 
км2; коэффициенты уловистости при пересчёте 
не вводили. Анализ пространственного распре-
деления рыб при траловых ловах выполняли 
с  использованием программного пакета Surfer 
(www.goldensoftware.com).

Для выявления минимальных глубин оби-
тания промежуточного шлемоносца помимо 
тралений использовали результаты 53 водо-
лазных погружений, выполненных сотрудни-
ками ННЦМБ ДВО РАН в  июне–сентябре 
2019–2023 гг. на глубинах от ~0.5 м до 9.0 м. Ра-
боты осуществляли в  бух. Парис о-ва Русский 
(рис.  1) и  сопровождали измерением темпера-
туры придонного слоя воды. При погружениях 
проводили визуальные наблюдения, часть рыб 
отлавливали ручным сачком для последующих 
исследований, в том числе для измерений абсо-
лютной длины тела с точностью до 1 мм. В слу-
чаях, когда особей не отлавливали, их размеры 
определяли под водой с  точностью до  1 см, 
используя размеченную в  виде линейки ручку 
сачка.

Размерный состав рыб охарактеризован по ре-
зультатам промеров 526 экз. промежуточного 
шлемоносца: 502 экз. промерили при траловых 
исследованиях и 24 экз. — при водолазных. Ча-
стоту встречаемости при траловых и водолазных 
работах рассчитывали как отношение числа 
тралений или погружений, в которых отмечали 
промежуточного шлемоносца, к их общему чис-
лу в  определённом батиметрическом интервале 
и выражали в процентах.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В Северном Приморье (от  м. Поворотный 

до  м. Золотой) промежуточный шлемоносец 
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Рис. 1. Места тралений (●) в водах Приморья в летний период (а) и места тралений, в уловах которых присутствовал 
промежуточный шлемоносец Gymnocanthus intermedius (с обозначением плотности распределения), в водах у Север-
ного Приморья (б) и в зал. Петра Великого (в): 1 — устье р. Туманная, 2 — о. Русский, 3 — бух. Парис; (—) — изобаты.

присутствовал в уловах лишь четырёх тралений 
(рис. 1б) и был представлен взрослыми особями 
TL 18–23  см. Все поимки пришлись на  узкий 
диапазон глубин  — 23–30  м. Минимальная 
температура воды, при которой был обнаружен 
исследуемый вид в этом районе составила 3.4°С, 
максимальная — 13.8°С. В трёх тралениях пой-

мано лишь по 1 экз. и в одном случае — 2 экз., 
при этом продолжительность тралений состав-
ляла либо 20, либо 30 мин. В итоге рассчитанная  
плотность вида в  местах его обнаружения 
составила 25–52 экз/км2. В  среднем же для 
глубин 21–30  м с  учётом тралений без улова 
вида (таблица) плотность промежуточного шле-
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моносца в Северном Приморье составила лишь  
4.6 экз/км2.

Основные уловы вида были на юге исследо- 
ванной акватории (в  зал. Петра Великого), 
достигнув в некоторых случаях в заливах второго 
порядка нескольких десятков особей, т.е. в десят-
ки раз больше, чем в  Северном Приморье. Ста-
бильно высокие уловы зарегистрированы в  зал. 
Посьета. Плотность рыб здесь по результатам не-
которых тралений достигала 2.6–3.1 тыс. экз/км2.  
Помимо указанного, локализация промежуточно-
го шлемоносца прослеживалась в центральной ча-
сти Амурского залива со стороны островной зоны. 
Высокая плотность отмечена и в одном из уловов 
в кутовой части Уссурийского залива (рис. 1в).

При тралениях в  зал. Петра Великого про-
межуточный шлемоносец отмечен на  глубинах 
10–60  м. Основная масса рыб предпочитала 
глубины 10–40 м, средняя плотность рыб была 
наибольшей на  глубинах 10–20 (60 экз/км2) 
и чуть ниже — на 21–30 м (57 экз/км2), однако 
наиболее часто вид присутствовал в уловах с глу-
бин 31–40 м — 13% проведённых ловов (рис. 2).

Частота встречаемости вида на  наибольших 
для него глубинах, в  диапазонах 41–50 и  51–
60  м, была невысока  — соответственно всего 3 
и  2% (рис.  2). Невысока оказалась и  средняя 
плотность на  этих глубинах  — 6.5 и  7.5 экз/
км2. Однако следует заметить, что дважды мо-
ристее 50-метровой изобаты всё же наблюдали 
довольно значительные уловы промежуточного 
шлемоносца. Оба раза они были локализованы 

в  мористой части зал. Посьета, плотность вида 
на  этих двух участках составила свыше 100 
и свыше 400 экз/км2 (рис. 1в).

Несмотря на  то, что при обследовании тра-
ловым способом глубин 5–9 м промежуточного 
шлемоносца не  зарегистрировано, результаты 
водолазных работ показали, что на  глубинах 
<10  м представители вида присутствуют: его 
отмечали, начиная от 1 и заканчивая 9 м — мак-
симальной исследованной водолазами глуби-
ны. Частота встречаемости на  глубинах <10  м, 
по  данным водолазов, оказалась выше, чем 

Характеристика собранного материала по  промежуточному шлемоносцу Gymnocanthus intermedius в  водах  
у Северного Приморья (СП) и зал. Петра Великого (ЗПВ) летом 2003–2017 гг. 

Глубины, м
СП ЗПВ

N Nt n N Nt n

<10 0 0 0 62 (53) 19 (53) 0 (24)

10–20 5 5 0 217 64 149

21–30 32 31 5 245 86 192

31–40 17 17 0 193 65 129

41–50 10 9 0 160 62 6

50–60 22 22 0 138 57 21

61–650 352 329 0 781 430 0

Всего 438 413 5 1796 (53) 783 (53) 497 (24)

Примечание. N, Nt  — число тралений/водолазных погружений соответственно общее и  с измерениями температуры придонного слоя 
воды; n — число измеренных особей, экз; в скобках приведены значения по данным водолазных погружений.
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Рис.  2. Плотность и  частота встречаемости проме-
жуточного шлемоносца Gymnocanthus intermedius 
по  диапазонам глубин в  заливе Петра Великого 
в летний период: ( ) — плотность по данным тра-
лений; ( ), ( ) — частота встречаемости по дан-
ным соответственно тралений и водолазных погру-
жений.
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в  любом из  диапазонов глубин по  данным тра-
ловых работ (рис. 2), но размерный состав резко 
отличался даже от смежного диапазона 10–20 м 
(рис.  3), сведения по  которому были получены 
траловым способом. Основная масса промежу-
точного шлемоносца, отмеченного летом водо-
лазами на глубинах до 10 м, имела размеры ~3–
4 см, т.е. была представлена перешедшими после 
весенней личиночной стадии к донному образу 
жизни сеголетками, тогда как в траловых уловах 
рыбы такого размера не зарегистрированы. По-
мимо указанных на  глубинах до  10  м водолазы 
единично регистрировали особей TL до 9–10 см 
(рис. 4). Особей TL > 9 см начинали отмечать и в 
уловах трала. В целом до глубин 31–40 м чётко 
прослеживалось повышение минимальных, 
максимальных и средних размеров промежуточ-
ного шлемоносца. В диапазоне 31–40 м и были 
пойманы наиболее крупные особи TL 23  см. 
Глубже 40 м только минимальные размеры рыб 
были выше, чем на других исследованных глуби-
нах (рис. 3). В целом же безотносительно глубин 
лова среди пойманных рыб доминировали особи 
размерной группы 16–19 см, среди которых наи-
большая численность приходилась на  класс 18 
и  (в меньшей степени) 17 см. Среди остальных 
рыб прослеживалась субдоминантная группа TL 
12–13 см (рис. 4).

На глубинах < 10 м, на которых в зал. Петра 
Великого летом как при водолазных погружени-
ях, так и  при тралениях измеряли температуру 
придонного слоя воды (таблица), последняя 
варьировала в пределах 10.6–23.0°С. В исследо-
ванных с  применением трала в  более глубоких 
слоях воды её значения составляли 0.4–21.8°С. 
Средняя температура с  глубиной уменьшалась. 
Такая же закономерность прослеживалась и  по 
измерениям в  Северном Приморье (рис.  5). 
Начиная с глубин 31–40 м средняя температура 
в  двух районах была близка. На  меньших глу-
бинах температура в  южной части Приморья  
(зал. Петра Великого) была выше, чем в Север-
ном Приморье.

В диапазоне глубин 10–60 м, в котором про-
межуточный шлемоносец отмечен при тралени-
ях, придонная температура варьировала от  1.3 
до  21.8°С. Встречались же представители вида 
при 3.3–17.2°С. Судя по  полученным данным, 
исследованный вид на глубинах своего обнару-
жения предпочитал температуру ~6.1–15.0°С, 
при которой частота встречаемости в  четырёх 
выделенных температурных диапазонах варьи-
ровала от 7.1 до 10.2% (рис. 6а). Наиболее часто 
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Рис.  3. Размерный состав промежуточного шле-
моносца Gymnocanthus intermedius по  диапазонам 
глубин в  зал. Петра Великого в  летний период:  
(-) — среднее значение, (│), ( ) — пределы варьиро-
вания размеров по данным соответственно тралений 
и водолазных погружений. Здесь и на рис. 4: TL — 
абсолютная длина тела рыб.
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Рис.  4. Размерный состав промежуточного шлемо-
носца Gymnocanthus intermedius зал. Петра Велико-
го в летний период: ( ) — в уловах трала с глубин 
10–60 м, ( ) — на глубинах 1–9 м по данным водо-
лазных погружений.
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слоя воды в  зал. Петра Великого ( ) и  в водах 
у Северного Приморья (══).
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представителей вида отмечали при температуре 
10.1–12.0°С, однако его средняя плотность при 
6.1–8.0, 12.1–15.0 и  в особенности  8.1–10.0°С 
была гораздо выше.

В водолазных летних погружениях на  глу-
бинах <10  м промежуточный шлемоносец был 
представлен лишь молодью, которую отмечали 
при температуре от 14 до 23°С. Наиболее часто 
этот вид регистрировали в  температурном диа-

пазоне 15.1–18.0°С — в 1/3 погружений, прове-
дённых при этой температуре (рис. 6б).

ОБСУЖДЕНИЕ

Как показали наши исследования в  водах 
Приморья, в  летний период основная масса 
промежуточного шлемоносца концентриру-
ется в  южном районе (зал. Петра Великого), 
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Рис.  6. Плотность ( ) и  частота встречаемости ( , ) промежуточного шлемоносца Gymnocanthus intermedius 
в летний период в зал. Петра Великого в зависимости от температуры придонного слоя воды по данным тралений (а) 
и водолазных погружений (б).
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в котором в большей степени предпочитает его 
юго-западную часть — зал. Посьета. В Северном 
Приморье, в акватории от м. Поворотный до м. 
Золотой, зарегистрированы лишь его единичные 
поимки на глубинах 23–30 м, тогда как в водах 
зал. Петра Великого на  этих глубинах фикси-
ровали значительные концентрации вида и  от-
мечали его до  гораздо бо́льших глубин  — 60  м. 
Между тем, температурный фон при тралениях 
в  Северном Приморье зачастую был близок 
к значениям, при которых в зал. Петра Великого 
отмечали скопления промежуточного шлемо-
носца.

Конечно же, малое количество отмеченных 
в  Северном Приморье особей промежуточного 
шлемоносца отчасти обусловлено отсутствием 
здесь исследований на глубинах <19 м. В первую 
очередь, это повлияло на  получение инфор-
мации по  обитающей в  Северном Приморье 
молоди, так как исследования в  зал. Петра Ве-
ликого показали, что на глубинах <20 м в летний 
период обитают не только взрослые рыбы, но и 
концентрируется основное количество молоди. 
Это должно быть характерно и  для Северного 
Приморья, что подтверждается тем фактом, что 
размеры пойманных в этом районе на глубинах 
23–30 м особей составляли 18–23 см, т.е. эти ры-
бы однозначно были половозрелыми (Панчен-
ко, 2012). Тем не менее, несмотря на отсутствие 
исследований мелководной зоны в  Северном 
Приморье, можно утверждать, что плотность 
поселений промежуточного шлемоносца здесь 
ниже, чем на юге — в зал. Петра Великого. Ведь 
представляется логичным, что если бы в  Се-
верном Приморье глубины меньше 20  м были 
заселены промежуточным шлемоносцем столь 
же значительно, как и  в зал. Петра Великого, 
то высокие уловы на глубинах больше 20 м на-
блюдали бы в  обоих районах. Видимо, лучшая 
заселённость зал. Петра Великого промежуточ-
ным шлемоносцем обусловлена наличием здесь, 
в отличие от Северного Приморья, благоприят-
ной обширной мелководной шельфовой зоны 
(рис. 1).

Помимо этого зал. Петра Великого, распо-
ложенный на юге Приморья, отличается от Се-
верного Приморья и более высокой летом тем-
пературой воды в верхней части шельфа (рис. 5), 
в которой в основном и обитает промежуточный 
шлемоносец. Видимо, этот представитель шле-
моносцев, как низкобореальный вид, тяготеет 
к южным районам умеренных вод.

В целом на  шельфе Приморья в  период ги-
дрологического лета за  пределами эстуарных 
зон располагаются три основные водные массы: 
поверхностная прибрежная (ПП), температура 
в  которой варьирует в  зависимости от  меся-
ца и  района, достигая 16–23°С; глубинная 
шельфовая (ГШ) — от 3 до 6°С и верхний слой 
глубинных япономорских вод (ГЯ) с  темпе-
ратурой от  0 до  1–2°С (Зуенко, 1994). Водные 
массы разделены термогалопикноклинами, 
образующими в  местах пересечения со  дном 
бентические фронты. Фронты между ПП и ГШ 
залегают летом на  глубинах 30–40 м, между 
ГШ и ГЯ — на 60–80 м, однако периодически 
могут располагаться выше или ниже (Вдо-
вин, Зуенко, 1997). Варьированием границы 
ПП с  ГШ в  сторону меньших глубин можно 
объяснить значительный размах значений 
температуры воды (3.4–13.8°С), при которых 
в  узком диапазоне глубин (23–30  м)  отмечали 
промежуточного шлемоносца в Северном При-
морье. Напротив, заглублением бентического 
фронта между этими водными массами можно 
объяснить два значительных улова исследован-
ного вида в бух. Посьета мористее 50-метровой 
изобаты (рис.  1в), температурного фона при 
которых не  измеряли. Судя по  предпочтению 
промежуточным шлемоносцем определённых 
глубин, как правило, до  40  м (рис.  2)  и  тем-
пературы >6°С (рис. 6), он тяготеет к ПП и её 
границе с ГШ. Учитывая же то, что глубже 60 м 
он не отмечен, и то, что его не регистрировали 
при температуре < 3.3°С, можно полагать, что 
ГЯ вид полностью избегает.

Известно, что до  достижения определённых 
размеров рыбы слабо улавливаются донным 
тралом, при этом особи минимальных размеров 
могут быть представлены только случайными по-
имками (Вдовин, 2000). Этим можно объяснить 
тот факт, что в траловых уловах с глубин <10 м 
промежуточный шлемоносец не  отмечен, тогда 
как по данным водолазных работ встречаемость 
его здесь была высока, но  представлен он был 
на  этих глубинах в  основном мелкоразмерной 
молодью первого года жизни.

Как упоминалось выше, в  зал. Петра 
Великого в  траловых уловах в  целом среди 
размерных групп доминировали особи 17- 
и  18-сантиметрового размерного класса (т.е. 
их  TL составляла 16.1–18.0  см) (рис.  4), а  не 
рыбы меньшего размера, хотя в  природе наи-
более высока численность мелкоразмерных 
особей, с  ростом же в  связи со  смертностью 
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их численность уменьшается. Это также объяс-
няется селективностью тралящих орудий лова. 
Дальнейшее же уменьшение в  уловах числа 
особей промежуточного шлемоносца каждого 
последующего сантиметрового класса обу-
словлено естественной убылью рыб старших 
размерно-возрастных групп.

Обращает на  себя внимание то, что среди 
промеренного класса промежуточного шлемо-
носца TL ≤ 15  см число рыб в  группе 12–13  см 
оказалось бо́льшим не  только по  сравнению 
с особями меньшего размера, но и с рыбами TL 
14–15 см (рис. 4), несмотря на повышающуюся 
с увеличением размера уловистость рыб. Если бы 
настоящее исследование основывалось на  дан-
ных одного года, то это могло бы быть связано 
с  проявлением урожайного поколения. Но  так 
как мы имеем дело с данными за ряд лет, это яв-
ляется отражением закономерностей роста. При 
анализе возраста (Панченко, 2012) оказалось, 
что пойманные в  летний период особи проме-
жуточного шлемоносца TL 12–13 (11.1–13.0) см, 
которых изучили, были в возрасте 2+. В следую-
щей размерной группе 14–15 (13.1–15.0) см от-
мечали рыб в возрасте 2+ и 3+. Таким образом, 
летом размерная группа 12–13 см представлена 
многочисленными особями в  возрасте  2+ 
со средними темпами роста, а группа 14–15 см — 
относительно немногочисленными рыбами: 
быстрорастущими в возрасте 2+ и медленнорас-
тущими в возрасте 3+. Этим и объясняется сни-
жение численности размерной группы 14–15 см 
по сравнению со смежными.

Вполне закономерно, что при общем промере 
порядка 500 экз. на наибольший из отмеченных 
размерных классов (23 см) в зал. Петра Великого 
пришлось лишь 2 экз. Следует заметить, что 
в Северном Приморье (акватории между мысами 
Поворотный и Золотой) самая крупная из отме-
ченных рыб также была длиной 23 см, хотя про-
мерено здесь было всего 5 экз. Не  исключено, 
что в этом районе промежуточный шлемоносец 
может достигать бо́льших, чем в зал. Петра Ве-
ликого, размеров.

Минимальные размеры промежуточного шле-
моносца с возрастанием глубины поступательно 
повышаются. По изменению размерного состава 
(рис.  3)  очевидно, что обитание на  наименее 
прогретых глубинах (>40 м) характерно в летний 
период только для взрослых особей. Отсутствие 
же здесь в  уловах особей наибольших размеров 
(22–23 см) может быть связано с малым числом 
промеров рыб из батиметрической зоны 41–60 м 

(таблица), так как заселённость видом глубин > 
40 м невысока (рис. 2).

В отличие от  глубин >40  м до  40-метровой 
изобаты отмечено возрастание не  только ми-
нимальных размеров промежуточного шлемо-
носца, но  и максимальных, и  средних (рис.  3). 
Особенно ярко это проявляется в  мелководной 
зоне, в которой на глубинах <10 м максимальный 
отмеченный водолазами размер рыб составил 
10 см, тогда как в  траловых уловах в  смежном 
диапазоне 10–20 м  — почти в  два раза больше 
(19  см). Таким образом, молодь предпочитает 
придерживаться мелководья, прогреваемого 
в  наибольшей степени (рис.  5), с  ростом же 
рыбы тяготеют к менее прогретым слоям воды. 
Не случайно мелкоразмерную молодь отмечали 
водолазы на глубинах < 10 м при более высокой 
температуре (рис. 6б), чем была поймана глубже 
основная масса рыб (рис. 6а).

БЛАГОДАРНОСТИ
Авторы выражают признательность членам 

научных групп, принимавшим (будучи сотруд-
никами ТИНРО) наряду с авторами настоящей 
работы участие в сборе ихтиологической инфор-
мации на  судах этой организации: Д.В.  Анто-
ненко, М.И. Бойко, П.В. Калчугину, С.Ф.  Со-
ломатову. Также мы благодарны сотрудникам 
ННЦМБ ДВО РАН: А.А. Баланову и К.К. Дудке, 
участвовавшим наряду с одним из авторов в во-
долазных погружениях.

ФИНАНСИРОВАНИЕ РАБОТЫ
Работа финансировалась за счёт средств бюд-

жетов Национального научного центра морской 
биологии Дальневосточного отделения РАН 
и  Всероссийского научно-исследовательского 
института рыбного хозяйства и  океанографии. 
Никаких дополнительных грантов на  прове-
дение или руководство данным конкретным 
исследованием получено не было.

СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ СТАНДАРТОВ
Все манипуляции с объектами исследований 

соответствовали Директиве 2010/63/EU Евро-
пейского Парламента и  Совета Европейского 
союза от  22.09.2010  г. по  охране животных, ис-
пользуемых в  научных целях (https://ruslasa.ru/
wp-content/uploads/2017/06/Directive_201063_
rus.pdf) и одобрены решением комиссии по био-
медицинской этике ННЦМБ ДВО РАН (реги-
страционный № 5 от 07.05.2025 г.).



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 66  № 1  2026

Панченко, Вдовин50

КОНФЛИКТ ИНТЕРЕСОВ
Авторы данной работы заявляют, что у  них 

нет конфликта интересов.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

Вдовин А.Н. 2000. Динамика уловистости рыб донным 
тралом в зависимости от размерного состава и плот-
ности скоплений // Изв. ТИНРО. Т. 127. С. 137–148.
Вдовин А.Н., Зуенко Ю.И. 1997. Вертикальная зональ-
ность и экологические группировки рыб залива Пет-
ра Великого // Изв. ТИНРО. Т. 122. С. 152–176.
Зуенко Ю.И. 1994. Типы термической стратификации 
вод на  шельфе Приморья  // Комплексные исследо-
вания морских гидробионтов и условий их обитания. 
Владивосток: Изд-во ТИНРО. С. 20–39.
Зуенко  Ю.И. 2008. Промысловая океанография 
Японского моря. Владивосток: Изд-во ТИНРО-
центр, 227 с.
Линдберг Г.У., Красюкова З.В. 1987. Рыбы Японского 
моря и  сопредельных частей Охотского и  Желтого 
морей. Ч. 5. Л.: Наука, 526 с.
Методическое пособие по сбору промысловой и био-
логической информации. 2017. Владивосток: Изд-во 
ТИНРО-Центр, 102 с.
Новиков  Н.П., Соколовский  А.С., Соколовская  Т.Г., 
Яковлев  Ю.М. 2002. Рыбы Приморья. Владивосток: 
Изд-во Дальрыбвтуз, 552 с.
Панченко В.В. 2012. Возраст и рост шлемоносных быч-
ков рода Gymnocanthus (Cottidae) в заливе Петра Ве-
ликого и прилегающих районах Приморья (Японское 
море) // Вопр. ихтиологии. Т. 52. № 2. С. 234–247.
Панченко  В.В., Баланов  А.А. 2023. Первое обнару-
жение кладок икры промежуточного шлемонос-
ца Gymnocanthus intermedius (Temminck et Schlegel, 
1843) (Cottidae) в  заливе Петра Великого (Японское 
море) // Биология моря. Т. 49. № 2. С. 143–146.
https://doi.org/10.31857/S0134347523020067
Парин Н.В., Евсеенко С.А., Васильева Е.Д. 2014. Рыбы 
морей России: аннотированный каталог. М.: Т-во 
науч. изд. КМК, 733 с.

Соколовский  А.С., Соколовская  Т.Г. 1997. К  иден-
тификации личинок шлемоносных бычков (gen. 
Gymnocanthus, Cottidae) залива Петра Вели-
кого (Японское море)  // Изв. ТИНРО. Т.  122.  
С. 571–578.
Соколовский А.С., Дударев В.А., Соколовская Т.Г., Со-
ломатов С.Ф. 2007. Рыбы российских вод Японского 
моря: аннотированный и  иллюстрированный ката-
лог. Владивосток: Дальнаука, 200 с.
Соколовский  А.С., Соколовская  Т.Г., Яковлев  Ю.М. 
2011. Рыбы залива Петра Великого. Владивосток: 
Дальнаука, 431 с.
Тупоногов  В.Н., Кодолов  Л.С.  2014. Полевой опреде-
литель промысловых и  массовых видов рыб даль-
невосточных морей России. Владивосток: Русский 
остров, 336 с.
Тупоногов В.Н., Явнов С.В. 2015. Атлас рыб дальнево-
сточных морей России (окуни, терпуги, бычки, ли-
сички). Владивосток: Русский остров, 264 с.
Amaoka  K., Nakaya  K., Yabe  M. 1995. The fishes of 
Northern Japan. Sapporo: Kita-Nihon Kaiyo Center Co. 
Ltd., 391 p.
Choi  Y., Kim  J.-H., Park  J.-Y. 2003. Marine fishes of 
Korea. Seoul: Kyo-Hak Publ. Co. Ltd., 648 p.
Kim I.-S., Yoon C.-H. 1992. Synopsis of the family Cottidae 
(Pisces: Scorpaeniformes) from Korea  // Korean  J. 
Ichthyol. V. 4. № 1. P. 54–79.
Munehara H., Tanaka Y., Futamura T. 2009. Novel sledge 
net system employing propulsion vehicles for sampling 
demersal organisms on sandy bottoms  // Estuar. Coast. 
Shelf Sci. V. 83. № 3. P. 371–377.
https://doi.org/10.1016/j.ecss.2009.04.004
Yabe M. 1985. Comparative osteology and myology of the 
superfamily Cottoidea (Pisces: Scorpaeniformes), and its 
phylogenetic classification // Mem. Fac. Fish. Hokkaido 
Univ. V. 32. № 1. 130 p.
Yamazaki  A., Ogino  A., Munehara  H. 2020. Dispersion 
and settlement of two sympatric sculpins of the genus 
Gymnocanthus // J. Fish Biol. V. 96. № 4. P. 1004–1013.
https://doi.org/10.1111/jfb.14291



РАСПРЕДЕЛЕНИЕ И РАЗМЕРНЫЙ СОСТАВ ПРОМЕЖУТОЧНОГО ШЛЕМОНОСЦА 51

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 66  № 1  2026

DISTRIBUTION AND SIZE COMPOSITION OF INTERMEDIATE 
STAGHORN SCULPIN GYMNOCANTHUS INTERMEDIUS (COTTIDAE)  

IN THE WATERS OF PRIMORYE (SEA OF JAPAN) IN SUMMER

V. V. Panchenko1, * and A. N. Vdovin2

1National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, Vladivostok, Russia 
2Pacific Branch, Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Vladivostok, Russia

*E-mail: vlad-panch@yandex.ru

Trawl and diving surveys at depths of 0.5–650.0 m have revealed that intermediate staghorn sculpin Gymnocanthus 
intermedius in Peter the Great Bay, located in the south of Primorye, lives at depths from 1 to 60 m in summer. In 
northern Primorye, the species was only sporadically recorded in the studied bathymetric range of 19–650 m and 
only at depths of 23–30 m, where it is represented by individuals with a total length of over 17 cm. In both areas, 
it reaches a length of no less than 23 cm. In Peter the Great Bay, aggregations of intermediate staghorn sculpin 
are observed mainly in the southwestern part. Only small-sized juveniles up to 10 cm long are found at depths 
of less than 10 m, which are intensively heated to 14–23°C. Longer individuals prefer the bathymetric range of 
10–40 m. They occur at 3.3–17.2°C and are concentrated mainly in waters with a temperature of 6.1–15.0°C.

Keywords: Gymnocanthus intermedius, distribution, density, depth, size, temperature, Sea of Japan, Primorye, 
Peter the Great Bay.
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СИБИРСКИЙ ЧУКУЧАН CATOSTOMUS CATOSTOMUS ROSTRATUS 
(CATOSTOMIDAE) В ОЗЁРНО-РЕЧНЫХ СИСТЕМАХ ЮЖНЫХ 
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Приведены результаты изучения популяций сибирского чукучана Catostomus catostomus rostratus, 
обитающих в озёрно-речных системах притоков среднего течения р. Колыма. Представлены размер-
но-возрастная и  половая структуры обследованных популяций. Показано, что, несмотря на  бытую-
щее мнение об исключительно речном образе жизни подвида, он является обычным и даже массовым 
в  некоторых озёрах Колымского бассейна. На  основании данных по  паразитофауне обследованных 
популяций чукучана высказано предположение об их изолированности от основного русла среднего 
и нижнего течения р. Колыма. Популяции чукучана оз. Дарпир и озёрно-речной системы Уи могут 
оказаться реликтами, изолированными с позднего плейстоцена.

Ключевые слова: озёрные популяции сибирского чукучана, особенности биологии, изолированность, 
реликт, гельминтофауна, бассейн р. Колыма.

DOI: 10.7868/S3034514626010051

Чукучановые (Catostomidae)  — большое 
семейство пресноводных рыб, включающее 
14  родов и  76 видов. Почти все они (13 родов 
и 75 видов) широко распространены в Северной 
Америке, где составляют ~8% видового разно-
образия континентальной ихтиофауны (Bagley 
et al., 2018). В Евразии же обитают лишь два вида 
из  двух родов рассматриваемого семейства, оба 
встречаются в восточной части материка. На се-
вере Китая обитает древний монотипичный род 
Myxocyprinus, а на севере Дальнего Востока все-
лившийся в Азию из Северной Америки предста-
витель рода Catostomus, образовавший здесь под-
вид — сибирского чукучана C. catostomus rostratus 
(Tilesius, 1813). Не  исключено, что последний 
может быть хорошо обособленным эндемичным 
видом (Черешнев, 2008; Dyldin et al., 2020).

На североамериканском континенте номи-
нативный подвид  — обыкновенный чукучан 

C.  catostomus catostomus (Forster, 1773)  — самый 
распространённый представитель рода, обла-
дающий огромным ареалом и  дальше других 
видов заходящий на  север. В  США и  Канаде 
он обитает в реках и озёрах, чаще — в глубоких 
озёрах (Ryder et al., 1964; Scott, Crossman, 1973; 
Bogutskaya, 2021).

Азиатский подвид обыкновенного чукуча-
на  — сибирский чукучан  — имеет относитель-
но небольшой ареал, включающий бассейны 
нескольких рек: Индигирка, Алазея, Чукочья 
и  Колыма (Новиков, 1966; Кириллов  Ф., 1972; 
Черешнев, 1996, 1998, 2008; Попов, 2007; Кирил-
лов и др., 2016). В недавнем прошлом был рас-
пространён восточнее, его останки обнаружены 
в  позднечетвертичных отложениях Чаунской 
низменности (Паракецов, 1961).

В отличие от  многочисленных представите-
лей рода Catostomus, населяющих североамери-
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канский континент, единственный азиатский 
подвид изучен намного хуже. Бо́льшая часть 
имеющихся в  литературе данных по  нему опу-
бликована в обобщённых сводках по ихтиофау-
не различных регионов севера Дальнего Востока 
и в основном касается распространения и огра-
ниченного числа биологических характеристик 
(Дрягин, 1933; Новиков, 1966; Кириллов  Ф., 
1972; Кириллов  А., 2002). Этот подвид опи-
сывается как эндемичный, арктобореальный, 
палеарктический и  неоарктический, пресно-
водный и  речной. Указывается, что в  отличие 
от предкового американского подвида эта рыба 
не  живёт в  озёрах (Шилин, 1973; Черешнев, 
2003; Кириллов и  др., 2014; Чекалдин и  др., 
2019). Подчёркивается, что сибирский чукучан 
ведёт исключительно речной образ жизни,  
“… заселяет участки рек как с быстрым течением 
и каменистым дном, так и с медленным течени-
ем и илистым грунтом …” (Чекалдин, Смирнов, 
2017. С. 34).

Имеется лишь единичное указание на то, что 
и  на северо-востоке Азии сибирский чукучан 
был встречен в одном из озёр в бассейне р. Ко-
лыма (Осинов и  др., 2018). Вместе с  тем в  ходе 
наших экспедиций 2018–2024 гг. в южных отро-
гах хр. Черского было установлено, что в озёрах 
этой территории вид обитает почти повсеместно.

Цель работы  — описать основные биологи-
ческие черты сибирского чукучана из  системы 
горных озёр в южных отрогах хр. Черского (Ма-
гаданская область/Республика Саха (Якутия)).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Характеристика района работ

Обследованный район представляет собой 
зону понижения рельефа в  южных отрогах 
хр.  Черского на  границе между Магаданской 
областью и  Республикой Саха (Якутия), сфор-
мированную Дарпирской впадиной, Уи-Мо-
монтайской и  Малык-Сиенской ледниковыми 
долинами. Территория расположена между 63° 
и  64° с.ш. в  области экстраконтинентального 
климата северо-восточной Азии. С  запада она 
ограничена хребтами Охандя и  Улахан-Чи-
стай, с  востока  — Омулёвским среднегорьем, 
с юга-востока — хребтом Чёрге (рис. 1).

Речные долины и озёра исследованного рай-
она расположены на  высотах от  850 до  1100  м 
над уровнем моря, что смягчает климатические 
контрасты, делая зиму менее холодной и  более 

многоснежной, а лето — более коротким и менее 
сухим. По данным метеостанции на оз. Дарпир 
за  1941–1994  гг., средняя годовая температура 
воздуха составила −13.1°С при абсолютном ми-
нимуме −61.0°С и  средней температуре  января 
−38.4°С. Температурный максимум (35.0°С) 
отмечен в июле при среднем значении для этого 
месяца 12.6°С. Переход среднесуточной темпе-
ратуры через ноль наблюдается в  середине мая 
и середине сентября (Научно-прикладной спра-
вочник …, 1989; Андреев и др., 2020).

Формирование озёр на  территории впадин 
произошло в позднем плейстоцене (Хворостова, 
1970). Ключевую роль в этом сыграли тектони-
ческий и ледниковый факторы. Подпруживание 
оз.  Дарпир обусловлено сейсмотектонической 
деятельностью, участие ледниковых морен было 
незначительным (Важенин, 2000). Геоморфоло-
гия оз.  Урультун также позволяет предполагать 
его тектоническое происхождение с  последую-
щим подпруживанием стока моренами. Озёра 
Юг, Момонтай и Малык образовались благодаря 
ледниковым моренным запрудам в  результате 
деградации древнего горно-долинного оледене-
ния. Для ряда озёр Уи-Момонтайской низмен-
ности (кроме оз.  Момонтай) предполагается, 
что они являются реликтами крупных прилед-
никовых бассейнов, образовавшихся у края лед-
ника в период его интенсивного таяния. Другая 
часть озёр имеет термокарстовую или вторично 
термокарстовую природу (Отчёт …, 19671).

Располагаясь в  пределах единого района, 
озёра, тем не  менее, принадлежат к  разным 
участкам бассейна р. Колыма. Озеро Малык че-
рез реки Малык-Сиен и Бёрёлёх связано с верх-
ним её течением; остальные озёра — со средним 
течением (Момонтай, Урультун и  система озёр 
р.  Уи  — Юг–Круглое–Валунное–Уи–Фигур-
ное  — через р.  Омулёвка и  нижнее течение 
р.  Ясачная; оз.  Дарпир  — через реки Рассоха 
и Ясачная).

Сбор и обработка материала

Рыб отлавливали удебными снастями 
в  озёрах Дарпир, Малый Дарпир и  Момонтай 
(20.07–14.08.2018 г.), Малык (июль 2020 г.), Уи 
(июнь 2021 г.), Урультун (июль–август 2021 г.), 
Юг (25.06.–14.08.2024  г.) и  Круглое (август 
1 Отчёт о результатах работ Момантайской поисково-геомор-
фологической партии масштаба 1 : 50000 и геофизического 
отряда за 1967 г.  // Архив Магаданского филиала террито-
риального фонда геологической информации. №  015593/1 
от 15.01.1969 г.
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2024  г.). Основная задача экспедиций состояла 
в  установлении видового состава ихтиоценов 
озёр и выявлении биологических характеристик 
отловленных рыб.

Ихтиологические материалы по чукучану уда-
лось получить в озёрах Дарпир, Малый Дарпир 
и  в озёрно-речной системе Юг–Круглое–Ва-
лунное–Уи. Кроме того, проводили опросы ры-
баков, которые осуществляли промышленный 
и  любительский лов в  рассматриваемых озёрах 
с 1980-х гг. до настоящего времени.

На полный биологический анализ и опреде-
ление возраста в озёрах Дарпир, Малый Дарпир 
(при анализе данных эти выборки были объеди-
нены в  одну и  далее по  тексту будет использо-
ваться единое название — оз. Дарпир) и Уи было 
поймано по 24 экз. чукучана, в оз. Юг — 19 экз., 
в  оз.  Круглое  — 41 экз. Обработку материалов 
проводили в  полевых и  камеральных условиях 
по  общепринятым методикам (Правдин, 1966). 
У  всех рыб измеряли стандартную длину тела 
(от вершины рыла до конца чешуйного покрова) 
и его массу, определяли пол и стадию зрелости 
гонад. Возраст определяли по  чешуе, взятой 

выше боковой линии на  уровне задней части 
спинного плавника. Статистическую обработку 
полученных результатов проводили по  руко-
водству Лакина (1990).

Провели паразитологические исследования 
особей из озёр Уи и Дарпир. Всех рыб подверг-
ли полному гельминтологическому вскрытию 
с  соблюдением всех методических приёмов 
для сбора полноценной коллекции паразитов, 
камеральное изучение паразитов проводили 
по  стандартным методикам на  временных 
и  постоянных препаратах (Скрябин, 1928; 
Быховская-Павловская, 1985). Значительную 
часть выборки чукучана вскрыли в  полевых 
условиях, у  другой части рыб препарировали 
и  зафиксировали в  4%-ном формалине глаза 
и  внутренние органы для последующей обра-
ботки и  изучения выявленных паразитов в  ла-
бораторных условиях.

При описании результатов паразитологи-
ческих вскрытий использованы сокращения: 
pl. — плероцеркоид, met. — метацеркария, juv. — 
неполовозрелый экземпляр, l.  — личиночная 
стадия.

р. Р
ассо

ха

р. 
Уру

ль
тун

р. 
Омул

ёв
ка

р.
 Я

са
чн

ая
р. 

Кол
ыма

р. 
Бёр

ёл
ёх

р. 
Кулу

р. Аян-Ю
рях

149°30ў в.д.

63°45ў с.ш.

оз. Дарпир

хр. Улахан-Чистай

Омулёвское среднегорье

оз. Урультуноз. Уи
оз. Юг

оз. Момонтай

хр. Охандя

оз. Малык

хр. Чёрге(а) (б)

Рис. 1. Район исследований (⬯) в бассейне р. Колыма (а) и схема расположения обследованных озёр (б).
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РЕЗУЛЬТАТЫ
Опросные данные указывают, что в обследо-

ванном районе чукучан ловится в реках Дарпир-
Сиен и Дарпир-Юрях, Омулёвка, Момонтай, Уи 
и Малык-Сиен, а также в оз. Дарпир и в системе 
озёр р.  Уи. Наши обловы в  целом подтвердили 
сведения, полученные от  местных жителей. 
В  2018–2024  гг. рыбы были пойманы в  озёр-
но-речной системе Юг–Круглое–Валунное–
Уи–Фигурное и в оз. Дарпир. Есть информация 
о  том, что в  последние годы чукучан единично 
стал встречаться и  в оз.  Момонтай, но  нам его 
поймать здесь не  удалось. Чукучан не  ловится 
в  озёрах Малык и  Урультун, это подтверждают 
и  опросные сведения. Также вид отсутствовал 
в небольших водоёмах размером в десятки и сот-
ни метров — как замкнутых (в них найден только 
речной гольян Phoxinus phoxinus), так и  про-
точных (они населены сибирским хариусом 
Thymallus arcticus, речным гольяном и  колым-
ским подкаменщиком Cottus kolymensis) (рис. 2).

Обследованные озера различались составом 
ихтиофауны. Обычными видами повсеместно 
были сибирский хариус, арктический голец 
Salvelinus alpinus, колымский подкаменщик 
и  речной гольян. Только в  озёрах Дарпир 
и  Урультун ловились тонкохвостый налим Lota 
lota leptura и  обыкновенный валёк Prosopium 
cylindraceum, только в  оз.  Момонтай был от-
ловлен сибирский усатый голец Barbatula toni 
(табл. 1).

Возрастной состав выборок чукучана в суще-
ственной степени совпадает — в уловах из всех 
водоёмов преобладали рыбы в  возрасте  5+ … 
7+. Максимальный возраст чукучана в  оз.  Уи 
составил 11+, в  оз.  Дарпир  — 10+, в  оз.  Круг-
лое — 8+ и в оз. Юг — 7+. Продолжительность 
жизни самок была выше по сравнению с самца-
ми (табл. 2). Самой крупной и старшей особью 
в наших уловах была самка в возрасте 11+, дли-
ной 450 мм и массой 1200 г, пойманная в оз. Уи 
(табл. 3, 4).

В большинстве возрастных групп самки 
по средней длине и массе тела обгоняли самцов. 
Учитывая, что продолжительность жизни самок 
также выше, очевидно, что средние размеры 
и масса самок чукучана в озёрных стадах больше 
по сравнению с самцами (рис. 3).

Соотношение полов сибирского чукучана 
было смещено в  пользу самцов в  оз.  Дарпир 
(1.00  :  1.18) и  в оз.  Уи (1.00 : 1.40). Напротив, 
в выборке из оз. Юг было 16 самок и всего три 

самца (5.30 : 1.00), а из оз. Круглое — 27 самок 
и 11 самцов (2.45 : 1.00).

Все пойманные в конце июня в оз. Уи чукуча-
ны были зрелыми и участвовали в нересте (у осо-
бей обоих полов наблюдали текучие гонады). 
Уже отнерестившимися были рыбы, выловлен-
ные в первой декаде августа в оз. Дарпир (кроме 
одного незрелого самца). Их гонады были II–
III стадии зрелости. Массовый нерест чукучана 
в оз. Юг мы зарегистрировали в середине июля. 
У самцов и самок гонады были IV–V и V стадий 
зрелости. В  конце  июля–начале  августа здесь 
встречались как отнерестившиеся особи (с гона-
дами VI–II и II–III стадий зрелости), так и ещё 
несозревшие (самки с гонадами II стадии). Осо-
би, пойманные в оз. Круглое 7–8 августа, имели 
преимущественно зрелые гонады II–III стадии 
зрелости. Здесь же было поймано несколько 
неполовозрелых самок с  яичниками II и  II–III 
стадий.

Паразитологические исследования выявили 
у чукучана озёр Дарпир и Уи девять видов гель-
минтов: цестоды (Cestoda) Glaridacris catostomi 

оз. Дарпир

оз. Малый 
Дарпир

р. О
мулёвка

оз. Круглое оз. Уи
оз. Юг

оз. Валунное

оз. Урультун

оз. Момонтай

оз. Малык

р. Урультун

р. Малык-Сиен

р. О
мулёвка

Рис.  2. Карта-схема района исследований: ( )  — 
места регулярных поимок сибирского чукучана 
Catostomus catostomus rostratus рыбаками (опросные 
данные), ( ) — места наших поимок вида, ( ) — чу-
кучан не был пойман (наши данные, совпадающие 
с опросными).
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Таблица 1. Состав ихтиофауны обследованных озёр

Вид/подвид Ма-
лык

Мо-
монтай Урультун Дарпир и Малый 

Дарпир Юг Круг-
лое Уи

Обыкновенный валёк + +

Сибирский чукучан + + + +

Тонкохвостый налим + +

Сибирский хариус + + + + + + +

Арктический голец + + + + + + +

Колымский подкаменщик + + + + + + +

Сибирский усатый голец +

Речной гольян + + + + + +

Таблица 2. Возрастная структура выборок сибирского чукучана Catostomus catostomus rostratus из обследован-
ных озёр, %

Возраст

Дарпир  
и Малый Дарпир Уи Юг Круглое

Самцы Самки Оба 
пола Самцы Самки Оба 

пола Самцы Самки Оба 
пола Самцы Самки Оба 

пола

1+ 2.4*

2+ 4.9*

3+ 9.1 2.4

4+ 7.1 4.2 7.4 4.9

5+ 7.7 9.1 8.3 57.2 33.2 33.3 6.3 10.5 9.1 7.4 7.3

6+ 30.8 9.1 20.8 21.4 30.0 25.0 33.3 68.7 63.2 63.6 22.2 31.7

7+ 46.1 18.2 33.3 14.3 20.0 16.7 33.3 25.0 26.3 18.2 55.6 41.5

8+ 7.7 9.1 8.3 7.4 4.9

9+ 7.7 45.4 25.0 40.0 16.7

10+ 9.1 4.3

11+ 10.0 4.2

Примечание. Здесь и в табл. 3–5: * пол особей не определён.
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Cooper, 1920, Dibothriocephalus ditremus (Creplin, 
1825) Lühe, 1899, pl.; трематоды (Trematoda) 
Ichthyocotylurus pileatus (Rudolphi, 1802) Odening, 
1969, met., Crepidostomum metoecus (Braun, 1900) 
Braun, 1900, Phyllodistomum spp., juv.; скребни 
(Acanthocephala) Pseudoechinorhynchus borealis 
(Linstow, 1901), Neoechinorhynchus salmonis Ching, 
1984, N. simansularis Roitman, 1961 и  N. tumidus 
Van Cleave et Bangham, 1949. У  рыб оз.  Дарпир 
обнаружены все девять выявленных видов па-
разитических червей, а  у рыб из  оз.  Уи только 
один (специфичный) — G. catostomi.

ОБСУЖДЕНИЕ
Североамериканский обыкновенный чукучан 

обитает и нерестится как в озёрах, так и в реках. 
Озёрный чукучан для нереста может выходить 
в реки и ручьи, затем возвращаться. Нереститься 
подвид может и  непосредственно в  озёрах, от-
кладывая икру на грунт в их мелководной части. 
Наши материалы свидетельствуют о том, что си-
бирский чукучан, вероятно, имеет те же особен-
ности биологии, что и  обыкновенный чукучан. 
В  литературных источниках имеются данные 
о  разнообразии половой структуры популяций 
обыкновенного и  сибирского чукучанов в  раз-
личных регионах и районах, свидетельствующие 

как о  преобладании самцов (McPhail, Lindsey, 
1970; Кириллов Ф., 1972; Scott, Crossman, 1973; 
Bruce, 19742; Кириллов А., 2002; Чекалдин и др., 
2019), так и о более высокой численности самок 
(Harris, 1962). Наши результаты демонстрируют 
оба варианта половой структуры популяций 
обследованных озёр. В  выборках из  озёр Дар-
пир и  Уи преобладали самцы, а  из озёр Юг 
и Круглое — самки. Есть наблюдения того, что 
обыкновенный чукучан нерестится не  парами, 
а группами от двух до шести самцов на одну сам-
ку (Dion et al., 1994; McPhail, 2007). Особенности 
нерестового поведения сибирского чукучана 
в горных озёрах нуждаются в изучении.

В Северной Америке на  юге ареала самцы 
и  самки обыкновенного чукучана созревают 
в возрасте соответственно 4+ и 5+ (Bailey, 1969; 
Barton, 1980). В  центральной части Британской 
Колумбии самцы чукучана созревают в  пять–
шесть, самки в  шесть–семь полных лет, а  на её 
севере — соответственно в семь и девять полных 
лет (McPhail, 2007). В  Колыме и  Индигирке 
сибирский чукучан впервые созревает на пятом–
2 Bruce W.J. 1974. The limnology and fish populations of Jacopie 
Lake, West Forebay, Smallwood Reservoir, Labrador  // Tech. 
Rep. Ser. № NEW/T-74-2. St. John’s, NF: Res. Dev. Br. Fish. 
Serv.; Dept. Environment. 74 p.

(а)

(б)

Рис. 3. Сибирский чукучан Catostomus catostomus rostratus из оз. Круглое, бассейн р. Омулёвка (август 2024 г., поло-
возрелые особи): а – самец, б — самка. Очевидны различия окраски и формы анального плавника.
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шестом году жизни, при этом самцы становятся 
половозрелыми на  год раньше самок (Кирил-
лов Ф., 1972; Шилин, 1973; Чекалдин и др., 2019; 
Шестаков, Грунин, 2020). В наших сборах выбор-
ка из  оз.  Дарпир (конец  июля–начало  августа) 
включала одного незрелого самца в возрасте 5+, 
остальные рыбы обоих полов были половозре-
лыми и  отнерестившимися. И  самцы, и  самки, 
пойманные в конце июня в оз. Уи (включая од-
ного самца в возрасте 4+), были нерестующими 
или уже отнерестившимися. Все самцы из оз. Юг 
(июль–начало  августа) были половозрелыми. 
Среди самок наблюдалась смешанная картина — 
присутствовали как незрелые особи (одна в воз-
расте 5+ и две — 6+), так и участвовавшие в нере-
сте. Все рыбы из оз. Круглое (начало августа) были 
преимущественно зрелыми (уже отнерестившие-
ся с гонадами II–III стадии), самки достигали по-
ловой зрелости на год позже, также зарегистриро-
ваны впервые созревающие самцы в возрасте 5+. 
По  имеющимся литературным данным, нерест 
чукучана в среднем течении р. Колыма проходит 
в конце мая, а в начале–середине июня у основ-
ной массы особей половые продукты переходят 
на II стадию зрелости (Чекалдин, Смирнов, 2017). 
Наши материалы свидетельствуют о  смещении 
периода нереста у чукучана рассматриваемых озёр 
на конец июня–июль, демонстрируя сезонность 
в размножении, вероятно, связанную с поздним 
периодом освобождения озёр ото льда и  дости-
жением благоприятных для нереста температур 
воды.

Во многих американских популяциях обык-
новенного чукучана значительная часть особей 
пропускает нерест (Geen et al., 1966; Dion et al., 
1994). В  р.  Колыма сибирский чукучан чаще 
нерестится ежегодно, пропуск сезона размно-
жения отдельными особями также наблюдается, 
его связывают, например, с антропогенным воз-
действием — понижением температуры в местах 
обитаниях вида в  результате сброса холодных 
вод из водохранилищ ГЭС (Чекалдин, Смирнов, 
2017). У  рыб, которых мы отловили в  озёрах, 
пропускающих нерест особей не выявлено.

Особый интерес представляют материалы 
по  заражённости обследованных популяций 
чукучана паразитическими червями. Были 
выявлены существенные отличия в  разнообра-
зии гельминтов этих рыб от  уже известных для 
рассматриваемого подвида сведений. По  ли-
тературным данным, в  пределах ареала сибир-
ского чукучана зарегистрировано восемь видов 
гельминтов: цестоды G. catostomi и Triaenophorus 

nodulosus; трематоды Asymphylodora tincae, 
Allocreadium isoporum и  A. transversale; нематоды 
Raphidascaris acus и Contracaecum sp., l.; скребень 
N. rutili3 (Пугачев, 1984; Однокурцев, 2015). На-
ши работы позволили существенно расширить 
этот список. У исследованных особей из горных 
озёр верхнего и среднего течения Колымы най-
дены девять видов паразитических червей, семь 
из которых ранее не были известны для чукучана 
и для которых он является новым дефинитивным 
хозяином: цестода D. ditremus, pl.; трематоды  
I. pileatus, met., C.  metoecus, Phyllodistomum 
spp., juv.; скребни  — Р. borealis, N. salmonis,  
N. simansularis и  N. tumidus, а  также известный 
ранее и  специфичный для чукучанов в  целом  
G. catostomi. Примечательно, что в  оз.  Дарпир 
выявлены все девять перечисленных видов па-
разитов, а в оз. Уи только один вид — G. catostomi. 
Таким образом, отмечены большие различия 
в  гельминтофауне чукучана как озёр Дарпир 
и Уи, так и в сравнении с общеизвестными па-
разитологическими данными по северо-востоку 
России (Пугачев, 1984; Однокурцев, 2015). Это 
может свидетельствовать о  том, что рассматри-
ваемые популяции рыб не  только не  пересека-
ются между собой (изолированы друг от друга), 
но  и не  сообщаются с  популяциями из  других 
участков бассейнов среднего и нижнего течения 
Колымы. Подобная обособленность может быть 
обусловлена разными факторами, среди которых 
основным стоит рассматривать особенность ге-
оморфологии и гидрогеологии разных участков 
изученного района. Их значение широко извест-
но для многих видов рыб, в  частности гольцов 
рода Salvenilus (Есин, 2015).

Обращает на себя внимание факт, что у рыб 
из оз. Уи выявлен единственный представитель 
паразитофауны, к  тому же специфичный для 
чукучановых. Известно, что сокращение числа 
видов паразитов может наблюдаться в изолиро-
ванных водоёмах. Низкое видовое разнообразие 
паразитофауны также характерно для релик-
товых организмов, сохранившихся в  данном 
ареале с  давних времён (Догель, 1958). Этот 
обычный для сибирского чукучана рек Колыма 
и  Индигирка паразит  — G. catostomi –является 
единственным паразитическим организмом 
обыкновенного чукучана на  всей территории 
Аляски (Moles, 2007).
3 По  данным Михайловой (2015), распространение на  се-
веро-востоке Азии типового вида N. rutili не  установлено, 
находки этих скребней в азиатской Субарктике, описанные 
в литературе, относятся к массовому виду N. salmonis.
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Изучение разных аспектов совместной эво-
люции паразита и  хозяина позволяет уточнять 
данные молекулярного анализа, получаемые 
при работе только с  хозяином, и  дополняет 
информацию об историческом прошлом хозяев 
(Galbreath, Hoberg, 2011). Выявленные осо-
бенности биологии изученных в  нашей работе 
популяций сибирского чукучана позволяют 
предположить историю их формирования.

Распространение обыкновенного чукучана 
в  Северной Америке и  почти повсеместная 
встречаемость сибирского чукучана в  реках 
бассейна р. Колыма указывают на широкие ми-
грационные возможности вида. Известно, что 
чукучан проник в Азию в конце раннего–начале 
среднего плейстоцена (рубеж 774  тыс. лет на-
зад) (Бачевская и  др., 2014). Считается, что вид 
распространялся по  арктическому побережью 
благодаря существованию единого Сибир-
ско-Аляскинского речного комплекса, который 
позднее распался на  Колымо-Чукотскую и  Чу-
котско-Аляскинскую системы (Черешнев, 1996). 
Распространение чукучана в бассейне р. Колыма 
проходило в условиях смены периодов потепле-
ний/похолоданий и  развития горно-долинных 
оледенений, в  том числе в  рассматриваемом 
в нашей работе районе — хр. Охандя был одним 
из центров таких оледенений (Хворостова, 1970). 
Палинологические данные, полученные в  ходе 
наших экспедиций специалистами лаборатории 
геологии кайнозоя и  палеомагнетизма Севе-
ро-Восточного комплексного научно-исследо-
вательского института ДВО РАН, показали, что 
калиброванный возраст одного из  небольших 
изолированных озёр, расположенного рядом 
с оз. Уи, составляет 16.8 тыс. лет. Калиброванный 
возраст оз.  Водораздельное (неофициальное на-
звание), расположенного неподалёку от  оз.  Мо-
монтай в северо-восточном от него направлении, 
составляет почти 17.0 тыс. лет (сведения любезно 
предоставлены сотрудниками вышеуказанной 
лаборатории  — П.С. Минюком, Д.К. Пожидае-
вой и С.С. Бурнатным). Вероятно, формирование 
озёрно-речной сети этой территории, близкое 
к  современному облику, проходило примерно 
17.0  тыс. лет назад на  краю начавшего разру-
шаться ледника, как это указано в отчёте фонда 
геологической информации (Отчёт …, 19671). 
Свободное распространение чукучана из бассей-
на низовьев Колымы в горные районы могло на-
чаться с потеплением климата в конце холодного 
периода позднего плейстоцена. Рассматриваемые 
популяции, вероятно, оказались изолированы 
в результате возникновения каких-либо геомор-

фологических или гидрогеологических причин. 
Возможными изолирующими факторами были 
развитие былых и  современных наледей ниже 
по течению р. Уи в долине р. Момонтай, а также 
пороги р. Омулёвка, вероятно, непроходимые для 
этого вида рыб. Причиной изоляции чукучана 
в  оз.  Дарпир может быть образовавшаяся ниже 
по течению в долине р. Дарпир-Юрях протяжён-
ная наледь (на современном этапе занимает ~9 км 
русла реки). Таким образом, рассматриваемые 
популяции могут оказаться изолированными 
с позднего плейстоцена реликтами.

Это предположение частично подтверждает-
ся данными генетического анализа чукучанов, 
отловленных в оз. Дарпир, и их сравнения с ма-
териалами, известными для особей вида из  рек 
Индигирка и  Колыма (Бачевская и  др., 2014, 
2019, 2022). У чукучана из оз. Дарпир обнаруже-
ны сигналы молекулярной адаптации, вероятно, 
свидетельствующие об изоляции этой популяции 
рыб. Гаплотип CH17 зафиксирован только в вы-
борке из оз. Дарпир. Он кодирует изоформу Fch5 
белка Cyt b, который характеризуется наличием 
замены в  аминокислотной последовательности 
исследованного полипептида в  положении 
D214N. Изменения физико-химических свойств 
полипептида в  этом случае имеют достоверно 
радикальный характер (значимость аминокис-
лотных замен по Фишеру >3.09, p < 0.001, шесть 
категорий значимости) (Бачевская и др., 2022).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Биология эндемичного для северо-востока 

Азии подвида обыкновенного чукучана  — си-
бирского чукучана  — до  настоящего времени 
мало изучена. Полученные в  нашей работе 
данные меняют представления о биотопической 
приуроченности подвида и  свидетельствуют, 
что, как и  номинативный подвид, сибирский 
чукучан населяет не  только реки, но  и озёра. 
Показатели размерно-возрастного и  полового 
состава особей из изученных озёрных популяций 
полностью укладываются в пределы изменчиво-
сти, известные для речных популяций чукучана 
северо-востока Азии и популяций североамери-
канского континента.

Рассматриваемые популяции чукучана, ве-
роятно, изолированы в пределах озёрно-речных 
систем Дарпир-Юрях и  Уи. Их дальнейшему 
изучению следует уделить особое внимание. 
Такие исследования позволят получить новые 
данные как о биологии, так и о филогеографии 
вида.
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SIBERIAN SUCKER CATOSTOMUS CATOSTOMUS ROSTRATUS 
(CATOSTOMIDAE) IN THE LAKE–RIVER SYSTEMS OF THE SOUTHERN 

SPURS OF THE CHERSKY RANGE

E. V. Khamenkova1, *, M. B. Skopets1, S. I. Grunin1, and V. V. Pospekhov1

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

*Е-mail: tauy@mail.ru

The results of a study of Siberian sucker Catostomus catostomus rostratus populations, which inhabit lake–river 
systems of the upper and middle reaches of the Kolyma River tributaries, are presented. The size, age, and 
sex structures of the studied populations are presented. It is shown that, despite the prevailing belief that this 
subspecies is exclusively riverine, it is common and even abundant in some lakes of the Kolyma Basin. The 
data on the parasite fauna of the studied Siberian sucker populations suggest that their isolation from the main 
channel of the middle and lower reaches of the Kolyma River. The Siberian sucker populations from Lake 
Darpir and the Ui lake–river system may be relicts isolated since the Late Pleistocene.

Keywords: lake populations of Siberian sucker, biological features, isolation, relict, helminth fauna, Kolyma 
River basin.
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Представлены результаты исследования межгодовой изменчивости возрастного состава, размеров 
тела и  темпа роста нерестовой части популяции анадырской нельмы Stenodus nelma в  2000–2022  гг. 
Длина и масса тела особей всех возрастных групп в 2000-х гг. значительно уменьшились по сравнению 
с  1972–1997  гг., а  возрастной состав сместился в  сторону увеличения доли младших рыб. Подтвер-
ждено, что одним из  важнейших механизмов поддержания высоких продукционных показателей 
пресноводных рыб рек северо-востока России является утилизация в речных экосистемах аллохтонной 
органики, привносимой из океана тихоокеанскими лососями (род Oncorhynchus). Аномально высокие 
температуры в северных широтных диапазонах Земли, наблюдавшиеся в последние десять лет, оказали 
положительное влияние на рост молоди нельмы. В период исследований отмечены устойчивое сниже-
ние численности нерестовой части стада нельмы, его омоложение, сокращение возрастного ряда рыб 
и преобладание среди них впервые созревающих особей.

Ключевые слова: нельма, длина тела, масса тела, возраст, темп роста, нерестовое стадо, промысел, река 
Анадырь.
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Нельма Stenodus nelma  — крупнейший пред-
ставитель подсемейства сиговых (Coregoninae), 
ведущая исключительно хищный образ жизни. 
В  бассейне р.  Анадырь нельма представлена 
полупроходной формой. Первые годы жизни 
она проводит в  низовьях реки и  в зал. Онемен 
Анадырского лимана (солёность воды до 10‰), 
в которых зимует и нагуливается. Основные не-
рестилища вида расположены в среднем течении 
р. Анадырь на удалении 500–600 км от её устья. 
Пассивная миграция молоди в низовья Анадыря 
проходит во время весеннего паводка (Черешнев 
и др., 2000, 2001).

Анадырская нельма  — ценная промысловая 
рыба, которая в  середине прошлого столетия 
была довольно многочисленной. Вылов её до-
стигал 97 т в год. С начала 1980-х гг. в результате 

существенной промысловой нагрузки запасы 
нельмы в  значительной степени сократились 
(Штундюк, Жарников, 1986; Черешнев и  др., 
2000). В  2000-х  гг. из-за интенсивного не-
контролируемого вылова местным населением 
продолжилось дальнейшее ухудшение состо-
яния анадырской популяции нельмы (Шеста-
ков, Грунин, 2011, 2015). Поэтому “Правилами 
рыболовства для Дальневосточного рыбохо-
зяйственного бассейна” (Приказ …, 20141) был 
запрещён вылов нельмы в рамках любительско-
1 Приказ Министерства сельского хозяйства РФ от 21.10.2013 г. 
№ 385 (редакция, действовавшая с 01.01.2019 г.) “Об утвер-
ждении правил рыболовства для Дальневосточного рыбо-
хозяйственного бассейна” (Зарегистрирован в  Министер-
стве юстиции РФ 23.01.2014 г., регистрационный № 31100). 
(https://docs.cntd.ru/document/499054717. Version 06/2025).
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го рыболовства, а  для промышленников уста-
новлен дифференцированный запрет на вылов 
зрелых рыб во время сезонных миграций. Одна-
ко в 2015–2021 гг. опять наметилась устойчивая 
тенденция к  снижению численности, а  также 
к  омоложению нерестовой части стада (соб-
ственные данные). Наконец, в  2022  г. нельма 
была занесена в  Красную книгу Чукотского 
автономного округа (Красная книга …, 2022).

Интегральной характеристикой условий 
обитания рыб может служить изменчивость раз-
меров тела и темпа роста, которая определяется 
сочетанием множества внешних (абиотических 
и биотических) и внутренних факторов различ-
ной природы (Мина, Клевезаль, 1976; Дгебуадзе, 
2001).

В связи с  этим необходимо продолжение 
исследований динамики биологических показа-
телей нельмы, что имеет большое значение для 
принятия комплексных мер по восстановлению 
её численности.

Цель работы — проанализировать изменения 
размерно-возрастной структуры и  межгодового 
роста анадырской нельмы в 2000–2022 гг.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собран в  июле–сентябре 2000–

2022  гг. в  среднем течении р.  Анадырь. Рыб 
отлавливали ставными сетями и  крючковыми 
орудиями лова (спиннинг) в  районе основных 
нерестилищ нельмы. Всего на  биологический 
анализ взято 350 экз.

Обработку материала проводили в  полевых 
и камеральных условиях, используя стандартные 
методики (Правдин, 1966; Лакин, 1990). У  всех 
рыб определяли длину тела по  Смитту (FL), 
массу тела, пол и возраст по чешуе, взятой выше 
боковой линии на уровне задней части спинного 
плавника. Обработка чешуй кроме определения 
возраста включала измерения наибольшего ра-
диуса чешуи и годовых зон, за окончание кото-
рых принимали область сближенных склеритов. 
Измерения проводили в  программе AmScope 
ToupView 3.1 по  изображениям, полученным 
с применением стереоскопического микроскопа 
OMAX XTL-3400 и  цифровой камеры A35100U 
(“OMAX”, Южная Корея) при 20-кратном увели-
чении. Оценки возраста пойманных рыб, пред-
ставленные в  данной работе за  2001–2009  гг., 
могут несколько отличаться от опубликованных 
ранее результатов (Шестаков, 2005; Шестаков, 
Грунин, 2011). В  предыдущих исследованиях 

возраст некоторых особей был завышен на 1 или 
2 года из-за несовершенной методики получения 
качественного цифрового изображения чешуй 
для подсчёта по ним годовых зон роста рыб.

Для выявления темпа роста молоди нель-
мы рассчитывали средние значения годовых 
приростов особей в  возрасте  4+ … 7+ методом 
обратного расчисления по  формуле прямой 
пропорциональности Леа (Lea, 1910  — цит. по: 
Дгебуадзе, Чернова, 2009).

Влияние климатических факторов на  рост 
нельмы оценивали с  применением индекса 
глобальной температурной аномалии в  север-
ных широтных диапазонах (90.0°–23.6° с.ш.) 
Земли (GLB.Ts + dSST), который рассчитывают 
по  данным всех доступных метеорологических 
станций как отклонение от  среднего значения 
за 1951–1980 гг. (Smith et al., 2008; Annual mean 
temperature change for Three Latitude Bands2).

Материалы по численности подходов анадыр-
ской кеты Oncorhynchus keta (для определения 
корреляционных связей с годовыми приростами 
молоди нельмы) предоставила Е.В.  Голубь  — 
сотрудник лаборатории проходных и  прес-
новодных рыб Отдела научных исследований 
биоресурсов внутренних водоёмов и  вод, при-
легающих к  Чукотскому АО, Тихоокеанского 
филиала Всероссийского научно-исследова-
тельского института рыбного хозяйства и океа-
нографии (ЧукотНИО).

Статистическую обработку проводили в про-
грамме Microsoft Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Возрастная структура. В  сборах нельмы 

2000–2022 гг. отмечены самки и самцы в возрасте 
соответственно 4+ … 11+ и 4+ … 10+ (табл. 1). Ос-
нову уловов составили особи в возрасте 5+ … 8+.  
В 2000–2009 гг. среди половозрелых самцов до-
минировали рыбы в возрасте 7+ (30.4%), среди 
самок — в возрасте 9+ … 11+ (16.4%), тогда как 
в 2010–2022 гг. среди самцов преобладали особи 
в возрасте 6+ … 7+ (70.0%), среди самок — 8+ … 9+  
(39.2%). В  начале 2000-х  гг. средний возраст 
нерестовой части стада (половозрелых рыб) со-
ставил у самок 10.1+ и 7.3+ у самцов. Затем он 
значительно понизился (особенно в  сборах по-
сле 2015 г.) у самок до 8.5+, у самцов — до 6.5+.
2 Annual mean temperature change for hemispheres. GISS Surface 
Temperature Analysis (v4) (https://data.giss.nasa.gov/gistemp/
graphs_v4/. Version 03/2024).
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Длина и  масса тела. В  2000–2022  гг. в  уловах 
длина тела самок варьировала от 41.0 до 85.0 см, 
масса — от 0.58 до 6.13 кг, самцов — в пределах со-
ответственно 43.0–76.0 см и 0.69–4.84 кг (табл. 2).  
До возраста 7+ особи разного пола почти не раз-
личались по  длине и  массе тела. В  следующих 
возрастных группах самки были крупнее самцов. 
В  2010–2022  гг. средние размеры нельмы были 
больше, чем в  начале 2000-х  гг. При этом в  ин-
тервале возрастов 5+ … 8+ средняя длина тела 
самок увеличилась на 4.6 см, масса — на 0.63 кг, 
самцов — соответственно на 3.5 см и 0.39 кг.

Расчисленные приросты длины тела молоди не-
льмы (возраст 1+ … 5+) в 2000–2019 гг. в среднем 
составили соответственно 15.7 ± 0.3, 10.8 ± 0.2, 
9.3 ± 0.2, 8.3 ± 0.2 и  7.4 ± 0.2  см. Межгодовая 
динамика линейных приростов нельмы разли-
чалась в разные периоды жизни рыб. В первый 
год жизни минимальная длина тела наблюдалась 
в 2000–2004 гг., максимальная — в 2010–2014 гг. 
(табл. 3). Во второй и  пятый годы жизни ли-
нейные приросты постепенно увеличивались 
до  середины 2010-х  гг., минимальный прирост 
отмечен в начале 2000-х гг. На третьем и четвёр-
том годах жизни темпы роста рыб существенно 
не менялись до 2014 г. (в среднем 9.0 и 8.1 см), 
затем отмечено значимое увеличение соответ-
ственно до 10.1 и 8.9 см.

ОБСУЖДЕНИЕ
По современным данным, в конце 2010-х гг. 

единичные особи нельмы впервые вступали 
в  период размножения в  возрасте  5+ (самцы) 
и 7+ (самки) лет, а в начале 2000-х гг. — на год 
позже. При этом и  в конце 2010-х, и  в начале 
2000-х гг. нельма созревала при достижении ею 
примерно одинаковой длины и  массы тела  — 
самцами соответственно 57.5–58.0  см и  1.78–
1.81 кг, самками — 68.5–69.5 см и 3.00–3.25 кг. 

Доля впервые созревающих рыб в  нерестовом 
стаде в 2010–2022 гг. составила >75%, тогда как 
в 1972–1976 гг. (период начавшегося снижения 
численности нельмы) не превышала 20%.

В 2000-х  гг. продолжился тренд на  сниже-
ние биологических показателей анадырской 
нельмы, который прослеживается с  1980-х  гг. 
(Черешнев и др., 2001; Шестаков, Грунин, 2011). 
По сравнению с 1979–1987 гг. (период глубокой 
депрессии анадырского стада нельмы) средняя 
длина рыб старше 4+ в 2000–2009 гг. уменьши-
лась на 4.7 см, масса — на 0.54 кг (табл. 4). Кроме 
того, в  последние 20  лет заметно изменилась 
и размерная структура уловов нельмы в районе 
основных нерестилищ среднего течения р. Ана-
дырь. Так, в  2000–2022  гг. среди половозрелых 
самок отсутствовали особи, длина и  масса 
которых превышали 85.0 см и 6.5 кг, у самцов — 
80.0 см и 5.0 кг. В то же время в 1972–1997 гг. до-
ля крупных самок на  нерестилищах составляла 
23.1%, а крупных самцов — 8.6% (рисунок).

Такие значительные изменения в  размер-
но-возрастном составе производителей нельмы 
могут быть отчасти объяснены интенсивным не-
контролируемым выловом местным населением 
крупных особей на  путях миграции, особенно 
в  период проведения специализированного 
промысла других сиговых рыб и тихоокеанских 
лососей (род Oncorhynchus).

Результаты исследований межгодовой ди-
намики размеров и массы тела нельмы в 2000–
2022  гг. показывают, что к  концу 2010-х  гг. 
у обоих полов прослеживался тренд увеличения 
средней длины и  массы рыб всех возрастных 
групп, наиболее выраженный в  интервале воз-
растов 5+ … 8+ (табл. 2). Кроме того, увеличение 
размеров сопровождалось, как правило, сни-
жением возраста достижения половой зрелости 
нельмы (табл. 1).

Таблица 1. Возрастная структура уловов анадырской нельмы Stenodus nelma в 2000–2022 гг., %

Годы Пол
Возраст, лет

Число рыб, экз.
4+ 5+ 6+ 7+ 8+ 9+ 10+ 11+

2000–2009 Самки 16.5 27.8 12.7 19.0 7.6 2.5 5.1 8.8 79

Самцы 4.9 24.5 19.6 30.4 14.7 3.9 2.0 102

2010–2022 Самки 10.2 26.5 6.1 8.2 20.4 18.4 6.1 4.1 49

Самцы 2.5 15.8 37.5 32.5 9.2 2.5 120

Примечание. Полужирным шрифтом выделена доля половозрелых особей.
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Судя по расчисленным приростам длины те-
ла, от 2000 к 2019 г. темп роста неполовозрелой 
нельмы постепенно повышался. Наибольшее 
увеличение линейных приростов наблюдалось 
на 3-м и 4-м годах жизни с 2015 по 2019 гг. Та-
ким образом, увеличение размеров анадырской 
нельмы во второй половине 2010-х  гг. связано 

с заметным повышением темпа роста рыб после 
второго года жизни.

Известно, что межгодовая изменчивость 
длины и  массы анадырских пресноводных рыб 
в  определённой степени обусловлена чередо-
ванием обильных и  малочисленных поколений 
кеты (Шестаков, 2010, 2017; Шестаков, Грунин, 

Таблица 2. Длина и масса анадырской нельмы Stenodus nelma в 2000–2022 гг.

Возраст, лет Пол
2000–2009 гг. 2010–2022 гг.

FL, см Масса, кг Число 
рыб, экз. FL, см Масса, кг Число 

рыб, экз.

4+ Самки 45.6 ± 1.4
41.0–49.0

0.82 ± 0.08
0.58–1.09

13 49.6 ± 0.7
48.3–50.5

1.11 ± 0.07
1.01–1.20

5

Самцы 46.4 ± 3.0
43.0–51.0

0.86 ± 0.21
0.69–1.17

5 49.3 ± 3.1
47.5–52.5

1.14 ± 0.28
0.94–1.41

3

5+ Самки 53.7 ± 1.0
47.5–58.0

1.38 ± 0.08
1.05–1.88

22 56.7 ± 1.9
50.0–63.0

1.67 ± 0.19
1.13–2.24

13

Самцы 53.3 ± 1.1
46.5–60.0

1.39 ± 0.10
0.95–1.94

25 57.3 ± 1.2
50.0–61.0

1.77 ± 0.14
1.07–2.12

19

6+ Самки 59.7 ± 1.8
54.0–63.5

2.02 ± 0.25
1.39–2.50

10 60.8 ± 4.4
56.5–64.0

2.12 ± 0.43
1.68–2.37

3

Самцы 58.3 ± 0.8
53.0–60.5

1.86 ± 0.09
1.35–2.14

20 62.7 ± 0.5
58.0–66.0

2.35 ± 0.08
1.75–2.97

45

7+ Самки 63.6 ± 1.2
59.5–67.5

2.43 ± 0.13
2.03–2.83

15 70.5 ± 1.3
69.5–72.5

3.52 ± 0.44
2.99–4.07

4

Самцы 63.1 ± 0.7
60.0–66.5

2.46 ± 0.11
2.04–3.36

31 66.2 ± 0.6
61.0–70.5

2.80 ± 0.07
2.24–3.31

39

8+ Самки 68.0 ± 0.6
67.0–69.0

3.22 ± 0.10
3.03–3.40

6 73.5 ± 1.1
71.5–76.0

4.10 ± 0.30
3.46–4.96

10

Самцы 66.9 ± 0.6
64.5–68.5

2.93 ± 0.09
2.54–3.19

15 69.2 ± 1.8
66.0–75.0

3.27 ± 0.32
2.70–4.31

11

9+ Самки      73.7     
73.0, 74.5

     4.38     
3.93, 4.83

2 75.9 ± 1.6
72.0–80.0

4.70 ± 0.31
4.07–5.54

9

Самцы 68.9 ± 1.0
67.5–70.0

3.26 ± 0.16
2.85–3.61

4 72.5 ± 2.8
70.6–75.5

3.71 ± 0.40
3.33–4.03

3

10+ Самки 76.1 ± 1.5
74.0–77.5

4.64 ± 0.42
4.24–5.21

4 80.7 ± 3.8
78.5–84.5

5.54 ± 0.38
5.33–5.92

3

Самцы      75.2     
74.5, 76.0

     4.44     
4.03, 4.84

2

11+ Самки* 78.0 ± 1.3
76.0–81.0

5.27 ± 0.31
4.82–6.13

7      79.5     
74.0, 85.0

     5.53     
5.05, 6.00

2

Примечание. Здесь и в табл. 3, 4: над чертой — среднее значение и 95%-ный доверительный интервал, под чертой — пределы варьирования 
показателя; здесь и в табл. 4: FL — длина тела по Смитту. * Самцы в возрасте 11+ отсутствовали.
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2012; Шестаков, Хохлов, 2012). Как правило, 
в  годы со  значительной численностью лосося 
темп роста неполовозрелых особей жилых рыб 
достоверно выше. Гибель лососей после нереста, 
разложение их  трупов и  включение органиче-
ского вещества в  речную экосистему является 
одним из важнейших механизмов поддержания 
высоких продукционных показателей пресно-
водных рыб лососёвых рек северо-востока Рос-
сии (Леванидов, 1981; Богатов, 1994; Кузищин 
и др., 2012).

В 2000-х  гг. также отмечена в  основном по-
ложительная связь между величиной годовых 
линейных приростов тела неполовозрелой не-
льмы и  численностью подходов кеты (табл. 3). 
Так, после 2004  г., когда подходы лосося резко 
возросли, годовые приросты нельмы заметно 
увеличились, особенно за первый и пятый годы 
жизни — соответственно на 9.4 и 13.0%. Однако 
представленная выше зависимость не  объясня-
ет, почему в 2015–2019 гг. произошло значимое 
увеличение темпа роста в 3-й и 4-й годы жизни, 
хотя численность кеты немного снизилась.

Таблица 3. Расчисленные годовые приросты длины тела анадырской нельмы Stenodus nelma в возрасте 1+ … 5+, 
численность подходов анадырской кеты Oncorhynchus keta и климатический индекс глобальной температурной 
аномалии в северных широтах Земли (GLB.Ts + dSST) в 2000–2019 гг.

Показатель 2000–2004 2005–2009 2010–2014 2015–2019

Средний прирост по годовым зонам, см:

1-я зона     14.5 ± 0.3   
12.1–17.4 (50)

    15.8 ± 0.5   
11.9–19.0 (42)

    16.4 ± 0.8   
12.9–19.1 (19)

    16.2 ± 0.4    
11.8–18.8 (49)

2-я зона     10.3 ± 0.3    
7.7–13.9 (53)

    10.6 ± 0.4    
7.5–14.3 (48)

    11.2 ± 0.6    
9.1–13.2 (20)

    11.2 ± 0.4    
8.6–14.4 (53)

3-я зона     8.9 ± 0.4    
6.0–11.7 (44)

    9.0 ± 0.3    
6.6–11.3 (62)

    9.0 ± 0.6
7.5–11.6 (21)

    10.1 ± 0.3    
8.1–12.9 (54)

4-я зона     7.8 ± 0.4    
6.2–10.2 (36)

    8.2 ± 0.3    
5.6–10.9 (56)

    8.2 ± 0.4
5.9–10.4 (35)

    8.9 ± 0.3    
7.2–11.3 (42)

5-я зона     6.7 ± 0.3    
5.2–8.8 (27)

    7.5 ± 0.3    
5.2–10.0 (47)

    7.7 ± 0.3
5.5–10.1 (33)

    7.8 ± 0.3    
6.2–10.0 (40)

Средняя численность кеты, млн экз.      1.94     
0.91–2.52

     3.75     
3.15–5.18

     3.16     
2.63–4.35

     3.19     
2.68–4.04

GLB.Ts + dSST (90.0°–23.6° с.ш.), °C      0.78     
0.7–0.84

     0.96     
0.78–1.12

     1.01     
0.95–1.08

     1.38     
1.25–1.54

Примечание. В скобках — число измерений.

Таблица 4. Длина и масса нельмы Stenodus nelma среднего течения р. Анадырь за разные периоды наблюдений

Показатель
Период, годы

1972–1976 1979–1987 1990–1997 2000–2009 2010–2022

FL, см       68.1     
40.2–98.3

      64.6     
39.0–95.0

      66.1      
38.0–100.0

     59.9     
41.0–81.0

     64.4     
47.5–85.0

Масса, кг        3.31     
0.54–12.06

     2.75     
0.71–7.55

      3.08      
1.05–11.41

     2.21     
0.58–6.13

     2.71     
0.94–6.00

Число рыб, экз. 170 185 385 181 169

Примечание. Данные за 1972–1997 гг. по: Черешнев и др., 2001.
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Влияние на  рост нельмы климатических 
факторов, которые во многом определяют ги-
дрохимические и температурные характеристики 
среды обитания рыб, не  вызывает сомнений. 
В  последнее десятилетие на  Земле наблюдается 
самая сильная тенденция к  потеплению, осо-
бенно в  Арктическом регионе, в  котором непо-
средственно расположен Анадырский бассейн 
(Morice et  al., 2021; Rantanen et  al., 2022; Annual 
mean temperature change ...2).

Для оценки влияния наблюдаемых темпе-
ратурных аномалий на  рост рыб проведено 
сравнение расчисленных средних приростов 
длины молоди нельмы и  изменчивости индек-
са GLB.Ts + dSST (90.0°–23.6° с.ш.), который 
является универсальным показателем общего 
изменения климата относительно среднем-
ноголетнего тренда. Самый высокий темп роста 
неполовозрелых нельм отмечен в 2010–2019 гг., 
когда в  северных широтных диапазонах Земли 
было примерно на  1.20°C теплее, чем в  сред-
нем в конце XIX века (табл. 3). Коэффициенты 
корреляции Пирсона между расчисленными 
приростами длины тела неполовозрелой нельмы 
и индексом GLB.Ts + dSST в северных широтах 
Земли в  2000–2019  гг. были следующими: для 

1-й годовой зоны  — 0.29 (доверительная веро-
ятность  0.22), для 2-й  — 0.31 (0.18), 3-й  — 0.64 
(<0.01), 4-й  — 0.51 (<0.05), 5-й  — 0.54 (<0.01). 
Таким образом, начиная с  3-й годовой зоны 
прослеживается умеренно положительная связь.

Это может свидетельствовать о том, что суще-
ственное ускорение темпа глобального потепле-
ния за  последние десять лет оказало некоторое 
благоприятное влияние на  рост анадырской 
нельмы. Один из возможных механизмов этого 
воздействия может заключаться в  формирова-
нии лучших кормовых условий для рыб из-за 
более продолжительного вегетационного сезона 
в  тёплые годы. Кроме того, увеличение темпе-
ратурного фона прямо или косвенно приводит 
к  повышению успешности роста молоди лосо-
сей (Максименков, 2007; Заволокин и др., 2012) 
и сигов (Черешнев и др., 2001; Шестаков, 2017), 
являющихся излюбленной пищей нельмы, кото-
рая на 3-м году жизни (по достижении длины ~ 
25 см) полностью переходит на хищничество.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В 2010–2022  гг. у  анадырской нельмы отме-

чено существенное омоложение возрастного 
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Распределение по  длине (а, в)  и  массе (б, г)  тела анадырской нельмы Stenodus nelma в  уловах 1972–2022  гг.:  
( ) — 1972–1997 (по: Черешнев и др., 2001, с изменениями), ( ) — 2000–2009, ( ) — 2010–2022; (а, б) — самки, 
(в, г) — самцы. 
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состава нерестовой части популяции. Основу 
производителей (>75%) составили впервые со-
зревающие рыбы. Также заметно сократилась 
доля крупных особей (>80.0 см) и продолжилась 
тенденция уменьшения средних размеров одно-
возрастных рыб.

Длина и  масса тела самок и  самцов нельмы 
всех возрастных групп в  2010–2022  гг. немного 
увеличились по сравнению с предыдущим пери-
одом, а  возрастной состав сместился в  сторону 
уменьшения доли старших рыб. В рассматривае-
мый период темп роста неполовозрелой нельмы 
повышался. Наибольшее увеличение приростов 
длины тела отмечено в 2015–2019 гг. на третьем 
и четвёртом годах жизни.

Анализ межгодовых приростов длины тела 
показал, что некоторая вариабельность темпа 
роста нельмы связана с численностью подходов 
стада кеты. Это подтверждает заключение о том, 
что одним из  важнейших механизмов поддер-
жания высоких продукционных показателей 
пресноводных рыб рек северо-востока России 
является утилизация в  речных экосистемах ал-
лохтонной органики, привносимой из  океана 
лососями.

Аномально высокие температуры в северных 
широтных диапазонах Земли, наблюдавшиеся 
в  последние десять лет периода исследований, 
оказали положительное влияние на  рост ана-
дырской нельмы. Вероятно, увеличение тем-
пературного фона приводит к  формированию 
лучших кормовых условий для рыб из-за более 
продолжительного вегетационного сезона. Кро-
ме того, в 2015–2022 гг. наблюдалось снижение 
возраста достижения половой зрелости нельмы, 
что, возможно, также является определённой ре-
акцией на увеличение температурной аномалии.

На основании результатов проведённых 
в  2000–2022  гг. исследований биологических 
показателей рыб можно сделать вывод об устой-
чивом снижении численности стада анадырской 
нельмы. Наибольшее негативное влияние на по-
пуляционную структуру нельмы в современный 
период оказывает интенсивный неконтролиру-
емый вылов местным населением производи-
телей на путях миграции. В целях минимизации 
случаев браконьерства требуется совершен-
ствование охранных мероприятий со  стороны 
контролирующих органов. Для восстановления 
численности данного вида необходимо проведе-
ние мероприятий по искусственному воспроиз-
водству.
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CHANGES IN BIOLOGICAL CHARACTERISTICS  
OF THE ANADYR NELMA STENODUS NELMA (SALMONIDAE)  

IN 2000–2022

A. V. Shestakov1, *

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

*Е-mail: a.v.shestakov@mail.ru

Interannual variability in the age composition, body size, and growth rate of the spawning stock of the Anadyr 
nelma Stenodus nelma from 2000 to 2022 has been studied. The obtained data have been compared with the 
results of previous studies. The length and body weight of individuals in all age groups significantly decreased 
in the 2000s compared to 1972–1997, while the age composition shifted toward a higher proportion of younger 
individuals. One of the most important mechanisms maintaining high production rates of freshwater fish in the 
rivers of Russian Northeast is allochthonous organic matter introduced from the ocean by salmon (Oncorhynchus) 
and utilized in the river ecosystem. The abnormally high temperatures observed in northern latitudes over the 
past decade positively affect the growth of immature nelma. During the research period, a steady decline in the 
abundance of nelma spawning stock along with its juvenation, a reduction in the age range, and a predominance 
of first-time spawners, have been revealed.

Keywords: nelma, body length, body weight, age, growth rate, spawning stock, fishery, Anadyr River.
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Приведены результаты сравнительного изучения группового роста сига Coregonus lavaretus популяций, 
населяющих озёра и  реки восточноевропейских тундр, и  полупроходного сига бассейна р.  Печора. 
Показано, что обитающие в пресноводных системах особи по скорости роста, как правило, не уступают 
полупроходной форме сига. Максимально быстрый линейный и массовый рост отмечен у рыб, исполь-
зующих для нагула небольшие пойменные водоёмы бассейна р. Нерута и мелководные озёра (оз. Лангу-
таты) или обитающих в озёрах с хорошо выраженной литоральной зоной (оз. Тэдинто). Чёткой связи 
темпа роста сига с основными климатическими показателями и средней биомассой бентоса не выявле-
но. Показано, что сиг водоёмов высоких широт в экстремальных климатических условиях и при низкой 
пищевой конкуренции способен достигать высокой скорости линейного и массового роста.

Ключевые слова: обыкновенный сиг Coregonus lavaretus, линейно-массовый рост, озёра и реки, Больше-
земельская тундра, губы Печорского моря, дельта реки Печора.
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Обыкновенный сиг Coregonus lavaretus 
(Linnaeus, 1758) — полиморфный циркумполяр-
ный вид, населяющий речные и  озёрно-речные 
системы от Северной Атлантики до Аляски и Ка-
нады. В  России он встречается в  большинстве 
крупных и  средних рек, многих озёрно-речных 
системах и  эстуариях Северного Ледовитого 
океана (Атлас …, 2003). На крайнем европейском 
северо-востоке России он образует сложную сис
тему полупроходных (нагуливающихся в  опрес-
нённых участках морей и  солоноватоводных 
озёрах) и пресноводных (речных, озёрно-речных 
и озёрных) популяций и субпопуляций (Сидоров, 
Решетников, 2014). В тундровой зоне сиг обитает 
в  реках и  озёрах, относящихся как к  бассейну 
р. Печора, так и водосборам рек, напрямую впа-
дающих в  Баренцево и  Карское моря (Друккер, 
1927; Пробатов, 1934; Световидов, 1936; Сидо-

ров, 1974; Шубин, Сидоров, 1996; Богданов и др., 
2004; Ponomarev, Loskutova, 2006). По  данным 
Сидорова (1978), в  восточной части Большезе-
мельской тундры этот вид встречается в 90% озёр 
площадью более 1 км2, являясь при этом важным 
промысловым объектом. В то же время в бассейне 
р.  Море-Ю (центральная часть этой тундры) он 
отмечен только в одном из семи обследованных 
озёр (Пономарев, 2023).

Широкое распространение и  довольно вы-
сокая пластичность обыкновенного сига позво-
ляют рассматривать его в качестве удобного мо-
дельного объекта при исследовании механизмов 
адаптации рыб к различным условиям обитания. 
Одним из важнейших компонентов адаптивного 
потенциала животных является рост организма, 
представляющий собой результат его взаимо-
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действия со  всем комплексом факторов среды 
обитания (Мина, Клевезаль, 1976).

Рост сига, обитающего в  арктической и  суб-
арктической зонах европейского северо-востока 
России, изучен явно неполно. Имеется лишь 
ограниченная информация о  росте полупроход-
ного сига р. Печора (Протопопов, 1983; Козьмин, 
2016) и  её отдельных притоков (Кучина, 1962; 
Соловкина, 1962; Туманов и  др., 2013), а  также 
сига, обитающего в ряде крупных озёрных систем 
Большеземельской тундры (Сидоров, 1974; Дво-
рянкин, Тимофеев, 2007; Сидоров, Решетников, 
2014) и некоторых пресных и солоноватоводных 
озёрах, расположенных на этой территории (По-
номарев, 1996). При этом рост сига, населяющего 
водоёмы п-ова Канин и бассейны рек, самостоя-
тельно впадающих в Баренцево и Карское моря, 
остаётся совершенно неисследованным.

Цель работы — проанализировать групповой 
линейный и  массовый рост сига, обитающего 
в разнотипных водных системах крайнего севе-
ро-востока европейской части России.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Использовали материалы, собранные с  1992 

по  2024  гг. в  ходе исследования рыбного насе-
ления озёр и  рек Большеземельской и  Малозе-
мельской тундр, а  также губ Печорского моря 
(рис. 1). Бо́льшая часть материалов (за исключе-
нием сборов из Коровинской губы) собрана в пе-
риод нагула сига (лето–осень). В  большинстве 
случаев рыб отлавливали с использованием по-
рядков ставных жаберных сетей ячеей от 10–15 
до 65–70 мм, за исключением оз. Ватьярты (при-
меняли сети ячеёй 25–60 мм) и протоки Кудрин 
шар (ячея 20–55  мм). Для ряда тундровых озёр 
на  основе сетных уловов относительную чис-
ленность сига оценивали по  величине улова 
на единицу рыболовного усилия в час (экз/уси-
лие в  ч), т.е. среднему числу особей, попавших 
за 1 ч в ставную сеть длиной 30 м. Общий объём 
использованных в  работе сборов сига составил 
634 экз. (табл. 1).

У выловленных рыб измеряли массу (с точно-
стью до  1  г)  и  длину тела по  Смитту (FL)  
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Рис. 1. Карта-схема района исследования: ( ) — места сбора материала; водоёмы (здесь и на рис. 2, 3): 1 — Дельта 
р. Печора и губы Печорского моря, 2 — р. Нерута и пойменные озёра, 3 — оз. Тэдинто, 4 — оз. Большое Наульто, 5 — 
оз. Худяхаты, 6 — оз. Лангутаты, 7 — оз. Большие Сиднейты, 8 — оз. Ватьярты, 9 — оз. Хоседаты, 10 — оз. Большой 
Харбей. Масштаб: 40 км.
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(с точностью до 1 мм), определяли пол и стадию 
зрелости половых продуктов по  шкале Сакун 
и Буцкой (1963). Пробы чешуи отбирали из пер-
вого–второго чешуйного ряда над боковой 
линией, под спинным плавником (Правдин, 
1966; Сидоров, Решетников, 2014). Определение 
возраста и  измерения чешуи осуществлял один 
оператор в проходящем свете под бинокуляром 
(увеличение 2 × 8). Обратные расчисления роста 
рыб выполняли по формуле прямой пропорцио-
нальности Леа (Чугунова, 1959; Дгебуадзе, 2001). 
За  границу годового кольца принимали внеш-
ний край зоны выклинивающихся склеритов 
(Решетников, 1980; Дгебуадзе, Чернова, 2009).

Для оценки скорости группового роста, ис-
пользуя результаты обратных расчислений для 
каждой особи, рассчитывали среднюю абсо-
лютную (Сметанин, 2003) и  удельную скорость 
линейного роста по  формуле Шмальгаузена–
Броди (Мина, Клевезаль, 1976).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Анализ мест и сроков отловов позволил отне-

сти выборки сига к разным экологическим груп-
пам. Выборки, отобранные на  разных участках 
дельты р.  Печора и  Печорской и  Коровинской 
губ Печорского моря, характеризуют полупро-
ходную форму печорского сига, воспроизводя-
щегося на  вышерасположенных участках русла 
р.  Печора и  в её притоках. Наши материалы 
не позволили разделить сига на отдельные груп-
пировки, использующие для нереста разные 
участки Печорского бассейна, поэтому для ана-
лиза эти данные объединены в общую выборку.

Небольшая выборка, собранная в  летний 
период в русле и пойменных водоёмах среднего 
течения р.  Нерута, с  большой вероятностью 
относится к  самостоятельной группировке 
полупроходного сига, нагуливающегося как 
в  пресных водоёмах этой озёрно-речной систе-
мы, так и в Колоколковой губе Баренцева моря. 

Таблица 1. Характеристика водоёмов, периоды исследований и число изученных особей сига Coregonus lavaretus

Номер 
выборки Водный объект Бассейн* Период исследо-

вания
Число 

рыб, экз.

Полупроходные группировки

1 Печорская губа Баренцево море 04–07.07.1999 80

Коровинская губа То же 23.11.2009 40

Оз. Кузнецкое Р. Кузнецкая, Баренцево море 06–07.08.2003 34

Р. Печора (прот. Кудрин шар) Баренцево море 28.06–02.07.1997 20

Р. Ортина и пойменные озёра Р. Печора 28.06.1999 31

Жилые (пресноводные) группировки

2 Р. Нерута и пойменные озёра Баренцево море 09–12.07.2000 21

3 Оз. Тэдинто Р. Тэдинъяха (1), р. Чёрная 05–07.09.2024 26

4 Оз. Большое Наульто Р. Наульяха, Баренцево море 04–09.08.1992 27

5 Оз. Худяхаты Р. Худяхатывис (1), р. Седъяха 06–09.09.2023 37

6 Оз. Лангутаты Р. Лангутатывис (4), р. Печора 08–09.2018, 2019 67

7 Оз. Большие Сиднейты Р. Сябую (1), р. Море-Ю 07–09.09.2022 62

8 Оз. Ватьярты Р. Адзьва (2), р. Печора 17–28.08.2001 67

9 Оз. Хоседаты Р. Хоседаю (2), р. Печора 16–18.07.2000 51

10 Оз. Большой Харбей Р. Сейда (2), р. Печора 07–08.1998, 1999 71

Примечание. * В скобках указан порядок притока по отношению к реке, впадающей в море.
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Выборки из  озёр Большеземельской тундры, 
по-видимому, представлены озёрными и  озёр-
но-речными группировками.

Доля сига в  составе сетных уловов сильно 
варьировала как на разных участках нагула полу-
проходной формы (3.0–62.0% всех выловленных 
рыб), так и в исследованных озёрно-речных си-
стемах, где сформировались жилые группировки 
этого вида рыб (1.5–73.0%). В  озёрах в  период 
нагула существенно различалась и  относитель-
ная численность сига (0.02–0.40 экз/усилие в ч). 
В  сетных уловах сиг обычно был представлен 
особями четырёх–семи возрастных групп. Дли-
на тела рыб достигала 540  мм, масса  — 2480 г, 
максимальный возраст составил 12+. Однако 
в  сборах преобладали экземпляры в  возрасте  
4+ … 6+, ~250–300  мм длиной и  массой 200–
400 г. Выборки сига из разных водоёмов заметно 
различались и  по возрастной структуре, и  по 
размерам одновозрастных рыб.

В сборах полупроходного сига максимальный 
возраст не  превышал 10+. При этом старшие 
возрастные группы (9+ и  10+) были представ-
лены единичными особями (соответственно 3 
и  1 экз.). В  уловах из  р.  Нерута максимальный 
возраст сига не превышал 5+ (1 экз.). В озёрных 
системах значительно чаще регистрировали 
старшевозрастных особей. Максимальный 
возраст отловленных рыб здесь достигал 12+, 
а  суммарная доля рыб в  возрасте  9+ … 12+ 
часто превышала 10% (табл. 2). Различались 
и  размеры одновозрастных особей. Полупро-
ходной сиг, нагуливающийся в дельтовой части 
р.  Печора и  разных участках Печорского моря, 
в большинстве случаев незначительно опережал 
по  длине тела рыб из  озёрно-речных систем 
Большеземельской тундры (в  возрасте  4+ и  5+ 
соответственно на  3–11 и  3–18% длины тела). 
Лишь в оз. Большое Наульто озёрный сиг (в воз-
расте 4+) заметно уступал по размерам полупро-
ходным рыбам.

Однако в  ряде случаев пресноводный сиг 
достигал значительно более крупных разме-
ров. Так, рыбы в  возрасте  5+, отловленные 
в  озёрах Тэдинто и  Лангутаты, превосходили 
одновозрастного печорского полупроходного 
сига по  длине на  19–20%, по  массе тела  — 
на  87–108%. Крупные размеры характерны 
и  для пяти-шестилетнего сига из  русла и  пой-
менных водоёмов р. Нерута (табл. 2). Очевидно, 
что причиной наблюдаемых различий могли 
быть как несовпадение сроков сбора материала 
и, соответственно, разная величина прироста 

в  последний год жизни, так и  межгодовые из-
менения характера роста рыб. Тем не  менее, 
полученные результаты демонстрируют способ-
ность пресноводной формы сига озёрно-речных 
систем Большеземельской тундры к  быстрому 
линейному и массовому росту.

Неоднородность роста сига, обитающего 
в  разных водоёмах, хорошо прослеживалась 
и  при анализе результатов обратных расчис-
лений, позволяющих нивелировать различия, 
вызванные разной продолжительностью перио-
дов роста рыб в последний год жизни. Кривые, 
отражающие рост сига в  большей части иссле-
дованных тундровых водоёмов, относящихся 
к разным речным бассейнам, образовали на гра-
фике довольно плотную группу. Внутри неё 
различие расчисленных длин к  концу шестого 
года жизни не превышало 46 мм (18%) (рис. 2). 
Это обстоятельство, а также возможное влияние 
межгодовой вариации скорости роста (выборки 
из  разных озёр собраны в  разные годы) позво-
лили использовать обобщённые данные по этой 
группе водоёмов при сравнении роста полупро-
ходного и пресноводного сигов.

Однако сиг из  оз.  Тэдинто, а  с шестого года 
жизни и рыбы из оз. Лангутаты заметно опере-
жали по  этому показателю особей из  других 
исследованных озёр Большеземельской тундры. 
К концу восьмого года жизни такое различие до-
стигало 25–35% длины тела. Быстрый линейный 
рост отмечен и у сига пойменно-речной системы 
р. Нерута (рис. 2).

Несмотря на  различия расчётных значений 
длины тела на момент закладки первого годово-
го кольца, быстрорастущие рыбы из оз. Тэдинто 
и пойменно-речной системы р. Нерута опережа-
ли рыб из других водоёмов по средней абсолют-
ной скорости роста (со второго по четвёртый год 
жизни) на 31–96%. Отметим, что расчёты, про-
ведённые для большего отрезка времени (со вто-
рого по шестой год жизни), продемонстрировали 
и хороший рост сига, отловленного в оз. Лангу-
таты. По величине этого показателя он, уступая 
рыбам из оз. Тэдинто и р. Нерута, заметно пре-
восходил сигов из  других исследованных озёр 
(табл. 3)

Удельная скорость линейного роста у  сига 
во всех исследованных водоёмах закономерно 
снижалась по  мере увеличения размеров тела. 
В  большинстве выборок сига из  тундровых во-
доёмов такое замедление роста имело сходный 
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Рис. 2. Линейный рост сига Coregonus lavaretus исследованных водоёмов (расчисленные длины тела по Смитту (FL)); 
(⌶) — ошибка среднего значения.

Таблица 3. Расчётная длина тела по Смитту (FL) к концу первого года жизни и абсолютная скорость роста сига 
Coregonus lavaretus в исследованных водоёмах

Водный объект FL, мм
Скорость роста, мм/год

со 2-го  
по 4-й год жизни

со 2-го  
по 6-й год жизни

Дельта р. Печора и губы Печорского моря 59 ± 1 (206) 52 ± 1 (187) 49 ± 1 (80)

Р. Нерута и пойменные озёра 42 ± 1 (21) 81 ± 1 (21)

Оз. Тэдинто 71 ± 3 (26) 70 ± 2 (26) 60 ± 1 (14)

Оз. Лангутаты 65 ± 2 (67) 53 ± 1 (67) 55 ± 1 (57)

Оз. Хоседаты 46 ± 1 (51) 45 ± 1 (49) 46 ± 2 (26)

Оз. Большой Харбей 54 ± 1 (60) 51 ± 1 (60) 43 ± 2 (12)

Оз. Большое Наульто 50 ± 2 (27) 50 ± 1 (25) 45 (2)

Оз. Ватьярты 76 ± 1 (67) 48 ± 1 (54) 46 ± 1 (27)

Оз. Худяхаты 74 ± 2 (37) 45 ± 1 (37) 43 ± 1 (21)

Оз. Большие Сиднейты 66 ± 2 (62) 41 ± 1 (53) 40 ± 1 (34)

Примечание. Приведены средние значения и их ошибки.
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характер и  в целом происходило быстрее, чем 
у полупроходного сига. При этом для выборок, 
отличавшихся высокой абсолютной скоростью 
роста (р.  Нерута, оз.  Тэдинто и  оз.  Лангутаты), 
были характерны и  высокие значения удель-
ной скорости роста, а  снижались они заметно 
медленнее (рис. 3).

Линейный рост сига по  данным обратных 
расчислений в большинстве исследованных во-
доёмов (за исключением выборки из р. Нерута) 
хорошо описывался уравнением Берталанфи. 
Параметры данной модели, рассчитанные для 
выборок из разных тундровых озёр, существен-
но варьировали (табл. 4). Очевидно, что причи-
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Рис. 3. Изменение удельной скорости линейного роста сига Coregonus lavaretus исследованных водоёмов в зависи-
мости от длины тела по Смитту (FL).

Таблица 4. Параметры уравнения роста Берталанфи, описывающего линейный рост сига Coregonus lavaretus 
исследованных водоёмов

Водный объект n L∞, мм k t0 R2

Дельта р. Печора и губы Печорского моря 206 506 ± 40 0.15 ± 0.02 0.29 ± 0.01 0.996

Оз. Ватьярты 67 609 ± 49 0.11 ± 0.02 −0.21 ± 0.18 0.996

Оз. Хоседаты 51 441 ± 35 0.18 ± 0.03 0.64 ± 0.23 0.981

Оз. Большой Харбей 60 405 ± 60 0.19 ± 0.05 0.32 ± 0.20 0.992

Оз. Большие Сиднейты 62 608 ± 68 0.09 ± 0.02 −0.30 ± 0.17 0.997

Оз. Худяхаты 37 658 ± 66 0.09 ± 0.01 −0.18 ± 0.10 0.994

Оз. Наульто 27 316 ± 27 0.27 ± 0.05 −0.35 ± 0.19 0.837

Обобщённые данные по вышеприведённым 
озёрам

304 559 ± 33 0.11 ± 0.01 0.04 ± 0.12 0.998

Оз. Лангутаты 67 734 ± 99 0.10 ± 0.02 0.30 ± 0.19 0.994

Оз. Тэдинто 26 624 ± 34 0.16 ± 0.02 0.35 ± 0.09 0.937

Примечание. n — число рыб, экз.; L∞ — асимптотическая длина тела по Смитту (FL), k — константа скорости роста; t0 — условный возраст, 
при котором длина рыбы равна 0; R2 — достоверность аппроксимации.
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ной различий помимо условий нагула в разных 
озёрах могла быть и  межгодовая вариация ско-
рости роста. Расчёты, выполненные для обоб-
щённых материалов из  шести озёр, показали, 
что для жилой формы сига при близких значе-
ниях теоретической предельной длины тела (L∞) 
в целом характерна более низкая скорость роста 
(скорость достижения асимптотической длины).

Отметим, что выборки быстрорастущего 
сига из  озёр Тэдинто и  Лангутаты, характери-
зовались и  довольно высокими значениями 
L∞. Иными словами, в  отдельных случаях сиг 
способен полнее реализовывать свой ростовой 
потенциал. Как правило, особи из  выборок, 
для которых была отмечена высокая скорость 
линейного роста (р.  Нерута, озёра Тэдинто 
и  Лангутаты), опережали одновозрастных рыб 
из  других водоёмов и  по массе тела (табл. 2). 
Наблюдаемые различия могли быть вызваны 
как межгодовыми изменениями скорости ро-
ста, так и  тем, что отлов рыб в  ряде водоёмов 
проводили в разные сезоны года. Тем не менее, 
сравнение выборок, отобранных в близкие сро-
ки (конец июня–середина июля 1999–2000 гг.), 
показало, что у пресноводного сига озёрно-реч-
ной системы р. Нерута по мере увеличения тела 
в  длину масса нарастала быстрее, чем у  полу-
проходного сига Печорской губы и  особей 
оз. Хоседаты (рис. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ
Полученные результаты демонстрируют 

довольно быстрый рост сига, обитающего в тун-
дровых озёрно-речных системах и в сопредель-
ных акваториях. По  темпу роста отловленные 
здесь рыбы почти не  уступали речному сигу, 
населяющему уральские притоки р. Печора (Бо-
знак, Пономарев, 2023).

При дальнейшем анализе полученных данных 
(собранных из разных водоёмов в разные годы) 
необходимо учитывать, что на  его результаты 
могут повлиять межгодовая вариация скорости 
роста, вызванная изменениями условий нагула 
(Решетников, 1980), и  присутствие в  разновоз-
растных выборках разного количества особей, 
различающихся по  индивидуальной скорости 
роста и относящихся к разным поколениям.

В целом озёрная форма сига тундровых озёр, 
как правило, уступает по  скорости роста полу-
проходным рыбам, нагуливающимся в  дельте 
р.  Печора и  губах Печорского моря. Однако 
в  некоторых случаях у  пресноводного сига мо-
жет отмечаться и  чрезвычайно быстрое увели-
чение размеров тела. Так, самый быстрый рост 
мы отметили у  рыб, отловленных в  небольших 
придаточных водоёмах р.  Нерута (бассейн Ко-
локолковой губы Баренцева моря) и оз. Тэдин-
то (бассейн р.  Чёрная), лишь незначительно 
уступали им по этому показателю рыбы, отлов-
ленные в  неглубоком оз.  Лангутаты (бассейн 
р.  Уса). Не  менее быстрый линейный рост был 
ранее описан у рыб, отловленных в мелководном 
оз. Проточное, относящемся к бассейну р. Ма-
лая Уса (Полярный Урал) (Бознак, Пономарев, 
2023). Отметим, что эти водоёмы относятся 
к  разным речным бассейнам и  расположены 
на значительном удалении друг от друга.

С другой стороны, заметно может различаться 
и рост сига, отловленного в близкорасположен-
ных озёрах. Так для сига оз. Лангутаты характерен 
довольно быстрый темп роста, тогда как для рыб, 
обитающих в  оз.  Большие Сиднейты (рассто-
яние между озёрами <20  км),  — замедленный. 
Различие между рыбами из  этих озёр по  длине 
тела, расчисленной на момент закладки шестого 
годового кольца, может достигать 80  мм (30% 
длины тела). Сходная ситуация наблюдается 
и в относительно близко расположенных озёрах 
Тэдинто и  Худяхаты. Отметим, что материалы 
в каждой паре озёр были собраны в близкие сро-
ки (начало  сентября), но  с разницей в  два–три 
года.
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Рис.  4. Зависимость массы тела (W) сига Coregonus 
lavaretus от  его длины по  Смитту (FL) в  середи-
не периода нагула (июль): ( )  — оз.  Хоседаты, 
W = 0.004FL3.40, R2 = 0.95; ( )  — дельта р.  Печора 
и  губы Печорского моря, W = 0.002FL3.54, R2 = 0.91;  
( ) — р. Нерута, W = 0.0009FL3.82, R2 = 0.93.
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Известно, что на  характере роста рыб могут 
сказываться географическое положение водоё-
ма (и, следовательно, климатические условия) 
(Мина, Клевезаль, 1976; Решетников, 1980; 
Дгебуадзе, 2001), состояние кормовой базы, 
степень эвтрофикации и продуктивность водоё-
ма (Thomas, Eckmann, 2007; Hayden et al., 2013; 
Lorenz et al., 2019), интенсивность промысловой 
нагрузки и  плотность популяции (Healey, 1980; 
Mayr, 2001; Nusslé et al., 2008).

Исследованные нами водоёмы расположены 
преимущественно в  тундровой зоне. Среднем-
ноголетняя температура воздуха, определяющая 
продолжительность вегетационного периода, 
варьирует в  данном районе от  −3.7°С (в  ниж-
нем течении р.  Печора) до  −6.2°С (в  районе 
оз.  Большой Харбей), продолжительность бес-
снежного периода здесь составляет 136–146 сут 
(https://ucc.gispsu.ru). При этом не наблюдается 
статистически значимой (p < 0.05) корреляции 
по Спирмену между этими параметрами и дли-
ной рыб к  моменту закладки первого годового 
кольца, а также средней абсолютной скоростью 
и  удельной скоростью линейного роста сига, 
рассчитанных для разных периодов до  наступ-
ления половозрелости (второй–четвёртый годы 
жизни) и после массового созревания сига (вто-
рой–шестой годы жизни).

Имеющаяся информация о средних значениях 
биомассы бентоса даёт весьма приблизительное 
представление о продуктивности исследованных 
водоёмов. В целом озёра Большеземельской тун-
дры являются довольно высококормными. При 
этом бентос в  таких озёрных системах характе-
ризуется высокой мозаичностью распределения, 
а его количественные характеристики сильно раз-
личаются между участками даже одного биотопа. 
Так, в литоральной зоне оз. Большой Харбей (при 
средней биомассе бентоса 4.0 г/м2) на разных ти-
пах грунтов значения этого показателя варьируют 
от 0.2 до 18.6 г/м2, в сублиторали — 0.07–11.7, в про-
фундали  — 0.5–4.9, в  придаточных водоёмах  — 
4.8–17.7 г/м2 (Батурина и  др., 2014). В  системе 
Вашуткиных озёр биомасса бентоса на отдельных 
биотопах крупных водоёмов может достигать 
60.0 (при средних значениях 1.3–30.0  г/м2),  
в  малых озёрах  — 103.0 (Зверева, 1966), а  в 
оз.  Ватьярты превышать 80.0 г/м2 (собственные 
данные). Указанные значения близки к таковым, 
наблюдавшимся в  восточной части Печорской 
губы Баренцева моря (Дгебуадзе П. и др., 2021), 
в которой нагуливаются полупроходные сиговые 
рыбы (Новоселов, Студенов, 2014).

В качестве факторов, определяющих высокую 
продуктивность ряда озёр Большеземельской 
тундры, рассматривают высокую проточность 
и  сильное ветровое перемешивание воды, пре-
пятствующие установлению температурной, 
газовой и  гидрохимической стратификации 
водных масс (Болотов и др., 2014). Важным ин-
тразональным фактором может являться приток 
в  водоёмы минерализованных подземных вод 
(Зверева, 1970). В  итоге даже близко распо-
ложенные водоёмы могут сильно различаться 
по  степени развития бентоса (Зверева, 1966), 
что хорошо согласуется с отмеченными в нашей 
работе значительными различиями темпа роста 
сигов, обитающих в разных тундровых озёрах.

Следует отметить, что температурный опти-
мум для роста большинства сиговых рыб распо-
ложен в диапазоне 14–18°С (Jobling, 1981; Edsall, 
1999; Григорьев, Седова, 2008; Сборник  ..., 
2012). Близкими значениями характеризуются 
и  температуры, избираемые этими рыбами 
в ходе экспериментов (Cherry, Cairns, 1982; Го-
лованов, 2013). При низких температурах воды 
(3–6°С) длина тела у сига увеличивается крайне 
медленно, а вблизи 0°С, несмотря на потребле-
ние пищи, рост прекращается (Siikavuopio et al., 
2010), однако при субоптимальных температурах 
(10°С) отмечали интенсивный рост в  условиях 
круглосуточного освещения и  избытка пищи 
(Siikavuopio et  al., 2012). Эффективность усвое-
ния пищи при низкой температуре достигается 
путём реализации температурных и  нутритив-
ных адаптаций ферментных систем пищевари-
тельного тракта (Пономарев, 1991, 1995). В  ре-
зультате даже при незначительном повышении 
температуры воды активность этих ферментов 
нелинейно увеличивается и  влечёт за  собой 
соответствующие изменения интенсивности 
усвоения доступной пищи. То есть, в  условиях 
относительно быстро прогревающихся не-
больших придаточных пойменных водоёмов или 
мелководных озёр, связанных с реками, а также 
в  водоёмах с  хорошо развитой и  обширной 
литоралью сиг полнее реализует свой потенциал 
роста. По нашим наблюдениям, именно в таких 
водоёмах (пойменные озёра р.  Нерута, озёра 
Лангутаты и  Тэдинто) у  сига наблюдалось бы-
строе увеличение длины и массы тела.

На росте сига исследованных водоёмов может 
сказываться и разная интенсивность внутривидо-
вой и межвидовой конкуренции в питании. Так, 
в озёрах Лангутаты и Тэдинто, сборы из которых 
были представлены быстрорастущими особями, 
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относительная численность сига по  данным 
осенних (конец  августа–начало  сентября) сет-
ных уловов не  превышала 0.03 экз/усилие в  ч, 
что значительно ниже, чем в оз. Ватьярты (0.22), 
оз.  Худяхаты (0.27) и  оз.  Большие Сиднейты 
(0.40). При этом межвидовая конкуренция 
в питании сига и других рыб-бентофагов во всех 
исследованных озёрах, по-видимому, невысо-
ка. Чир  Coregonus  nasus (Pallas, 1776) в  уловах  
из  этих водоёмов составляет не  более 7%  
(до 0.08 экз/усилие в ч). Лишь в озёрах Тэдинто 
и Большие Сиднейты в уловах заметную роль (со-
ответственно 22 и 17%) играл ёрш Gymnocephalus 
cernua (Linnaeus, 1758), способный конкуриро-
вать с молодью сига за кормовые ресурсы (Popova 
et al., 1998). Другие обитающие здесь виды рыб 
по типу питания относятся к эврифагам (пелядь 
Coregonus peled (Gmelin, 1789), хариус Thymallus 
thymallus (Linnaeus, 1758), плотва Rutilus rutilus 
(Linnaeus, 1758), налим Lota lota (Linnaeus, 1758), 
окунь Perca fluviatilis Linnaeus, 1758)) или хищни-
кам (щука Esox lucius Linnaeus, 1758).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате наших исследований суще-

ственно расширена информация о  росте сига 
водных объектов восточноевропейских тундр, 
дельты р.  Печора и  заливов Печорского моря. 
Установлено, что сиг водоёмов субарктической 
зоны при наличии довольно богатой кормовой 
базы и (или) низкой пищевой конкуренции да-
же в суровых климатических условиях способен 
демонстрировать быстрый рост. При этом рыбы, 
обитающие в  пресноводных системах, по  ско-
рости роста часто не  уступают полупроходной 
форме сига, использующей для нагула солоно-
ватоводные озёра и  различные участки Печор-
ского моря. В  мелководных озёрах и  водоёмах 
с выраженной и обширной литоралью сиг пол-
нее реализует свой ростовой потенциал, заметно 
опережая по длине и массе тела не только особей 
из  глубоководных озёр, но  и полупроходного 
сига. В  условиях протекающего ухудшения со-
стояния популяций большинства видов сиговых 
рыб (Захаров и др., 2008; Новоселов, Студенов, 
2014; Сидоров, Решетников, 2014) группировки, 
характеризующиеся быстрым ростом особей, 
можно рассматривать в качестве перспективных 
донорских популяций сига при планировании 
и  реализации работ, направленных на  искус-
ственное воспроизводство и  товарное выра-
щивание вида в  условиях северных водоёмов. 
Полученные в  работе результаты указывают 

на  необходимость дальнейших исследований 
(прежде всего популяционно-генетических, по-
веденческих и физиологических), направленных 
на  изучение механизмов адаптации этого вида 
рыб к разнообразным (в том числе экстремаль-
ным) условиям обитания.
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GROWTH OF THE EUROPEAN WHITEFISH COREGONUS LAVARETUS 
(SALMONIDAE) IN LAKE-RIVER SYSTEMS OF THE EXTREME 

NORTHEAST OF EUROPEAN RUSSIA

E. I. Boznak1, * and V. I. Ponomarev1

1Institute of Biology, Komy Scientific Center, Ural Branch, Russian Academy of Sciences, Syvtyvkar, Russia 

*Е-mail: boznak@ib.komisc.ru

The paper presents the results of a comparative analysis of the group growth in residential populations of 
the European whitefish Coregonus lavaretus inhabiting lakes and rivers of the East European tundras, and 
semi-anadromous whitefish feeding in the Pechora River basin and associated brackish water bodies. Populations 
in freshwater systems demonstrate growth rates comparable to those of semi-anadromous whitefish. The 
maximum linear and weight growth rates were observed in fish feeding in small floodplain water bodies of the 
Neruta River basin and shallow lakes (e.g., Lake Langutaty) , or inhabiting lakes with a well-pronounced littoral 
zone (e.g., Lake Tedinto). For lake-dwelling whitefish, a significant negative correlation (Spearman’s ρ = −0.90; 
p = 0.017) was identified between relative abundance and mean absolute growth rate during the period preceding 
the age of mass sexual maturation. No clear relationship was found between the whitefish growth rates and 
primary climatic parameters or average benthos biomass. It is shown that whitefish of high-latitude water bodies 
is able to achieve a high rate of linear and weight growth in extreme climatic conditions and with low food 
competition. 

Keywords: European whitefish Coregonus lavaretus, lakes and rivers, Bolshezemelskaya tundra, Pechora Sea 
bays, Pechora River delta, linear and weight growth.
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Представлены результаты исследования генетического разнообразия тихоокеанской зубастой корюш-
ки Osmerus dentex бассейнов Белого, юго-восточной части Баренцева и  Карского морей по  девяти 
микросателлитным локусам. Степень генетической дифференциации O. dentex на  рассмотренной 
части ареала вида статистически существенно значима. Наиболее выраженная генетическая диверген-
ция выявлена между выборками из внутренних районов Белого моря как между собой, так и по сравне-
нию с  остальными выборками вида. Современная популяционно-генетическая структура O. dentex 
европейского северо-востока России представлена системой генетически обособленных популяций 
почти в  каждой исследованной локальности и  в общем виде соответствует модели подразделённой 
популяции.

Ключевые слова: популяционно-генетическая структура, микросателлиты, тихоокеанская зубастая ко-
рюшка Osmerus dentex, Белое море, Баренцево море, Карское море.
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Тихоокеанская зубастая корюшка Osmerus 
dentex Steindachner and Kner, 1870 (Nellbring, 
1989) — проходная рыба семейства корюшковых 
(Osmeridae), широко распространена в эстуари-
ях и прибрежных водах арктического побережья 
морей от Белого до Берингова и по азиатскому 
побережью Тихого океана от  Берингова про-
лива до Кореи и Северной Японии (Клюканов, 
1975; Черешнев и  др., 2002; Kottelat, Freyhof, 
2007). На  европейской части ареала O. dentex 
наиболее многочисленна в юго-восточной части 
Баренцева моря, отмечена здесь во всех районах 
и проливах, является одним из основных видов 
промысла (Семушин и  др., 2011; Безбородов, 
Фукс, 2023).

Водные гидробионты, обитающие в арктиче-
ской зоне, и  прежде всего рыбы, представляют 
собой уникальный источник природных ре-
сурсов, особенно для нашей страны, имеющей 
наибольшую протяжённость арктического 
шельфа (Макоедов, Кожемяко, 2007; Арктиче-
ское пространство ..., 2016; Корельский, 2016). 
На фоне глобальных климатических изменений 
и  масштабных антропогенных воздействий 
изучение, сохранение и рациональное использо-
вание биоразнообразия является приоритетным 
направлением современных научных исследо-
ваний. Особое значение исследования генети-
ческого разнообразия природных популяций 
Арктики как основы для сохранения природных 
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генофондов приобретают в  настоящее время, 
когда происходят значительные изменения кли-
мата, которые в  арктической зоне сказываются 
на биоте в больших масштабах, чем в природных 
зонах низких широт (Алтухов, 2004; Чернов, 
2004; Цатуров, Клепиков, 2012).

Osmerus dentex Европейской Арктики обитает 
на краю своего естественного ареала в условиях 
жёсткого воздействия факторов внешней среды. 
В границах своего распространения вид характе-
ризуется высокой морфоэкологической измен-
чивостью. На основе темпов роста и созревания, 
меристических и  пластических признаков, 
местообитаний выделяют несколько локальных 
групп или даже географических рас: кандалак-
шскую, онежскую, двинскую, чёшскую, обскую 
и  другие. (Кирпичников, 1935; Амстиславский, 
1965; Алтухов, Ерастова, 1974). Ранее исследова-
тели отдельно выделяли беломорскую корюшку 
O. eperlanus dentex natio dvinensis, распространён-
ную от  Белого моря на  восток до  р.  Печора 
и  юго-западного побережья арх. Новая Земля 
(Берг, 1948). Эти популяции представляют 
собой уникальные единицы биоразнообразия, 
значительная изменчивость и  экологическая 
пластичность которых обеспечивает им устой-
чивое существование в пространстве и во време-
ни в  суровых условиях Арктики. Osmerus dentex 
Арктического региона в  полной мере можно 
определить как один из  наиболее перспектив-
ных видов в  качестве модельного для изучения 
генетической структуры, лежащей в основе фе-
нотипического разнообразия и  экологической 
адаптации рыб. Кроме того, лучшее понимание 
структуры популяции рассматриваемого вида 
добавит ключевые научные знания для обеспе-
чения устойчивого рыболовства этого ценного 
промыслового вида.

Исследованиям генетической изменчивости 
O. dentex Белого моря и Тихого океана посвящён 
ряд статей (Сендек и др., 2005; Ковпак и др., 2011; 
Скурихина и  др., 2015; Skurikhina et  al., 2018; 
Семенова и  др., 2019а, 2019б, 2023; Semenova 
et  al., 2021). В  этих публикациях приведены 
оценки генетического разнообразия и  диффе-
ренциации отдельных популяций по аллозимам, 
микросателлитным локусам ядерной ДНК и не-
которым фрагментам митохондриальной ДНК 
(мтДНК). Результаты исследований O. dentex 
тихоокеанского ареала позволили получить 
данные о  современном состоянии генофонда, 
пространственной дифференциации вида, 
а  также возможных механизмах и  закономер-

ностях микроэволюционных процессов в  связи 
с  историко-геологическими событиями и  под 
воздействием современных факторов окружаю-
щей среды. Информация о популяционно-гене-
тической структуре O. dentex, обитающей вдоль 
арктического побережья России, почти отсут-
ствует. Для разработки программы мониторинга 
и стратегии сохранения вида необходимы гене-
тические данные из  максимально возможного 
числа популяций в  пределах видового ареала 
(Алтухов, 2004; Животовский, 2013). 

Цель нашего исследования — изучить популя-
ционно-генетическую структуру и дифференциа-
цию O. dentex по микросателлитным (STR) локу-
сам ядерной ДНК на европейском северо-востоке 
России  — в  бассейнах Белого, юго-восточной 
части Баренцева и Карского морей.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследованный материал, районы сбора проб

Материал собран ставными ловушками 
в  бассейнах Белого, Баренцева и  Карского 
морей в  2022 и  2024  гг. в  рамках исследований 
Северного филиала Всероссийского научно-ис-
следовательского института рыбного хозяйства 
и океанографии. Обозначения выборок и их гео-
графическая локализация представлены в табл. 1 
и на рис. 1. К сравнительному анализу привлекли 
ранее опубликованные (Семенова и  др., 2019б; 
Semenova et  al., 2021) данные по  изменчивости 
O. dentex из  нескольких локальностей Белого 
и бассейна Карского морей.

Методика генетического анализа

Методики выделения и параметры амплифи-
кации ДНК, анализа продуктов полимеразной 
цепной реакции при изучении STR-локусов 
приведены в  работе Семеновой с  соавторами 
(2019а), в  которой также опубликованы основ-
ные характеристики исследованных маркеров.

Статистический анализ

В программе Micro-Checker 2.2.3 данные 
тестировали на  возможные ошибки геноти-
пирования, а  также присутствие нуль-аллелей 
(Van Oosterhout et  al., 2004). Популяционно-ге-
нетическая статистика (число аллелей (A); 
аллельное разнообразие, скорректированное 
на размер выборки (AR); наблюдаемая и ожидае-
мая гетерозиготности (HE, HO), оценки различий 
аллельных и  генотипических частот по  крите-
рию χ2 получена с  использованием программ 
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Таблица 1. Данные об исследованных выборках тихоокеанской зубастой корюшки Osmerus dentex

№ Вы-
борка Локальность

Период 
сбора проб

(месяц, год)
Географическое положение

Координаты Объём 
выборки, 

экз.с.ш. в.д.

1 KRN* Никольская губа** 06.2016 Белое море, Кандалакшский 
залив

66°33′49′′ 32°57′16′′ 21

2 KRS* Прол. Великая Салма 07.2015 То же 66°33′14″ 33°06′48″ 44

3 ONG Губа Нюхча 05.2024 Белое море, Онежский залив 63°59′02″ 36°17′46″ 48

4 DVI* Р. Северная Двина 12.2018 Белое море, Двинской за-
лив, губа Сухое море

64°50′21″ 40°22′38″ 48

5 MEZ* Устье р. Мезень 12.2016 Белое море, Мезенский 
залив

66°04′03″ 44°06′00″ 42

6 SHN Р. Шойна 03.2022 Белое море, Воронка, п-ов 
Канин

67°54′27″ 44°17′04″ 40

7 CHP Р. Пеша 02.2022 Баренцево море, Чёшская 
губа

66°54′30″ 47°32′43″ 40

8 KRT Р. Коротаиха 03.2022 Баренцево море, Хайпудыр-
ская губа

68°53′12″ 60°59′00″ 53

9 KAR Р. Кара 03.2022 Карское море, Карская губа 69°16′18″ 64°58′37″ 22

10 TAZ* Тазовская губа 09.2018 Карское море, Обская губа 69°05′02″ 76°16′01″ 32

Примечание. * Данные здесь и в табл. 2 приведены по: Семенова и др., 2019б; Semenova et al., 2021. ** Неофициальное название крупного 
залива на юге Ругозерской губы.

GDA 1.0 (Lewis, Zaykin, 2001), GENEPOP 4.7 
(Rousset, 2008), FSTAT 2.9.3 (Goudet, 2001). 
Уровни общей и  попарной дифференциации 
популяций оценивали на  основании индексов 
FST — показателя различий в аллельных частотах 
(Weir, Cockerham, 1984) и  RST, который учиты-
вает различия в  размерах микросателлитных 
аллелей (Slatkin, 1995). Для попарных сравнений 
различий AR и HE между выборками применяли  
U-критерий Манна-Уитни (Лакин, 1990). 
Уровень статистической значимости для мно-
жественных тестов корректировали с  исполь-
зованием процедуры Бонферрони (Rice, 1989). 
Значимость FST оценивали в  программном 
пакете Arlequin 3.11 с  использованием 10000 
пермутаций (Excoffier et al., 2005). Также в этой 
программе исследовали внутрипопуляционную, 
межпопуляционную и  межгрупповую изменчи-
вость O. dentex с  применением иерархического 
анализа молекулярной дисперсии (AMOVA).

В программе MSA 4.05 (Dieringer, Schlötterer, 
2003) рассчитывали генетические дистанции 
Нея (DA) (Nei et al., 1983), а также бутстреп-мат-
рицы этих дистанций (100 псевдореплик), 

по  которым методом “ближайшего соседа” 
(neighbour- joining  — NJ) (Saitou, Nei, 1987) 
построили дерево в  программе PHYLIP 3.6 
(Felsenstein, 2005). Графическое изображение 
дендрограммы получили в программе TreeView 
1.6.6. (Page, 1996). Визуализацию матриц 
попарных FST и  DA проводили в  программе 
STATISTICA 6.0 (“StatSoft”, США) методом 
главных компонент.

Для определения относительного вклада 
дрейфа генов (FST) и мутаций (RST) проверяли ги-
потезу об отсутствии вклада пошагового мутаци-
онного процесса в формирование генетической 
дифференциации O. dentex, т.е. FST = RST, с  ис-
пользованием аллельного пермутационного те-
ста (1000 пермутаций) в программе SPAGeDi 1.2  
(Hardy, Vekemans, 2002).

Значимость корреляции генетических  
(FST/(1 − FST)) и  географических (по  крат-
чайшему водному пути, км) расстояний между 
группировками проверяли с применением теста 
Мантела в программе IBD 1.52 (Bohonak, 2002). 
Также определяли коэффициент корреляции r 
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для выявления связи между географическими 
расстояниями и  дистанциями Нея (DA) в  про-
грамме STATISTICA 6.0.

Анализ популяционной структуры проводи-
ли методом Байеса (Rannala, Mountain, 1997) 
в  программе STRUCTURE (Pritchard et  al., 
2000). Использовали модель, допускающую ге-
нетическое смешение и корреляцию аллельных 
частот среди кластеров, с 105 первоначальными 
(впоследствии обрезанными) и 106 MCMC (цепь 
Маркова по методу Монте-Карло) итерациями, 
для К (число кластеров) от 1 до 10, по 10 повто-
ров для каждой величины К. Для оценки наи-
более вероятного числа кластеров применяли 
метод ∆К (Evanno et al., 2005) с использованием 
интернет-ресурса STRUCTURE HARVESTER 
(Earl, vonHoldt, 2012). Визуализацию разбиений 
по  кластерам проводили в  сервисе CLUMPAK 
(Kopelman et al., 2015). Поскольку STRUCTURE 
выявляет только основную структуру данных 
(Evanno et  al., 2005), последующий анализ, 

проведённый для первоначально идентифи-
цированных кластеров, может потенциально 
продемонстрировать более сложную генети-
ческую структуру внутри этих кластеров. Для 
выявления более детальной дифференциации 
использовали процедуру иерархического ана-
лиза STRUCTURE, как описано в работах (Vähä 
et al., 2007; Olafsson et al., 2014).

Для оценки возможного влияния демогра-
фических изменений (снижения эффективной 
численности, так называемое “горлышко 
бутылки”) на  генетическое разнообразие в  по-
пуляциях O.  dentex использовали программу 
BOTTLENECK 1.2.02 со стандартными параме-
трами. (Piry et  al., 1999). Тестировали гипотезу 
об избытке гетерозиготности, поскольку в попу-
ляции, недавно прошедшей через фазу низкой 
численности, гетерозиготность, ожидаемая при 
равновесии Харди–Вайнберга (HE), превышает 
гетерозиготность, ожидаемую в  популяции, 
которая достигла равновесия мутации и дрейфа 

с.ш.

80°

70°

60°

40° 50° 60° 70° в.д.

БАРЕНЦЕВО МОРЕ
КАРСКОЕ МОРЕ

БЕЛОЕ МОРЕ

KRN TAZKARKRT

CHPMEZ
DVI

ONG

SHN

KRS

Рис. 1. Места сбора ( ) выборок тихоокеанской зубастой корюшки Osmerus dentex в исследованных областях Белого, 
Баренцева и Карского морей. Выборки: KRN — Никольская губа, KRS — прол. Великая Салма, ONG — губа Нюх-
ча, DVI — р. Северная Двина, MEZ — р. Мезень, SHN — р. Шойна, CHP — р. Пеша, KRT — р. Коротаиха, KAR — 
р. Кара, TAZ — Тазовская губа.
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(Luikart et  al., 1998). Также была рассчитана 
оценка М по формуле: М = k/r, где k — число ал-
лелей в локусе, r = Smax — Smin + 1 (максимальная 
разница в размерах аллелей в локусе, выражен-
ная в  числе повторов, плюс единица) (Garza, 
Williamson, 2001). Указанные авторы отмечают, 
что среднее значение М < 0.68 свидетельствует 
с  высокой долей вероятности о  недавнем “гор-
лышке бутылки” в популяции.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Данные по изменчивости в выборках O. dentex 

по  каждому исследованному локусу представ-
лены в  табл. 2. При проведении генетического 
анализа возможных ошибок генотипирования 
не обнаружено. Присутствие нуль-аллелей веро-
ятно в выборке р. Шойна в локусе MGPL-Omo9. 
При этом наличие этих аллелей не  приводит 
к значительному нарушению равновесного рас-
пределения генотипов, поскольку наблюдаемые 
распределения в этой, а также во всех остальных 
выборках соответствовали теоретическим рас-
пределениям Харди–Вайнберга.

Сравнительный анализ генетической измен-
чивости показал, что средние оценки ожидаемой 
гетерозиготности (HE) и  аллельного разнообра-
зия (AR) в  отдельных локальностях бассейнов 
Белого, Баренцева и Карского морей варьирова-
ли соответственно от 0.403 и 3.2 (прол. Великая 
Салма) до 0.557 и 4.5 (Тазовская губа) (табл. 3). 
При попарном сравнении выборок не выявлено 
различий по показателям аллельного разнообра-
зия, однако по  оценкам ожидаемой гетерози-
готности обнаружены статистически значимые 
различия (р = 0.024) между выборками из  прол. 
Великая Салма и Тазовской губы.

Тестирование в  программе BOTTLENECK 
не  выявило прохождение O. dentex фазы 
низкой численности в  недавнем прошлом  
(0.987 < p < 0.999). Также возможность этого 
события не подтверждена по оценке М, которая 
варьировала от 0.73 в выборках из прол. Великая 
Салма, Никольской губы и р. Коротаиха до 0.86 
в выборках из р. Пеша и Тазовской губы.

Генетическая гетерогенность O. dentex хорошо 
выражена. Выявлены существенные различия 
между выборками по всей совокупности локусов 
(χ2 < 286.96, df = 18, p < 0.001) и по каждому локусу 
отдельно (χ2 < 31.88, df = 2, p < 0.001). Попарные 
сравнения выборок по частотам аллелей и гено-
типов в  43 из  45 сравнений показывают значи-
мые различия (р < 0.001) между парами исследо-

ванных локальностей. Не различаются (р > 0.05)  
только выборки особей Кандалакшского залива 
из  прол. Великая Салма и  Никольской губы, 
а также выборки из рек Коротаиха и Кара.

Сравнение выборок с использованием индек-
са общей генетической дифференциации (FST) 
выявило статистически значимые различия: 
FST = 0.082 c 95%-ным доверительным бутстреп–
интервалом (CI95%) 0.048–0.119. Индивидуаль-
ные локусспецифичные индексы изменялись 
от  0.021 (MGPL-Omo9) до  0.220 (MGPL-Omo15) 
и достигали значимого уровня по каждому локу-
су (CI95% положительный во всех случаях). Гене-
тическая дифференциация O. dentex по RST была 
также значима: RST = 0.096, CI95% 0.039–0.103. 
Значения FST и  RST не  различались (р = 0.36), 
поэтому дальнейшее обсуждение генетической 
структуры проведено только по FST.

Межвыборочные значения FST варьировали 
от 0.001 до 0.192 и не различались только между 
выборками из Кандалакшского залива и в паре 
р.  Коротаиха–р.  Кара как без проведения кор-
рекции Бонферрони, так и  после неё (табл. 4). 
В целом можно отметить более низкие значения 
попарных FST при сравнении выборок O. dentex 
в пределах бассейнов Баренцева и Карского мо-
рей по сравнению с оценками дифференциации 
рыб внутренних районов Белого моря.

В целом наибольшие значения FST 
в  большинстве пар сравнения демонстрируют 
выборки из  наиболее удалённых между собой 
локальностей  — Кандалакшского залива Бе-
лого моря и  Тазовской губы Карского моря. 
Сходные закономерности наблюдаются при 
попарном сравнении выборок по генетическим 
дистанциям Нея. Наименьшие значения DA по-
казаны между выборками, различия между ко-
торыми статистически незначимы по  частотам  
аллелей/генотипов и по FST (табл. 4).

Результаты анализа с  помощью метода глав-
ных компонент на  основе матриц попарных 
сравнений индексов FST и DA (табл. 4) представ-
лены на рис. 2. Расположение выборок O. dentex 
на  диаграммах во многом сходно. По  первой 
главной компоненте выборки из  трёх внутрен-
них заливов Белого моря отдалены от  всех 
остальных. Выборки из  р.  Мезень и  р.  Шойна 
локализованы в  пространстве ближе к  выбор-
кам из  Баренцева моря, чем к  беломорским. 
Вторая главная компонента отделяет выборки 
Тазовской губы и в меньшей степени р. Шойна 
от выборок из бассейнов Баренцева и Карского 
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морей. Среди  O. dentex внутренних районов 
Белого моря вторая главная компонента диф-
ференцирует выборки из  Двинского залива 
от остальных беломорских (по DA) или предста-
вителей Двинского и Онежского заливов от вы-
борок из Кандалакшского залива (по FST).

Представление результатов дифференциации 
на основании попарных DA в виде бескорневого 
NJ-дерева в  целом демонстрирует соответствие 
генетических различий выборок их  географи-
ческой удалённости (коэффициент корреляции 
генетических (DA) и  географических расстоя-
ний статистически значим, r = 0.342, p = 0.021) 
(рис. 3). Выборки по методу “ближайшего сосе-
да” присоединяются последовательно от  самых 
удалённых выборок из  Кандалакшского залива 
в  направлении от  юго-запада на  северо-восток 
вдоль побережья. Исключение составляет вы-
борка из  р.  Пеша, объединённая с  выборкой 
из  Тазовской губы, однако эта кластеризация 
не имеет высокого уровня бутстреп-поддержки. 
На филограмме надёжно отделены друг от друга 
выборки из  внутренних районов Белого моря, 
уровень бутстреп-поддержки узлов составляет 
от  95 до  100%. Выборка из  р.  Мезень занимает 
промежуточное положение между группой 
выборок из  внутренних районов Белого моря, 
с  одной стороны, и  выборками из  р.  Шойна 
и  бассейнов Баренцева и  Карского морей − 
с  другой. Взаимное расположение выборок 
из рек бассейна юго-восточной части Баренцева 
моря и  из бассейна Карского моря не  имеет 
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Рис. 2. Диаграмма выборок тихоокеанской зубастой корюшки Osmerus dentex в пространстве главных компо-
нент (ГК) на  основе матрицы попарных дистанций Нея (DA) (по: Nei et  al., 1983) (а) и  индексов генетиче-
ской дифференциации (FST) (б) по  микросателлитным локусам. Для ГК в  скобках приведена доля в  об-
щей изменчивости. Здесь и  на рис.  3–4: обозначения, характеристики и  места сбора выборок см. в  табл. 1  
и на рис. 1.
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Рис. 3. Дендрограмма, построенная с применением 
метода “ближайшего соседа” (NJ) по генетическим 
дистанциям Нея (DA) (по: Nei et  al., 1983). Оценки 
бутстреп-поддержки указаны на ветвях. Шкала: ге-
нетические дистанции.
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высокой бутстреп-поддержки, за  исключением 
объединения пары р. Коротаиха–р. Кара (72%).

Статистически значимая корреляция 
между генетическими и  географическими 
расстояниями на  исследуемом ареале по-
казана также с  использованием индекса: 
FST/(1 − FST) (Тест Мантела, r = 0.410, p = 0.025).

Результат кластеризации в  программе 
STRUCTURE демонстрирует наиболее веро-
ятное число кластеров (К) по  оценкам ∆К − 2 
(рис. 4). К первому кластеру относятся выборки 
из  Кандалакшского, Онежского и  Двинского 
заливов Белого моря, ко второму — все осталь-
ные. Дальнейшую оценку генетической неод-

нородности провели в  пределах выявленных 
кластеров. Второй раунд анализа показал, что 
в  состав первого кластера входят три генетиче-
ски обособленные группы  — Кандалакшского, 
Онежского и  Двинского заливов, во втором 
кластере обнаружена дифференциация выборки 
из Тазовской губы Карского моря от всех осталь-
ных. Третий и  четвёртый раунды анализа, про-
ведённые для выборок из  р.  Мезень, р.  Шойна 
(Белое море), бассейна Баренцева моря и р. Ка-
ра (Карское море), последовательно выявили 
обособленность каждой из них, за исключением 
пары выборок из рек Коротаиха и Кара. Таким 
образом, структура O. dentex исследованного 
ареала представлена восемью кластерами: 

КЛАСТЕР 1

(а)

(б)

(в)

(г)

KRN KRS ONG DVI MEZ SHN CHP KRT KAR TAZ

КЛАСТЕР 2

MEZ SHN CHP KRT KAR 

MEZ CHP 

Рис.  4. Результаты кластерного анализа выборок тихоокеанской зубастой корюшки Osmerus dentex в  программе 
STRUCTURE. Разные цвета соответствуют разным кластерам и отображают вероятность принадлежности к ним 
особей: а – первый раунд кластеризации, число кластеров (К) равно 2; б — второй раунд кластеризации, К = 3 в пре-
делах первого кластера и К = 2 в пределах второго кластера; в – третий раунд кластеризации, К = 3; г — четвёртый 
раунд кластеризации, К = 2.
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1) Кандалакшский залив; 2) р. Нюхча, Онежский 
залив; 3)  р.  Северная Двина, Двинский залив; 
4)  р.  Мезень, Мезенский залив; 5)  р.  Шойна, 
п-ов Канин; 6)  р.  Пеша, бассейн Баренцева 
моря; 7) р. Коротаиха, бассейн Баренцева моря 
и р. Кара, бассейн Карского моря; 8) Тазовская 
губа Карского моря.

Иерархический анализ AMOVA проводи-
ли в  нескольких вариантах с  учётом данных 
различий частот аллелей, NJ-кластеризации, 
факторного анализа методом главных компо-
нент и анализа методом Байеса (табл. 5). Анализ 
изменчивости всей совокупности выборок, 
предполагающий отсутствие чёткой иерархии 
среди O. dentex (первый вариант), показал, что 
доля внутрипопуляционной генетической дис-
персии составляет 91.8%, а межпопуляционной 
8.2%. При выполнении дальнейших расчётов 
предполагали наличие иерархии. Во втором 
варианте AMOVA учитывали наличие двух 
основных групп исследованного вида согласно 
основному анализу STRUCTURE  — группу 
выборок из  внутренних районов Белого моря 
и  группу выборок из  бассейнов Баренцева 
и  Карского морей, в  состав которой включали 
выборки из  р.  Мезень и  р.  Шойна. Третий ва-
риант проводили, предполагая наличие семи 
региональных групп согласно основным ветвям 
NJ-кластеризации по DA. Первые четыре группы 
представлены выборками O. dentex из  каждо-
го залива Белого моря  — Кандалакшского, 
Онежского, Двинского и  Мезенского. Пятая  — 
выборкой из  р.  Шойна, шестая  — выборками 
из рек Коротаиха и Кара и седьмая — выборками 

из Тазовской губы и р. Пеша. В четвёртом вари-
анте учитывали кластеризацию иерархического 
анализа STRUCTURE, генетические различия 
в аллельных частотах и FST, при которых отдель-
но обособлена выборка из  Тазовской губы, т.е. 
наличие восьми региональных групп.

В итоге основная доля генетического разно-
образия O. dentex была заключена внутри выбо-
рок и  составляла 89.57–91.46% в  зависимости 
от  варианта анализа. Значения FST варьировали 
от  0.058 до  0.104. Среди всех рассчитанных ва-
риантов иерархии наиболее предпочтительным 
выглядит четвёртый  — с  выделением восьми 
групп, так как согласно ему различия среди 
выборок внутри групп минимальны и статисти-
чески незначимы (р = 0.818), а  бо́льшая часть 
изменчивости сосредоточена внутри популяции 
и среди групп. Во всех остальных случаях полу-
ченные значения F-статистик были существенно 
значимы (р < 0.01–0.001).

ОБСУЖДЕНИЕ
При анализе генетической изменчивости 

микросателлитных локусов O. dentex на  иссле-
дованном ареале прослеживается тенденция 
увеличения оценок аллельного разнообразия 
и гетерозиготности в направлении с юго-запада 
на  северо-восток. Наименьшие значения этих 
показателей отмечены в выборках из внутренних 
районов Белого моря — Кандалакшском залива, 
а  наибольшие  — из  Тазовской губы Карского 
моря (табл. 3). Сравнительные показатели гене-
тического разнообразия по данным анализа ми-

Таблица 5. Результаты иерархического анализа молекулярной дисперсии (AMOVA) у тихоокеанской зубастой 
корюшки Osmerus dentex Белого, Баренцева и Карского морей

Вариант Группы (G): выборки 
(1–10)

Компонент вариансы, %
FCT FSC FSTсреди 

групп
среди выборок  
внутри групп

внутри  
выборок

I G1: 1–10 8.20 91.80 0.082**

II G1: 1–4; 
G2: 5–10

5.11 5.32 89.57 0.051* 0.056** 0.104**

III G1: 1, 2; G2: 3; G3: 4; G4: 5; 
G5: 6; G6: 8, 9; G7: 7, 10

5.85 2.70 91.45 0.085* 0.028** 0.058**

IV G1: 1, 2; G2: 3; G3: 4; G4: 5; 
G5: 6; G6: 7; 
G7: 8, 9; G8: 10

8.97 −0.43 91.46 0.086** −0.0048 0.089**

Примечание. Нумерацию выборок см. в таблице 1; FCT, FSC, FST — индексы генетической дифференциации (F-статистики) соответственно 
среди групп, среди выборок внутри групп и среди особей внутри выборок; F-статистика значима при p: * < 0.01, ** < 0.001.
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кросателлитных локусов O. dentex европейского 
северо-востока России в  среднем меньше, чем 
в  бассейне Тихого океана. При использовании 
одинакового набора STR-локусов средние оцен-
ки аллельного разнообразия представителей 
вида из  Белого, Баренцева и  Карского морей 
варьируют в  пределах 3.2–4.5, а  ожидаемой 
гетерозиготности  — от  0.403 до  0.557 (табл. 3). 
В Беринговом, Охотском и Японском морях AR 
составляет 6.4–6.7, HE — 0.539–0.553 (Семенова 
и  др., 2019а, 2023). Снижение молекулярного 
разнообразия O. dentex Арктического региона 
по  сравнению с  тихоокеанским показано и  на 
основе изменчивости мтДНК (Скурихина и др., 
2015; Skurikhina et al., 2018). Причинами наблю-
даемых закономерностей предполагают умень-
шение эффективной численности популяции 
вида в процессе послеледниковой колонизации 
им арктических морей, которая осуществлялась 
из бассейна Тихого океана на восток вдоль арк-
тического побережья, а также демографические 
процессы, связанные с обитанием на краю видо-
вого ареала (Андрияшев, 1939; Гладенков, Гла-
денков, 2004; Семенова и др., 2019б; Skurikhina 
et al., 2018).

Однако свидетельств о  прохождении попу-
ляциями O. dentex фазы низкой численности, 
по нашим данным, нет, поскольку не выявлено 
ни  “горлышка бутылки” (по  данным програм-
мы BOTTLENECK), ни  снижения оценки М. 
Анализ по  микросателлитным маркерам менее 
чувствителен к  событиям уменьшения числен-
ности по сравнению с данными мтДНК и может 
показать вероятность этого события только 
в  недавнем прошлом (Avise, 1994; Williamson-
Natesan, 2005).

Снижение генетического разнообразия 
по  ядерным и  митохондриальным маркерам 
по  сравнению с  популяциями Тихого океана 
отмечено и  у арктических популяций тихоо-
кеанской сельди Clupea pallasii, которая имеет 
сходную с O. dentex филогенетическую историю 
(Laakkonen et al., 2013; Semenova et al., 2015). При 
этом пространственная картина распределения 
генетического разнообразия у  C.  pallasii прямо 
противоположна наблюдаемой у  O. dentex  — 
выборки из  внутренних районов Белого моря 
характеризуются более высокими показателями 
генетической изменчивости по  сравнению 
с C. pallasii юго-восточной части Баренцева моря 
и Карского моря. Было сделано предположение 
о  том, что большее генетическое разнообразие 
C. pallasii внутренних районов Белого моря обу-

словлено, прежде всего, гибридизацией с атлан-
тической сельдью C. harengus, а также большим 
разнообразием экологических ниш в  Белом 
море и  более мягкими климатическими усло-
виями по  сравнению с  юго-восточной частью 
Баренцева моря и с Карским морем (Laakkonen 
et  al., 2013; Semenova et  al., 2015; Семенова, 
2020). Пространственные паттерны распреде-
ления генетического разнообразия O.  dentex, 
в  свою очередь, можно объяснить широкими 
адаптивными возможностями холодолюбивого 
вида к обитанию в суровых арктических услови-
ях (Кожевников, 1949; Голованов, 2013), а также 
потерей генетической изменчивости в процессе 
расселения из  основного рефугиума, который 
располагался в Японском море и в южной части 
Охотского моря (Skurikhina et al., 2018; Семено-
ва и  др., 2023). Наиболее удалённая от  центра 
расселения популяция Кандалакшского залива 
характеризуется наименьшими показателями 
генетической изменчивости. Известно, что 
в  естественных популяциях молекулярное раз-
нообразие формируют четыре основные эволю-
ционные силы (мутации, миграция, дрейф генов 
и отбор), результат действия которых во многом 
определяется эффективной численностью 
популяций (Kimura, 1983; Charlesworth, 2009; 
Allendorf et al., 2024). Впадающие в Кандалакш-
ский залив реки, в которых нерестится O. dentex 
исследованных группировок, небольшие, как 
и численность популяций, что может играть роль 
в потере части генетического потенциала. Далее 
на  восток в  крупных реках  — Северной Двине, 
Мезени, Печоре — обитают более многочислен-
ные группировки (Сидоров, Решетников, 2014; 
Новоселов и др., 2015).

Современная популяционно-генетическая 
структура O. dentex на европейском северо-вос-
токе представляет собой систему генетически 
дифференцированных популяций почти в  каж-
дой исследованной локальности. Несмотря 
на  значимую корреляцию генетических и  гео-
графических расстояний, интерпретировать 
популяционную структуру рассматриваемого 
вида на  ареале как соответствующую модели 
“изоляции расстоянием” (Wright, 1943) следует 
с осторожностью. Установлено, что тест Манте-
ла часто даёт ложноположительные результаты, 
которые возникают из-за ограниченного рас-
пространения особей, исторических демогра-
фических процессов и  могут быть результатом 
искажений, вызванных пространственной 
автокорреляцией (Meirmans, 2012). Выявление 
факторов, вызывающих наличие “изоляции 
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расстоянием”, требует исследования выборок 
большего пространственного и  временно́го 
масштабов.

Генетическая подразделённость O. dentex со-
ответствует наблюдениям, сделанным почти век 
назад, о том, что даже в небольших заливах Бе-
лого моря и Чёшской губы обитают отдельные, 
отличные друг от  друга по  темпу роста и  ряду 
морфологических признаков, стада, перерас-
пределение которых между заливами сильно 
ограничено (Кирпичников, 1935). Исследовате-
ли (Кирпичников, 1935; Балагурова, 1955; Нови-
ков, 1964; Новоселов, Студенов, 1999; Шерстков, 
2003, 2023) полагают, что популяции O. dentex 
Белого моря относятся к полупроходным, слабо 
мигрирующим, не  выходящим далеко в  море 
за пределы губ и заливов. Слабая миграционная 
активность вида согласуется с нашими данными 
о  генетической обособленности популяций, 
особенно в  пределах внутренней части Белого 
моря.

Кроме того, значительную роль в формирова-
нии структурированности популяций анадром-
ных рыб может играть хоминг, или “инстинкт 
дома” (Hendry et al., 2004; Keefer, Caudill, 2014; 
Салменкова, 2016). Однако в  настоящее время 
отсутствует достоверная информация наличия 
у O. dentex строгого хоминга. Морфологическое 
и генетическое единство особей вида из близле-
жащих речных систем на тихоокеанском ареале 
может свидетельствовать о  том, что “инстинкт 
дома” не  является определяющим при фор-
мировании нерестовых скоплений (Щукина, 
1999; Василец, 2000; Василец и др., 2000; Бугаев 
и  др., 2014; Бугаев, Амельченко, 2019; Семе-
нова и  др., 2019a, 2023). Результаты мечения 
O. dentex р.  Амур выявили наличие хоминга, 
однако объём исследованного материала был 
немногочислен (Вилкина, 2022). Исследования 
близкородственных анадромных видов корюш-
ковых рыб Тихого океана — азиатской корюшки 
O. mordax и тихоокеанского талеихта Thaleichthys 
pacificus  — показали высокий уровень стреинга 
в  изученных популяциях (Magnin, Beaulieu, 
1965  — цит. по  Bradbury et  al., 2008a; Fréchet 
et al., 1983; Hay, McCarter, 20001). В большинстве 
проведённых исследований было отмечено, что 
филопатрия корюшковых не  ограничивается 
локальным масштабом на  уровне нерестовых 
рек, а  последующее возвращение взрослых 
1 Hay D., McCarter P.B. 2000. Status of the eulachon Thaleichthys 
pacificus in Canada // Canadian Stock Assessment Secretariat Res. 
Doc. № 200-145. 92 p.

особей может осуществляться в  прибрежную 
зону (эстуарий, залив), которая является об-
щей для многих нерестовых водотоков (Baby 
et  al., 1991; Bernatchez, Martin, 1996; McLean 
et al., 1999; McLean, Taylor, 2001; Beacham et al., 
2005; Bradbury et  al., 2006, 2008а, 2008b; Kovach 
et  al., 2013; Flannery et  al., 2013). Поскольку 
обонятельный импринтинг личинок и  мальков 
рыб признан в  качестве основного механизма 
хоминга (Dittman, Quinn, 1996; Hino et al., 2009; 
Ueda, 2012), то одной из  наиболее вероятных 
причин “неточного” возврата на  нерест может 
быть короткое время пребывания в  пресной 
воде проходных корюшковых рыб по сравнению 
с другими видами с аналогичными жизненными 
стратегиями, например многими лососёвыми 
(Salmonidae). Так как эмбриональное развитие 
прикреплённой к  субстрату икры O. dentex 
проходит в реках и ручьях, а после вылупления 
личинки сразу скатываются из рек и их развитие 
продолжается в  прибрежных участках моря, то 
период импринтинга “родной” реки оказыва-
ется очень непродолжительным (Шадрин, 1988; 
Гриценко, 2002; Черешнев и др., 2002).

Вклад хоминга в определение структуры изу-
ченных в  нашей работе популяций определить 
трудно, поскольку большинство выборок собра-
ны из довольно удалённых друг от друга локаль-
ностей, что не  позволяет исключить влияние 
ограничения миграций. Между географически 
близкими (~8  км) выборками Кандалакшского 
залива генетических различий не  обнаружено, 
распределение генотипов в  объединённой вы-
борке соответствует теоретическому распреде-
лению Харди–Вайнберга, что может косвенно 
свидетельствовать об отсутствии строгой фило-
патрии O. dentex. Кроме того, генетически едины 
выборки их рек Коротаиха и Кара, разделённых 
~300  км водного пути, что также не  позволяет 
говорить о наличии значительного хоминга у ис-
следованного вида. Выяснение роли хоминга 
в  формировании популяционно-генетической 
структуры O. dentex на  арктическом ареале бу-
дет предметом дополнительных исследований 
с  привлечением множественных выборок как 
на локальной, так и на широкомасштабной про-
странственной шкале.

Помимо ограниченных миграций взрослых 
рыб и вероятной филопатрии, по крайней мере, 
в  пределах заливов, очевидно, большую роль 
в формировании структуры популяции O. dentex 
играет отсутствие расселения рыб на ранних ста-
диях развития (Iles, Sinclair, 1982; Baby et al., 1991; 
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Bernatchez, Martin, 1996; Семенова и др., 2019а, 
2019б, 2023; Semenova et  al., 2021). На  степень 
расселения личинок от  устьевых пространств, 
главным образом оказывают воздействие ком-
плексные гидрографические факторы среды, 
прежде всего, направление и сила течений и ве-
тров, физические барьеры, особенности рельефа 
(O’Donnell, 1993; Bradbury et  al., 2006, 2008a, 
2008b).

Масштабных исследований распространения 
личинок O. dentex в  Белом море не  проводили, 
однако для беломорской сельди C.  p. marisalbi 
было показано ограничение расселения личи-
нок от  нерестилищ (Евсеенко, Мишин, 2011; 
Кобылянский и  др., 2014). Удержание личинок 
O. dentex на мелководье может быть обусловлено 
специфическими гидрологическими особенно-
стями Белого моря  — прибрежными структур-
ными фронтальными зонами с  повышенными 
градиентами гидрофизических параметров. Эти 
зоны являются квазистационарными, имеют 
различные причины возникновения и  обычно 
выражены только в  весенне-летний период 
(Pantyulin, 2003; Пантюлин, 2012), время их су-
ществования как раз совпадает со  временем 
пребывания личинок O. dentex в  морских водах 
(Парухина, 2009, 2016). Наиболее очевидной ро-
лью фронтальных зон является барьерная функ-
ция, то есть удержание личинок рыб в пределах 
водной зоны, ограниченной фронтом (Sabatés, 
Olivar, 1996; Grioche, Koubbi, 1997).

Следует отметить большее генетическое 
сходство O. dentex р. Мезень (Мезенский залив) 
и  р.  Шойна (Воронка, п-ов Канин) с  популя-
циями бассейнов Баренцева и Карского морей, 
чем с  выборками из  Белого моря. Мезенский 
залив и  Воронка формально относятся к  Бело-
му морю (Гидрометеорология …, 1991), однако 
несоответствие географической границы Белого 
моря с  гидрографической и  фаунистической 
отмечали многие исследователи (Дерюгин, 1928; 
Бабков, Голиков, 1984; Наумов, Федяков, 1991). 
Подобная картина пространственной диффе-
ренциации, при которой популяции Мезен-
ского залива и Горла Белого моря более сходны 
с  выборками из  бассейна юго-восточной части 
Баренцева моря, чем из  внутренних заливов 
Белого моря, и  даже относятся к  разным под-
видам, была показана у  C.  pallasii (Андрияшев, 
Чернова, 1994; Семенова и др., 2009; Laakkonen 
et  al., 2013; Безбородов, 2022). Изолирующую 
роль гидродинамического режима Горла Белого 
моря, как барьера для обмена фаунами Белого 

и Баренцева морей отмечал ещё Дерюгин (1928), 
в дальнейшем это было подтверждено эколого-
фаунистическими исследованиями моллюсков 
(Mollusca) и  рыб на  ранних стадиях развития 
(Наумов, Федяков, 1991; Евсеенко и  др., 2006; 
Наумов, 2006; Бурыкина, Бурыкин, 2016).

По сравнению с  выборками из  внутренних 
районов Белого моря уровень потока генов между 
популяциями исследованного вида Мезенского 
залива, п-ова Канин, бассейна юго-восточной 
части Баренцева моря и р. Кара (Карское море) 
значительно выше (табл. 4). O. dentex в этих рай-
онах можно отнести ближе к проходной форме, 
поскольку она нагуливается на  всём простран-
стве губ и заливов, часто выходит за их пределы 
и  встречается в  открытых частях у  побережья 
Новой Земли, о-ва Вайгач и  в прол.  Югорский 
Шар (Друккер, 1927; Пробатов, 1934; Кирпични-
ков, 1935; Семушин, Новосёлов, 2009; Семушин 
и др., 2011; Сидоров, Решетников, 2014). Иссле-
дований, подтверждающих расселение личинок 
и молоди O. dentex за пределы опреснённой зоны 
заливов или перераспределение между заливами, 
в доступной литературе обнаружить не удалось, 
но в немногочисленных публикациях отмечены 
её личинки в ихтиопланктоне только в пределах 
прибрежных зон (Алексеева, 1949; Пономарева, 
1949; Парухина, 2011а, 2011б; Мишин и  др., 
2017; Большакова, Большаков, 2018). Однако 
можно предположить, что система циркуляции 
вод Баренцева моря, в  основном прибрежных, 
играет значительную роль в  распределении 
молоди рыб. Основным путями дрейфа личи-
нок в  юго-восточной части Баренцева моря 
могут служить прибрежные струи стокового 
течения Тимонова, выносящего воды из Белого 
моря. Эти воды захватываются системой вдоль 
береговых течений Баренцева моря в  восточ-
ном направлении, распространяются вплоть 
до  крайней юго-восточной части моря и  далее 
через проливы Югорский Шар и Карские ворота 
сообщаются с  Карским морем (Танцюра, 1958; 
Воды Баренцева моря …, 2016).

Несмотря на различную географическую ло-
кализацию, вероятное репродуктивное единство 
выявлено для O. dentex из р. Коротаиха (Хайпу-
дырская губа Баренцева моря) и р. Кара (Карская 
губа Карского моря). Эти реки ограничивают 
Югорский полуостров соответственно с  запада 
и  востока. Вероятнее всего, поток мигрантов 
осуществляется через прол. Югорский Шар, че-
рез который реализуется водообмен Баренцева 
и Карского морей (Степанов, 1985; Воды Барен-
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цева моря …, 2016). Кроме того, и в других реках, 
впадающих в прол. Югорский Шар, изученный 
вид также, вероятно, размножается, поскольку 
в  проливе были обнаружены личинки, мальки 
и  взрослые особи (Друккер, 1927; Пономарева, 
1949). Для выяснения репродуктивных взаимо-
отношений группировок O. dentex в этом районе 
требуется продолжение исследований и сбор до-
полнительного материала. Стоит отметить, что 
единство юго-восточной части Баренцева моря 
и юго-западной части карскоморской пелагиали 
также было показано на  основе пелагических 
альгоценозов (Макаревич и др., 2022).

Генетическая обособленность выборки 
O. dentex Тазовской губы (Карское море) выраже-
на сильнее и предполагает значительно меньший 
обмен генами с исследованными группировками 
Баренцева и Карского морей. По литературным 
данным, O. dentex бассейна р. Обь характеризу-
ется рядом морфологических отличий как от бе-
ломорской, так и  от карской и  тихоокеанской 
группировок, представляет собой локальное 
стадо, обитающее изолированно от  остальных 
представителей вида бассейна Карского моря, 
и  населяет только южную и  центральную часть 
Обской губы и  северную часть Тазовской губы 
(Амстиславский, 1965). Далее на север, в север-
ной части Обской губы и  открытой части Кар-
ского моря O. dentex почти не встречается из-за 
неподходящих гидрологических условий  — 
высокой солёности, значительных колебаний 
температуры и стремительных приливно-отлив-
ных течений. Изоляции обской группировки 
изученного вида может способствовать наличие 
фронтальной зоны на  севере Обской губы, где 
взаимодействуют сильно опреснённые воды 
губы и солёные воды открытой части Карского 
моря (Артамонова и др., 2013).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, выявлен значительный 

уровень генетической дифференциации между 
популяциями O. dentex европейского северо- 
востока России. Почти в каждом заливе Белого 
моря, юго-восточной части Баренцева и Карско-
го морей существует генетически отличающаяся 
популяция исследованного вида, генетическая 
дифференциация между которыми обусловлена 
комплексом факторов: слабой миграционной 
активностью взрослых особей, ограничением 
распространения вида на ранних этапах онтоге-
неза от мест нереста и вероятной филопатрией. 
Наиболее выраженная генетическая структури-

рованность показана между O. dentex внутренних 
районов Белого моря и выборками из р. Мезень, 
бассейнов юго-восточной части Баренцева 
и  Карского моря. Также значительна генетиче-
ская дифференциация выборки из  Тазовской 
губы Карского моря. Выявлено несоответствие 
фаунистической и географической границ Бело-
го моря — рыбы Мезенского залива Белого моря 
генетически более близки выборкам из  бассей-
на юго-восточной части Баренцева моря, чем 
из  внутренних заливов Белого моря. Генетиче-
ское разнообразие в исследованных популяциях 
уменьшается в  направлении с  северо-востока 
на юго-запад. Следует отметить, что выполнен-
ное исследование следует рассматривать как 
промежуточное, которое позволило обнаружить 
закономерности популяционно-генетической 
структуры O. dentex на  довольно широкой про-
странственной шкале. Весьма важным является 
продолжение генетического мониторинга этого 
вида на всём арктическом ареале как основы для 
понимания процессов адаптации, оценки устой-
чивости вида в меняющихся условиях существо-
вания и выявления роли современных факторов, 
определяющих её популяционную структуру.
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GENETIC VARIABILITY OF THE ASIAN RAINBOW SMELT  
OSMERUS DENTEX (OSMERIDAE) IN THE EUROPEAN NORTHEAST 

RUSSIA BASED ON DNA MICROSATELLITE LOCI ANALYSIS
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The genetic diversity of Asian rainbow smelt Osmerus dentex from the White Sea, southeastern Barents Sea, and 
Kara Sea basins has been assessed for nine microsatellite loci. The degree of genetic differentiation of O. dentex 
is statistically significant in the considered part of the species range. The most pronounced genetic divergence 
was found between samples from the inner regions of the White Sea, both within the group and in comparison 
with other samples. In the European north-east of Russia, the modern population genetic structure of O. dentex 
is represented by a system of genetically distinct populations in almost every locality studied and corresponds 
generally to the model of a subdivided population.
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Sea, Kara Sea.



108

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ, 2026, том 66, № 1, c. 108–123

УДК 597.556.35.591.134

МОРФОЭКОЛОГИЧЕСКИЙ ПОДХОД В ИССЛЕДОВАНИИ 
ВНУТРИВИДОВОЙ СТРУКТУРЫ ЧЁРНОГО ПАЛТУСА REINHARDTIUS 

HIPPOGLOSSOIDES (PLEURONECTIDAE) ОХОТСКОГО МОРЯ

© 2026 г.  О. З. Бадаев1, *, В. В. Кулик1

1Тихоокеанский филиал Всероссийского научно-исследовательского института рыбного хозяйства 
и океанографии — ТИНРО, Владивосток, Россия

*E-mail: badayev@yandex.ru

Поступила в редакцию 28.05.2025 г. 
После доработки 10.07.2025 г. 

Принята к публикации 16.07.2025 г.

Анализ внутривидовой структуры чёрного палтуса Reinhardtius hippoglossoides Охотского моря на основе 
морфоэкологических характеристик позволяет выделить четыре различающиеся группировки. 
С применением размерно-возрастных ключей, полученных методом чтения возраста по окрашенным 
срезам отолитов, показано, что валидным является использование уравнений Берталанфи, раздель-
ных не только по полу рыб, но и по районам моря. В связи с низким уровнем запаса чёрного палтуса 
в Охотском море уже сейчас требуется дифференцированный подход к эксплуатации этого ресурса как 
минимум в западной и восточной частях моря.

Ключевые слова: Reinhardtius hippoglossoides, чёрный палтус, уравнение Берталанфи, популяция, возраст, 
рост, Охотское море.
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Широкобореальный, вторично-глубоковод-
ный тихоокеанский подвид чёрного палтуса 
Reinhardtius hippoglossoides matsuurae (Jordan et 
Snyder, 1901) распространён в  северной части 
Тихого океана (Линдберг, Фёдоров, 1993; Ким 
Сен Ток, Шепелева, 2001; Фёдоров и др., 2003; 
Evseenko, 2003) и в прилегающих морях Север-
ного Ледовитого океана (Циновский, 1981; Чер-
нова, 2017) в  диапазоне глубин от  10 до  2000  м 
(Шейко, Фёдоров, 2000). Молодь обитает 
на  шельфе, половозрелые особи  — в  основном 
на материковом склоне до глубины 1200 м.

Биологии и промыслу чёрного палтуса Охот-
ского моря посвящено большое число работ 
(Шунтов, 1966; Фадеев, 1971, 1987; Новиков, 
1974; Ватулина, 1993; Николенко, 1998а, 1998б; 
Тупоногов, 2003; Бадаев и  др., 2024), также 
рассматривались вопросы, посвящённые его 
внутривидовой дифференциации (Дьяков, 1981, 

1984, 1985, 1991, 2009; Николенко, Катугин, 
1998). Исследования популяционной структуры 
чёрного палтуса актуальны и  для Атлантики 
(Lindegren et al., 2025).

Промысловый запас чёрного палтуса в Охот-
ском море переловлен из-за завышенного 
ориентира управления промыслом (10% общей 
биомассы), который был установлен в результа-
те занижения возраста вида (Кулик и др., 2022). 
Некорректное определение возраста является 
основной причиной негативного воздействия 
на  состояние запаса палтуса, но  влияние есте-
ственных причин, которые могли усилить пере-
лов, также допускается (Бадаев и др., 2023).

Смещение доминирующих групп в  раз-
мерном составе чёрного палтуса “позволяют 
говорить о  валидности оценок возраста с  4 
до 11 лет” (Вдовин, Асеева, 2025. С. 51) по раз-
мерно-возрастному ключу, сформированному 
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по  результатам определения возраста по  чешуе 
(далее — ключ по чешуе). Численность чёрного 
палтуса в Охотском море с 2001 по 2021 гг., рас-
считанную в  статистической когортной модели 
“Синтез” (Ильин и  др., 2014) на  основе ключа 
по чешуе по возрастам от 3 до 17 лет, мы пред-
ставили ранее в  приложении к  статье (Кулик 
и др., 2022). Тогда доля рыб в возрасте 4–11 лет 
в  общей численности составляла в  среднем 
72%, варьируя от  60 до  83%. Следовательно, 
значительная часть рыб оказывается в  области 
невалидных оценок по ключу по чешуе. До сих 
пор оценку состояния запаса чёрного палтуса 
и его эксплуатации проводят без использования 
информации о возрастном составе уловов в мо-
дели прибавочной продукции в  пространстве 
состояний JABBA (Winker et al., 2018). Вопреки 
утверждению о том, что первостепенное значе-
ние имеет возраст полового созревания, так как 
его используют для расчётов доли изъятия (Мал-
кин, 1995; Вдовин, Асеева, 2025), возраст по-
лового созревания чёрного палтуса в  Охотском 
и Беринговом морях не использовали при опре-
делении оптимальной доли его промыслового 
изъятия (Кулик и  др., 2022). Более того, такой 
показатель рекомендуют только в  упрощённых 
вариантах расчётов общего допустимого улова 
при неполном информационном обеспечении 
(Бабаян, 2000), чего нельзя сказать об  инфор-
мационном обеспечении прогнозов состояния 
запасов чёрного палтуса в Охотском море, кото-
рое относили к I (максимальному) уровню1.

Модель JABBA не  использует информацию 
о возрасте полового созревания, а промысловая 
смертность (F), позволяющая в  долгосрочной 
перспективе достичь максимального устойчи-
вого улова (MSY), в этой модели зависит от па-
раметра формы кривой прибавочной продукции 
(m) и  темпа популяционного роста (r). Оба эти 
параметра не являются точными априори, но их 
апостериорные распределения вычисляют 
с  учётом априорных распределений. При m = 2 
обобщённая модель JABBA сводится к симмет-
ричной форме кривой прибавочной продукции, 
когда биомасса (B), способная удерживать MSY, 
1 Приказ Федерального агентства по  рыболовству 
от 06.02.2015 г. № 104 “О предоставлении материалов, обос-
новывающих общие допустимые уловы водных биологиче-
ских ресурсов во внутренних водах Российской Федерации, 
а также в территориальном море Российской Федерации и в 
исключительной экономической зоне Российской Феде-
рации, в Азовском и Каспийском морях, а также внесения 
в них изменений” (https://docs.cntd.ru/document/557526160. 
Version 05/2025).

равна половине приёмной ёмкости (K), тогда 
FMSY = r/2. Изначально априорное распределе-
ние m задавали равным ~2 (то есть BMSY/K = 0.5) 
с  коэффициентом вариации 0.5, а  r в  95%-ном 
интервале  — от  0.10 до  0.25, что соответствует 
рыбам между средней продуктивностью запаса 
(r между 0.16 и  0.50 год−1, возраст полового со-
зревания 2–4 года, продолжительность жизни 
4–10  лет) и  низкой (r между 0.05 и  0.15 год−1, 
возраст полового созревания 5–10 лет, продол-
жительность жизни 11–30  лет) (Musick, 1999). 
В  итоге 95% апостериорного распределения r 
найдено в  интервале от  0.062 до  0.122 с  медиа-
ной около 0.088 при медиане m около 2.375, что 
незначительно отличается от  2 из-за широкого 
95%-ного доверительного интервала — от  1.617 
до  3.227 (Кулик и  др., 2022). Таким образом, 
апостериорные оценки r чёрного палтуса Охот-
ского моря полностью укладываются в диапазон 
для рыб с низкой продуктивностью запаса. До-
полнительно в  этом можно было бы убедиться 
по  коэффициенту Броуди (k) для уравнения 
Берталанфи (Bertalanffy, 1938), который должен 
находиться в  таком случае в  диапазоне от  0.05 
до 0.15 год−1 (Musick, 1999).

Согласно размерно-возрастному ключу, 
полученному по чешуе чёрного палтуса, оценка 
уравнения его роста в Охотском море проведена 
по  степенной формуле (Вдовин, Асеева, 2025), 
в которой нет параметра k. Параметр k регуляр-
но исследуют у чёрного палтуса Берингова моря 
внутри размерно-возрастной когортной модели 
SS3 (Methot, Wetzel, 2013), использующей мак-
симум доступной информации по  восточной 
части моря: в ней для самок k равен 0.11, но для 
самцов  — 0.18 (Bryan et  al., 2024). Для самцов 
из западной части Берингова моря k, наоборот, 
ниже, чем для самок (0.04 против 0.05) (Кузне-
цова и др., 2018). Следовательно, даже в пределах 
одного моря скорость линейного роста чёрного 
палтуса может сильно различаться. В Охотском 
море самцы и самки различаются, в том числе, 
по  предельным размерам и  по участкам моря. 
Например, предельная длина самок в восточной 
части моря составляет 122 см, а  в западной  — 
112 см; самцы достигают длины соответственно 
92 и 85 см (Фадеев, 1971; Новиков, 1974). Учи-
тывая изложенные выше гипотезы о  различиях 
группировок чёрного палтуса в  различных 
районах Охотского моря, а  не только извест-
ные различия по  полу, необходимо проверить 
статистическую значимость всех этих различий 
в  уравнениях роста. В  современных пакетах 
прикладных программ (ППП) для настройки 



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 66  № 1  2026

Бадаев, Кулик110

моделей роста имеется всего три уравнения: 
одна формула Берталанфи (Bertalanffy, 1938) 
и две сигмоидные — Гомперца и логистическая 
(Ricker, 1979). Минимум по 100 научных статей 
в год выходит именно с использованием уравне-
ния Берталанфи (Pardo et al., 2013). Однако вы-
бор в пользу оптимальной модели все же следует 
делать не только из-за удобства и популярности, 
но и на основе статистических показателей схо-
димости наблюдений и результатов применения 
модели, например, по  остаточной дисперсии 
(среднеквадратичной ошибке − MSE), но  не 
по  коэффициенту детерминации (R2) (Cailliet 
et al., 2006).

Размерную структуру промысловых целевых 
уловов чёрного палтуса в  Охотском и  Беринго-
вом морях почти не  исследуют на  протяжении 
десятилетий. Их целевую добычу ведут донными 
ярусами в основном в Охотском море, но научные 
наблюдения на промысле проводят попутно и на 
других целевых видах промысла  — макрурусах 
Coryphaenoides spp. и треске Gadus macrocephalus. 
Макрурусы обитают глубже, а треска — на мень-
ших глубинах, чем чёрный палтус промыслового 
размера, поэтому мы не  можем подготовить 
надёжную матрицу численности рыб в промыс-
ловых уловах. Однако уже существуют модели, 
совмещающие модели прибавочной продукции 
с  уравнениями роста, раздельными по  полу, 
с  гипотезами о  селективности. Среди них 
набирает популярность модель JABBA-Select 
(Winker et al., 2020), которая является логичным 
усовершенствованием уже применяющейся для 
чёрного палтуса модели JABBA.

Модель JABBA-Select может быть настроена 
с  использованием идентичной информации 
для JABBA, но  с указанием параметров мак-
симального возраста, крутизны кривой связи 
численности потомков от  родителей, средней 
естественной смертности и  их коэффициентов 
вариации. Параметры уравнения роста Берта-
ланфи и зависимости массы от длины задаются 
раздельно по  полу (при необходимости). Дли-
ны тела, при которых созревают 50 и  95% рыб 
задаются общими, но длины тела 50 и 95% рыб 
из  промысловых уловов задаются отдельно для 
каждого орудия лова, так как они заметно разли-
чаются по селективности.

В связи с накоплением к настоящему времени 
биологической информации по чёрному палтусу 
Охотского моря мы можем актуализировать все 
необходимые параметры для моделирования 
динамики нерестового и промыслового запасов 

вида в условиях отсутствия регулярных промеров 
на целевом промысле. Это нужно сделать для ис-
пользования модели JABBA-Select, но  выходит 
за рамки нашей работы.

Цель работы  — на  основе морфоэкологиче-
ских характеристик определить внутривидовую 
структуру и  найти оптимальную модель роста 
чёрного палтуса, выявив значимость различий 
параметров уравнения роста по частям Охотско-
го моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Для оценки параметров уравнений роста мы 

использовали дополненный (541 шт. окрашен-
ных метиленовым синим срезов через бугорок 
левых отолитов) к  ранее представленному 
(Бадаев и  др., 2023) материал по  определению 
возраста чёрного палтуса Охотского моря. 
В расчётах использовали общую длину тела рыб 
(TL, см).

Уравнение роста Берталанфи (1938) выража-
ется формулой (1):

	 ( ) ( ) −
∞ ∞= − −� � 0    ,ktL t L L L e 	 (1)

где L(t) — функция математического ожидания 
длины от  времени, например возраста рыб t 
в  годах; L∞  — теоретическая средняя асимпто-
тическая длина, L0 — длина после вылупления, 
k — коэффициент Броуди, год−1.

Фиксация L0 на уровне длины тела известной 
при вылуплении или равной нулю может зна-
чительно исказить параметр k, поэтому не  ре-
комендуется упрощать оценку модели (1) с трёх 
параметров до двух, несмотря на известное пре-
имущество упрощённых моделей по  информа-
ционным критериям (Pardo et al., 2013). Байесов 
подход позволяет использовать информативные 
априорные распределения, а  не точные значе-
ния для параметров, имеющих смысл. Методика 
и  ППП для настройки моделей роста с  учётом 
априорных знаний об L0 и L∞ (Smart, Grammer, 
2021) с  момента публикации к  моменту подго-
товки нашей статьи уже была процитирована 
47 раз при оценке параметров уравнений роста 
различных видов рыб.

Бивертон и  Холт (Beverton, 1954; Beverton, 
Holt, 1957) предупреждали читателей, что урав-
нение (2) для настройки проще оригинального 
(1), но в нём пропадает параметр со смыслом (L0) 
и появляется другой искусственный параметр t0:
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	 ( ) ( )( )− −
∞= − �

� � � � 0 1 ,k t tL t L e 	 (2)

где 0t  — виртуальный возраст, при котором рыба 
могла бы быть нулевой длины.

Несмотря на  большую популярность урав-
нения (2), рекомендуется проводить настройку 
уравнения (1) или рассчитывать L0 по формуле (3)  
(Cailliet et al., 2006):

	 ( )∞= −� � � 0
0 1 .ktL L e 	 (3)

Расчёт L0 позволит сразу обнаружить пробле-
му в  настройке, например, при отрицательном 
значении L0 или слишком высокой длине тела 
при вылуплении. Фактически L0 при шаге в один 
год может являться средней длиной сеголеток, 
так как возраст чёрного палтуса определяется 
по отолитам, извлечённым из рыб чаще во вто-
рой половине года, а не в его начале.

Среди множества рекомендаций по  выбору 
модели роста следует отметить, что ранее опуб-
ликованные параметры удобно было бы сравни-
вать с новыми (Cailliet et al., 2006). Уравнения (1) 
и (2) — самые распространённые при изучении 
рыб и  рыбообразных (Smart et  al., 2016), но  в 
ППП, использующих данные уравнения для 
моделирования динамики численности, чаще 
требуются параметры именно из уравнения (2), 
в котором есть t0. Недостающий в уравнении (1) 
параметр t0 легко вычисляется по формуле (4):

	
∞

 
= −  

� � � 0
0 ln 1 /

L
t k

L
.	 (4)

Уравнения роста Гомперца (5) и  логистиче-
ское (6) также имеют различные виды, но  они 
менее популярны в ихтиологических исследова-
ниях (Smart et al., 2016). Ещё реже используется 
степенная зависимость длины от  возраста (7), 
которая с  практической точки зрения беспо-
лезна, но  для чёрного палтуса Охотского моря 
по  ключу по  чешуе она установлена (Вдовин, 
Асеева, 2025):

	
( )( )

( )( )( )
∞

∞

  
= − − =    
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 exp 1  exp  

exp exp   ,
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∞
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= + − −
0 0

0

 exp /   exp  1   

/ 1  exp   ,
tL L L gt L L gt

L k t t
	 (6)

	 = b
tL at ,	 (7)

где g, a и b — коэффициенты.
Оптимальную модель среди популярных 

уравнений роста (2, 5, 6)  и  непопулярной (7) 
мы выбирали по  MSE. Значимость различий 
моделей роста по частям моря проверяли по со-
отношению правдоподобий и тесту χ2 в моделях 
без априорных распределений по классической 
методике (Kimura, 1980).

Дополнительно настраивали уравнения ро-
ста с  Байесовым подходом с  использованием 
предельных известных размеров самцов и самок 
раздельно по районам для априорных распреде-
лений L∞, так как этот параметр имеет макси-
мальное влияние на  многие другие биологиче-
ские показатели (Andersen, 2019; Thorson et  al., 
2023), а  игнорировать известные предельные 
длины неразумно. Априорные распределения 
для L0 взяли для личинок длиной 1.3 ± 0.3  см 
и сеголеток длиной от 7.0 ± 3.0 до 14.0 ± 4.0 см. 
Оптимальную модель выбирали по  информа-
ционному критерию LOOIC после перекрёст-
ной проверки по  типу складного ножа (Smart, 
Grammer, 2021). Он аналогичен информацион-
ному критерию Акаике (Akaike, 1973) в выявле-
нии лучшей модели при наименьшем значении 
информационного критерия, но  вычисляется 
не  от правдоподобия, а  от теоретической ожи-
даемой логарифмической точечной предсказа-
тельной плотности ELPD (Vehtari et  al., 2017) 
по формулам (8, 9):

	 ( )
=

= ∫∑ELPD� log
  1

 ( | )
n

t i i i
i

p y p y y dy   ,	 (8)

	 LOOIC = −2 × ELPD,	 (9)

где ( )t ip y   — распределение, имитирующее ис-
тинный процесс генерации наблюдений iy , y — 
наблюдения.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Наименьшая MSE и максимальный R2 найде-

ны для уравнения Берталанфи (табл. 1) с помо-
щью идентичных данных по  определению воз-
раста по чешуе самок чёрного палтуса Охотского 
моря, которые были изначально использованы 
для создания размерно-возрастного ключа при 
расчёте численности рыб в  уловах для модели 
“Синтез” (Кулик и др., 2022).
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Асимптотическая средняя длина (L∞) также 
располагается на уровне средней из максималь-
ных измеренных у  рыб из  восточной (122  см) 
и западной (112 см) частей моря, коэффициент 
Броуди найден равным таковому для рыб из вос-
точной части Берингова моря (Bryan et al., 2024).

Таким образом, утверждение о  превосход-
стве степенной зависимости длины от  возраста 
(Вдовин, Асеева, 2025) на оригинальных данных 
без усреднения и  игнорирования полового ди-
морфизма здесь не  подтверждается. В  качестве 
примера некорректности определения возраста 
чёрного палтуса, который лёг, в  том числе, 
в  основу заключения статьи, указанные авторы 
приводят данные о длине и возрасте конкретной 
особи из  работы Бадаева с  соавторами (2023). 
Однако при этом они проявили невниматель-
ность, работая с литературным источником, так 
как в соответствующем абзаце говорится о том, 
что на срезах бугорков отолитов других долгожи-
вущих камбал видно значительное число годо-
вых меток. В качестве примера Вдовин и Асеева 
(2025) приводят рисунок  — фотографию среза 
бугорка отолита не чёрного палтуса, а четырёхбу-
горчатой камбалы Pleuronectes quadrituberculatus 
длиной 56  см и  возрастом 23–25  лет. Здесь же 
приводят ссылку на  работу Золотова (2007), 

который указывает, что максимальный возраст 
этого вида камбал 33 года.

Стоит отметить, что для самцов чёрного пал-
туса по  чешуе не  удалось получить устойчивые 
оценки трёх параметрических уравнений роста. 
Более того, отсутствие необходимого количества 
определений возраста по чешуе рыб из западной 
части Охотского моря не даёт возможности оце-
нить значимость различий параметров по райо-
нам моря. Однако и для самок в целом параметр 
t0 оказался нереалистичным по  чешуе, так как 
приводит L0 в отрицательную область значений 
(−5.82  см) по  уравнению (3), а  для рыб из  вос-
точной части Берингова моря L0 = 15.64 см при 
стандартном отклонении (SD) 0.141  см (Bryan 
et al., 2024).

Определения возраста чёрного палтуса 
современным методом по срезам отолитов (Ба-
даев и  др., 2023) достаточны для проведения 
раздельных оценок уравнений роста не только 
по  полу рыб, но  ещё и  по районам Охотского 
моря, однако пока только по  двум: западной 
(преимущественно у  восточного побережья 
о-ва Сахалин) и восточной (в основном у Запад-
ной Камчатки) частям Охотского моря. Без 
разделения по  районам моря и  без априорных 
распределений наименьшую MSE мы снова 

Таблица 1. Характеристики и параметры полученных на основании определения возраста по чешуе уравнений 
роста самок чёрного палтуса Reinhardtius hippoglossoides Охотского моря

Уравнение роста MSE R2 L∞ k t0

(2) Берталанфи 48.13 0.942 117.86 ± 0.268 0.11 ± 0.001 0.449 ± 0.006

(5) Гомперца 54.42 0.935 101.32 ± 0.130 0.22 ± 0.001 4.253 ± 0.008

(6) Логистическое 61.10 0.927 95.90 ± 0.098 0.34 ± 0.001 5.798 ± 0.010

(7) Степенное 58.62 0.931

Примечание. MSE – среднеквадратичная ошибка, R2 – коэффициент детерминации; t0 – условный возраст, при котором длина рыбы 
равна 0; для L∞, k и t0 приведены средние значения и стандартные ошибки. Здесь и в табл. 4: L∞ – теоретическая асимптотическая длина, 
k – коэффициент Броуди, год−1.

Таблица 2. Среднеквадратичные ошибки (MSE) полученных на основании определения возраста по срезам 
отолитов уравнений роста чёрного палтуса Reinhardtius hippoglossoides Охотского моря

Уравнение роста Самки Самцы

(2) Берталанфи 22.03 14.61

(5) Гомперца 26.75 15.55

(6) Логистическое 32.56 17.71

(7) Степенное 24.03 19.39
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нашли для уравнения роста Берталанфи  
(табл.  2). Найденные параметры показаны для 
лучших уравнений на рис. 1.

Тестирование различий параметров уравне-
ния роста Берталанфи по  районам моря пока-
зало, что оно статистически значимо для самок 
(χ2 = 42.62, p < 0.001), но незначительно для сам-
цов (χ2 = 5.75, p = 0.124), что заметно и на рис. 2.

Поиск оптимальной среди трёх параметриче-
ских моделей роста с различными априорными 
распределениями по L0 и L∞ показал, что мини-
мальный LOOIC во всех случаях соответствовал 
уравнению Берталанфи, а  априорное L0 = 14.0 
(SD = 4.0) см лучше остальных приближает кри-
вую к наблюдениям (табл. 3).

Использование априорных распределений 
по предельным длинам в зависимости от района 
моря и пола рыб позволяет более чётко опреде-
лить различия в апостериорных распределениях 
параметров (табл. 4), хотя визуально можно 
в  области реальных измерений выделить лишь 
значительные различия между опубликованной 
степенной зависимостью возраста от  длины 
и полученными здесь (рис. 3).

Из-за разной интерпретации данных, полу-
ченных с  применением генетических методов 
(электрофорез белка), исследователи выделяют 
от одной до четырёх популяций чёрного палтуса 
в Охотском море (Дьяков, 1981, 1984, 1985, 1991, 
2009; Дьяков и  др., 1981; Николенко, 1998а, 
1998б; Николенко, Катугин, 1998). Кроме ана-
лиза генетико-биохимического полиморфизма 
авторы приводили региональные морфологи-
ческие отличия и  особенности распределения 
вида на основе сложившихся на то время пред-
ставлений о  гидрологическом режиме водоёма, 
а  также экологии и  биологии палтуса. Тогда 
же были обособлены основные нерестилища 
в районе материкового склона у Юго-Западной 
Камчатки (ЮЗК), Северо-Западной Камчатки 
(СЗК), северо-восточнее Сахалина (СВС) на се-
веро-западном склоне впадины Дерюгина (ВД) 
и на северном склоне моря. Мощность нереста 
возле банки Кашеварова несопоставима с  той, 
которая характерна для основных нерестилищ, 
очевидно, этот район является частью ВД.

Распределение уловов чёрного палтуса с теку-
чими половыми продуктами в северо-восточной 
части моря (Николенко, 1998а) указывает на на-
личие двух скоплений (центров нереста) — одно 
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Рис.  1. Построенные по  уравнениям Берталанфи (а) и  Гомперца (б) кривые роста самок ( ) и  самцов  
( ) чёрного палтуса Reinhardtius hippoglossoides Охотского моря. Параметры уравнений Берталанфи: сам-
ки  — L∞ = 116.7, k = 0.064, t0 = −2.160; самцы  — L∞ = 81.2, k = 0.113, t0 = −1.688; Гомперца: самки  — L∞ = 102.7, 
k = 0.123, t0 = 4.326; самцы — L∞ = 75.1, k = 0.195, t0 = 2.168. ( ), ( ) — L∞ соответственно самок и самцов. Здесь 
и на рис. 2: обозначения параметров см. в табл. 1; нижняя и верхняя границы прямоугольников соответствуют 1-му 
и 3-му квартилям (25-му и 75-му процентилям), линия внутри них — медиана; усы простираются вверх и вниз не да-
лее, чем на 1.5 межквартильного интервала (расстояние между 1-м и 3-м квартилями); ( ) — аномальные данные 
(за пределами усов).
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Рис. 2. Построенные по уравнениям Берталанфи кривые роста самок (а) и самцов (б) чёрного палтуса Reinhardtius 
hippoglossoides из  восточного ( ) и  западного ( ) районов Охотского моря. Параметры уравнений: сам-
ки восточного района — L∞ = 125.9, k = 0.057, t0 = −2.163; западного — L∞ = 103.1, k = 0.082, t0 = −1.887; самцы вос-
точного района  — L∞ = 82.8, k = 0.105, t0 = −1.835; западного  — L∞ = 79.0, k = 0.125, t0 = −1.600. ( ), ( )  —  
L∞ рыб соответственно из восточного и западного районов.

Таблица 3. Информационный критерий LOOIC в различных моделях при различных априорных распределе-
ниях стартовой длины чёрного палтуса Reinhardtius hippoglossoides из разных районов Охотского моря

Пол Район Уравнение роста L0 = 1.3
(SD = 0.3) см

L0 = 7.0 
(SD = 3.0) см

L0 = 14.0 
(SD = 4.0) см 

Самцы Восточный (1) Берталанфи 519.6 463.2 461.0

То же (5) Гомперца 650.1 467.7 465.1

» (6) Логистическое 728.9 475.8 472.7

Западный (1) Берталанфи 509.3 496.0 488.9

То же (5) Гомперца 593.1 507.2 492.6

» (6) Логистическое 662.2 512.6 494.4

Самки Восточный (1) Берталанфи 600.6 556.0 554.3

То же (5) Гомперца 811.6 557.2 556.2

» (6) Логистическое 973.9 569.1 566.6

Западный (1) Берталанфи 1663.1 1595.3 1587.4

То же (5) Гомперца 1961.6 1599.7 1589.8

» (6) Логистическое 2173.4 1603.1 1593.7

Примечание. Здесь и в табл. 4: L0 — средняя длина после вылупления, SD — стандартное отклонение.
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Таблица 4. Статистика параметров уравнений роста Берталанфи (1), полученных на основании определения 
возраста по современной методике и априорном распределении L0 = 14.0 (SD = 4.0) см, для чёрного палтуса 
Reinhardtius hippoglossoides из разных районов Охотского моря

Пол Район Параметр M SD Me 2.5–97.5%
Самцы Восточный L∞ 91.75 1.01 91.76 89.74–93.75

То же k 0.08 0.00 0.08 0.07–0.09
» L0 17.39 1.45 17.39 14.49–20.19
» σ 4.44 0.37 4.42 3.79–5.24

Западный L∞ 84.36 0.99 84.34 82.45–86.29
То же k 0.10 0.01 0.10 0.08–0.11

» L0 20.20 3.11 20.31 13.99–26.22
» σ 3.99 0.31 3.97 3.44–4.66

Самки Восточный L∞ 122.16 0.98 122.14 120.25–124.09
То же k 0.06 0.00 0.06 0.06–0.07

» L0 13.63 1.41 13.66 10.79–16.34
» σ 5.07 0.38 5.04 4.38–5.89

Западный L∞ 111.95 1.00 111.96 109.98–113.82
То же k 0.06 0.00 0.06 0.06–0.07

» L0 23.04 2.00 23.11 18.96–26.71
» σ 4.65 0.20 4.64 4.28–5.08

Примечание. M — среднее значение, Me — медиана, σ — остаточная ошибка.
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Рис. 3. Построенные после финальной настройки модели Берталанфи кривые роста самок (а) и самцов (б) чёрного 
палтуса Reinhardtius hippoglossoides) из восточного ( , ) и западного ( , ) районов Охотского моря. ( ) —  
степенные кривые роста, полученные на основании определения возраста по чешуе (по: Вдовин, Асеева, 2025).
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занимает южный и юго-западный склон впади-
ны ТИНРО, а также северную часть жёлоба Ле-
бедя (ВТ), а  второе  — северо-восточный склон 
впадины ТИНРО и  отходящий от  неё жёлоб 
Шелихова (СЗК) (рис. 4).

Устойчивый значимый нерест в центральной 
части зал. Шелихова маловероятен в виду отно-
сительно небольших глубин. С другой стороны, 
в его пользу говорят упоминания о частых поим-
ках в августе особей со зрелыми гонадами даже 
в  южной части Пенжинской губы (Полутов, 
Трипольская, 1954); наличие устойчивого кру-
говорота воды, в котором успешно развиваются 
икринки и личинки; присутствие овулировавших 
яйцеклеток на первой стадии развития в Берин-
говом море в Пацифике и в зал. Святого Лаврен-
тия (Канада) в Атлантике над глубинами ~300 м 
(Булатов, 1983; Domínguez-Petit et  al., 2013); 
существование локальных популяций в заливах, 
кратно уступающих по размерам зал. Шелихова, 
например зал. Камберлинг-Саунд в  западной 
части Лабрадорского моря, где чёрный палтус 
в зимнее время в основном обнаруживается по-

до льдом (Hussey et al., 2017). Задевистые грунты 
зал. Шелихова не  дают возможность провести 
учётные съёмки донными тралами.

Летом 1989  г. на  рыболовном траулере мо-
розильном (супертраулере) “Дарвин” донными 
тралениями обследовано всё Охотское море 
и прилегающие тихоокеанские воды в пределах 
глубин 300–2000  м (Дудник, Долганов, 1992). 
Даже с  дискретностью в  111.12  км (60 миль) 
между станциями выявлены разрывы между 
скоплениями в районах центров нереста чёрного 
палтуса, причём в нагульный период. Дальней-
шие исследования подтвердили и  дополнили 
эти данные (Николенко, 1998а; Тупоногов, 2003; 
Дьяков, 2009).

Прежде чем дать краткую функциональ-
ную характеристику четырёх центров нереста 
(рис.  4), приведём известные или не  вызываю-
щие сомнения логические положения, относя-
щиеся к каждому из них.

1. Глубина, на которой осуществляется икро-
метание у чёрного палтуса, определяется глуби-
нами обнаружения зрелых самцов, которые пер-
выми приходят на нерестилища, занимают более 
глубокие горизонты и остаются здесь до оконча-
ния нереста. Это характерно для многих камбал 
(Фадеев, 1971; Blood et al., 2007), в том числе чёр-
ного палтуса (Albert et al., 2001; Siwicke, Coutré, 
2020; Yan et al., 2023). Небольшие гонады самцов 
становятся текучими раньше, чем у самок, кото-
рые подходят на нерест по готовности и, выметав 
единственную порцию икры, отходят на  нагул 
(Domínguez-Petit et  al., 2013). Продолжитель-
ность жизни и общая численность в нерестовом 
стаде самцов меньше, чем самок, поэтому для 
создания необходимой концентрации спермато-
зоидов, а значит, успешного нереста, в процессе 
эволюции выработалась такая стратегия (Смир-
нов, 2006; Powell et al., 2022).

2. Судя по  глубине, икрометание протекает 
в  трансформированной глубинной тихоокеан-
ской водной массе (ГТВ) на  границе с  проме-
жуточной охотоморской (Морошкин, 1966). 
Глубинная циркуляция вод Охотского моря изу-
чена слабо (Шунтов, 2001), однако известно, что 
течения уже на глубинах 200–500 м значительно 
медленнее, чем в вышележащих слоях, а глубже 
скорость падает ещё больше (Морошкин, 1966; 
Файман и др., 2021).

3. Нерест и  раннее развитие многих рыб, 
в  том числе камбаловых (Pleuronectidae), приу-
рочены к  циркуляционным системам, в  преде-
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Рис.  4. Схема расположения центров нереста ( ) 
и основных путей пассивных миграций икры и личи-
нок ( ) чёрного палтуса Reinhardtius hippoglossoides 
в  Охотском море: 1  — жёлоб Лебедя, 2  — впадина 
ТИНРО, 3 — зал. Шелихова, 4 — впадина Дерюгина, 
( ) — изобаты; центры нереста: I — Юго-Запад-
ная Камчатка, II  — северная часть жёлоба Лебедя, 
III — Северо-Западная Камчатка, IV — впадина Де-
рюгина. 
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лах которых благополучно развиваются икринки 
и личинки. За пределами этих систем рыбы либо 
гибнут на ранних стадиях онтогенеза, либо раз-
виваются в стерильной зоне выселения.

4. Аквариальные наблюдения показали, что 
у самок чёрного палтуса присутствуют две груп-
пы ооцитов одновременно (Kennedy et al., 2011): 
в одной развиваются ооциты предстоящего сезо-
на нереста, во второй — следующего года (то есть 
вителлогенез длится больше года) (Rideout et al., 
2012). Эта стратегия обеспечивает ежегодный 
нерест. Таким образом, собранный материал 
в  “преднерестовом”, а  не в  текучем состоянии 
гонад (как половозрелых особей, так и  рекру-
тов), как допускал Николенко (1998а), может 
неверно указывать на близость к нерестилищам.

5. Домингес-Питт с  коллегами (Domínguez-
Petit et  al., 2013), наблюдая за  развитием икры 
чёрного палтуса, показали, что массовое вылуп-
ление при температурах 2, 4 и 6°С осуществляется 
соответственно через 46, 30 и 24 сут. У эмбриона 
низкие метаболические потребности, поэтому 
он легко переносит низкое содержание кислоро-
да, присущее ГТВ. Не оказывает существенного 
влияния на биохимический состав икры темпе-
ратура инкубации. Удельная плотность икринок 
подтвердила их глубоководное распространение. 
Сдвиги глубины, на которой развиваются яйце-
клетки, происходят за счёт изменения плотности 
последней и  перивителлинового пространства. 
Личинки также развиваются в ГТВ, поднимаясь 
на более мелкие глубины лишь на поздних ста-
диях (Булатов, 1983; Смирнов, 2006; Sohn et al., 
2010; Ouellet et al., 2011) к весеннему массовому 
появлению науплий ракообразных (Crustacea). 
Желточный мешок при 4–5°C полностью ре-
зорбируется через 50–60 сут (Domínguez-Petit 
et  al., 2013), а  всего личинки могут дрейфовать 
до  4 мес. (Vihtakari et  al., 2021). Меньшая про-
должительность пелагической стадии чёрного 
палтуса, проходящей в  основном в  стабильных 
условиях трансформированных ГТВ с  медлен-
ным течением в большинстве районов, предпо-
лагает разнос икринок и  личинок в  Охотском 
море на  меньшие расстояния, чем предполага-
лось ранее (Николенко, 1998а, 1998б; Дьяков, 
2009; Кулик и др., 2020).

6. Рыбы, отходящие с  шельфа на  матери-
ковый склон и вступающие в нерестовый запас 
в  конкретном году, могут различаться по  воз-
расту больше чем на  5–7  лет (Смирнов, 2006). 
Очевидно, что это связано с достижением опре-
делённой длины рыб.

7. Вероятно, наряду с возвратом значительной 
части особей к  местам своего воспроизводства 
вследствие хоминга у  чёрного палтуса (Нико-
ленко, 1998а; Treble et  al., 2008; Дьяков, 2009) 
имеют место смешение части особей на разных 
стадиях онтогенеза из  различных популяций 
и  зависимый нерест (Николенко, 1998а; Смир-
нов, 2006; Дьяков, 2009; Gundersen et  al., 2013; 
Чернова, 2017).

Нерестилище ЮЗК занимают особи чёрного 
палтуса, средние размеры и  глубина обитания 
которых больше, чем в других районах Охотско-
го моря (Николенко, 1998а). Батиметрическое 
распределение и  относительно низкая числен-
ность палтуса в районе Юго-Восточной Камчат-
ки и  северных Курильских о-вов (Мухаметов, 
2014; Мазникова, 2018) указывают на маловеро-
ятность значимого дрейфа икринок и  личинок 
(Николенко1998а, 1998б; Дьяков, 2009) через 
мелководные проливы северных Курильских 
о-вов и  тем более миграций через них поло-
возрелых особей в  Охотское море. Очевидно, 
что у ЮЗК существует свой независимый нерест 
вида. Здесь ГТВ, поступающие, прежде всего, 
через прол. Крузенштерна, теплее, чем в других 
частях Охотского моря (Морошкин, 1966). Со-
ответственно икринки и  ранние личинки раз-
виваются быстрее и за это время вряд ли в массе 
своей успевают достичь не только СВС, но даже 
северного шельфа. Скорее всего, развитие 
протекает в  круговороте между о-вом Атласова 
и ЮЗК и икринки с личинками могут достигать 
ВТ и прилегающие районы.

Одним из  значимых считается нерестилище 
ВТ. В  его пределах на  глубине циркулирует 
циклоническое течение (Файман, 2018), где, 
очевидно, и  развивается основная масса икри-
нок и  личинок на  ранних стадиях. На  поздних 
стадиях часть личинок может рассеиваться 
в окружающие районы.

Если условия для нереста в СЗК относительно 
мягкие из-за отепляющего действия ГТВ, то раз-
витие основной массы икринок и личинок про-
ходит в  циклонической и  антициклонической 
(в центральной и южной частях в зимний период 
(Файман, 2018)) циркуляционных системах зал. 
Шелихова с пониженной температурой. По-ви-
димому, особи чёрного палтуса на ранних стади-
ях онтогенеза при таком температурном режиме 
продолжительное время развиваются и удержи-
ваются внутри залива с  летне-осеннего нереста 
до  весны. Очевидно, что эти суровые условия 
предопределяют фенотипическую схожесть 
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молоди палтуса из этого района с таковой нере-
стилища ВД (Николенко, 1998а), как и  молоди 
с нерестилища ЮЗК с молодью, происходящей 
с  расположенных у  Юго-Восточной Камчатки 
нерестилищ (Дьяков, 2009). Предположение, 
что осевшая молодь западнокамчатского проис-
хождения из  западной части моря совершает 
энергозатратные миграции через холодные 
шельфовые воды обратно в  северо-восточную 
часть, труднообъяснимо.

С одной стороны, нерестилище ВД под-
вержено отепляющему эффекту ГТВ впадины 
Дерюгина, но, с  другой, по  сравнению с  нере-
стилищами ЮЗК и  ВТ здесь большее влияние 
оказывает промежуточная охотоморская водная 
масса, образованная под воздействием холод-
ных плотных шельфовых вод (Морошкин, 1966; 
Badaev, Figurkin, 2015). Основная часть молоди 
оседает и  развивается на  шельфе недалеко 
от  мест нереста и  глубинной циркуляционной 
системы (Тупоногов, 2003). Относительно низ-
кие температуры ГТВ в  этом районе (Морош-
кин, 1966) и  высокая скорость (по  сравнению 
с глубинными течениями в других районах моря) 
второй ветви Восточно-Сахалинского течения 
в  зимний период (Файман, 2018) предполага-
ют, что транспорт части икринок и  личинок 
в  западной части моря на  юг осуществляется 
на  большее расстояние, чем из  ЮЗК и  ВТ 
на север. Очевидно, что эти факторы позволяют 
молоди оседать на  удалённой на  значительное 
расстояние от  мест нереста континентальной 
отмели (и развиваться до половозрелого состоя-
ния на свале глубин) в водах у Юго-Восточного 
Сахалина (Ким Сен Ток, Бирюков, 1998) и даже 
достигать охотоморского шельфа о-вов Хоккай-
до и Итуруп (Николенко, 1998а). Южнокуриль-
ский шельф с  тихоокеанской стороны мало-
пригоден для обитания молоди чёрного палтуса 
из-за сильного прогрева летом. Вероятнее всего, 
взрослый палтус, пойманный с  тихоокеанской 
стороны южных Курильских о-вов, а  также 
о-вов Хоккайдо и Хонсю, имеет происхождение 
из  СВС и  попадает сюда, по-видимому, через 
проливы Фриза и  Екатерины. Вероятен не-
значительный перенос сюда молоди из  района 
северных Курильских о-вов (Мазникова, 2018). 
Даже если имеются условия для нереста южнее 
49° с.ш. в водах у Восточного Сахалина (Полтев, 
Лученков, 2023), вынос икринок и личинок бу-
дет осуществляться в стерильные районы.

Несмотря на  противоречивые и  нечёткие 
представления о  сроках нереста чёрного пал-

туса, можно прийти к  пониманию того, что 
нерест на СЗК и ВД начинается раньше (первые 
текучие особи здесь отмечаются уже в  июне) 
и заканчивается в октябре–ноябре, на ВТ нерест 
проходит в сентябре–декабре, на ЮЗК — в ав-
густе–январе (Ким Сен Ток, Бирюков, 1998; 
Николенко, 1998а; Дьяков, 2009). Темпораль-
но-пространственные расхождения основных 
четырёх центров нереста, указанные в  нашем 
исследовании, и  особенности распределения 
молоди и половозрелых рыб по локальным рай-
онам, близким к этим центрам в Охотском море 
(Дудник, Долганов, 1992; Тупоногов, 2003), 
также указывают на  вероятное существование 
четырёх группировок чёрного палтуса в  Охот-
ском море.

В нашем исследовании показаны достовер-
ные различия в размерно-возрастной структуре 
самок палтуса из восточной и западной частей 
моря. Известны морфометрические различия 
из этих (Николенко, 1998а) и других частей мо-
ря (Дьяков, 2009). При анализе размерно-воз-
растных характеристик указанные выше авторы 
полагали, что рост палтуса первые 5–8 лет со-
ставляет 7–15 см в год, а у более взрослых особей 
не больше 3–4 см/год. Проведённые позже ис-
следования путём прямых аквариальных наблю-
дений, мечения, повторных поимок показали, 
что рост неполовозрелых особей может дости-
гать 6  см в  год. В  Северной Атлантике в  сред-
нем половозрелые самцы растут со  скоростью 
1.92 ± 1.16 см/год, самки — 3.87 ± 1.64 см/год,  
без разделения по  полам рост особей TL 
до 31 см составляет 3.60 ± 1.10 см/год, а после 
45 см  — 0.60 ± 0.80 см/год (Treble et  al., 2008; 
Albert et  al., 2009; Rideout et  al., 2012; Albert, 
2016). Кольцо на  отолитах камбал, которое 
считали добавочным перед первым годовым, 
из-за сложившегося представления о  том, 
что рост в первый год у всех рыб должен быть 
значительным, очевидно, является первым 
годовым. Большие энергетические затраты, 
связанные с  процессом метаморфоза, значи-
тельно замедляют рост личинок камбаловых 
на этой стадии вплоть до оседания (Ханайчен-
ко, Гирагосов, 2021), в том числе поэтому рост 
чёрного палтуса в  начальный период должен 
быть сопоставим с данными этих авторов. Мы 
не располагали точными размерными характе-
ристиками сеголеток, поэтому на  полученной 
нами кривой роста (рис. 3) их длина имеет вы-
сокие значения, однако для промысловой части 
найденные нами параметры наилучшим обра-
зом соответствуют определениям по  возрасту 
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с  помощью современной методики. В  любом 
случае представленные на  рис.  2 параметры, 
полученные без Байесова подхода, также мож-
но будет проверить на  снижение ошибки мо-
делирования биомассы запасов в JABBA-Select 
в последующей работе, чего нельзя сказать про 
выявленную степенную зависимость длины 
от  возраста, найденного по  чешуе Вдовиным 
и Асеевой (2025).

Различия гидрологических условий в  ис-
следованных центрах нереста, размерно-воз-
растная структура чёрного палтуса, а  также 
толерантность вида к  климатическим измене-
ниям на  протяжении всего периода обитания 
в  Охотском море позволяют предполагать, что 
успешность размножения по  центрам нереста 
асинхронна и  зависит от  складывающихся гид-
рологических условий, которые способствуют 
выживанию потомства. Не исключено, что в хо-
лодные периоды раннего голоцена (Василенко 
и др., 2011) нерестилище ЮЗК было более мощ-
ным центром нереста, чем в  настоящее время, 
а  нерест у  Юго-Восточного Сахалина мог быть 
успешным.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Несоответствие выделения исследователя-

ми единой суперпопуляции чёрного палтуса 
наличию морфологических различий особей 
из  разных частей Охотского моря требует раз-
решения. Мы достоверно определили различия 
параметров уравнения роста Берталанфи самок 
чёрного палтуса из  восточной и  западной ча-
стей Охотского моря. Всего в  Охотском море 
мы предполагаем существование четырёх 
популяций. Негативное влияние промысла 
обязывает особенно осторожно подходить к его 
регулированию. Для рационального ведения 
промысла следует использовать соответству-
ющие уравнения роста раздельно по  частям 
моря. Для обоснования степени внутривидовой 
дифференциации, кроме качественного анализа 
правильно подобранных генетических методов, 
необходимо знать степень миграций и  дрейфа 
генов выявленных группировок. С  этой целью 
надлежит определить пассивные миграции чёр-
ного палтуса на ранних стадиях развития и сте-
пень хоминговых миграций производителей 
в  Охотском море. Кроме этого, следует допол-
нить данные по размерно-возрастной структуре, 
созреванию и  росту чёрного палтуса, учитывая 
половой диморфизм из  всех четырёх центров 
нереста.
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MORPHOECOLOGICAL APPROACH TO THE STUDY  
OF INTRASPECIFIC STRUCTURE OF GREENL 

AND HALIBUT REINHARDTIUS HIPPOGLOSSOIDES (PLEURONECTIDAE) 
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Four distinct morphoecological groups were distinguished when analyzing the intraspecific structure of the 
Greenland halibut Reinhardtius hippoglossoides in the Sea of Okhotsk. Using age-size keys derived from stained 
otolith sections, it was confirmed that the von Bertalanffy growth equations, separately parameterized by both 
sex and sea region, were valid. Due to the low stock of Greenland halibut in the Sea of Okhotsk, a differentiated 
approach to exploiting this resource is already required, at least in the western and eastern parts of the sea.
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На основании результатов анализа морфологических признаков чешуеголовых маслюков выявлено, 
что в  водах России обитает единственный вид этой группы  — Pholis crassispina, а  Ph. nebulosa отсут-
ствует. Приведены значения важных диагностических признаков для обоих видов. Уточнён ареал Ph. 
crassispina в водах России.
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состав, распространение.
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В семействе маслюковых (Pholidae) чешуя 
на голове есть только у трёх видов: Pholis nebulosa 
(Temminck et Schlegel, 1845), Ph. crassispina 
(Temminck et Schlegel, 1845) и Ph. fangi (Wang et 
Wang, 1935) (Yatsu, 1981). Вплоть до настоящего 
времени считалось, что в  водах России из  них 
обитают два  — Ph. nebulosa и  Ph. crassispina. 
Причём первый из них указывали как обычный 
и  широко распространённый, а  Ph. crassispina 
как редкий и  малочисленный либо указывали 
только Ph. nebulosa (Линдберг, Красюкова, 1975; 
Новиков и др., 2002; Fedorov, 2004; Соколовский 
и др., 2007, 2011; Парин и др., 2014). Основным 
источником, в  котором приведён материал 
и сообщается о признаках Ph. nebulosa, является 
работа Линдберга и Красюковой (1975).

При изучении ихтиопланктона в бух. Житко-
ва (зал. Петра Великого, Японское море) были 
массово обнаружены личинки только одного 
вида чешуеголовых маслюков  — Ph. crassispina. 
Это обстоятельство побудило нас пересмотреть 

весь доступный материал по  чешуеголовым 
маслюкам из вод России, включая данные ЗИН 
РАН из работы Линдберга и Красюковой (1975). 
Наше исследование посвящено определению 
видового состава, проверке диагностических 
признаков и  уточнению ареалов чешуеголовых 
маслюков в водах России.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Изучили 157  экз. чешуеголовых маслюков 

из  коллекции ЗИН РАН (ZIN), г. Санкт-Пе-
тербург. Из всей выборки точные координаты 
оказались известными только для 1  экз. (ZIN 
54520). Для иллюстрации распределения осталь-
ных особей экспертно определили примерные 
координаты лова (исходя из  данных их  отлова 
в  определённых заливах, бухтах, у  мысов и  так 
далее).

Ph. crassispina. Японское море: ZIN 1611  — 
1  экз. SL 111  мм, зал. Посьета, 42°33′  с.ш., 
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130°55′  в.д.; ZIN 6602, 8659, 12429, 12430, 
13087, 20473–20475  — 15  экз. SL 85–167  мм, 
г. Владивосток, 43°05′  с.ш., 131°52′  в.д.; ZIN 
10645  — 1  экз. SL 142  мм, долина р.  Парти-
занская (Сучан), 42°49′  с.ш., 132°59′  в.д.; ZIN 
11602, 12427, 12428 — 7 экз. SL 61–148 мм, зал. 
Чосонман (Восточно-Корейский), 39°29′  с.ш., 
128°13′  в.д.; ZIN 12426, 12605  — 30  экз. SL 
85–180  мм, г. Пусан, 35°03′  с.ш., 129°12′  в.д.; 
ZIN 12431, 34248  — 2  экз. SL 69 и  152  мм,  
бух. Назимова, 42°52′ с.ш., 132°24′ в.д.; ZIN 18840, 
57063 — 19 экз. SL 52–119 мм, Славянский залив, 
42°53′ с.ш., 131°25′ в.д.; ZIN 18839 — 2 экз. SL 83 
и  157  мм, зал. Ольги, 43°41′  с.ш., 135°16′  в.д.; 
ZIN 18841 — 1 экз. SL 171 мм, бух. Разбойник, 
42°54′  с.ш., 132°22′  в.д.; ZIN 18842  — 1  экз. SL 
134  мм, зал. Находка, 42°47′  с.ш., 132°59′  в.д.; 
ZIN 18843  — 1  экз. SL 120  мм, п-ов Де-Фриза, 
43°16′ с.ш., 132°00′ в.д.; ZIN 18844, 18955, 18956, 
45839 — 6 экз. SL 86–127 мм, зал. Петра Велико-
го, 42°44′ с.ш., 131°58′ в.д.; ZIN 20476 — 1 экз. SL 
115 мм, Амурский залив, 43°04′ с.ш., 131°48′ в.д.; 
ZIN 22176  — 6  экз. SL 74–168  мм, бух. Патро-
кл, 43°04′  с.ш., 131°57′  в.д.; ZIN 25987, 26010–
26012 — 9 экз. SL 119–186 мм, бух. Преображе-
ния, 42°54′ с.ш., 133°53′ в.д.; ZIN 25988 — 1 экз. 
SL 113  мм, о. Петрова, 42°52′  с.ш., 133°48′  в.д.; 
ZIN 30709  — 5  экз. SL 68–164  мм, бух. Тихая 
Заводь, 42°51′  с.ш., 132°34′  в.д.; ZIN 18952  — 
13 экз. SL 61–126 мм, зал. Стрелок, 42°55′ с.ш., 
132°26′  в.д.; ZIN 18953  — 5  экз. SL 69–74  мм, 
Уссурийский залив, 43°10′ с.ш., 132°10′ в.д.; ZIN 
35151 — 5 экз. SL 30–102 мм, бух. Нарва (Сиди-
ми), 42°58′ с.ш., 131°30′ в.д.; ZIN 57064 — 1 экз. 
SL 114 мм, бух. Корсакова, 50°02′ с.ш., 142°09′ в.д. 
Охотское море, южные Курильские о-ва:  
ZIN 41650–41652  — 5  экз. SL 95–140  мм,  
о. Кунашир, зал. Измены, 43°43′ с.ш., 145°31′ в.д.; 
ZIN 54520  — 1  экз. SL 117  мм, 06.09.2008  г.,  
о. Кунашир, 43°57′ с.ш., 145°35′ в.д.

Ph. nebulosa. Японское море: ZIN 13088  — 
3  экз. SL 111–168  мм, г. Пусан, 35°03′  с.ш., 
129°12′  в.д. Восточно-Китайское море: ZIN 
11204, 11603, 22865 — 14 экз. SL 59–184 мм, г. На-
гасаки, 32°45′ с.ш., 129°46′ в.д. Тихий океан: ZIN 
8853 — 1 экз. SL 162 мм, г. Йокогама, 35°26′ с.ш., 
139°45′  в.д.; ZIN 9566  — 1  экз. SL 107  мм,  
пос. Мисаки, 34°20′ с.ш., 135°08′ в.д.

Дополнительно изучили ранее отловленных 
мальковым неводом и хранящихся в коллекции 
музея ННЦМБ ДВО РАН (MIMB), г. Владивос-
ток чешуеголовых маслюков.

Ph. crassispina. Японское море, зал. Петра Ве-
ликого: MIMB 51172 — 22 экз. SL 83.3–165.5 мм, 
бух. Средняя, 42°39′  с.ш., 131°13′  в.д.; MIMB 
51173  — 25  экз. SL 69.2–137.9  мм, бух. Парис, 
43°01′  с.ш., 131°55′  в.д.; MIMB 51174  — 13  экз. 
SL 41.3–121.6  мм, пос. Авангард, 42°54′  с.ш., 
132°44′ в.д.

При изучении рыб для измерений и подсчётов 
признаков использовали схемы Макушка (1958) 
и Яцу (Yatsu, 1981). По рентгенограммам, полу-
ченным на цифровом рентген-аппарате Faxitron 
MX-20 (“Faxitron”, США), подсчитывали сле-
дующие меристические признаки: число лучей 
в анальном, спинном, грудном (P) и хвостовом 
плавниках; число туловищных и  хвостовых 
позвонков, а  также их  общее число. В  хвосто-
вом плавнике отдельно подсчитывали верхние 
и  нижние краевые и  основные лучи. Грудные 
плавники предварительно окрашивали ализари-
новым красным в растворе 1.5%-ного гидрокси-
да калия (Якубовски, 1970). Лучи считали только 
в  левом грудном плавнике под микроскопом 
Olympus SZH (“Olympus”, Япония).

Пластические признаки измеряли на фикси-
рованном материале штангенциркулем с точно-
стью до 0.1 мм под микроскопом Olympus SZH 
в  соответствии с  методикой Яцу (Yatsu, 1981). 
Определяли следующие параметры: абсолютную 
длину — от симфиза верхней челюсти до верши-
ны самого длинного луча хвостового плавника, 
стандартную длину (SL) — от симфиза верхней 
челюсти до  конца гипуралий (сгиб хвостового 
плавника), длину головы (c)  — от  симфиза 
верхней челюсти до  заднего края лопасти 
жаберной крышки, длину грудного плавника 
(lP) — от основания самого длинного луча до его 
вершины, высоту основания грудного плав-
ника (hP)  — расстояние между основаниями 
крайних верхнего и  нижнего лучей, длину 
хвостового плавника (lC) — от конца гипуралий 
(сгиб хвостового плавника) до вершины самого 
длинного луча. Измеряли только левый грудной 
плавник. Подсчитывали также отношения длин 
левого грудного и хвостового плавников к дли-
не головы (соответственно lP в % c и  lC в % c), 
а  также отношение высоты основания левого 
грудного плавника к  длине самого плавника  
(hP в % lP).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Признаки исследованных  экземпляров  

Ph. crassispina из  коллекций ZIN и  MIMB пол-
ностью совпадают с  признаками этого вида 
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из  других районов, из  них важные диагности-
ческие имели следующие значения: P 11–13, lP 
34.5–46.5% c, hP 34.9–48.7% lP, lC 44.3–66.7% c 
(таблица).

По данным исследованных коллекций, 
Ph. crassispina встречается вдоль западного побе-
режья Японского моря от г. Пусан (Республика 
Корея) до  зал. Ольги (Приморье). Кроме этого 
вид обнаружен в  одной пробе от  западного по-
бережья о-ва Сахалин (Японское море) и в двух 
пробах от  южного побережья о-ва Кунашир 
(южная часть Охотского моря) (рисунок).

Признаки Ph. nebulosa, пойманных в водах Ко-
реи и Японии (рисунок), также входят в диапа-
зон изменчивости признаков данного вида. 
Значения основных диагностических признаков 
были следующими: P 13–15, lP 47.7–61.3% c, hP 
41.9–55.3% lP, lC 55.6–72.3% c (таблица).

ОБСУЖДЕНИЕ
Проведённый анализ всего наличного в ZIN 

и  MIMB материала из  вод России выявил, что 
вся выборка состоит исключительно из  одного 
вида  — Ph. crassispina. Этот факт противоре-
чит ранее опубликованным данным о  том, 
что единственным чешуеголовым маслюком 
из этого района является Ph. nebulosa (Солдатов, 
Линдберг, 1930; Линдберг, Красюкова, 1975; 
Новиков и др., 2002; Fedorov, 2004; Соколовский 
и др., 2007; Парин и др., 2014). Различия наших 
и  ранее опубликованных результатов объясня-
ются тем, что в  момент издания книги Линд-
берга и Красюковой (1975) — основной работы, 
в  которой приведены данные о  материале,  —  
Ph. crassispina считался младшим синонимом  
Ph. nebulosa (Jordan, Snyder, 1902). В  1981  г. 
выходит монография о составе маслюков Япон-
ского архипелага (Yatsu, 1981), в которой автор 

с.ш.
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Места находок чешуеголовых маслюков Pholis crassispina (Temminck et Schlegel, 1845) ( ) и Ph. nebulosa (Temminck 
et Schlegel, 1845) ( ) из коллекций ZIN и MIMB. На выноске показаны места находок в зал. Петра Великого.
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обосновывает валидность Ph. crassispina и  при-
водит диагностические признаки чешуеголовых 
маслюков. Черешнев и  Назаркин (2008) пред-
полагали, что работа Линдберга и  Красюковой 
(1975) основана на смешанной выборке, состоя-
щей из обоих видов (Ph. crassispina и Ph. nebulosa), 
но  привели данные только своего экземпляра 
Ph. crassispina. Мы же проанализировали всю 
наличную выборку на основе надёжных диагно-
стических признаков (Yatsu, 1981) и обнаружили 
в водах России только Ph. crassispina (таблица).

Согласно литературным данным, основными 
диагностическими признаками, по  которым 
различаются исследуемые виды, являются: 
число лучей в  P (у  Ph. crassispina 12–13 лучей 
против 13–15 у Ph. nebulosa), lP в % c (30–46 про-
тив 40–54%), lC в  % c (45–58 против 51–70%); 
тёмная пигментация вдоль спинного плавника 
(прямоугольные пятна против треугольных), 
цвет хвостового плавника (светло-коричневый 
или бледно-жёлтый против полностью тёмного 
плавника или покрытого тёмными прямоуголь-
ными пятнами), а также наличие или отсутствие 
белой или прозрачной каймы на хвостовом плав-
нике (есть только у  Ph. nebulosa) (Yatsu, 1981). 
Поскольку в работе мы использовали материал, 
хранящийся на  протяжении долгого времени 
в  фиксаторах, описать особенности окраски 
не представилось возможным.

При сравнении наших данных с данными Яцу 
(Yatsu, 1981) были найдены различия по  зна-
чениям пластических признаков (таблица). 
По  нашим данным, у  Ph. nebulosa выше значе-
ния lP в % c (47.7–61.3 против 39.6–53.9%), а у 
Ph. crassispina шире диапазон lC в % c (44.3–66.7 
против 45.0–57.3%). В  качестве дополнитель-
ного важного диагностического признака мы 
предлагаем использовать отношение высоты 
основания грудного плавника к  его длине в  % 
(hP в  % lP). Поскольку диапазоны изменчи-
вости основных диагностических признаков  
(P, lP в % c, hP в % lP и lC в % c) перекрываются, 
при идентификации Ph. crassispina и Ph. nebulosa 
лучше использовать комплекс признаков  — P, 
набор пластических индексов (lP в % c, hP в % 
lP, lC в  % c) и  особенности окраски спинного 
и хвостового плавников.

Наши данные позволяют по-новому устано-
вить ареалы Ph. crassispina и  Ph. nebulosa, сде-
лать их  более реалистичными. Ещё Яцу (Yatsu, 
1981) показал, что Ph. crassispina дальше, чем  
Ph. nebulosa, распространён на  север вдоль 
Японского архипелага. Наши данные это 

подтверждают. В  северной части ареала че-
шуеголовых маслюков встречается и  является 
обычным только Ph. crassispina (рисунок). Как 
показано выше, в  западной части Японского 
моря этот вид достоверно зарегистрирован 
на север до зал. Ольги. В зал. Владимира, веро-
ятно, Ph. crassispina тоже может быть обнаружен. 
Севернее вдоль материкового берега данный 
вид отсутствует. У  западного побережья о-ва 
Сахалин Ph. crassispina был отмечен только в бух. 
Корсакова (Таранец, 1937; наши данные). В при-
брежье на  юге и  востоке о-ва Сахалин (заливы 
Анива и Терпения) находок этого вида пока нет, 
но, по нашему мнению, они вполне возможны. 
Pholis nebulosa в  водах России отсутствует. На-
ходки Ph. nebulosa в  прибрежье о-ва Кунашир 
(ZIN 41650–41652) (Shinohara et  al., 2012) мы 
переопределили как Ph. crassispina.

Более сложен вопрос с  границами ареалов 
этих видов у  материкового берега Японского 
моря. Точных данных, основанных на  музей-
ных экземплярах для вод Корейского п-ова,  
нет. Обобщённо можно сказать, что ареалы 
Ph.  crassispina и  Ph. nebulosa в  этих водах со-
впадают (Kim et  al., 2005). По  нашим данным, 
зона симпатрии этой пары видов на  матери-
ковом шельфе расположена, по  крайней мере, 
у  юго-восточного побережья Корейского п-ова 
в окрестностях г. Пусан (Ph. crassispina ZIN 12426 
и 12605, Ph. nebulosa ZIN 13088). На островном 
шельфе Японского архипелага они обитают со-
вместно вдоль обоих побережий от  запада о-ва 
Кюсю до юга о-ва Хоккайдо (Yatsu, 1980).

ФИНАНСИРОВАНИЕ РАБОТЫ
Работа финансировалась за счёт средств бюд-

жета Национального научного центра морской 
биологии Дальневосточного отделения РАН 
(М.О. Ростовцева и А.А. Баланов) и в рамках го-
сударственной темы Зоологического института 
РАН № 125012800885-4 (Б.А. Шейко). Никаких 
дополнительных грантов на проведение или ру-
ководство данным конкретным исследованием 
получено не было.

СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ СТАНДАРТОВ
Данные получены на  основе анализа кол-

лекционных фиксированных материалов 
и  сведений литературы. Одобрение проведения 
подобных исследований со  стороны комиссии 
по биоэтике не требуется.
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Analyses of morphological characters of the scaly-headed gunnels reveal that Russian waters are inhabited by 
only one species from this group, Pholis crassispina, while Ph. nebulosa is absent. The article also provides values 
of important diagnostic characters for both species and clarifies the range of Ph. crassispina in Russian waters.
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Сообщается о  новой находке редкого в  водах России вида  — рыбки-дракончика Draculo mirabilis, 
пойманного во внешнем эстуарии р. Рязановка, зал. Петра Великого. Единичные находки вида в зал. 
Петра Великого обсуждаются в связи с предположением о его спорадических миграциях в этот район 
из области основного ареала.
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Рыбка-дракончик Draculo mirabilis Snyder, 
1911 принадлежит к числу наименее изученных 
видов семейства Callionymidae (Syngnathiformes). 
Это мелкая (наибольшая абсолютная длина тела 
(TL) до 6 см) морская донная рыба, обитающая 
в  водах Северо-Западной Пацифики у  берегов 
Китая, Кореи и Японии (Линдберг, Красюкова, 
1975; Новиков и  др., 2002; Fricke et  al., 2025). 
В  водах России  D. mirabilis до  сих пор отмечен 
только в  зал. Петра Великого. Первая находка 
этого вида в зал. Посьета Японского моря в бухте 
Рейд Паллада датируется октябрём 1948 г. (Линд-
берг, 1955; Линдберг, Красюкова, 1975). Второй 
экземпляр был пойман в бух. Сивучья в 1994 г. 
(Yabe et  al., 1997; Соколовский и  др., 2007). 
Наконец, третий взрослый экземпляр пойман 
в сентябре 2021 г. в бух. Суходол Уссурийского 
залива (Колпаков, Савельев, 2022). Помимо это-
го в августе 2010 г. в ихтиопланктонных пробах 
были обнаружены две личинки D. mirabilis: в ак-
ватории восточного участка Дальневосточного 
морского биосферного государственного при-
родного заповедника Дальневосточного отделе-
ния РАН (Епур, Баланов, 2015) и в зал. Восток 
(Соколовский и др., 2011).

Поскольку в зал. Петра Великого Японского 
моря D. mirabilis встречается очень редко, ряд 
авторов (Соколовский и  др., 2004; Колпаков, 
Савельев, 2022) считают, что он не  является 
здесь нативным видом, а  относится к  южным 
мигрантам, спорадически проникающим в  эту 
часть Пацифики в летне-осенний период.

В марте 2025 г. при разборе проб, поступив-
ших в  коллекцию Научно-исследовательского 
Зоологического музея Московского государ-
ственного университета (ЗММУ) от  Кружка 
юных натуралистов ЗММУ, был обнаружен 
1 экз. D. mirabilis. В связи с отмеченной редко-
стью находок вида в водах России ниже мы опи-
сали этот случай нового обнаружения взрослой 
особи у берегов Приморья и представили свои 
замечания в связи с определением границ аре-
ала вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Особь D. mirabilis TL 42 мм, стандартной дли-

ной тела 34 мм поймана в конце августа 2015 г. 
во время учебно-исследовательской практики 
Кружка юных натуралистов в  Хасанском р-не  
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Приморского края в окрестностях пос. Рязанов-
ка (рис. 1). Лов рыб проводили в период отлива 
на  глубине ~1  м в  прибрежной зоне (на  рас-
стоянии 20  м от  берега) напротив подмытого 
каменистого мыса высотой ~30 м с подводны-
ми обвалами камней (рис.  2) в  бух.  Бойсмана 
(зал. Петра Великого), южнее п-ова Клерка. 
Для отлова использовали аквариумный сачок. 
Место поимки расположено между двумя пес-
чаными бухточками во внешнем эстуарии 
р.  Рязановка и  её рукава (42°46′50.448″ с.ш., 
131°16′38.251″ в.д.).

Помимо  D. mirabilis в  месте лова были об-
наружены японский анчоус Engraulis japonicus 
Temminck et Schlegel, 1846, тихоокеанская 
сельдь Clupea pallasii Valenciennes, 1847, мел-
кочешуйная краснопёрка Pseudaspius brandtii 
(Dybowski, 1872), морская малоротая корюшка 
Hypomesus japonicus (Brevoort, 1856), тихоокеан-
ский сарган Strongylura anastomella (Valenciennes, 
1846), японский полурыл Hyporhamphus sajori 
(Temminck et Schlegel, 1846), трёхиглая ко-
люшка Gasterosteus sp., тёмный окунь Sebastes 
schlegelii Hilgendorf, 1880, бурый терпуг 
Hexagrammos octogrammus (Pallas, 1814), снеж-
ный керчак Myoxocephalus brandtii (Steindachner, 

КИТАЙ

КО
РЕ

Я
НАЕКО ЙТ И Х И

пос. Рязановка бух. Баклан

бух. Бойсмана

зал. Петра Великого

(а)

(б)

Рис. 1. Место поимки (●) Draculo mirabilis: а – общая 
карта, б — выноска.

Рис. 2. Место лова рыб в бух. Бойсмана в августе 2015 г.
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1867), бахромчатый керчак Эллиса Porocottus 
allisi (Jordan et Starks, 1904), японская скум-
брия Scomber japonicus Houttuyn, 1782, длин-
нобрюхий маслюк Rhodymenichthys dolichogaster 
(Pallas, 1814), большеглазый бычок Gymnogobius 
heptacanthus (Hilgendorf, 1879), пиленгас 
Planiliza haematocheilus (Temminck et Schlegel, 
1845), тёмная камбала Pseudopleuronectes obscurus 
(Herzenstein, 1890). Все рыбы были отловлены 
сачком при визуальном наблюдении за  ихтио-
фауной.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
У изученного экземпляра D. mirabilis 

(рис.  3), помещённого в  коллекцию ЗММУ 
с  инвентарным номером Р-24690, голова 
и  передняя часть тела приплюснуты, хвосто-
вая часть сжата с  боков, чешуи нет. Боковая 
линия полная, заходит на  голову, на  верхней 
поверхности головы боковые линии противо-
положных боков тела связаны добавочными 
поперечными отростками. Спинной плавник 
один  — первый короткий плавник нераз-

(а)

(б)

(в)

(г)

Рис. 3. Draculo mirabilis ЗММУ Р-24690 TL 42 мм, бух. Бойсмана, зал. Петра Великого, вид: а – сверху, б — сбоку, 
в – снизу; г — передняя часть сбоку.
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вит, в  развитом (втором) спинном плавнике 
12 мягких лучей. Анальный плавник умеренно 
длинный, в  нём 11 мягких лучей. Брюшные 
плавники прикреплены впереди грудных, 
широко расставленные, с  одним коротким 
жёстким лучом и  пятью мягкими. Грудные 
плавники заострённые, большие, достигают 
уровня основания 2-го луча анального плавни-
ка, с 18 лучами. Брюшной и грудной плавники 
не  связаны между собой кожной перепонкой. 
Рот выдвижной, маленький, горизонтальный, 
челюсти с  мелкими зубами. Глаза большие, 
ширина лба меньше половины горизонталь-
ного диаметра глаза. Жаберные перепонки 
сращены с  межжаберным промежутком. Жа-
берное отверстие маленькое, расположено 
у  верхнего края крышечной кости и  открыва-
ется сбоку. Имеется оперкулярный кожный 
клапан, образованный разросшейся жаберной 
перепонкой, поддерживаемой удлинёнными 
лучами. Предкрышечная кость с  выростом, 
несущим на  верхней стороне три крупных зу-
бовидных шипа и один (передний) маленький, 
по  размерам менее ¼ длины крупных шипов; 
на нижнем крае выроста шипа нет.

У фиксированного в  спирте экземпляра 
общий фон окраски светло-коричневый, ниж-
няя часть тела светлая, желтоватая; по верхней 
части головы, по спине, верхней половине бока 
и вдоль лучей спинного и хвостового плавников 
разбросаны мелкие тёмные пятнышки; верх-
няя часть глаз тёмно-серая (рис.  3). По  своим 
характеристикам изученная особь в  целом 
соответствует диагнозам и  описаниям вида 
D.  mirabilis в  литературных источниках (Линд-
берг, 1955; Wang, 1958; Линдберг, Красюкова, 
1975; Fricke, 1983; Nakabo, 1984; Новиков и др., 
2002; Соколовский и  др., 2011; Ogata, Murase, 
2019; Колпаков, Савельев, 2022; Tsuno et  al., 
2023). Наличие короткой урогенитальной па-
пиллы (рис. 3в) свидетельствует о том, что это 
самка (Fricke, 1983).

Таким образом, у  берегов России в  общей 
сложности отмечены шесть единичных находок 
D. mirabilis в зал. Петра Великого соответствен-
но в  октябре 1948  г., в  1994  г., в  августе  2010 
(две личинки) и  2015  гг. и  в  сентябре 2021  г. 
В  специальном исследовании, посвящённом 
анализу изменений в  видовом составе и  числе 
рыб-южных мигрантов, проникавших в  летний 
период в северо-западную часть Японского мо-
ря в  1901–2003  гг., Соколовский с  соавторами 
(2004) выделили следующие периоды: 1) с мак-

симальным числом видов-мигрантов (40–50 ви-
дов и  более)  — 20–30-е годы прошлого века 
и 90‑е гг.–конец ХХ века; 2) с минимальным чис-
лом видов-мигрантов (16–25 видов) — первое де-
сятилетие и 50–80-е гг. ХХ века. Первая находка 
D. mirabilis приходится на  период с  небольшим 
числом видов-мигрантов, а  вторая относится 
к периоду с высокой их численностью. В каче-
стве наиболее важного фактора, определяющего 
перемещение теплолюбивых видов на север, Со-
коловский с соавторами указывают достаточный 
для такой миграции прогрев всей толщи воды, 
подтверждая этот вывод сезонной встречаемо-
стью мигрантов в  водах северо-западной части 
Японского моря с  наибольшими значениями 
в августе и сентябре. Одновременно эти авторы 
отмечают, что донно-придонные рыбы прибреж-
ного комплекса, к которым относится D. mirabilis 
(Ishikawa, 1978; Новиков и др., 2002; Парин и др., 
2014; Froese et  al., 2025), мигрируют на  север 
вдоль узкой, наиболее прогретой прибрежной 
полосы моря, а в полузакрытых и закрытых мел-
ководных бухтах зал. Петра Великого к  концу 
лета вода прогревается до 26–28°С. Все находки 
D. mirabilis (когда это известно) приурочены 
к прибрежным участкам бухт (на глубинах от 0.3 
до  10.0  м), где особи обнаружены на  песчаном 
дне — обычном местообитании вида (Arai, 1971; 
Ishikawa, 1978; Fricke, 1983; Новиков и др., 2002; 
Соколовский и  др., 2011; Ogata, Murase, 2019). 
Не  следует также отказываться и  от гипотезы 
о возможности переноса на север пелагической 
икры или пелагических личинок вида (Новиков 
и  др., 2002) течениями Японского моря (Соко-
ловский и др., 2004; Колпаков, Савельев, 2022).

В то же время редкие находки ещё не являют-
ся доказательством того, что вид не  является 
нативным для рассматриваемого региона. Мел-
кие размеры и придонный образ жизни делают 
D. mirabilis малодоступным для уловов в рамках 
промышленной добычи или ловли крупноячей-
ными снастями и в поверхностных слоях воды.

Данные по ареалу вида, приводимые в разных 
публикациях, довольно противоречивы. Так, 
Новиков с  соавторами (2002) ограничивают 
ареал D. mirabilis Жёлтым морем и  южной ча-
стью Японского моря. В  то же время Линдберг 
и  Красюкова (1975) наряду с  зал. Посьета, 
юго-западным прибрежьем п-ова Корея и Ляо-
дунским заливом в Жёлтом море указывают его 
и для тихоокеанского прибрежья о-ва Хоккайдо, 
у г. Томакомай, к востоку от г. Муроран, откуда 
происходят типовые экземпляры. Для вод Се-
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верной Японии приводят его Накабо (Nakabo, 
1984) и  Амаока и  Накайа (Amaoka, Nakaya, 
1983). Фрике (Fricke, 1983) указывал распро-
странение D. mirabilis от  вод Северной Кореи 
и у г. Владивосток до Хоккайдо и вдоль восточ-
ного побережья Японии на  юг до  префектуры 
Ибараки (о. Хонсю, севернее г. Токио). Позднее 
Фрике (Fricke, 2002) отмечает этот вид в  водах 
Японии, Кореи, России (Владивосток) и Китая 
(Восточно-Китайское море). Объединив эти 
данные, можно получить протяжённость ареала 
на север до 42°38′ с.ш. Заметно севернее оказы-
вается только одна точка из мест находок у бере-
гов Приморья — в бух. Суходол, 43°21.431′ с.ш.  
(Колпаков, Савельев, 2022). Все остальные 
находки расположены южнее 43° с.ш. В  этой 
связи вряд ли можно связывать их с миграцией 
на  север теплолюбивого вида, тем более что  
D. mirabilis  — самый северный, низкобореаль-
ный, вид среди остальных тропических и  суб-
тропических представителей рода (Nakabo, 1982; 
Маркевич, 2015; Fricke et al., 2025; Froese, Pauly, 
2025). При этом даже в пределах общепринятого 
ареала он встречается редко. Подтверждением 
тому может служить обзор видов семейства 
Callionymidae Кореи (Lee, Kim, 1993). Авторы 
представили данные по 14 видам, большинство 
из которых были собраны в Японском и Жёлтом 
морях с  1988 по  1993  г. на  14 станциях вдоль 
побережья Корейского п-ова от  34° до  38° с.ш. 
Однако ни  одного экземпляра D. mirabilis они 
не  изучили, распространение этого вида они 
приводят для Жёлтого моря в  Корее и, по  ли-
тературным данным, для Японии и Китая (Lee, 
Kim, 1993). В Японии D. mirabilis также считает-
ся очень редким видом (Sawada, Sakamoto, 1980); 
большинство известных сборов представлены 
небольшим числом экземпляров. У  берегов 
Хоккайдо за  весь период с  даты описания вида 
было выловлено в  общей сложности  16 экз., 
включая ювенильных (Snyder, 1911; Kobayashi, 
Abe, 1962; Arai, 1971; Sawada, Sakamoto, 1980; 
Nakabo, 1982). У  северного побережья Хонсю 
(у п-ова Симокита) вид не обнаружен (Nomura, 
Shiogaki, 1992). Наибольшее число экземпляров 
(83) было поймано южнее  — у  тихоокеанского 
побережья о-ва Хонсю в  районе префектуры 
Ибараки (Ishikawa, 1978). От о-ва Кюсю извест-
ны всего 14 экз. (префектура Миядзаки) (Ogata, 
Murase, 2019), а от о-ва Сикоку — 1 экз. (Tsuno 
et al., 2023). Следует также отметить, что Окада 
(Okada, 1955) не включил D. mirabilis в книгу рыб 
Японии, в  которой он представил рыб, типич-
ных для региона и встречающихся в прибрежных 

и  пресных водах. В  связи с  вышеизложенным 
мы склонны считать D. mirabilis нативным видом 
в зал. Петра Великого, нуждающимся в дальней-
шем исследовании границ ареала и  динамики 
численности.
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A NEW FINDING OF A RARE SPECIES IN RUSSIAN WATERS,  
WONDER DRAGONET DRACULO MIRABILIS (CALLIONYMIDAE) 

E. D. Vasil’eva1, * and E. A. Dunaev1

1Zoological Museum, Moscow State University, Moscow, Russia

*Е-mail: vas_katerina@mail.​​ru

A new finding of a rare species in Russian waters, wonder dragonet Draculo mirabilis, has been reported from 
the outer estuary of the Ryazanovka River, Peter the Great Bay. Single finds of the species in Peter the Great 
Bay are discussed in connection with the hypothesis of its sporadic migrations to this region from its main range.

Keywords: wonder dragonet, finds in Primorye, range, native species.
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 НЕКРОЛОГ 

ПАМЯТИ МИХАИЛА ИЛЬИЧА ШАТУНОВСКОГО 
(29.06.1938–11.12.2025)

11 декабря 2025 г. на 88-м году ушёл из жизни 
Михаил Ильич Шатуновский, доктор биологи-
ческих наук, профессор, выдающийся специ-
алист в  области экологической физиологии 
и биохимии рыб.

После окончания кафедры ихтиологии 
Биолого-почвенного факультета Московского 
государственного университета (МГУ) в  1960  г. 
М.И.  Шатуновский поступил в  аспирантуру 
кафедры. Его руководителем был выдающийся 
советский ихтиолог, профессор, член-корре-
спондент АН СССР Г.В. Никольский. В 1963 г. 
Михаил Ильич защитил кандидатскую диссерта-
цию на тему “Некоторые морфо-экологические 
особенности популяций речной камбалы Белого 
и Балтийского морей” и остался работать на ка-
федре в  должности младшего научного сотруд-
ника.

В 1967 г. М.И. Шатуновский перешёл на ра-
боту во Всесоюзный научно-исследовательский 
институт рыбного хозяйства и  океанографии 
(ВНИРО), где за два года прошёл путь от стар-
шего научного сотрудника до заведующего лабо-
раторией физиологии и биохимии рыб. Следует 

отметить, что и  на кафедре ихтиологии МГУ, 
и  во ВНИРО Михаил Ильич был инициатором 
развития физиолого-биохимических исследо-
ваний рыб. В дальнейшем на кафедре по этому 
направлению продуктивно работали Г.Г.  Но-
виков, В.И.  Лапин, В.Е.  Мацук, Н.Н.  Лапина, 
Т.И.  Куга; во ВНИРО  — М.П.  Богоявленская, 
И.Ф. Вельтищева, Н.В. Масленникова, Г.И. То-
карева, Е.В. Микодина и другие.

После кончины Г.В.  Никольского в  1977  г. 
М.И.  Шатуновский возглавил лабораторию 
экологии низших позвоночных Института эво-
люционной морфологии и экологии животных 
АН СССР (с 1994 г. — Институт проблем эко-
логии и эволюции РАН, ИПЭЭ РАН). В 1978 г. 
Михаил Ильич защитил диссертацию на соис-
кание учёной степени доктора биологических 
наук по  теме “Экологические закономерности 
обмена веществ морских рыб”. Характерно, что 
он сохранил, развил и  расширил направления 
исследований лаборатории: фауна, морфоло-
гия, трофология, возраст, рост, плодовитость 
и  динамика численности рыб. Научная и  ор-
ганизационная деятельность самого Михаила 
Ильича была направлена на  исследования 
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в области экологии рыб — питания и пищевых 
взаимоотношений, роста и  воспроизводства, 
динамики популяций, структуры рыбного на-
селения водоёмов разных типов, изменчивости, 
математического моделирования динамики 
численности и  продуктивности популяций 
рыб, а  также изучения разнообразия рыб. Ис-
следования охватывали широкий круг регионов 
России (морские и  пресноводные водоёмы 
европейской части, бассейны рек Обь и  Ени-
сей), ряд регионов Европы, Азии (Казахстан, 
Монголия, Вьетнам), Америки (Куба) и Афри-
ки (Эфиопия).

Михаил Ильич стоял у  истоков создания 
нового направления в  биологии водных ор-
ганизмов, основной целью которого было 
решение задач, стоящих перед гидробиологией, 
ихтиологией, экологией, с  использованием 
методологии физиолого-биохимических ис-
следований  — “экологическая физиология 
и  биохимия гидробионтов”. Он активно про-
пагандировал и  продвигал это направление, 
прежде всего среди исследователей, занима-
ющихся изучением эволюции, физиологии, 
биологии и  экологии, динамики популяций 
рыб, включая воспроизводство и рациональное 
использование рыбных ресурсов. Михаилу 
Ильичу принадлежат фундаментальные работы 
по изучению метаболических основ жизненных 
циклов морских рыб, баланса и  трансформа-
ции вещества и энергии. Что касается проблем 
экологической биохимии, следует отметить, 
что особый интерес Михаила Ильича был 
связан с  метаболическими превращениями 
липидов у  рыб. Его монография “Экологиче-
ские закономерности обмена веществ морских 
рыб” до сих пор является для многих “водных” 
физиологов и биохимиков настольной книгой. 
Основные направления научных исследований 
были связаны с  изучением водных экосистем, 
прежде всего морских, в  которых накопление, 
транспорт и  расход биохимических компо-
нентов приурочен к  конкретному жизненному 
циклу тех или иных организмов, тесно связан-
ных между собой пищевыми отношениями. 
По этим проблемам он очень активно и плодо-
творно сотрудничал с  коллегами, в  частности, 
его связывала многолетняя научная дружба 
с  известным биохимиком рыб профессором 
В.С.  Сидоровым из  Института биологии РАН 
(г. Петрозаводск) и  его коллективом научной 
школы “Экологическая биохимия животных”, 
руководимой в  настоящее время академиком 
РАН Н.Н. Немовой.

Михаил Ильич был организатором и  ак-
тивным участником (докладчиком, научным 
редактором материалов) всех научных конфе-
ренций и  школ по  экологической физиологии 
и  биохимии рыб. География этих совещаний 
очень обширна — от Владивостока до Калинин-
града, от  Мурманска и  Петрозаводска до  Ро-
стова-на-Дону и  Астрахани, Севастополя, а  в 
советское время и  до Вильнюса, Риги, Киева, 
Еревана. Научные последователи и  ученики 
Михаила Ильича работают во многих городах 
нашей страны и  за рубежом. Если авторам 
монографий по  этим проблемам удавалось 
“заполучить” М.И.  Шатуновского в  научные 
редакторы, то это была большая удача, так как 
он очень заинтересованно, ответственно и  не-
равнодушно относился к  этой работе, зачастую 
подсказывая авторам и дальнейшее направление 
исследований по обсуждаемой проблеме. Кроме 
того, неоценима была помощь Михаила Ильи-
ча как оппонента или  научного руководителя 
и  консультанта диссертационных работ коллег 
(под его руководством было защищено 14 канди-
датских и одна докторская диссертации), в кото-
рых были получены и обобщены исключительно 
важные для ихтиологической науки результаты. 
Так, например, в  докторской диссертации 
сотрудницы Мурманского морского биологи-
ческого института РАН Л.И.  Карамушко было 
показано, что успех адаптации рыб северных 
широт зависит от выбора организмом стратегии 
эффективного расходования запасных ресурсов, 
способности перестраивать свой метаболизм 
в  соответствии с  их видовыми, половыми, воз-
растными особенностями, гидрологическими, 
экологическими условиями мест обитания.

Многие годы Михаил Ильич был членом 
редколлегий академических научных журна-
лов “Вопросы ихтиологии” и  “Экология”. Его 
большой заслугой была организация перевода 
и издания на русском языке в 1983 г. 8-го тома 
“Fish physiology” — “Биоэнергетика и рост рыб”. 
Михаил Ильич является автором и  соавтором 
более 280 научных работ.

За 46  лет (1977–2022) работы в  ИПЭЭ РАН 
М.И.  Шатуновский, помимо руководства ла-
бораторией экологии низших позвоночных 
(1977–2015) в 1992–1999 гг., занимал должность 
заместителя директора института по научной ра-
боте, и в эти сложные для российской академи-
ческой науки годы он много сделал для развития 
научных направлений и поддержания высокого 
уровня исследований.
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Кроме научных и  организаторских спо-
собностей М.И.  Шатуновского следует особо 
отметить его чувство юмора и умение создавать 
доброжелательную, “лёгкую” атмосферу в  лю-
бых ситуациях, включая научные встречи, дис-
куссии и неформальное общение в коллективе. 
Мы запомним Михаила Ильича как доброго, 
чуткого, внимательного человека, умевшего 
поддержать, посоветовать, отнестись с  уча-
стием и  теплотой. Его знания и  человеческое 
обаяние сделали его особой фигурой для  всех, 
кто имел счастье рядом работать и просто знать 
его. Для нас Михаил Ильич навсегда останется 
примером глубокой научной добросовестности, 
интеллигентности и  искренней увлечённости 
своим делом.

Светлая память Михаилу Ильичу Шату-
новскому.

Д.С. Павлов, Ю.Ю. Дгебуадзе, 
Н.Н. Немова, Г.И. Рубан
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В связи с непредвиденными обстоятельствами произведена замена DOI статей с префиксом Российской ака-
демии наук за 2025 год. В первых выпусках журналов РАН за 2026 год размещена информация о замене циф-
рового идентификатора на действующий DOI.

Таблица соответствия архивных и действующих цифровых идентификаторов объектов (DOI) выпусков журнала  
за 2025 г.

№ Наименование статьи
Автор / 

 авторский  
коллектив

Цифровой идентификатор объекта (DOI)

архивный действующий

Том 65, №1
1 Новые данные о со-

ставе ихтиофауны 
Белого моря

А.В. Семушин, 
Г.В. Фукс, А.С. Без-
бородов, Н.В. Чер-
нова

10.31857/S0042875225010017 10.7868/S3034514625010017

2 Об обнаружении 
сельдевой аку-
лы Lamna ditropis 
(Lamnidae) и её 
эмбрионов в прибой-
ной полосе острова 
Кунашир (Южно- 
Курильский пролив) 
в феврале 2024 года

Ю.Н. Полтев, 
Д.В. Соков, 
Е.В. Линник

10.31857/S0042875225010022 10.7868/S3034514625010022

3 Вертикальная струк-
тура демерсальных 
сообществ рыб 
в тихоокеанской зоне 
у северных Куриль-
ских островов

Ким Сен Ток 10.31857/S0042875225010035 10.7868/S3034514625010035

4 Распределение 
и размерный состав 
снежного керчака 
Myoxocephalus brandtii 
(Cottidae) у материко-
вого побережья север-
ной части Японского 
моря

В.В. Панчен-
ко, А.Н. Вдовин, 
Л.Л. Панченко

10.31857/S0042875225010046 10.7868/S3034514625010046

5 Динамика сроков мас- 
сового нереста даль-
невосточной нава-
ги Eleginus gracilis 
(Gadidae) в Амурском 
заливе Японского моря

Ю.И. Зуенко, 
Л.А. Черноиванова

10.31857/S0042875225010058 10.7868/S3034514625010058

6 Кормовая база и пи-
тание охотоморской 
горбуши Oncorhynchus 
gorbuscha (Salmonidae) 
в период морских 
миграций в Охотском 
море и прилегающих 
водах Тихого океана

К.М. Горбатенко, 
И.В. Мельников, 
А.А. Байталюк, 
Н.В. Колпаков

10.31857/S0042875225010063 10.7868/S3034514625010063
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архивный действующий

7 Активность фермен-
тов энергетического 
и углеводного обмена 
в органах горбуши 
Oncorhynchus gorbuscha 
(Salmonidae) в ходе 
нерестовой миграции

Н.С. Шульгина, 
М.В. Кузнецо-
ва, М.А. Родин, 
М.Ю. Крупнова, 
Д.А. Ефремов, 
Н.Н. Немова, 
С.А. Мурзина

10.31857/S0042875225010079 10.7868/S3034514625010079

8 Термопреферендное 
поведение сенегаль-
ского многопёра 
Polypterus senegalus 
(Polipteridae) при хро-
нической зрительной 
депривации

А.О. Касумян, 
В.В. Зданович, 
В.В. Сатаева

10.31857/S0042875225010086 10.7868/S3034514625010086

9 О первых поимках 
мерланга Merlangius 
merlangus (Gadidae) 
в Двинском заливе 
Белого моря

Г.В. Фукс, В.А. Го-
ренко

10.31857/S0042875225010097 10.7868/S3034514625010097

10 О размножении уса- 
того центраканта Centra- 
canthus cirrus (Sparidae) 
в Чёрном море

Т.Н. Петро-
ва, А.В. Кулиш, 
Т.Н. Климова

10.31857/S0042875225010106 10.7868/S3034514625010106

11 Состав лейкоцитов 
периферической 
крови северного 
однопёрого терпу-
га Pleurogrammus 
monopterygius 
(Hexagrammidae) 
и кеты Oncorhynchus 
keta (Salmonidae) 
из Бериногова моря

Д.В. Микряков, 
И.И. Гордеев, 
Л.В. Балабанова, 
Т.А. Суворова

10.31857/S0042875225010115 10.7868/S3034514625010115

Том 65, №2
1 Рыбы семейства 

Melamphaidae над 
подводными горами 
центральной части Ат-
лантического океана

А.Н. Котляр 10.31857/S0042875225020013 10.7868/S3034514625020013

2 Достоверное 
обнаружение 
Pleurogrammus azonus 
(Hexagrammidae) 
у побережья Камчатки 
с замечаниями о по-
стоянстве его обита-
ния на севере ареала

Ю.К. Курбанов, 
Р.Н. Новиков, 
С.А. Веселов, 
Р.Т. Овчеренко, 
О.В. Новикова

10.31857/S0042875225020029 10.7868/S3034514625020029

Таблица. Продолжение
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3 О поимках амурского 
плоскоголового жереха 
Pseudaspius leptocephalus 
(Leuciscidae), жел-
топёрой собаки-рыбы 
Takifugu xanthopterus 
(Tetraodontidae) 
и большой корифены 
Coryphaena hippurus 
(Coryphaenidae) 
в Сахалинском заливе 
(Охотское море) и у 
Юго-Западного Саха-
лина (Татарский про-
лив, Японское море)

Ю.Н. Полтев, 
В.Г. Самарский

10.31857/S0042875225020036 10.7868/S3034514625020036

4 Сравнение результа-
тов определения 
возраста по чешуе 
и отолитам у мало-
глазого макруру-
са Coryphaenoides 
pectoralis 
(Macrouridae) 
из Охотского моря

О.З. Бадаев, 
А.И. Алфёров, 
И.С. Черниенко, 
А.О. Ерулина

10.31857/S0042875225020043 10.7868/S3034514625020043

5 Развитие личинок 
толстошипого мас-
люка Pholis crassispina 
(Pholidae) из вод за-
лива Петра Великого, 
Японское море

А.А. Баланов, 
М.О. Ростовцева

10.31857/S0042875225020053 10.7868/S3034514625020053

6 Изменения возраста, 
размеров и темпа ро-
ста анадырской кеты 
Oncorhynchus keta 
(Salmonidae) в усло-
виях глобального 
потепления

А.В. Шестаков, 
С.И. Грунин

10.31857/S0042875225020069 10.7868/S3034514625020069

7 Динамика числен-
ности и биологи-
ческих показателей 
европейского ха-
риуса Thymallus 
thymallus (Salmonidae: 
Thymallinae) ти-
манского водотока 
по данным многолет-
них наблюдений

Э.И. Бознак, 
А.Б. Захаров

10.31857/S0042875225020073 10.7868/S3034514625020073

Таблица. Продолжение
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8 Заражённость моло-
ди щуки Esox lucius 
(Esocidae) макропа-
разитами на разных 
участках речного 
континуума

А.Е. Жохов, 
В.Н. Михеев

10.31857/S0042875225020081 10.7868/S3034514625020081

9 Вкусовые ответы кар-
повых рыб (Cyprinidae) 
на карбоновые кис-
лоты. 1. Вкусовые 
предпочтения

А.О. Касумян, 
Е.С. Михайлова

10.31857/S0042875225020096 10.7868/S3034514625020096

10 Миноги 
(Petromyzonti) 
и лучепёрые рыбы 
(Actinopterygii) в изда-
ниях Красной книги 
России 1983–2021 гг.

Д.С. Павлов, 
Н.И. Шилин

10.31857/S0042875225020106 10.7868/S3034514625020106

11 О находке нового 
для фауны России 
вида стихеевых рыб 
(Stichaeidae) — пав-
линьей мохоголовой 
собачки Chirolophis 
nugator — в прилив-
но-отливной зоне 
острова Беринга (Ко-
мандорские острова)

А.М. Токранов, 
М.С. Вакуров

10.31857/S0042875225020114 10.7868/S3034514625020114

Том  65, №3
1 Морфологическая 

изменчивость и ви-
довой состав труб-
коносых бычков 
рода Proterorhinus 
(Gobiidae) Чёрного 
моря, их диагности-
ческие признаки и ха-
рактер распределения 
в пределах бассейна

Е.Д. Васильева, 
В.П. Васильев

10.31857/S0042875225030014 10.7868/S3034514625030014

2 Изменчивость 
морфологических 
и генетических при-
знаков проходной 
сельди-черноспинки 
Alosa kessleri kessleri 
(Alosidae) реки Ахтуба 
(Нижневолжский 
бассейн) в современ-
ный период. К вопро-
су о структуре вида

К.В. Кузищин, 
М.А. Груздева, 
А.В. Семенова, 
Ф.А. Федотов, 
А.М. Шадрин

10.31857/S0042875225030026 10.7868/S3034514625030026

Таблица. Продолжение



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 66  № 1  2026

ТАБЛИЦА СООТВЕТСТВИЯ АРХИВНЫХ И ДЕЙСТВУЮЩИХ DOI 147

№ Наименование статьи
Автор / 

 авторский  
коллектив

Цифровой идентификатор объекта (DOI)

архивный действующий

3 Особенности измен-
чивости некоторых 
морфологических 
признаков у сигов 
Coregonus lavaretus 
sensu lato (Salmonidae: 
Coregoninae) из во-
доёмов южных и арк-
тических регионов 
Сибири

Н.А. Бочкарев 10.31857/S0042875225030039 10.7868/S3034514625030039

4 Первая находка зай-
цеголового терпуга 
Hexagrammos lago- 
cephalus (Hexagram-
midae) в северной 
части Охотского моря

М.В. Назаркин, 
А.В. Шестаков, 
А.М. Орлов

10.31857/S0042875225030044 10.7868/S3034514625030044

5 Дополнения к встре-
чаемости двух ред-
ких видов морских 
окуней рода Sebastes 
(Sebastidae) в ти-
хоокеанских водах 
Курильских островов

Ю.К. Курбанов 10.31857/S0042875225030051 10.7868/S3034514625030051

6 О поимках пелаги-
ческих рыб в откры-
тых водах северной 
тропической части 
Центральной Атлан-
тики осенью 2019 г. 
(по результатам 44-го 
и 45-го рейсов науч-
но-исследовательско-
го судна “Академик 
Николай Страхов”)

И.Б. Шаховской, 
Д.Ю. Маликова

10.31857/S0042875225030068 10.7868/S3034514625030068

7 Некоторые аспекты 
экологии, морфоло-
гии и происхождения 
зелёной лисички 
Podothecus hamlini 
(Agonidae) в северной 
части Японского моря

С.Ф. Солома-
тов, Б.А. Шейко, 
Н.Л. Асеева

10.31857/S0042875225030077 10.7868/S3034514625030077

8 Деградация белков 
скелетных мышц 
горбуши Oncorhynchus 
gorbuscha (Salmonidae) 
в ходе нерестовой 
миграции

Н.П. Канцерова, 
Д.А. Ефремов, 
Л.А. Лысенко

10.31857/S0042875225030087 10.7868/S3034514625030087

Таблица. Продолжение
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9 Морфофункциональ-
ная характеристика 
эритрона крови 
сингиля Chelon auratus 
(Mugilidae) на ранних 
этапах онтогенеза

А.А. Солдатов, 
А.Г. Рокотова, 
Т.А. Кухарева, 
В.Н. Рычкова

10.31857/S0042875225030098 10.7868/S3034514625030098

10 Вкусовые отве-
ты карповых рыб 
(Cyprinidae) на кар-
боновые кислоты. 
2. Пищевое поведение

А.О. Касумян, 
Е.С. Михайлова

10.31857/S0042875225030105 10.7868/S3034514625030105

Том 65, №4

1 Описание личинок 
и мальков бурого 
морского петушка 
Alectrias alectrolophus 
(Stichaeidae) из Ава-
чинской губы 
(юго-восточное при-
брежье Камчатки)

С.С. Григорьев, 
Н.А. Седова

10.31857/S0042875225040011 10.7868/S3034514625040011

2 Орган обоняния 
баррамунди Lates 
calcarifer (Latidae)

А.О. Касумян, 
Н.И. Пащенко,  
Л.Т.К. Оань

10.31857/S0042875225040022 10.7868/S3034514625040022

3 Морфологические 
аномалии осевого 
скелета у моло-
ди ельцовых рыб 
(Leuciscidae) Саратов-
ского водохранилища

А.К. Минеев 10.31857/S0042875225040034 10.7868/S3034514625040034

4 О нахождении 
нерестового самца 
Eumicrotremus taranetzi 
с замечаниями о ва-
лидности E. tartaricus 
(Cyclopteridae, 
Cottoidei)

О.С. Воскобойни-
кова

10.31857/S0042875225040043 10.7868/S3034514625040043

5 Дифференциация 
и родственные отно-
шения волосатых ро-
гаток (Hemitripteridae) 
по данным об измен-
чивости ДНК

О.А. Радченко, 
А.В. Петровская, 
И.Н. Морева

10.31857/S0042875225040051 10.7868/S3034514625040051
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6 Биологическая харак-
теристика и состояние 
промысла сибирской 
ряпушки Coregonus 
sardinella (Salmonidae) 
реки Яна Республики 
Саха (Якутия)

И.А. Петров 10.31857/S0042875225040063 10.7868/S3034514625040063

7 Изменение пита-
ния судака Sander 
lucioperca (Percidae) 
Камского водохра-
нилища в результате 
инвазии чужерод-
ного вида — тюльки 
Clupeonella cultriventris 
(Ehiravidae) 

С.Н. Казаринов, 
Л.В. Мерзлякова, 
И.Н. Мерзляков, 
А.А. Каралаш, 
Е.Ю. Крайнев, 
А.Д. Быков, 
П.Б. Михеев

10.31857/S0042875225040077 10.7868/S3034514625040077

8 Влияние краткосроч-
ного тиреотоксикоза 
и гипотиреоидизма 
на реореакцию по-
лосатого данио Danio 
rerio (Danionidae)

Д.С. Павлов, 
В.Ю. Парши-
на, В.В. Костин, 
В.М. Сливко, 
Ф.Н. Шкиль

10.31857/S0042875225040085 10.7868/S3034514625040085

9 Изменение активно-
сти Na+/K+-АТФазы 
и состава липидов 
у смолтов горбуши 
Oncorhynchus gorbuscha 
(Salmonidae) в период 
их покатной миграции 
в реке Индёра (бас-
сейн Белого моря) 

Е.И. Кяйвяряй-
нен, Н.Л. Ренда-
ков, С.Н. Хуртина, 
Д.И. Манойлова, 
Д.А. Ефремов, 
С.А. Мурзина

10.31857/S0042875225040091 10.7868/S3034514625040091

Том 65, №5
1 Морфологическое 

и генетическое разно-
образие пыжьяновид-
ных сигов Coregonus 
lavaretus (Salmonidae: 
Coregoninae) в водоё-
мах Сибири

Н.А. Бочкарев 10.31857/S0042875225050016 10.7868/S3034514625050016

2 Новые данные 
о морфологии 
Myoxocephalus 
scorpioides (Cottidae) 
из Чаунской губы 
Восточно-Сибирско-
го моря и анализ из-
менчивости некото-
рых диагностических 
признаков вида

Е.А. Поезжало-
ва-Чегодаева

10.31857/S0042875225050025 10.7868/S3034514625050025

Таблица. Продолжение
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3 Генетическая из-
менчивость и род-
ственные связи 
Gymnocanthus pistilliger 
(Cottidae) 

О.А. Радченко, 
А.В. Петровская

10.31857/S0042875225050031 10.7868/S3034514625050031

4 Зоогеографическое 
районирование севе-
ра европейской части 
России по составу 
пресноводной ихтио-
фауны

А.П. Новоселов 10.31857/S0042875225050044 10.7868/S3034514625050044

5 Распределение 
и некоторые аспекты 
биологии Lycodes  
cf. brashnikovi 
(Zoarcidae) у тихоо-
кеанского побережья 
Камчатки с заме-
чаниями о видовом 
составе рода Lycodes 
в этом районе

Ю.К. Курбанов 10.31857/S0042875225050059 10.7868/S3034514625050059

6 Биологические 
параметры Trachurus 
mediterraneus 
(Carangidae) при-
брежной акватории 
юго-западной части 
Крыма в 2020– 
2022 гг.

П.И. Дончик 10.31857/S0042875225050062 10.7868/S3034514625050062

7 Продолжительность 
эмбрионального и ли-
чиночного развития 
кеты Oncorhynchus 
keta (Salmonidae) 
на островах Сахалин 
и Итуруп

В.Г. Самарский, 
А.М. Каев, 
Л.А. Животовский

10.31857/S0042875225050071 10.7868/S3034514625050071

8 Влияние температуры 
на спонтанную дви-
гательную активность 
многопёра Энддихера 
Polypterus endlicherii 
(Polypteridae)

А.О. Касумян, 
В.В. Зданович, 
В.В. Сатаева

10.31857/S0042875225050081 10.7868/S3034514625050081

Таблица. Продолжение
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9 Гистологическая 
структура печени, 
туловищной почки 
и селезёнки алтайско-
го османа Потанина 
Oreoleuciscus potanini 
(Leuciscidae) из изо-
лированной попу-
ляции озера Киделю 
(Республика Алтай)

Н.И. Кочетков, 
Д.Л. Никифо-
ров-Никишин, 
Г.А. Романенко, 
Д.Г. Елизарьев, 
О.А. Черенков, 
В.А. Климов, 
К.В. Гаврилин

10.31857/S0042875225050099 10.7868/S3034514625050099

10 Обнаружение мор-
ской собачки-пав-
лина Salaria pavo 
(Blenniidae) в Керчен-
ском проливе 
(Крымский по-
луостров) и неко-
торые её эколо-
го-поведенческие 
особенности

В.В. Шаганов — 10.7868/S3034514625050105

Том 65, №6

1 Гистологическое 
строение затылоч-
но-синаркуального 
сустава ювенильной 
серебристой химеры 
Chimaera phantasma 
(Chimaeridae): геми-
диартроз как адапта-
ция к высокоампли-
тудным движениям 
головы

А.В. Романов, 
В.В. Шахпаронов, 
Д.В. Капитанова, 
Л.П. Корзун

— 10.7868/S3034514625060015

2 Первая находка 
карликового ручье-
вого гольца Salvelinus 
alpinus complex 
(Salmonidae) на севе-
ро-востоке Азии

М.Б. Скопец, 
Е.В. Хаменкова 

— 10.7868/S3034514625060028

3 Сравнительный 
анализ морфологии 
отолитов, возраста 
и роста южного Icelus 
cataphractus и север-
ного I. spiniger колю-
чих ицелов  
(Cottidae)

В.А. Шелехов, 
В.В. Панченко, 
П.А. Савельев

— 10.7868/S3034514625060034

Таблица. Продолжение
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4 Динамика популя-
ции белуги Acipenser 
huso (Acipenseridae) 
в Азовском море

В.А. Лужняк, 
А.В. Мирзоян

— 10.7868/S3034514625060047

5 Мониторинг со-
стояния популяций 
вида Красной книги 
России — проходной 
микижи Parasalmo 
mykiss (Salmonidae) — 
в реках Северо-Запад-
ной Камчатки. 
1. Изменчивость 
генетических параме-
тров во времени

К.В. Кузищин, 
А.В. Семенова, 
М.А. Груздева

— 10.7868/S3034514625060059

6 Биологические пока-
затели, состояние го-
над и ультраструктура 
гамет каснобрюхой 
козобородки Upeneus 
japonicus (Mullidae) 
залива Нячанг (Цен-
тральный Вьетнам)

Н.Г. Емельянова, 
Д.А. Павлов,  
Д.Т.Х. Йен

— 10.7868/S3034514625060064

7 Заражённость 
речной миноги 
Lampetra fluviatilis 
(Petromyzontidae) 
дигенеей Diplostomum 
petromyzifluviatilis 
(Diplostomidae) в не-
которых реках Ленин-
градской области

Д.А. Матач, 
Н.В. Полякова, 
А.Д. Лянгузова, 
Д.Ю. Крупенко, 
В.А. Крапивин, 
А.А. Миролюбов, 
А.С. Генельт- 
Яновская, А.В. Ку-
черявый

— 10.7868/S3034514625060079

8 Сравнительный 
анализ биохимиче-
ских и гистопатоло-
гических параметров 
печени 
трёх видов рыб Чёр-
ного моря

Т.Б. Сигачева,  
Е.Н. Скуратовская, 
Т.В. Гаврюсева

— 10.7868/S3034514625060082

9 О питании рыбы- 
ласточки 
Chromis chromis 
(Pomacentridae) 
в Чёрном море у бере-
гов Крыма

Ю.М. Корнийчук, 
И.В. Вдодович

— 10.7868/S3034514625060094

Таблица. Окончание
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