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С помощью метода визуальных водолазных учётов приведены результаты оценки видового состава 
и характера распределения рыб на мелководном скальном плато в Филиппинском море у о-ва Миндо-
ро весной и осенью. Всего зарегистрировано 105 видов рыб из 35 семейств, наибольшее разнообра-
зие отмечено среди губановых (Labridae) и помацентровых (Pomacentridae) — соответственно 21 и 13. 
Видовой состав рыб немного богаче осенью, чем весной (79 видов против 71), а плотность — весной 
из-за большого количества молоди Plotosus lineatus, Thalassoma lunare, Th. amblycephalum. Самые 
высокие разнообразие и плотность рыб отмечены у краевых зон плато с наиболее сложной топогра-
фией субстрата, бóльшим количеством водорослей-макрофитов и  кораллов. Сообщество рыб плато 
имеет “среднее” разнообразие (индекс Шеннона — 2.7), низкое доминирование (индекс Симпсона — 
9.34), хорошую сбалансированность (индекс выравненности Пиелу — 0.76). Сообщество обеднённое, 
с низкой плотностью ключевых семейств рифовых рыб.
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Каменистые субстраты на  шельфе  — одни 
из самых богатых по биоразнообразию морских 
биотопов наряду с коралловыми рифами, зарос-
лями водорослей-макрофитов и  морских трав. 
При изучении закономерностей распределения 
рыб было отмечено, что видовое богатство и чис-
ленность рыб у  каменистых субстратов прямо 
зависят от нескольких главных ключевых факто-
ров: гетерогенности, “складчатости” субстрата, 
глубины его расположения, линейных разме-
ров, наличия поблизости других продуктивных 
биотопов и течений (Luckhurst B., Luckhurst K., 
1978; Мочек, 1987; Falcon et  al., 1996; Ferreira 
et al., 2001). В тропической зоне Мирового оке-
ана коралловые рифы формируют на  скальных 
основаниях субстраты, подобные каменистым, 

с  огромным разнообразием убежищ и  богатей-
шей кормовой базой для рыб, что обеспечивает 
здесь наибольшее видовое разнообразие послед-
них и  их высокую численность (Smith, Tyler, 
1972; Gladfelter  W., Gladfelter  E., 1978; Sutton, 
1985; Friedlander, Parrish, 1998; Benfield et  al., 
2008; Sheppard et al., 2009).

Разнообразие рыб коралловых рифов Фи-
липпинских о-вов очень велико, оно насчи-
тывает ~2000 видов (Carpenter, Springer, 2005; 
Froese, Pauly, 2025). Несмотря на  то что фауна 
коралловых рыб Филиппин изучена неплохо, 
подробных сведений о характере распределения 
видов на рифах, каменистых субстратах и среди 
водорослей-макрофитов относительно мало 
(McManus et al., 1981, Quimpo et al., 2019; Eviota 
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et  al., 2021). Немного более подробно изучены 
связи рыб с  характером субстрата в  акваториях 
морских парков для того, чтобы можно было 
оценить эффект ограничения рыболовства 
(Carpenter et al., 1981; Murdy et al., 1981; Alcala, 
1988; Balisco et al., 2023).

В настоящее время кораллы повсеместно по-
гибают от повышения температуры, загрязнения 
и закисления вод, из-чего затем на рифах массо-
во поселяются водоросли (Sheppard et  al., 2009; 
Cheal et al., 2010). У Филиппинских о-вов общее 
покрытие кораллами в  2014–2017  гг. составило 
в  среднем 22.8%, за  десятилетие (2003–2013) 
оно снизилось на ⅓, причём в море Сулу отме-
чен самый высокий уровень покрытия, а самый 
низкий  — у  восточного побережья островов 
(Licuanan et al., 2019). После гибели живых ко-
раллов их  постройки постепенно разрушаются, 
затем снижается прежде высокое разнообразие 
рыб (Sheppard et  al., 2009; Najeeb et  al., 2025), 
но  негативное влияние исчезновения кораллов 
не всегда и не везде отрицательно влияет на со-
общество рыб (Mochek, Budaev, 2001; Wilson 
et  al., 2009; Tkachenko, Soong, 2010; Pratchett 
et  al., 2011). Сильное деструктивное влияние 
на  разнообразие коралловых рыб оказывают 
также их перелов и другие негативные антропо-
генные факторы, которые отмечают в прибрежье 
Филиппин (Burke et  al., 2012; Verdadero et  al., 
2017). Поэтому существует необходимость вы-
яснить, как изменяется прибрежное сообщество 
рыб в  условиях деградации коралловых рифов 
и сильного антропогенного влияния.

Цель работы  — изучить динамику видово-
го состава и  особенности распределения рыб 
на  скально-кораллово-водорослевом мелко-
водье у  о-ва Миндоро (Филиппины) весной 
и  осенью, оценить целостность и  устойчивость 
сообщества рыб этого биотопа.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследования проводили весной (25.02–

17.03.2024  г.) и  осенью (12.11–03.12.2024  г.) 
у  северного побережья о-ва Миндоро (Филип-
пинское море). В прибрежье провинции Запад-
ное Миндоро у пляжа Анинуан Бич (13°30′13.22″ 
с.ш,, 120°53′55.23″  в.д.) расположено скальное 
плато длиной до  110, шириной 8–30  м, пло-
щадью ~3000  м2 (координаты и  размеры опре-
делены по  интернет-ресурсу Google Earth Pro 
и  уточнены промерами рулеткой под водой). 
Плато представляет собой сплошной скальный 
массив, состоящий из  алевритовых сланцев 

с  интрузиями гранитов, с  3–5-сантиметровым 
слоем песка на поверхности, покрытый водорос-
лями-макрофитами и  кораллами. Имеет форму 
неправильного прямоугольника, заострённого 
с  восточной стороны. Плато расположено па-
раллельно берегу, глубина воды над ним состав-
ляет 1.5–2.7 м, варьируя в зависимости от фазы 
прилива, северо-восточная его сторона глубже. 
Глубина возле края плато с  береговой стороны 
1.8–2.6 м, с мористой 3.1–4.6 м. От берега плато 
отделено полосой гравия и песка шириной соот-
ветственно 5 и 12 м. С мористой стороны плато 
окружено песчаной равниной, ближайшие глы-
бы с кораллами (прибрежные патч-рифы) высо-
той 1.5–3.0 м, отдельно разбросанные на глубине 
5–8 м, расположены в 30–50 м. Из-за вымыва-
ния песка волнами края плато заканчиваются 
скальными карнизами, нависающими над дном 
в  северо-восточной оконечности плато. Здесь 
же край плато разрезают две трещины шириной 
0.4–0.6 и  длиной 8–10  м. С  юго- и  северо-за-
падной сторон карнизов нет, плато постепенно 
сравнивается с песчаным дном, не выступая над 
ним.

Учёт рыб и  наблюдения за  ними проводили 
методом визуальных водолазных наблюдений, 
используемым для получения информации без 
изъятия рыб (Мочек, 1987). Весной применяли 
визуальный осмотр как с поверхности воды, так 
и при коротких погружениях в технике фридай-
винга, наблюдения продолжительностью 1.0–
1.5  ч осуществляли 1–3 раза в  сутки в  дневное 
(с 10:00 до 17:00, 42 учёта), в сумеречное и ночное 
(с 18:30 до 19:30, 5 учётов) время, четыре наблю-
дения и фотосъёмку провели с использованием 
водолазного оборудования. Осенью провели 30 
дневных и семь ночных наблюдений с водолаз-
ным снаряжением. При работах осматривали 
весь наружный периметр плато и  2-метровую 
полосу прилегающего к нему песчаного дна. Над 
поверхностью плато передвигались зигзагооб-
разно (Ferreira et al., 2001) от края до края узких 
сторон с  интервалом 5  м, отмечая видовой со-
став рыб и их число. Для регистрации и точной 
идентификации рыб вели фотосъёмку камерами 
EOS Rebel T2i (“Canon”, Япония) и  Sports HD 
DV 2.0 (“SZ Hongfeng century Technology”, Ки-
тай) в  герметичных боксах; сделано 988 фото 
и  45 видеозаписей общей продолжительностью 
68.7 мин.

Для идентификации рыб по  фотоснимкам 
использовали иллюстрированные определите-
ли (Lieske, Myers, 2002; Allen et  al., 2003; Allen, 
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2020; Ryanskiy, 2021), а  также определительные 
ключи и фотографии интернет-ресурса FishBase 
(Froese, Pauly, 2025). Видовой состав макро-
фитов и  их проективное покрытие определяли 
по  фото, применяя инструменты графического 
редактора Adobe Photoshop. По  характеру суб-
страта плато условно разделили на четыре зоны:  
1)  песок с водорослевым матом (>50% покрытия); 
2) песок с  водорослевым матом, крупны-
ми макрофитами и  ветвистыми кораллами; 
3) скала с водорослевым матом <50% покрытия 
и  неветвистыми кораллами; 4)   скала с  рас-
щелинами, водорослевым матом, кораллами 

и карнизами (рис. 1, 2). Степень привязанности 
рыб к плато оценивали по частоте встречаемости 
(регистраций) в %: 100–80 — резидент, 79–11 — 
кочевник, 10–0.1  — мигрант. Показатели це-
лостности сообщества рыб (Mochek, Budaev, 
2001) и  индекс разнообразия коралловых рыб 
(Allen, Werner, 2002) определяли по  числу ви-
дов и особей ключевых семейств рифовых рыб: 
щетинозубых (Chaetodontidae), помацентровых 
(Pomacentridae), губановых (Labridae), хирур-
говых (Acanthuridae). Согласно современным 
представлениям (Near et  al., 2025), скаровые 
(Scarinae) включены в  семейство губановых, 
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Рис.  1. Схема скального плато у побережья о-ва Миндоро (Филиппины), разделение его на зоны (1–4) по типу 
субстрата (а) и распределение рыб на плато весной 2024 г. (б). 1 – песок с водорослевым матом; 2 – песок с водоро-
слевым матом, крупными макрофитами и ветвистыми кораллами; 3 – скала с водорослевым матом и неветвисты-
ми кораллами; 4 – скала с расщелинами, водорослевым матом, кораллами и карнизами; ( ) – направление 
придонного течения, () – направление волн, ( ) – водорослевый мат, ( ) – саргассум Sargassum sp., ( ) – 
Aglaophenia sp., ( ) – Heteroxenia fuscescens, ( )– песок; А–А – сечение, на котором отображено распределение 
рыб ( 1 – 30 ): 1 — Pomacentrus coelestis, 2 — Synodus binotatus, 3 — Amphiprion clarkii, 4 — Dascyllus trimaculatus, 5 — 
Fistularia commersonii, 6 — Scolopsis lineata, 7 — Thalassoma lunare, 8 — Halichoeres scapularis, 9 — Labroides dimidiatus, 
10 — Chaetodon kleinii, 11 — Gymnothorax thyrsoideus, 12 — Plotosus lineatus, 13 — Dendrochirus zebra, 14 — Ostorhinchus 
wassinki, 15 — Pomacentrus chrysurus, 16 — Arothron manilensis, 17 — Iniistius pavo, 18 — Abudefduf vaigiensis, 19 — Lethrinus 
harak, 20 — Rhinecanthus verrucosus, 21 — Zebrasoma scopas, 22 — Aulostomus chinensis, 23 — Halichoeres hortulanus, 24 — 
Chlorurus japanensis, 25  — Cirrhitichthys falco, 26  — Canthigaster valentini, 27  — Diodon holocanthus, 28  — Thalassoma 
amblycephalum, 29 — Grammistes sexlineatus, 30 — Pempheris spp. Масштаб, м: а – 10, б — 1.
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Рис.  2. Рыбы в  разных зонах скального плато у  побережья о-ва Миндоро весной и  осенью 2024  г.: а  – Arothron 
nigropunctatus в зоне 1 (весна), б — Lethrinus harak в зоне 1 (осень), в – Ar. nigropunctatus, Zanclus cornutus, Siganus spinus 
в зоне 2 (осень), г — Rhinecanthus verrucosus в зоне 3 (осень), д — Chaetodon kleinii в зоне 4 (весна), е — Plotosus lineatus 
у берегового карниза (зона 4, весна и осень). Здесь и на рис. 3: описание и расположение зон см. в тексте и на рис. 1.
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но  учитывая особо важную роль этих расти-
тельноядных рыб в  прибрежных сообществах, 
в  данной статье они выделены отдельно. Для 
сравнения разнообразия рыб в  зонах плато 
вычисляли индексы Шеннона (Н′), Маргалефа 
(DMg), Менхиника (DMn), Пиелу (Е), Симпсона 
(Мэгарран, 1992). Индекс Симпсона представ-
лен в виде обратного значения — 1/DS. Названия 
рыб даны по каталогу рыб Эшмайра (Fricke et al., 
2026).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Берег, у которого расположено плато, открыт 

к северо-западу и северо-востоку, поэтому ветра 
и волны этих направлений сильно влияют на ус-
ловия под водой. Весной волнение и  зыбь вы-
сотой волны от 0.3 до 0.7 м были очень редки (5 
из 22 сут), осенью волнение (накат) было почти 
постоянным. Прозрачность воды (определяли 
визуально) весной составляла 8–15, изредка 
до  25  м, осенью за  счёт большого количества 
взвеси (мелкого песка) и планктона в воде про-
зрачность снизилась до 3–7 м, очень редко уве-
личиваясь до  13  м. В  результате частого волне-
ния и влияния прошедших тайфунов, последний 
из которых (Кристина) прошёл 21–25.10.2024 г. 
и  принёс серьёзные разрушения на  побережье 
Анинуана, изменилась и  конфигурация плато. 
Весной с  мористой стороны ширина скального 
карниза достигала 0.5 м, с береговой — 0.8–1.2 м, 
высота от дна была до 0.4 м. Осенью карниз с мо-
ристой стороны был полностью замыт песком 
до  такой степени, что глубина на  всей протя-
жённости плато здесь уменьшилась на 0.5–0.8 м, 
ширина берегового карниза, наоборот, увеличи-
лась до 1.5 м. У карнизов почти постоянно была 
большая турбулентность воды и  наибольшая 
концентрация планктона. И  весной, и  осенью 
изредка проявлялось придонное течение, шед-
шее вдоль берега с северо-запада (рис. 1а). Тем-
пература воды варьировала весной от 24 до 27°C, 
осенью — от 26 до 30°C.

Поверхность плато весной была покрыта 
почти сплошным слоем (проективное покрытие 
91.5%, стандартное отклонение (SD) 9.9%, n = 38) 
(матом) водорослей, представленных более чем 
50 видами: Amphiroa sp., Gracilaria sp., Hypnea sp.,  
H. cervicornis, H. pannosa, Pseudochnoospora 
implexa, Caulerpa serrulata, Dictyota sp., Padina sp.,  
Acanthophora spicifera, Asparagopsis taxiformis, 
Gracilaria sp., Jania sp., Halymenia sp., Laurencia sp.  
и  другими (рис.  2а, 2г). Водорослевый мат 
не превышал в высоту 0.1 м и имел буровато-се-

рый цвет. Среди мата встречались более высо-
кие, до  0.3  м, саргассумы Sargassum ilicifolium 
и Sargassum sp., бо́льшая часть их была сконцен-
трирована в зонах 2 и 4 северо-восточного края 
плато (рис.  2д). Осенью покрытие мата умень-
шилось до 14.1% (SD 10.3%, n = 46), его толщи-
на — до 0.02–0.05 м, большая часть макрофитов 
мата и саргассумов была сильно повреждена или 
исчезла, но  у мористого края плато отмечено 
много водорослей Udotea sp. На месте сплошно-
го покрова мата появилось много участков чи-
стого песка до 1 м2 и больше, особенно в зоне 1  
(рис.  2б), обнажилась масса мелких колоний 
кораллов.

Количество мадрепоровых кораллов на плато 
было небольшим — в зонах 1 и 3 (рис. 1а) их по-
крытие составляло не более 8.7% (SD 7.9%, n = 23), 
представлены они были некрупными, площадью 
0.01–0.04 м2, колониями корковой и гемисфери-
ческой формы. В зоне 2 и по краям зоны 4 коли-
чество кораллов было больше (18.4% покрытия, 
SD 6.9%, n = 66), но ветвистые и дигитатные ко-
лонии кораллов семейств Acroporidae, Poritidae 
площадью до  0.1  м2 были единичны, бо́льшая 
часть колоний кораллов семейства Faviidae 
здесь тоже имела гемисферическую или корко-
вую форму. На  мористом краю плато (зоны 2  
и 4) отмечены до 10 экз. гидроидов Aglaophenia sp.  
(рис.  2д), этот край шириной 2–4  м отличался 
большим количеством расщелин и  выступов 
в скале размерами до 0.2–0.3 м, в зоне 4 около 6 м2 
занимала колония мягкого коралла Sinularia sp.  
Вертикальная поверхность плато склона была 
инкрустирована массивными гемисферически-
ми колониями Faviidae, корковыми Poritidae, 
губками (Porifera) и  красными водорослями 
Peyssonnelia sp. В 0.5 м от склона на небольших 
валунах были несколько колоний коралла 
Heteroxenia fuscescens (рис.  1б), на  песке весной 
появились многочисленные растения Ulva sp. 
Осенью до  80% ветвистых колоний кораллов, 
гидроидов и He. fuscescens исчезли, часть остав-
шихся была сильно повреждена, ульва пропала.

Всего весной зарегистрирован 71 вид рыб  
(табл. 1). В самой большой по площади (~1800 м2) 
зоне 1 плато (рис.  1а) разнообразие рыб было 
невелико  — 17 видов. Наиболее многочис-
ленной здесь была молодь Thalassoma lunare и  
Th. amblycephalum (губановые), Chrysiptera 
parasema (помацентровые)  — до  30–40 экз. 
(рис.  3а), встречались 5–12 экз. Rhinecanthus 
verrucosus и  Scolopsis bilineata, 2–4 экз. Synodus 
binotatus, Fistularia commersonii, Lethrinus harak, 
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Таблица 1. Количественный состав семейств рыб, зарегистрированных на скально-кораллово-водорослевом 
плато о-ва Миндоро (Филиппинское море, Филиппины) весной (февраль–март) и осенью (ноябрь–декабрь) 
2024 г.

Семейство
Число видов

Степень связи рыб с плато*
Весна Осень общее

Muraenidae 3 2 3 1
Dussumieriidae 1 1 3
Plotosidae 1 1 1 1
Synodontidae 1 1 1 1, 2
Holocentridae 2 1 2 1
Apogonidae 5 5 7 1
Gobiidae 3 2 3 1
Mullidae 3 3 2
Callionymidae 1 1 2
Aulostomidae 1 1 2
Fistulariidae 1 1 1
Carangidae 1 1 3
Echeneidae 1 1 3
Belonidae 1 1 3
Mugilidae 1 1 1 3
Pomacentridae 9 10 13 1
Epinephelidae 1 1 2 2
Grammistidae 1 1 1 2
Scorpaenidae 2 3 5 1, 2
Cirrhitidae 1 2 2 1
Labridae 12 18 21 1, 2
Pempheridae 1 1 1 1
Haemulidae 1 1 2
Lutjanidae 3 2 4 2
Pomacanthidae 1 2 2 1
Chaetodontidae 2 2 2 1
Zanclidae 1 1 1 1
Acanthuridae 2 2 3 2
Nemipteridae 1 1 1
Lethrinidae 1 1 2 2
Siganidae 2 2 1, 2
Diodontidae 1 2 1 1, 2
Tetraodontidae 5 7 7 1, 2
Ostraciidae 1 1 2 1, 2
Balistidae 4 3 4 2
Всего 71 79 105

Примечание. Порядок расположения семейств соответствует их классификации по: Van der Laan et al., 2026; * 1 — резидент, 2 — кочевник, 
3 — мигрант.
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Arothron nigropunctatus (рис.  2а). Вблизи един-
ственной актинии Entacmaea quadricolor, распо-
ложенной вблизи внешнего края плато, держа-
лись семья Amphiprion clarkii (4 экз.), до  8 экз. 
молоди Dascyllus trimaculatus, по 2 экз. Chaetodon 
vagabundus (щетинозубые) и Sc. bilineata. Изред-
ка были отмечены одиночки Echeneis naucrates 
(на  черепахах (Chelonioidea)), Canthigaster 
valentini, Arothron manilensis, Diodon holocanthus, 
у мористого склона были две “станции очистки” 
с  молодью Labroides dimidiatus, вблизи которых 
обитали взрослые Da. trimaculatus. Скаровые 
и хирурговые не встречались (рис. 3а).

В зоне 2 (200  м2) видовое богатство рыб 
(41) и  их численность были заметно больше. 
Здесь регулярно обитали помимо 14 выше-
перечисленных видов (кроме Fi. commersonii, 
Ec. naucrates и  Am. clarkii) до  шести особей 
Chaetodon kleinii, Ch. vagabundus и  Zanclus 
cornutus (рис. 2в), до 10 взрослых Da. trimaculatus 
и  Pomacentrus chrysurus, по  3–4 экз. Zebrasoma 
scopas, Ctenochaetus binotatus (хирурговые), 
Centropyge vrolikii, одиночно встречались пред-
ставители муреновых (Muraenidae: Gymnothorax 
flavimarginatus) и  скаровых (Chlorurus cf. 
japanensis).
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Рис. 3. Число рыб ключевых семейств и подсемейства Scarinae в зонах скального плато у побережья о-ва Миндоро 
(Филиппины) весной (а) и осенью (б) 2024 г.
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У немногих колоний кораллов держались 
до  40 экз. молоди Da. trimaculatus и  18 экз. 
Da.  reticulatus, эпизодически встречались две–
четыре особи Halichoeres hortulanus, Ca. valentini, 
Arothron hispidus, единично  — Cheilio inermis, 
Aulostomus chinensis, Lutjanus decussatus, Lutjanus sp.  
и другие виды.

На внешнем склоне этой зоны плато чис-
ленность и  разнообразие рыб были весьма 
высокими. Помимо всех вышеупомянутых 
видов рыб, перемещавшихся по всей зоне, здесь 
постоянно обитали в  расщелинах скалы до  пя-
ти особей Gymnothorax thyrsoideus, одиночки  
Gy. flavimarginatus и Echidna nebulosa, среди крас-
ных водорослей на склоне скрывались две особи 
Dendrochirus zebra, держалась одна особь молоди 
Plectorhinchus vittatus. Группы молоди по 6–12 экз.  
Th. lunare, Th. amblycephalum и  Acanthochromis 
polyacanthus общей численностью свыше 120 
особей каждого вида и  такие же группы моло-
ди Ch. parasema, Ostorhinchus wassinki до  40 экз. 
численностью распределялись вдоль склона, 
придерживаясь водорослей. К  пяти “станциям 
очистки” у  He. fuscescens и  отдельных валунов 
со  взрослыми особями La. dimidiatus (рис.  1б) 
регулярно подплывали до  8 экз. Ar.  manilensis, 
2–3  экз. Ar. hispidus, Ar.  nigropunctatus, 
Di. holocanthus. На краю склона эпизодически по-
являлись одиночки Dactylopus dactylopus, Iniistius 
aneitensis, In. pavo. На полосе песка концентри-
ровалась большая (500–800  экз.) плотная стая 
молоди Plotosus lineatus, которая постоянно пере-
мещалась вдоль склона плато зон 2 и 4 в поисках 
корма. Здесь же изредка проплывали небольшие 
группы (4–6  экз.) Moolgarda crenilabis. Ночью 
вдоль склона встречались по 2–3 экз. Grammistes 
sexlineatus и Ostorhinchus aureus. Dendrochirus zebra 
встречались на  поверхности всей зоны плато 
и прилегающего песка.

Зона 3 (600  м2) близка по  рельефу к  зоне 1 
(рис. 2г), но заметно богаче видами — 27. Здесь 
встречены 15 видов из зоны 1 (кроме Am. clarkii 
и  La. dimidiatus) и  регулярно были отмечены 
по  несколько особей видов, обычных в  зо-
нах 2 и  4: De. zebra, Ch. kleinii, Ch. vagabundus, 
Za.  cornutus, Halichoeres scapularis, Stethojulis 
trilineata, Sufflamen chrysopterum, Scarus sp., 
Altrichthys azurelineatus, Coris gaimard juv. Встреча-
лись стаи из нескольких сотен особей Dussumieria 
elopsoides, перемещавшиеся вдоль берегового 
края плато. В  зонах 2 и  3 отмечены рыбы всех 
ключевых семейств (рис. 3а).

В зоне 4 (400 м2) зарегистрировано наиболь- 
шее разнообразие рыб  — 53 вида. Здесь оби-
тали рыбы из  всех других трёх зон. Больше 
всего встречалось молоди Th. amblycephalum, 
молоди и  взрослых Th. lunare, Da. trimaculatus, 
Da. reticulatus, Ch. parasema, Rh. verrucosus, посто-
янно обитали небольшие группы других видов 
губановых (Oxycheilinus bimaculatus), помацен-
тровых, щетинозубых (Ch. vagabundus, Ch. kleinii) 
и  хирурговых, а  также Za. cornutus. Скаровые, 
хирурговые, иглобрюхие (Tetraodontidae) 
(в  том числе Canthigaster bennetti) и  двузубые 
(Diodontidae) встречались поодиночке и  в не-
большом количестве. Много рыб скрывалось 
под скальным карнизом со стороны берега, здесь 
концентрировалась большая стая (до  100 экз.) 
взрослых Pl. lineatus, до  12 особей Os.  wassinki, 
Os. aureus, Os. cf. holotaenia, по несколько пред-
ставителей Gr. sexlineatus, Pempheris sp., Myripristis 
amaena, один молодой экземпляр Ostracion 
cubicum (взрослый встречен над плато). Малые 
группы Abudefduf vaigiensis подплывали к  углу 
мористого края плато и  вместе с  взрослыми 
Da.  trimaculatus часто встречались в  трещи-
не-проходе плато (рис. 1б). На береговом скло-
не плато обитало несколько особей De.  zebra, 
Gy.  thyrsoideus, La. dimidiatus, у  карниза мори-
стой стороны — по несколько особей De. zebra, 
Gr.  sexlineatus, молоди Valenciennea strigata, 
одиночки Pempheris sp., My. amaena, Epinephelus 
merra, Cryptocentrus nigrocellatus. Ночью абсолют-
ное большинство рыб, встречающихся над по-
верхностью зон 3 и 4 плато, скрывались и зата-
ивались в убежищах, были активными De. zebra, 
Gy. thyrsoideus, встречена Parascorpaena picta. 
Рыбы, обитающие днём под карнизами, переме-
щались на прилегающую полосу песка, здесь же 
появлялось несколько особей Istigobius decoratus. 
У мористого склона зоны регулярно нерестились 
несколько пар Da. trimaculatus, здесь же самец 
Ac. polyacanthus (Pomacentridae) охранял группу 
из >150 мальков. Днём площадь плато ежеднев-
но облавливали местные рыбаки, ставившие 
жаберную сеть (ячея 20  мм) на  0.5–1.0  ч и  ак-
тивно загонявшие рыб, плавая по  поверхности 
воды и пугая их хлопками рук по воде. Обычный 
улов  — несколько помацентровых и  губановых 
рыб. Ночью на плато и близлежащих патч-рифах 
до  глубины 6  м постоянно охотились три–че-
тыре подводных охотника, которые добывали 
всех рыб, которых встречали, кроме муреновых, 
двузубых, иглобрюхих и Pl. lineatus.

Осенью зарегистрировано всего 79 видов 
рыб. В  зоне 1 разнообразие рыб увеличилось 
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до 23 видов. Исчезли Sy. binotatus, Fi. commersonii, 
Sc.  bilineata, Ec. naucrates, появились Siganus 
guttatus, барабулевые (Mullidae: Parupeneus indicus, 
Pa. barberinus, Pa. multifasciatus), единичные осо-
би других видов помацентровых. Было отмечено 
наибольшее количество молоди Ostorhinchus 
cyanosoma, несколько групп их по 8–12 экз. дер-
жались у мористого края плато. Общая числен-
ность рыб снизилась из-за сильного уменьшения 
количества молоди губановых и помацентровых 
(рис. 3б). Несмотря на обесцвечивание актинии 
En. quadricolor, семья Am.  clarkii продолжала 
держаться у неё вместе с несколькими особями 
молоди Da. trimaculatus и Ch. vagabundus.

В зоне 2 количество видов рыб также увели-
чилось, до  60. Появились Halichoeres nigrescens, 
Ha. marginatus, Cheilinus chlorourus, Choerodon 
graphicus, взрослые Co. gaimard, Scolopsis ciliata, 
Centropyge heraldi, Cirrhitichthys falco, Pteropterus 
antennatus, Si. guttatus, Balistapus undulatus, 
Arothron stellatus и  другие, немного увеличилось 
количество скаровых (рис. 3б). В несколько раз 
уменьшилась численность молоди губановых 
и помацентровых, более чем в 10 раз стало мень-
ше молоди Pl. lineatus, исчезли Da.  reticulatus, 
Pl.  vittatus, Au. chinensis, Da. dactylopus, 
In. aneitensis, In. pavo.

В зоне 3 разнообразие рыб снизилось до  23 
видов. В несколько раз уменьшилось количество 
молоди губановых и  помацентровых (рис.  3б), 
исчезли Sy. binotatus, Fi. commersonii, Ec. naucrates 
и  некоторые другие виды. Появилось свыше 
20 экз. Si. guttatus и Si. spinus, небольшие группы 
барабулевых, как в зоне 1, несколько особей мо-
лоди Va. strigata поселились в  норы в  открытом 
песке на  плато. Видовой состав в  зоне 4 ещё 
более увеличился и  достиг 75. Как в  соседних 
зонах 2 и 3, появилось свыше 20 экз. Si. guttatus 
и  Si. spinus, стая первого перемещалась над 
плато, а  второго предпочитала придерживаться 
ниш под карнизами. Там же укрывалась стая 
взрослых и молоди Pl. lineatus, одиночные особи 
Os. aureus, Pempheris sp., Gr. sexlineatus, Ostracion 
meleagris, Is. decoratus. У  внешнего карниза но-
чью одиночно встречены Pt. antennatus, Pterois 
volitans, Sebastapistes cf. strongia, Cephalopholis 
argus, мелкие группы Ostorhinchus rubrimacula, 
Os. cyanosoma. На плато перемещались одиночки 
Pa.  barberinus, Le. harak, Le. microdon, Lutjanus 
gibbus, Lu. fulvus, встречены взрослые Co. gaimard, 
Ar. stellatus, Ar. mappa, Scarus cf. frenatus, Scarus sp. 
и все виды рыб, встречавшиеся весной. У берего-
вого края зоны отмечены небольшие группы Mo. 

crenilabis и одиночно Sy. binotatus, Carangoides sp.  
Обловы сетью рыбаки проводили редко (улов — 
единичные особи Co. gaimard, Am. clarkii, 
Si.  guttatus). Подводные охотники не  охотились 
из-за постоянного сильного волнения моря.

ОБСУЖДЕНИЕ
Общий список зарегистрированных рыб 

на плато насчитывает 105 видов из 35 семейств, 
весной встречен 71 вид из 31 семейства, осенью — 
79 из 29 семейств (табл. 1). Это среднее значение 
видового богатства рыб, ассоциированных с ко-
ралловыми рифами Мирового океана. Напри-
мер, в Карибском море у патч-рифа на глубине 
11.5 м отмечено 75 видов (Smith, Tyler, 1972), там 
же на  глубинах 15–23  м  — 107 видов (Collette, 
Talbot, 1972). В водах Филиппин (о-ва Мактан, 
Оланго, Сумилон) на глубинах 0–20 м — 141 вид 
(при одном учёте отдельного патч-рифа — 20 ви-
дов) (Carpenter et  al., 1981); у  о-вов Пат, Абра 
и Апо общее разнообразие рыб на глубинах от 8 
до  35  м весьма высоко  — соответственно от  51 
до 207 видов, но на глубинах 8–20 м разнообра-
зие значительно ниже — соответственно 14, 26 и  
66 видов (Quimpo et al., 2019). У известного своим 
высоким разнообразием рыб о-ва Сомбреро  — 
168 видов (McManus et al., 1981), здесь отмечена 
та же тенденция: если при суммировании всех 
учётов на участках, выбранных для обследования 
местообитаний рыб, с  глубинами от  1 до  35  м 
число видов составило 240, то на одном участке, 
сходном по глубине и рельефу (1–4 м, крупные 
камни и  кораллы) с  участком у  о-ва Миндоро, 
учтено всего 66 видов (Murdy et al., 1981). У Ка-
лаяанских о-вов (Западно-Филиппинское море) 
при широком диапазоне покрытия субстратов 
кораллами (3.35–35.66%) общее число видов 
155, но  на отдельных участках (0–30  м) разно-
образие низкое  — 24–55 видов (Acosta et  al., 
2025). Иная ситуация отмечена у Каламианских 
о-вов (юго-запад Филиппин)  — среднее число 
учтённых видов на участках 158 при максимуме 
211 (Allen, Werner, 2002). Следуя представленной 
вышеупомянутыми исследователями классифи-
кации, общее разнообразие рыб на  плато Ани-
нуан можно оценить как среднее (70–99 видов), 
если же выделять отдельные зоны плато, то как 
плохое (40–69 видов) и очень плохое (<40).

Такая же тенденция прослеживается и  в 
отношении числа рыб в пределах ключевых се-
мейств — у Каламианских о-вов в общем списке 
99 видов помацентровых, 97 губановых, 38 ще-
тинозубых, 33 хирурговых, 26 скаровых (Allen, 
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Werner, 2002); в море Банда (Индонезия) число 
заметно ниже  — соответственно 52, 47, 27, 19, 
15 видов (Limmon et al., 2018); на мелководном 
участке у о-ва Сомбреро (см. выше) число видов 
этих семейств ещё ниже — 7, 12, 9, 6, 1 (Murdy 
et  al., 1981), что вполне сравнимо с  результата-
ми, полученными на плато о-ва Миндоро — со-
ответственно 13, 18, 2, 3, 2 вида (табл. 1). Такое 
положение характерно для рифов с обеднённой 
ихтиофауной, как, например, в  Южно-Китай-
ском море у Сингапура, где отмечено 57 видов, 
из которых зарегистрировано соответственно 17, 
11, 3, 0, 2 вида из вышеперечисленных семейств 
(Lim, Chou, 1991).

Рассчитанные индексы разнообразия рыб 
разных зон плато (табл. 2)  демонстрируют об-
щую тенденцию — возрастание, за некоторыми 
исключениями, видового разнообразия осенью 
по сравнению с весной. Так, в водорослевой зо-
не 1 видовой состав увеличился с 17 до 23 видов, 
увеличились и значения индексов: 1/DS — с 5.81 
до 7.55, Н′ — с 1.99 до 2.14, DMg — с 2.98 до 4.42, 
DMn — с 1.16 до 1.91. Увеличение видового соста-
ва в зоне 2 с 41 до 60 видов отразилось в резком 
изменении индекса 1/DS с 4.17 до 20.85. В целом 
значения индексов разнообразия зон с большей 
топографической сложностью субстрата (2 и  4) 
выше, чем зон с упрощённым рельефом (1 и 3).

Индекс разнообразия Шеннона (Н′) <1 
принимается как низкий, 1–3 — средний, >3 — 
высокий (Limmon et al., 2018). В соответствии с  
этой градацией зоны 2 весной и осенью и 4 осе-
нью имеют высокое разнообразие (3.09–3.84), 
зоны 1 и 3 весной и осенью (1.99–2.82) и 4 весной 
(2.00)  — среднее (табл. 2). В  водах Индонезии 
этот показатель весьма широко варьирует  — 
1.45–4.06 (Limmon et al., 2018), 1.36–3.23 (Adrim 
et al., 2012), у восточного побережья Филиппин 
(о-в Минданао) при низком видовом разноо-
бразии (13–16 видов) — 2.35–2.65 (Eviota et al., 

2021). Индекс доминирования Симпсона (1/DS) 
является низким при значении >2.50, средним — 
при величинах 2.50–1.66, высоким, если он 
<1.25 (Limmon et al., 2018). Согласно этой шкале 
все зоны плато имеют низкий уровень домини-
рования какого-либо вида (4.17–20.85), как и у 
о-ва Минданао (Eviota et al., 2021) — 9.34–13.15. 
Исключением является зона 4 весной, для 
которой индекс имеет средний уровень (2.33) 
за счёт доминирования большого числа молоди 
Pl. lineatus, что подтверждает и средний уровень 
индекса выравненности Пиелу (Е)  — 0.50. Все 
другие значения Е для зон плато лежат в  пре-
делах 0.68–0.94, что свидетельствует о хорошей 
сбалансированности сообщества рыб (при ста-
бильном сообществе Е > 0.6 — по: Limmon et al., 
2018). Наблюдаемые значения этого индекса 
имеют либо узкий интервал — 0.81–0.88 (Eviota 
et  al., 2021), либо очень широкий  — 0.38–0.81 
(Adrim et  al., 2012), 0.36–0.79 (Limmon et  al., 
2018), что демонстрирует разнообразную ситуа-
цию, а именно: сообщества рыб на разных участ-
ках имеют очень вариабельный, нестабильный 
видовой и численный состав.

Разнообразие рыб на  плато сильно зависит 
от  миграции их  с близлежащих патч-рифов; 
доля кочевников (54.3%) превышает долю 
резидентов (40.8%) при незначительной части 
мигрантов (4.9%). При этом до  20 видов рыб 
можно отнести и к резидентам, и к кочевникам, 
так как они приплывают на  плато, остаются 
здесь на несколько дней, но потом покидают его. 
Всего лишь ~50 видов рыб проводят у плато всю 
жизнь. В  этом отличие данного местообитания 
от  патч-рифа Карибского моря, где бо́льшую 
часть сообщества (70.7%) составляют резиденты 
(Smith, Tyler, 1972).

Численность (рис. 3) и плотность (экз/100 м2) 
рыб ключевых семейств на плато довольно низ-
ка. В зонах 1 и 3 эти показатели самые низкие — 

Таблица 2. Индексы видового разнообразия рыб зон скального плато у побережья о-ва Миндоро (Филиппины) 
весной/осенью 2024 г.

Зона плато 1/DS Н′ E DMg DMn

1 5.81/7.55 1.99/2.14 0.71/0.68 2.98/4.42 1.16/1.91

2 4.17/20.85 3.09/3.84 0.83/0.94 5.55/10.41 1.12/3.52

3 11.11/13.53 2.73/2.82 0.83/0.89 4.82/4.56 1.82/2.07

4 2.33/9.39 2.00/3.12 0.50/0.72 7.48/12.21 1.64/3.62

Примечание. Зоны плато соответствуют приведённым на рис. 1; индексы: 1/DS — Симпсона (представлен в виде обратного значения),  
Н′ — Шеннона, Е — Пиелу, DMg — Маргалефа, DMn — Менхиника. 
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плотность соответственно 10.0 и 22.0 экз/100 м2 
весной, осенью ещё ниже — 3.0 и 7.6 экз/100 м2. 
При этом в  самой большой по  площади зоне 1 
ни весной (рис. 3а), ни осенью (рис. 3б) не встре-
чались хирурговые и  скаровые, а  щетинозубые 
были единичны. Немного выше плотность 
рыб в других зонах плато: в зоне 3 весной 53.5, 
осенью 31.7; в  зоне 4 — соответственно 254.5 и  
67.5 экз/100 м2. В этих зонах отмечено значитель-
но больше щетинозубых; хирурговые и скаровые 
были единичны весной. Осенью их  количество 
немного увеличилось (рис. 3б) за счёт снижения 
вылова, но на всём плато уменьшилась числен-
ность помацентровых и губановых из-за отмира-
ния водорослей, разрушения кораллов и убежищ 
в скалах после тайфунов. Состояние сообщества 
рыб плато по плотности особей четырёх ключе-
вых семейств и  подсемейства скаровых можно 
оценить как обеднённое (по: Mochek, Budaev, 
2001) или очень плохое и  плохое, немного вы-
ше оценка зоны 2 весной — среднее (по: Acosta 
et  al., 2025). Дополнительной иллюстрацией 
бедности разнообразия сообщества рыб плато 
является очень низкое число видов (по  два) 
двух семейств  — щетинозубых и  помакантовых 
(Pomacanthidae), которые являются ключевыми 
при оценке экологического состояния сообще-
ства рыб коралловых рифов (Allen, Werner, 2002; 
Verdadero et al., 2017).

Проведённые исследования на  скальном 
плато у  о-ва Миндоро подтвердили ранее 
сделанный вывод: чем сложнее, гетерогеннее 
топография каменистого субстрата, больше 
его площадь и  глубина расположения, выше 
развитие кораллового покрытия и  водорослей, 
тем разнообразнее видовой состав и  плотность 
рыб на  нём (Luckhurst  B., Luckhurst  K., 1978; 
Carpenter et  al., 1981; Schroeder, 1987; Benfield 
et al., 2008; Tkachenko, Soong, 2010; Adrim et al., 
2012; Verdadero et  al., 2017; Bintoro et  al., 2023). 
На  плато Анинуан максимальными видовым 
разнообразием и  плотностью рыб отличаются 
краевые участки с  наиболее сложной топогра-
фией субстрата, большим количеством убежищ, 
высокой гидродинамикой и  обилием планкто-
на. Но  подобное мелководное скальное плато 
не  может служить альтернативной заменой 
здоровому коралловому рифу из-за меньшего 
количества экологических ниш, вследствие чего 
здесь образуется обеднённое сообщество рыб 
с  низкой плотностью входящих в  него особей, 
которое сильно зависит от пополнения рыбами 
из близких патч-рифов.
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SPECIES COMPOSITION AND ECOLOGICAL STATE OF THE FISH 
COMMUNITY OF THE ROCK-CORAL-ALGAE PLATEAU ANINUAN 

(PHILIPPINE SEA, MINDORO ISLAND, PHILIPPINES)

A. I. Markevich1, *

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

*Е-mail: alexmarkfish@mail.ru

Using the method of visual diving surveys, the results of the assessment of the species composition and distribution 
pattern of fish on a shallow rocky plateau in the Philippine Sea near Mindoro Island in spring and autumn are 
presented. A total of 105 fish species from 35 families have been recorded, with the greatest diversity noted 
among the Labridae and Pomacentridae — 21 and 13, respectively. The species composition of fish is slightly 
richer in autumn than in spring (79 species versus 71), and the density is higher in spring due to the large number 
of juveniles Plotosus lineatus, Thalassoma lunare, Th. amblycephalum. The highest diversity and density of fish 
are observed in the marginal zones of the plateau with the most complex substrate topography, a greater number 
of macrophyte algae and corals. The plateau fish community has an “average” diversity (Shannon index — 2.7), 
low dominance (Simpson index — 9.34), and good balance (Pielou evenness index — 0.76). The community is 
poor, with low densities of key reef fish families.

Keywords: coastal fish community, fish diversity indices, rock substrate, macrophytes, corals, Philippine Sea, 
Philippines
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По результатам донных тралений выявлено, что щетинистый бычок Dasycottus setiger 
в  российских водах Японского моря обитает на  глубинах 49–750  м при температуре 
−0.3… +6.0°C. В  холодный период года предпочитает диапазон от  150 до  500  м, в  тёплый  — от   
150 до 400 м. Наибольшие плотности распределения вида приурочены к южной части Татарского проли-
ва со стороны о-ва Сахалин. Южная граница ареала щетинистого бычка располагается в водах Респу-
блики Корея у 35°40′ с.ш., а возможно, южнее, у 35°19′ с.ш. В российских япономорских водах дости-
гает длины как минимум 39.1 см, в южнокорейских — 38.2 см. Доля молоди в уловах в южнокорейских 
водах выше. В российских водах на предпочитаемых глубинах прослеживается возрастание с глубиной 
доли молоди, в корейских на исследованных глубинах 102–400 м такой тенденции не выявлено.

Ключевые слова: щетинистый бычок Dasycottus setiger, распределение, плотность, глубина, размеры, 
температура, Японское море, Корея, Сахалин, залив Петра Великого

DOI: 10.7868/S3034514626060028

Щетинистый бычок Dasycottus setiger  — 
широкобореальный тихоокеанский вид, 
обитающий в  приматериковых и  приостров-
ных водах северной части Тихого океана от 
п-ова Корея, о-ва Хонсю и  штата Вашингтон 
на  юге до  м. Наварин на  севере (Линдберг, 
Красюкова, 1987; Amaoka et  al., 1995; Новиков 
и  др., 2002; Mecklenburg et  al., 2002; Фёдоров 
и др., 2003; Kim et al., 2005; Соколовский и др., 
2007; Парин и др., 2014).

Во многих районах щетинистый бычок до-
вольно многочислен (Тупоногов, Явнов, 2015), 
что предопределяет его важную роль в  донных 
сообществах. Наиболее изучен вид в  северной 
части своего ареала, где его целенаправленно 
исследовали. Здесь, в  тихоокеанских водах 

у  Юго-Восточной Камчатки и  северных Ку-
рильских о-вов, рассмотрены батиметрическое 
и пространственное распределение щетинистого 
бычка, размерный состав, питание и некоторые 
другие аспекты биологии (Токранов, Орлов, 
2001а, 2001б). Во второй из  этих работ приве-
дены также данные по  достигаемой им длине 
и массе тела в охотоморских водах (у побережья 
Западной Камчатки) и в западной части Берин-
гова моря. Изучено питание вида у  побережья 
Аляски (Jewett et al., 1989).

Хотя для российских вод Японского моря 
щетинистый бычок считается обычным видом 
(Соколовский и  др., 2007), целенаправленных 
исследований его биологии, в том числе распре-
деления и  размерного состава, не  проводили. 
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В южной части моря, водах Республики Корея, 
исследовали некоторые аспекты размножения 
(Yang et  al., 2007) и  питания (Park et  al., 2022) 
этого вида.

Цель нашей работы — описать распределение 
и  размерный состав щетинистого бычка отно-
сительно районов обитания, диапазонов глубин 
и  температурных условий в  российских водах 
Японского моря, а  также привести некоторые 
данные о  размерном составе и  распределении 
вида в южной части моря, у берегов Республики 
Корея.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Работа основана на  материалах донных тра-

ловых съёмок, проведённых в  январе–декабре 
1983–2024 гг. на судах Тихоокеанского филиала 
Всероссийского научно-исследовательского 
института рыбного хозяйства и  океанографии 
(ТИНРО) вдоль всего побережья российских вод 
Японского моря — как в его материковой части, 
так и в прилегающей к Западному Сахалину ак-
ватории (рис. 1). Всего выполнено 9552 траления 
на глубинах 2–940 м, из которых 4624 сопрово-
ждали измерением температуры придонного 
слоя воды. Основная масса тралений проведена 
донными тралами с  длиной верхней подборы 
23.2 или 27.1 м (ячея в кутце 30 × 30 мм) и вши-
той в  кутец селективной вставкой дели (ячея 
10 × 10 мм). Для обследования мелководной зо-
ны на юге российских вод (зал. Петра Великого) 
применяли и меньший трал — с длиной верхней 
подборы 14.6 м с такой же мелкоячейной делью 
в кутце. Помимо этого часть тралений в 1980-е 
и 1990-е гг. выполнена донными тралами других 
модификаций как с применением мелкоячейной 
вставки, так и  без неё. Существенной разницы 
в размерном составе щетинистого бычка в этих 
ловах не  отмечено, что позволило объединить 
данные. Отсутствие явных различий в размерах 
вылавливаемых рыб показано для подобных 
ловов и  на примере другого представителя се-
мейства — нитчатого шлемоносца Gymnocanthus 
pistilliger (Панченко, 2013).

Также использованы результаты совместных 
работ с  учёными Национального института ис-
следований и развития рыболовства Республики 
Корея у  япономорского побережья Южной 
Кореи (рис.  1)  на  южнокорейских научно-ис-
следовательских судах “Tamgu-5”, “Tamgu-20” 
и  “Tamgu-21”. Исследования осуществляли 
донными тралами с  длиной верхней подборы 
от  17.7 до  40.6  м с  селективной вставкой дели 

(ячея 10 × 10  мм) в  сентябре–начале  ноября 
2005–2018  гг. По  этому району мы располага-
ем информацией о  97 тралениях на  глубинах 
102–400  м, проведённых в  12 съёмках, состоя-
щих из  7–9 точек каждая, а  также данными 48 
измерений температуры придонного слоя воды.

Для получения сравнимых результатов 
уловы каждого трала пересчитывали на  плот-
ность по  формуле: P = B/S, где P  — плотность 
(удельная численность или биомасса), экз/км2 
или кг/км2; B — улов, экз. или кг; S — площадь 
траления, км2; коэффициенты уловистости при 
пересчёте не  вводили. Пространственное рас-
пределение рыб анализировали с  использова-
нием программного пакета Surfer (https://www.
goldensoftware.com/products/surfer).

Абсолютную длину рыб (TL) измеряли 
с  точностью до  1  см, при превышении целого 
значения на 0.1 см и более особь относили к сле-
дующему сантиметровому классу. Так, особей 
TL 19.1–20.0  см включали в  размерный класс 
20 см (Методическое пособие …, 2017). Размер-
ный состав щетинистого бычка охарактеризован 
по результатам промеров 1174 экз. в российских 
водах и 721 экз. в южнокорейских. В водах Ко-
реи в  сентябре–октябре индивидуально взве-
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Рис. 1. Места тралений (•) в российских и южноко-
рейских водах Японского моря: (—) — изобаты.
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сили 446 экз. (при взвешивании рыб измеряли 
с точностью до 1 мм), из них 93 экз. вскрыли для 
определения пола. В водах России пол при взве-
шивании не определяли, в целом здесь взвесили 
459 экз., в том числе 150 экз. в осенний период. 
Минимальный размер взвешенных рыб в  двух 
районах был аналогичен — 5 см, максимальный 
в  первом районе составил 38.2  см, во втором 
38.5 см.

При делении на  сезоны учитывали, что де-
ятельный слой Японского моря максимально 
охлаждается в  феврале–марте (Лучин, 2007), 
поэтому  март, наряду с  декабрём–февралём, 
отнесли к зимнему периоду, а в весенний вклю-
чили только  апрель–май. Летний и  осенний 
сезоны рассматривали соответственно кален-
дарным месяцам – июнь–август и сентябрь–но-
ябрь. Положенный в  основу работы материал 
представлен в таблице.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В целом в российских водах, где исследован-

ный батиметрический диапазон был гораздо 
больше, чем у  берегов Кореи (таблица), щети-

нистый бычок отмечен на глубинах 49–750 м. Во 
все сезоны районы, в которых щетинистый бы-
чок концентрировался значительно, как и райо-
ны с  низкими плотностями его распределения, 
оставались неизменными. Это позволило нам 
объединить сезонные данные о его распределе-
нии по акватории (рис. 2).

На юге российских вод щетинистый бычок 
присутствовал в  уловах, начиная от  пригра-
ничного участка проведения работ. Самая же 
северная находка вида представлена единствен-
ной особью и  зарегистрирована в  Татарском 
проливе в  точке с  координатами 50°30′ с.ш., 
141°31′  в.д. на  глубине 96  м. В  прилегающей 
с  юга акватории наблюдались лишь эпизо-
дические и, как правило, единичные поимки 
щетинистого бычка (рис.  2а). С  продвижением 
далее на  юг результативность тралений повы-
шалась, и  в южной части пролива с  островной 
стороны плотности скоплений щетинистого 
бычка оказались наибольшими в  российских 
водах моря. Далее в  центральной, приматери-
ковой, части российской акватории плотность 
распределения рыб в  целом уменьшилась, хотя 
и  здесь периодически отмечали значительные 

Характеристика собранного в водах Японского моря в разные месяцы 1983–2024 гг. материала по щетинистому  
бычку Dasycottus setiger

Глубины,
м

Российские воды Корейские воды

Декабрь–март Апрель–май Июнь–август Сентябрь– 
ноябрь

Сентябрь– 
ноябрь

N NT n N NT n N NT n N NT n N NT n

<49 32 16 0 453 323 0 1974 288 0 830 193 0 0 0 0

49–100 168 82 12 684 494 18 1049 387 37 625 265 27 0 0 0

101–150 102 47 16 322 239 41 251 121 48 191 99 32 72 38 413

151–200 80 45 15 222 157 57 86 55 22 117 77 30 4 1 104

201–300 183 118 55 358 259 112 165 115 40 197 134 68 6 3 49

301–400 113 72 34 269 200 139 103 79 48 100 81 38 15 6 155

401–500 75 58 19 207 152 72 79 65 19 48 40 20 0 0 0

501–600 23 15 3 159 123 88 62 46 10 28 21 9 0 0 0

601–750 18 13 3 110 93 31 21 16 3 29 21 8 0 0 0

>750 0 0 0 17 15 0 0 0 0 2 0 0 0 0 0

Всего 794 466 157 2801 2055 558 3790 1172 227 2167 931 232 97 48 721

Примечание. N, NT — число тралений соответственно общее и с измерениями температуры придонного слоя воды; n — число измеренных 
особей, экз.



РАСПРЕДЕЛЕНИЕ И РАЗМЕРНЫЙ СОСТАВ ЩЕТИНИСТОГО БЫЧКА 689

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 66  № 6  2026

уловы вида. В южной области российских вод, в  
зал. Петра Великого и в прилегающей акватории, 
плотность на глубинах обитания была довольно 
высокой, хотя столь значительных уловов, как 
у Западного Сахалина, не наблюдалось.

В водах Республики Корея самые южные 
траления, при разборе уловов которых отмечали 
особей щетинистого бычка, мы зарегистриро-
вали у  южной границы проведения работ  — на  
35°19′ с.ш. и 35°20′ с.ш., глубины соответственно 
140 и 119 м. В обоих тралах вид был представлен 
единичными экземплярами, а  траления про-
водили после ловов, в  которых присутствовало 
значительное число щетинистого бычка, что 
не  исключает вымывание застрявших в  трале 
особей из предыдущего улова. На десяти других 
станциях, проведённых в  близких координатах 
в другие годы, уловы щетинистого бычка не от-
мечены. Достоверная же наиболее южная поимка 
вида зарегистрирована в координатах 35°40′ с.ш., 
129°39′ в.д. на глубине 128 м, где было поймано 
5 экз. TL 7–9  см. Севернее щетинистый бычок 
присутствовал в  подавляющем большинстве 
тралений, как в  диапазоне от  102 до  150  м, так 
и глубже, и зачастую образовывал значительные 
скопления. Наибольшая плотность распреде-
ления вида в  южнокорейских водах пришлась 
на  центральный район  — акваторию в  районе 
36°–37° с.ш. (рис. 2б).

Несмотря на  то что на  различных участках 
акватории российских вод плотность скопле-
ний щетинистого бычка различалась (рис. 2а), 
повсеместно просматриваются сходные тен-
денции сезонного батиметрического распреде-
ления. Это позволяет рассмотреть данные о его 
сезонном распределении в  целом для россий-
ских вод.

Минимальные глубины, на  которых был 
отмечен вид, зимой, весной, летом и  осенью 
различались слабо (соответственно 50, 55, 49 
и 54 м). Максимальная же глубина обнаружения 
составила зимой 743, весной — 750, летом — 638, 
осенью — 673 м. Казалось бы, различия в этом 
показателе зимой и  летом демонстрируют его 
смещение в  тёплый период года на  несколько 
меньшие глубины, чем в  холодный. Но  одно-
значно утверждать это, основываясь на  име-
ющемся материале о  максимальных глубинах 
обнаружения, мы не можем, так как наибольшая 
глубина исследований летом составила лишь 
немногим более 650 м, а глубже 638 м было про-
ведено лишь шесть тралений.

Однако вне зависимости от  того, способны 
или нет отдельные особи щетинистого быч-
ка опускаться в  тёплый период года столь же 
глубоко, как и  в холодный, о  тяготении вида 
зимой к  несколько бо́льшим глубинам, чем 
летом, можно объективно судить по  анализу 
глубины предпочтительного обитания (рис.  3). 
Зимой по величинам его средней плотности как 
в штучном, так и в массовом выражениях доми-
нировали глубины 401–500 м, далее — 301–400 
и 201–300 м, из которых в первом диапазоне была 
выше удельная численность, во втором — удель-
ная биомасса рыб (рис. 3а). Летом же диапазон 
от 401 до 500 м не входил в число лидеров. В это 
время наибольшая численность рыб на единицу 
площади приходилась на  глубины 301–400  м, 
а  наибольшая биомасса  — на  151–200 и  201–
300  м (рис.  3в). Весной наибольшие плотности 
по численности были приурочены к 301–400 м, 
т.е. к тем же глубинам, что и летом. По удельной 
же биомассе весной наряду с  этим диапазоном 
лидировали глубины от  501 до  600  м. Следует 
отметить, что не  только весной, но  и осенью 
значительные скопления щетинистого бычка 
отмечались в том числе и на глубинах 501–600 м, 
т.е. в  несколько более глубоких слоях, чем зи-
мой. Между тем, оба удельных показателя щети-
нистого бычка осенью, как и  зимой, оказались 
наиболее высокими в диапазоне от 401 до 500 м.

В отличие от  российских япономорских 
вод в  южнокорейских осенью не  прослежива-
лось поступательного изменения с  глубиной 
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Рис. 2. Распределение щетинистого бычка Dasycottus 
setiger по  акватории российских (а) и  южнокорей-
ских (б) вод Японского моря.
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плотности распределения щетинистого бычка. 
На  минимальных из  исследованных здесь глу-
бин (102–150 м) удельная численность оказалась 
наибольшей. Близкие же значения этого пока-
зателя зарегистрированы не  на прилегающих 
глубинах, а на 301–400 м, но удельная биомасса 
в  этом диапазоне оказалась в  два раза выше, 
чем на  102–150  м. На  промежуточных глуби-
нах (151–300  м), гораздо менее обеспеченных 
данными (таблица), чем глубины 301–400 м и в 
особенности 102–150 м, наименьшие плотности 
как в  штучном, так и  в массовом выражениях 
пришлись на 201–300 м (рис. 3д).

Сравнивая плотность распределения щети-
нистого бычка в  корейских водах в  обследо-
ванных осенью диапазонах (рис.  3д) с  таковой 
в  российских в  любой из  сезонов (рис.  3а–3г), 
видно, что в  корейских водах удельная чис-
ленность рыб превышает на  порядок таковую 
в  российских, тогда как в  величинах удельной 
биомассы разрыв выражен в  меньшей степени. 
Причина кроется в разнице размерных составов 
уловов в российских и корейских водах. В обоих 
районах минимальные и максимальные размеры 
щетинистого бычка были близки — в российских 
водах отловлены особи классов TL от 5 до 40 см, 
в корейских — от 5 до 39 см. Однако если у юж-
ной границы ареала, в корейских водах, основу 
уловов составляли мелкоразмерные и среднераз-
мерные особи, то в  российских япономорских 
водах  — среднеразмерные и  крупноразмерные 
(рис.  4)  имеющие, соответственно, бо́льшую 
массу тела. В результате >50% промеренных рыб 
российских вод составляли особи TL > 23  см, 
тогда как в  корейских на  них пришлось лишь  
< 20%.

В российских водах Японского моря наиболее 
крупная из взвешенных особь щетинистого быч-
ка TL 38.5 см имела массу 1160 г. В южнокорей-
ских водах самый крупный из взвешенных самец 
TL 38.2 см был массой 843 г, самка TL 35.3 см — 
754  г. Уп-ова Корея, где измерения проводили 
в  осенний период, аллометрическая зависи-
мость массы щетинистого бычка (W, г) от дли-
ны (TL, см) имела вид: W = 0.0175 × TL2.9899 
R2 = 0.9884). Для российских вод Японско-
го моря формулы оказались следующими: 
без разделения на сезоны — W = 0.0210 × TL2.9621 
(R2 = 0.9782), по  осеннему периоду – 
W = 0.0187 × TL2.9974 (R2 = 0.9802).

При описании батиметрического распреде-
ления щетинистого бычка мы указывали, что 
зачастую в один и тот же сезон его наибольшая 
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Рис.  3. Средняя плотность щетинистого бычка 
Dasycottus setiger в  зависимости от  глубины по  дан-
ным траловых ловов в российских водах Японского 
моря зимой (а), весной (б), летом (в) и осенью (г), 
а  также в  южнокорейских водах Японского моря 
осенью (д): ( ) — в экз/км2, ( ) — в кг/км2.
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численность отмечается в  одном диапазоне, 
а  биомасса  — в  другом. Для российских вод 
наиболее ярким примером этого служит летний 
период, когда наибольшая удельная числен-
ность рыб приходилась на 301–400 м, а удельная 
биомасса  — на  151–200 и  201–300  м (рис.  3в). 
Подобные различия в  определённой степени 
проявляются во все сезоны и обусловлены раз-
ницей в  батиметрических предпочтениях рыб 
различных размеров и, соответственно, массы 
тела (рис. 5). В зимний период средние размеры 
щетинистого бычка в  шельфовой зоне россий-
ских вод были сходными (~23–24 см), а глубже 
200 м прослеживается чёткая тенденция умень-
шения этого показателя (рис.  5а). В  весенний 
и осенний сезоны уменьшение средних размеров 
с глубиной начинает прослеживаться уже в шель-
фовой зоне от  глубин ~100  м, но  наблюдается 
эта тенденция только до  400-метровой изобаты 
(рис. 5б, 5г). Летом (рис. 5в), как и зимой, посте-
пенное уменьшение средних размеров проявля-
ется за пределами шельфовой зоны при выходе 
на  склон, на  глубины >200  м, но, как весной 
и осенью, глубже 400 м уменьшения этого пока-
зателя не прослеживается. Уменьшение средних 
размеров щетинистого бычка с глубиной в верх-
ней части склона обусловлено повышением до-
ли молоди на предпочитаемых видом глубинах: 
весной, летом и осенью наибольшую долю мел-
коразмерных (TL ≤ 15 см) особей (относительно 
промеренных в диапазонах рыб) регистрировали 
на глубинах 301–400 м, а зимой — на 401–500 м. 

Однако отмечали таких мелкоразмерных особей 
во все сезоны, как правило, повсеместно, начи-
ная от  близких к  минимальным для вида глу-
бин и  заканчивая близкими к  максимальным. 
Это же можно сказать про крупноразмерных  
(TL > 25  см) особей. Наименьший же коридор 
варьирования размеров обычно приходил-
ся на  глубоководную зону  — глубже 500  м 
(рис. 5а–5г).

В корейских водах обращает на  себя внима-
ние большая разница в удельной биомассе щети-
нистого бычка на глубинах 102–150 и 301–400 м 
при сходных показателях удельной численности 
(рис.  3д). Здесь средние его размеры от  глубин 
102–150 до 201–300 м последовательно понижа-
лись, после чего на 301–400 м заметно возросли 
(рис.  5д). Несмотря на  это, наиболее крупные 
особи зарегистрированы не в последнем диапа-
зоне, а  на глубинах ≤ 200  м, минимальные же 
размеры во всех четырёх обследованных диапа-
зонах были сходными.

Конечно же, на  распределение рыб по  глу-
бинам существенное влияние оказывает тем-
пературный фактор, однако в большей степени 
это характерно для шельфовых рыб, так как 
сезонные изменения температуры выражены 
в  основном в  верхней части шельфа. Щетини-
стый же бычок придерживается круглый год 
верхнего отдела склона и нижней части шельфа, 
где температура меняется слабо.
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Рис. 4. Размерный состав щетинистого бычка Dasycottus setiger из траловых уловов в российских водах Японского 
моря ( ) и в южнокорейских водах Японского моря ( ). Здесь и на рис. 5: TL — абсолютная длина.
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В российских исследованных водах темпе-
ратура придонного слоя варьировала от  −1.8 
зимой до +22.8°C летом. Наибольшие сезонные 
изменения температуры были характерны для 
верхней части шельфа, где щетинистый бычок 
не  обитает. На  минимальных глубинах обнару-
жения вида в диапазоне от 49 до 100 м темпера-
тура по сезонам варьировала от −1.2 до +13.2°C. 
Глубже резких сезонных температурных измене-
ний не наблюдали, хотя в холодный период года 
линзы отрицательной температуры отмечали 
в пределах всего шельфа. В среднем на глубинах 
101–150  м температура по  сезонам различалась 
не более чем на полградуса, в пределах 1.3–1.8°C 
(рис. 6). Глубже, на 151–200 м, зимой и весной 
температура незначительно повысилась, а летом 
и осенью понизилась. Далее температура с глу-
биной постепенно понижалась до слабоположи-
тельных (< 1°C) значений, а сезонные темпера-
турные различия нивелировались. Минимальная 
температура, при которой щетинистый бычок 
был отмечен, составила −0.3°C, максимальная 
+6.0°C. В  связи с  предпочтением щетинистым 
бычком в  течение всего года верхнего отдела 
склона и нижней части шельфа, где температура 
изменяется слабо, основная масса рыб отмечена 
при слабоположительной (до 2°C) температуре.

На юге, у п-ова Корея, где траления в верхней 
части шельфа не проводили, температура на глу-
бинах исследования варьировала от 0.8 до 10.0°C. 
Средняя температура глубже 200 м была близка 
к  таковой в  российских водах, а  мельче  — не-
сколько большей (рис.  6). Вид был отмечен 
в температурном диапазоне от 0.8 до 3.9°C.

ОБСУЖДЕНИЕ
До настоящего времени считалось, что 

наиболее южный участок ареала щетинистого 
бычка у  западного материкового побережья 
Тихого океана располагается в Японском море у  
п-ова Корея в районе г. Сокчхо (Kim et al., 2005) — 
на 38°12′ с.ш. Как показала наша достоверная по-
имка нескольких особей на 35°40′ с.ш. и возмож-
ные единичные поимки на  35°19′ и  35°20′ с.ш.,  
граница проходит гораздо южнее — у входа в Ко-
рейский пролив. Прохождение здесь границы 
ареала этого обитателя нижней части шельфа 
и  верхнего отдела склона вполне закономерно 
в связи с уменьшением на юге Японского моря 
глубин на входе в указанный пролив (рис. 1).

С продвижением в  центральную часть юж-
нокорейских вод плотность распределения 
щетинистого бычка повышается, затем у  гра-
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Рис.  5. Размерный состав щетинистого бычка 
Dasycottus setiger в  зависимости от  глубины по  дан-
ным траловых ловов в российских водах Японского 
моря зимой (а), весной (б), летом (в) и осенью (г), 
а  также в  южнокорейских водах Японского моря 
осенью (д): (-) — среднее значение, (│) — пределы 
варьирования показателя.
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ницы с  водами Северной Кореи снижается 
(рис. 2б). Возможно, плотности скоплений рыб 
в  северокорейских водах имеют промежуточ-
ный характер между таковыми здесь и в южной 
части российских вод — в зал. Петра Великого. 
Наибольшие среди российских япономорских 
вод плотности распределения вида приурочены 
к южной части Татарского пролива у побережья 
о-ва Сахалин (рис. 2а), чему, возможно, способ-
ствует воздействие ветви тёплого Цусимского 
течения, заходящей к Юго-Западному Сахалину 
(Яричин, 1980; Зуенко, 2008). Между тем, непо-
средственного влияния течений на температур-
ный фон мест обитаний вида не  наблюдается; 
в  придонных слоях нижнего шельфа и  верхней 
части склона температура была сходной и здесь, 
и в материковой части Татарского пролива, где 
вдоль берега движется на  юг более охлаждён-
ное течение Шренка, и  далее, в  зоне влияния 
холодного Приморского течения, и в зал. Петра 
Великого, где действие последнего уменьшает-
ся и  ощущается влияние южных вод. Следует 
заметить, что в  водах Татарского пролива ско-
пления донных рыб в  нижней части шельфа 
и верхнем отделе склона характерны в основном 
для островного побережья и именно его южной 
части (Ким Сен Ток, 2001). Хотя это прослежи-
вается не  у всех видов. К  примеру, среди рыб 
рода Triglops такое наблюдается у большеглазого 

триглопса T. scepticus, тогда как представители 
близкородственного остроносого триглопса  
T. pingelii, обитающие в  Татарском проливе, 
придерживаются в  основном материкового по-
бережья (Пущина и др., 2021).

В северной части Татарского пролива уловы 
щетинистого бычка как у материкового, так и у 
островного побережий падают, и севернее 50°30′ 
с.ш. вид не отмечен. Северной границей ареала 
щетинистого бычка являются воды Берингова 
моря, поэтому отсутствие его в Японском море 
севернее 50°30′ с.ш. связано с  местными осо-
бенностями. Здесь играет роль мелководность 
северной части Татарского пролива — наиболее 
северная поимка щетинистого бычка в  водах 
пролива отмечена на глубине 96 м, а с продвиже-
нием на север глубины уменьшаются. К тому же 
для вида в  северной части пролива может быть 
неблагоприятен гидрологический режим. Здесь 
в шельфовой зоне формируется подповерхност-
ный слой вод с  пониженными температурой 
и солёностью. Низкая солёность в кутовой части 
пролива обусловлена интенсивностью матери-
кового стока, по  большей части р. Амур. Ука-
занный подповерхностный слой вод опускается 
за счёт зимней конвекции в придонные области 
и образует холодный подстилающий слой (Зуен-
ко, 2008).
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Рис. 6. Средняя температура придонного слоя воды в зависимости от глубины в российских водах Японского моря 
зимой (1), весной (2), летом (3) и осенью (4), а также в южнокорейских водах Японского моря осенью (5).
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В районе исследования щетинистый бычок 
отмечен на глубинах 49–750 м. Отсутствие вида 
в  российских водах Японского моря на  глуби-
нах <49 м сомнений не вызывает, так как здесь 
в  каждый из  сезонов было проведено большое 
количество тралений. Глубины же >750 м обсле-
довали лишь 19 тралениями (17 — весной и 2 — 
осенью) (таблица), поэтому нельзя исключить 
захода отдельных особей и  глубже. Наименее 
вероятно такое проникновение летом, когда 
скопления вида относительно других сезонов 
сдвинуты в  сторону берега и, соответственно, 
максимальные глубины обнаружения вида наи-
меньшие  — 638  м. В  пользу возможного захода 
вида в остальные сезоны глубже 750 м свидетель-
ствует и то, что на юге Японского моря он встре-
чается до  глубины 800  м (Kim et  al., 2005), а  в 
целом для ареала известен до 850 м (Mecklenburg 
et al., 2002).

Токранов и  Орлов (2001а) при исследова-
ниях в  тихоокеанских водах у  Юго-Восточной 
Камчатки и северных Курильских о-вов в мае–
декабре на  глубинах 100–850  м выявили, что 
щетинистый бычок встречается там до  гораздо 
меньших глубин, чем известен для вод Японско-
го моря и в целом для ареала — лишь до 577 м, 
а основная его масса (81–95%) постоянно кон-
центрируется на глубинах 100–300 м. В соседних 
районах, у  Западной Камчатки и  в Кроноцком 
заливе (Восточная Камчатка), летом и в начале 
осени при обследовании глубин от <20 до 200 м 
было выявлено, что среди этих глубин щети-
нистый бычок придерживается в  основном 
150–200  м (Токранов, 1981; Токранов, Полу-
тов, 1984). Как показали наши исследования, 
выявленная в  Кроноцком заливе и  у Западной 
Камчатки закономерность сохраняется и  с 
продвижением в  российские воды Японского 
моря — здесь значительных уловов щетинистого 
бычка на глубинах ≤100 м также не наблюдается 
(рис.  3а–3г). Возможно, это характерно и  для 
юга ареала вида, вод Республики Корея, по ко-
торым данные об  исследованиях на  глубинах 
≤100 м отсутствуют. Однако этому противоречит 
высокая плотность рыб в южнокорейских водах 
на минимальных из исследованных здесь глубин 
(рис. 3д).

В тихоокеанских водах у  Юго-Восточной 
Камчатки и  северных Курильских островов 
по сравнению с российскими водами Японско-
го моря меньше не только максимальные, но и 
предпочитаемые глубины обитания рассматри-
ваемого вида. В первом районе предпочитаемый 

диапазон в  мае–декабре в  целом составляет 
от 100 до 300 м (Токранов, Орлов, 2001а) с неко-
торым смещением осенних скоплений на бо́ль-
шие по  сравнению с  летними глубины (Орлов, 
2010), т.е. меньше, чем во втором, в  котором 
в  холодный период года щетинистый бычок 
предпочитал глубины 401–500 м, а  в тёплый — 
301–400 м (рис. 3).

Несмотря на  различия глубин обитания, 
у Юго-Восточной Камчатки и северных Куриль-
ских о-вов щетинистый бычок придерживается 
термических условий, сходных с теми, в которых 
вид обитает в российских водах Японского моря. 
В  обоих районах он отмечен при температурах 
от −0.3°C: до +3.7°C в первом районе (Токранов, 
Орлов, 2001а), до  6.0°C  — во втором. Различие 
в  наибольших температурах, видимо, связано 
с  отсутствием исследований глубин <100  м 
в первом районе. В целом же в обоих районах вид 
предпочитает слабоположительную температуру 
до 2.0°C.

По данным Токранова и Орлова (2001а), в ти-
хоокеанских водах у Камчатки и Северных Курил 
средние размеры щетинистого бычка уменьша-
ются с  возрастанием глубины, а  максимальные 
глубины обитания характерны преимуществен-
но для молоди, хотя при этом не  указывается, 
до какой длины рыб относили к молоди.

В Японском море у  п-ова Корея 50% щети-
нистого бычка достигают половой зрелости при 
длине 23.4 см (Yang et al., 2007). Максимальная 
же длина особей вида в  южнокорейских и  в 
российских япономорских водах сходная — со-
ответственно 38.2 и 39.1–40.0 см.

По российским водам Японского моря также 
прослеживается тенденция уменьшения средних 
размеров щетинистого бычка с  глубиной, но  в 
большинстве сезонов лишь до 400 м (рис. 5а–5г). 
Уменьшение средних размеров до  указанных 
глубин происходит за  счёт возрастания доли 
молоди, к  которой, судя по  указанному выше 
размеру полового созревания, однозначно от-
носятся особи длиной до  15, а  возможно, и  до 
20 см. Однако глубже не проявляется тенденция, 
выявленная у  Северных Курил и  Камчатки,  — 
обитание на глубинах, близких к максимальным, 
преимущественно молоди (Токранов, Орлов, 
2001а). По  водам же Южной Кореи мы не  мо-
жем проследить изменения размерного состава 
полностью на глубинах обитания. Можно лишь 
сказать, что на  обследованных здесь глубинах 
102–400  м наблюдали сначала уменьшение 
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средних размеров вида, затем, на  301–400  м, 
возрастание, а  максимальные и  в особенности 
минимальные размеры рыб в уловах существен-
но не менялись (рис. 5д).

При сходных минимальных и максимальных 
размерах рыб из уловов в двух районах Японско-
го моря в водах Кореи гораздо выше доля моло-
ди, чем в  российских, что проявляется во всех 
размерных классах. Отсутствие в уловах в обоих 
районах особей TL < 5  см и  относительно не-
большое количество рыб размерных классов 5, 
6 и 7 см, вероятно, объясняется селективностью 
орудий лова. Доля взрослых рыб TL > 24 см, т.е. 
выше размера массового полового созревания 
(Yang et  al., 2007), в  российских япономорских 
водах была гораздо большей (рис.  4). Соответ-
ственно, различался и  средний размер рыб: 
17.1 см — в южном районе и 22.0 см — в более 
северном. Подобное различие в  размерах быч-
ков из  южных и  северных участков наблюдали 
в  тихоокеанских водах у  Камчатки и  Северных 
Курил: в южном районе в уловах присутствовали 
особи щетинистого бычка длиной 9–32 см, в се-
верном — 10–39 см. Средний размер различался 
более чем на  7  см: 19.9  см  — в  южном районе 
и 27.1 см — в северном (Токранов, Орлов, 2001а).

У охотоморского побережья Камчатки щети-
нистый бычок достигает длины 43 см (Токранов, 
Орлов, 2001б), а в тихоокеанских водах — 32 см 
у  Северных Курил и  39  см у  Камчатки (Токра-
нов, Орлов, 2001а), т.е. в последнем случае раз-
меры близки к таковым вида в Японском море. 
О наиболее крупных особях щетинистого бычка 
известно из северной части ареала. В статье, по-
свящённой связи массы тела с его длиной у ши-
рокого ряда рыб западной части Берингова моря, 
для щетинистого бычка отмечено, что эта связь 
описана по экземплярам длиной от 19 до 73 см 
(Orlov, Binohlan, 2009). Но в других публикациях 
с участием одного из авторов этой работы указы-
вается, что предельная длина щетинистого быч-
ка в западной части Берингова моря составляет 
лишь 45 (Токранов, Орлов, 2001б) или 46 (То-
кранов, Орлов, 2015) см. В связи с этим, а также 
с  отсутствием в  других источниках по  этому 
и другим районам сведений о достижении щети-
нистым бычком размеров свыше 46 см, следует 
считать информацию о  достижении им длины 
73 см ошибочной.

Исходя из приведённых данных, мы не можем 
говорить о  постепенном снижении предельных 
размеров щетинистого бычка в  южном направ-

лении, однако можем говорить о достижении им 
наибольших размеров в северной части ареала.

Несмотря на схожесть достигаемых размеров 
рыб двух районов Японского моря, имеющиеся 
у нас данные свидетельствуют, что взрослые ры-
бы (во всяком случае крупноразмерная их часть) 
избегают вод близ южной границы своего ареала. 
Южнее 36° с.ш. при промере ~100 пойманных 
особей, кроме одной из  них TL 30  см, размер 
остальных варьировал в  пределах 6–26  см, т.е. 
уловы состояли из молоди и рыб близких к со-
зреванию и  недавно достигших половой зрело-
сти. Самая же южная достоверная поимка была 
представлена молодью TL 7–9 см.

Масса одноразмерных особей щетинистого 
бычка в  российских водах Японского моря 
во всех размерных классах несколько выше, 
чем в  южнокорейских. Так, масса среднераз-
мерных рыб TL 25  см согласно приведённым 
выше зависимостям в российских водах как без 
разделения на сезоны, так и только по данным 
осеннего периода составляет 290 г, а в южноко-
рейских  — 265  г. По  сборам в  апреле–декабре 
известно, что связь массы с длиной щетинисто-
го бычка западной части Берингова моря имеет 
вид: W = 0.0104 × TL3.13 (R2 = 0.993) (Orlov, 
Binohlan, 2009). Любопытно, что согласно этой 
формуле масса мелко- и среднеразмерных осо-
бей щетинистого бычка здесь ниже не  только 
по сравнению с российскими водами Японско-
го моря, но и с южнокорейскими. Так, для осо-
бей длиной 25 см она составит в западной части 
Берингова моря лишь 247  г. Но  если у  особей 
российских япономорских вод масса тела и  с 
дальнейшим ростом остаётся относительно 
сравниваемых районов наиболее высокой, то 
у  крупноразмерных особей южнокорейских 
и беринговоморских вод различия в массе тела 
нивелируются.
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неоднократно участвовавшим в  совместных 
исследованиях как российских, так и  южноко-
рейских вод.
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DISTRIBUTION AND SIZE COMPOSITION OF THE SPINYHEAD 
SCULPIN DASYCOTTUS SETIGER (PSYCHROLUTIDAE) IN RUSSIAN  

AND SOUTH KOREAN WATERS OF THE SEA OF JAPAN

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

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

2Pacific Branch, Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Vladivostok, Russia

*Е-mail: vlad-panch@yandex.ru

The results of bottom trawling revealed that the spinyhead sculpin Dasycottus setiger In Russian waters of the 
Sea of Japan, it inhabits depths of 49–750 m at temperatures ranging from –0.3 to +6.0°C. During the cold 
season, it prefers depths of 150 to 500 m, and during the warm season, from 150 to 400 m. The highest species 
distribution densities are found in the southern part of the Tatar Strait near Sakhalin Island. The southern limit 
of the spinyhead sculpin’s range is located in the waters of the Republic of Korea at 35°40′ N, and possibly 
further south, at 35°19′ N. In Russian waters of the Sea of Japan, it reaches a length of at least 39.1 cm, in South 
Korean waters — 38.2 cm. The proportion of juveniles in catches in South Korean waters is higher. In Russian 
waters, at preferred depths, an increase in the proportion of juveniles with depth is observed; in Korean waters, 
at the studied depths of 102–400 m, such a trend was not revealed.

Keywords: spinyhead sculpin Dasycottus setiger, distribution, density, depth, size, temperature, Sea of Japan, 
Korea, Sakhalin, Peter the Great Bay
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Пространственное распределение рыб в  во-
доёмах служит одной из важнейших характери-
стик ихтиофауны. Для его изучения применяют 
ряд методов, среди которых важную роль играют 
гидроакустические съёмки водоёмов. С исполь-
зованием современного оборудования можно 
не только определять местоположение рыб, но и 
оценивать их  размеры, а  также устанавливать 
принадлежность к  той или иной системати-
ческой группе. Такие исследования успешно 
выполняют в морских экосистемах, в частности, 
при расчётах запасов промысловых рыб и непо-
средственно при их добыче (Кузнецов, 2013).

В пресноводных водоёмах этот метод приме-
няют реже (Pollom, Rose, 2016). При этом осо-
бую ценность представляют мониторинговые 
работы, в  ходе которых ведут долговременное 
наблюдение за  ихтиофауной конкретного 
водного объекта. Одним из  таких водоёмов яв-
ляется оз. Глубокое (Московская область), где 

проводят регулярные исследования экосисте-
мы — от оценки абиотических фоновых параме-
тров до анализа структуры рыбного сообщества. 
Одним из направлений фокусных исследований 
является изучение распределения и  численно-
сти рыб, которое продолжается уже более 40 лет 
(Pavlov et al., 1986; Бойкова, 1987; Павлов и др., 
1991; Presnyakov, Bоrisenko, 1993; Мочек и  др., 
2015). Наша съёмка, проведённая в  конце лета 
2023  г., дополняет картину динамики топиче-
ских предпочтений рыб.

Гидрологический режим оз. Глубокое подвер-
жен значительным межгодовым изменениям. 
В зависимости от количества осадков, характера 
снеготаяния и других погодных явлений уровень 
воды в озере от года к году варьирует в пределах 
10–20  см (Бойкова, Коровчинский, 2017). По-
скольку озеро обладает широкой полосой ли-
торали с небольшим уклоном, такое изменение 
уровня воды может существенно влиять на пло-
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щадь нерестилищ и  укрытий массовых видов 
рыб и, как следствие, на  численность рыбного 
населения. В связи с этим представляет интерес 
оценка актуальной численности рыб в  оз. Глу-
бокое и анализ её динамики на фоне изменений 
гидрологического режима.

Цель исследования — изучить гидроакустиче-
скими методами пространственное распределе-
ние, численность, видовой и размерный составы 
рыб в  открытой части оз. Глубокое, сравнить 
полученные результаты с данными десятилетней 
давности, собранными при другом уровне воды 
и в другие сезоны года, выявить сезонную и мно-
голетнюю динамику изученных параметров.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собирали в  конце  августа  2023  г. 

на  оз. Глубокое (координаты центра озера  — 
55.753909 с.ш., 36.504919 в.д.). Его площадь со-
ставляет 59.3 га, максимальная длина — 1200 м, 
максимальная ширина — 850 м (Smirnov, 1986). 
Глубина озера достигает 33 м. Рельеф ложа харак-
теризуется наличием мелководной прибрежной 
зоны с пологим дном и овальной глубоководной 
чаши с крутыми склонами. В северо-восточной 
части озера расположен мелководный (до  5  м), 
вытянутый в  меридиональном направлении за-
лив (Щербаков, 1967; Pavlov et al., 1986).

Для проведения съёмок применяли научный 
гидроакустический комплекс (ГАК) “Панкор-2” 
(ООО “Промгидроакустика”, Россия), смонти-
рованный на борту лодки для работы в режиме 
вертикального зондирования с  рабочими ча-
стотами 50 и 200 кГц. ГАК был аналогичен тому 
комплексу, что использовали в  работах 2013  г. 
(Мочек и  др., 2015). Датчики-сенсоры ГАК 
в  2023  г. были оптимизированы для распозна-
вания располагающихся на  глубине >2  м рыб 
длиной тела не менее 5.8 см. Далее для удобства 
сопоставления результатов разных лет это поро-
говое значение округлено до 6 см.

С применением этого оборудования опре-
деляли так называемую “поверхностную плот-
ность” распределения рыб в  разных участках 
акватории. Эта величина отражает общее число 
рыб, обнаруженных на единице площади во всех 
исследуемых слоях водной толщи, и измеряется 
в экземплярах на гектар. Также гидроакустиче-
ским методом определяли длину тела отдельных 
рыб и  их принадлежность к  наиболее массо-
вым таксономическим группам. По  характеру 
акустического сигнала можно распознать рыб 

с двухкамерным, однокамерным симметричным 
и однокамерным асимметричным плавательным 
пузырём — соответственно представителей отря-
дов карпообразных (Cypriniformes), щукообраз-
ных (Esociformes) и окунеобразных (Perciformes). 
Методика таксономической идентификации 
описана в наших предыдущих работах (Borisenko 
et al., 1989, 2006).

Линейные размеры зарегистрированных рыб 
рассчитывали на основе измеренных in situ зна-
чений силы цели рыб c использованием обоб-
щённого уравнения регрессии, полученного 
на частоте 200 кГц для наиболее массовых рыб ре-
гиона (Borisenko еt al., 2006): TS = 23logFL − 67.5,  
где FL — длина рыбы по Смитту, см (от вершины 
рыла до  конца средних лучей хвостового плав-
ника); TS — сила цели, дБ.

Проведены две гидроакустические съёмки 
(дневная и  ночная) в  открытой акватории над 
глубинами ≥ 2  м. Каждая съёмка длилась ~2  ч. 
Маршруты съёмок строили по тому же принци-
пу, что и в 2013 г. (Мочек и др., 2015). Для обе-
спечения достаточного для корректной экстра-
поляции данных по  плотности распределения 
рыб и  оценки численности рыбного населения 
озера курс выбирали таким образом, чтобы 
расстояние между галсами не превышало 300 м. 
Гидроакустические антенны были прикреплены 
к  борту лодки, оборудованной малошумным 
электрическим двигателем.

Ихтиофауна озера насчитывает 19 видов 
рыб (Дгебуадзе, Скоморохов, 2002). Согласно 
некоторым оценкам (Мочек и др., 2017), самым 
массовым из них является плотва Rutilus rutilus, 
численность которой постоянно превышает 90% 
общей численности рыб. Другие исследователи 
(Дгебуадзе, Скоморохов, 2002) полагают, что 
верховка Leucaspius delineatus также является 
доминантным видом в  оз. Глубокое. Высокой 
численностью характеризуются также окунь 
Perca fluviatilis и щука Esox lucius.

Для того чтобы определить, как соотносятся 
между собой пространственные предпочтения 
разных видов, выполнен корреляционный 
анализ. По  результатам дневной и  ночной съё-
мок построены две корреляционные матрицы, 
отображающие связь между плотностью распре-
деления рыб разных отрядов. Коэффициенты 
ранговой корреляции Спирмена вычисляли 
с  применением пакета Statistica 8.0 (“StatSoft, 
Inc.”, США).
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В популяциях щуки и  окуня мы выделили 
половозрелую часть, основываясь на длине тела 
рыб. Исходя из данных литературы можно пред-
положить, что окунь в  условиях оз. Глубокое 
созревает при FL 17–18 см (Берг, 1949б; Heibo, 
Vøllestad, 2002; Ning et  al., 2025). Щука обычно 
достигает половой зрелости при FL от 30–40 см 
(Берг, 1948; Frost, Kipling, 1967), но в небольших 
озёрах даже особи FL > 25 см могут быть поло-
возрелыми (Billard, 1996). 

Архивные данные об  изменении уровня 
воды в  озере, состоянии зарослей макрофитов 
и  конфигурации береговой линии любезно 
предоставил ведущий научный сотрудник Ги-
дробиологической станции “Глубокое озеро” 
Н.М. Коровчинский.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В ходе дневной съёмки на оз. Глубокое в об-

щей сложности было зарегистрировано 19  тыс. 
рыб, в  ходе ночной  — 62  тыс. При этом плот-
ность и распределение рыб в водоёме в дневное 
и ночное время существенно различались: днём 
рыбы довольно компактно концентрировались 
в  центральной, наиболее глубокой части озера, 
а ночью распределялись по акватории более рав-
номерно (рис.  1). Компактные скопления рыб 
наблюдали в  основном в  светлое время суток, 

после заката они распадались (рис. 2а, 2б). В мо-
мент проведения работ (30 августа) температура 
воздуха составляла 21°С. По данным гидрологи-
ческих наблюдений, проведённых в тот же день, 
слой температурного скачка в озере располагал-
ся на глубине ~5 м (рис. 2в).

Гидроакустическая съёмка показала преобла-
дание карпообразных рыб в составе рыбного со-
общества — 86.2%. Доли окунеобразных и щуко-
образных составили соответственно 12.3 и 1.4%. 
Рыб с  неустановленной таксономической при-
надлежностью было пренебрежимо мало (менее 
0.1%). Показательно, что все массовые виды рыб 
предпочитали одни и  те же участки водоёмов. 
Статистический анализ показал, что плотность 
распределения окунеобразных и  щукообразных 
и  в дневное, и  в ночное время положительно 
коррелировала с  плотностью распределения 
плотвы (табл. 1).

Анализ распределения половозрелой части 
популяций хищных рыб в дневное и ночное вре-
мя показал, что они, как и бо́льшая часть рыбного 
населения водоёма, днём пребывали в централь-
ной, глубокой, части озера, а ночью были более 
равномерно рассеяны по пелагиали (рис. 3). Так, 
выявлено, что щуки FL ≥ 25 см в дневное время 
придерживались участков с глубинами не менее 
15 м, а в ночное время распределялись по всей 
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Рис. 1. Поверхностная плотность распределения рыб в оз. Глубокое в дневное (а) и ночное (б) время 30.08.2023 г. 
Масштаб: 250 м.
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Рис.  2. Характерные эхограммы в  дневное (а) и  ночное (б) время, температурный ( ) и  кислородный ( ) 
профиль (в) оз. Глубокое в августе 2023 г.: 1 — скопления рыб, 2 — отдельно регистрируемые рыбы, 3 — скопления 
зоопланктона, 4 — дно озера, 5 — шкала глубин.

Таблица 1. Корреляционный анализ пространственного распределения рыб в озере Глубокое ночью (над диа-
гональю) и днём (под диагональю)

Отряд Cypriniformes Perciformes Esociformes

Карпообразные (Cypriniformes) 0.92 0.60

Окунеобразные (Perciformes) 0.90 0.58

Щукообразные (Esociformes) 0.85 0.83
Примечание. Приведены значения коэффициента ранговой корреляции Спирмена при р < 0.05.
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центральной котловине, при этом заплывали 
и  в прибрежную зону глубиной < 5  м. Окунь  
FL > 17  см в  силу своей большей численности 
и днём, и ночью распределялся шире, чем щука, 
но его дневное распределение было также ком-
пактнее ночного.

По результатам нашей съёмки модальная 
длина тела рыб в озере составила 8.6 см (рис. 4). 
При этом численность более мелких рыб оказа-
лась значительно ниже.

ОБСУЖДЕНИЕ
При сравнении собранных в  2023  г. данных 

с результатами исследования 2013 г., использо-
ванными при подготовке нашей предыдущей 
работы (Мочек и  др., 2015), обращает на  себя 
внимание резкое снижение общей численности 
рыб в водоёме. Так, ночью в июле 2013 г. только 
на глубине >2 м было обнаружено 123 тыс. рыб 
длиной > 6 см, в октябре того же года — 324 тыс., 
тогда как в конце августа 2023 г. общая числен-
ность рыб составила только 62 тыс. экз. (табл. 2).

Причиной столь явного изменения численно-
сти могли стать межгодовые изменения водного 
режима — 2013 г. был необычайно многоводным, 
а  2023  г. , наоборот, крайне сухим. Уровень 
воды в  оз. Глубокое по  местному водомерному 
посту  11.05.2013  г. составлял 40  см (Бойкова, 
Коровчинский, 2017), а  06.05.2023  г.  — 22  см. 
В  результате наиболее массовые виды рыб, 
в первую очередь плотва и верховка, лишились 
значительной части укрытий в  прибрежной 
растительности и столкнулись с более сильным 
давлением хищников. Таким образом, уровень 
воды в  озере можно рассматривать как один 
из факторов, определяющих ёмкость среды для 
доминирующих видов рыб в оз. Глубокое.

(а) (б)

30 25 20 15 10 5 30 25 20 15 10 
5

Рис. 3. Распределение половозрелых рыб в оз. Глубокое в дневное (а) и ночное (б) время 30.08.2023 г.: ( ) — окунь 
Perca fluviatilis, ( ) — щука Esox lucius, ( ) — изобаты.
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Рис. 4. Размерный состав ихтиофауны оз. Глубокое 
30.08.2023 г.; здесь и на рис. 6: длина рыб по Смитту.
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Межгодовое сравнение численности рыб-
ного населения проводили по  данным ночных 
съёмок, так как во всех случаях ночью было 
зарегистрировано рыб больше, чем днём. Ве-
роятно, в  светлое время суток рыбы больше 
предпочитают прибрежные участки озера, где 
гидроакустические комплексы неэффективны, 
при этом в  открытой части озера встречаются 
лишь отдельные скопления. Ночью бо́льшая 
часть рыб отходит от берегов в пелагиаль, широ-
ко распределяясь в  пространстве. Такой харак-
тер суточного перемещения рыб в оз. Глубокое 
уже наблюдали ранее (Мочек и др., 2018). Карты 
плотности, построенные по результатам съёмок 
(рис. 1), подтверждают эту гипотезу.

Подобное поведение карпообразных, в част-
ности плотвы, было описано в  озёрах, сопо-
ставимых с  оз. Глубокое по  площади зеркала 
и подводному рельефу (Bohl, 1979; Romare et al., 
2003; Gliwicz et  al., 2006). В  этих работах было 
показано, что плотва в светлое время суток кон-
центрируется в прибрежных зарослях макрофи-
тов, а с наступлением вечерних сумерек выходит 
в пелагиаль.

Суточные перемещения плотвы можно 
рассматривать как форму оборонительного 
поведения. Известно, что окунь и  щука при 
охоте полагаются на  зрение, поэтому в  светлое 
время суток они питаются активнее, чем ночью 

(Nilsson et al., 2012; Bretzel et al., 2021). Давление 
хищников становится особенно сильным с нача-
лом вечерних сумерек, поскольку снижение ос-
вещённости приводит к рассеиванию стай жертв 
(Мантейфель и  др., 1965). При этом известно, 
что стайное поведение прекращается при ос-
вещённости, вполне достаточной для питания 
щуки и окуня (Мантейфель и др., 1965; Касумян, 
Павлов, 2018). В это время плотва предпочитает 
укрываться в прибрежных зарослях. В глубоких 
сумерках, когда активность хищников снижа-
ется, плотва распределяется по  открытой части 
озера.

Кроме того, ночное распределение плотвы 
и  окуня может быть следствием распределения 
планктона как потенциального корма для этих 
рыб. По результатам наших съёмок установлено, 
что скопления зоопланктона днём располагают-
ся на глубинах >10 м, к ночи они поднимаются 
до  отметки 5  м (рис.  2а, 2б). Именно на  этой 
глубине наблюдается скачок температуры и кон-
центрации кислорода (рис. 2в). Таким образом, 
в верхних, обогащённых кислородом, слоях во-
ды оказывается значительная часть планктона, 
которым плотва может активно питаться.

В пространственном распределении зооплан-
ктона в  оз. Глубокое описан так называемый 
“феномен избегания берега”, то есть плотность 
планктонных организмов в прибрежной полосе 

Таблица 2. Оценка общей численности рыб в оз. Глубокое в 2013 и в 2023 гг.

Показатель Июль 2013* Октябрь 2013* Август 2023

День Ночь День Ночь День Ночь

Общая численность рыб длиной >6 см  
на глубине >2 м, тыс. экз.

132 123 302 324 19 62

Поверхностная плотность распределения рыб, экз/га:

средняя 2237 2085 5119 5492 322 1051

максимальная 45314 52931 12591 11331 2571 4073

Результаты таксономического анализа на уровне отря-
дов, % от общей численности одиночно зарегистриро-
ванных рыб:

карпообразные (Cypriniformes) 96.8 81.9 86.2

окунеобразные (Perciformes) 2.1 8.8 12.3

щукообразные (Esociformes) 0 5.9 1.4

неидентифицированные 1.1 3.4 0.1

Примечание. *Данные основаны на первичной информации, использованной при подготовке нашей предыдущей публикации (Мочек 
и др., 2015).
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(3–5  м от  кромки водной растительности) зна-
чительно ниже, чем в  центральной части озера 
(Бойкова, 1987). Это явление в целом характер-
но для пресноводных озёр (Gliwicz, Rykowska, 
1992). Ряд исследователей (Gliwicz et  al., 2006) 
видит в  нём объяснение суточных миграций 
плотвы  — днём она предпочитает прибрежные 
гетерогенные биотопы, предоставляющие ей 
защиту от хищников, а с наступлением сумерек 
она выходит в пелагиаль для питания зоопланк- 
тоном.

Это мнение не  учитывает важной особен-
ности питания планктофагов  — эффективное 
схватывание планктона возможно только при 
дневной или сумеречной освещённости. Было 
показано, что плотва наиболее интенсивно пи-
тается в утренние и вечерние часы (Задорожная, 
1975). На  это же время приходится пик актив-
ности окуня и  щуки (Мантейфель и  др., 1965). 
Ряд исследователей разрешает это противоречие 
с  помощью модели “безопасного окна” (Clark, 
Levy, 1988). Согласно этой модели, существуют 
такие значения освещённости, при которых 
планктофаги могут эффективно питаться, 
а хищники — нет. Вероятно, именно в это время 
плотва начинает перемещаться в открытую часть 
озера. Для того чтобы проверить, насколько эта 
гипотеза применима к планктофагам и  хищни-
кам оз. Глубокое, необходимы дополнительные 
исследования, которые позволят определить 

временны́е рамки миграций рыб и  связать их  с 
изменением освещённости.

Распределение рыб в  оз. Глубокое в  2013  г. 
характеризовалось не только пространственной, 
но  и сезонной динамикой (Мочек и  др., 2015). 
Было установлено, что осенью рыбы распре-
деляются в  акватории озера компактнее, чем 
летом. Поскольку гидроакустическую съёмку 
в  2023  г. проводили по  тому же протоколу, что 
и  в 2013 г., и  с применением аналогичного 
оборудования, представляется возможным 
сравнить наши и  предыдущие результаты для 
получения единой картины сезонной динами-
ки распределения рыб с  июля по  октябрь. При 
сопоставлении съёмок проявляется тенденция 
к последовательному переходу от летнего, более 
равномерного распределения к  компактному 
осеннему (рис.  5)  В  июле 2013  г. было обнару-
жено несколько крупных скоплений общей пло-
щадью 2.9 га, в августе — только одно скопление 
площадью 2.4 га. Наконец, в  октябре бо́льшая 
часть рыбного населения была сосредоточена 
в нескольких очень плотных скоплениях общей 
площадью всего 0.4 га (рис. 5).

Показательно, что в подлёдный период рыбы 
по  акватории распределяются ещё более ком-
пактно, чем в октябре (Павлов и др., 1991). Ве-
роятно, это связано с тем, что в условиях летней 
стратификации всё рыбное население распола-

(а) (б) (в)

Рис. 5. Поверхностные плотности дневного распределения рыб в оз. Глубокое в разные сезоны: а – июль 2013 г.,  
б – август 2023 г., в – октябрь 2013 г. Чёрным цветом выделены участки, на которых поверхностная плотность со-
ставляет больше половины максимальной, общая площадь этих участков, га: (а) — 2.9, (б) — 2.4, (в) — 0.4. Здесь и на 
рис. 6: по 2013 г. использованы первичные данные наших исследований, результаты которых были опубликованы 
ранее (Мочек и др., 2015); по 2023 г. — результаты текущего исследования.
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гается в верхних слоях озера, насыщенных кис-
лородом. В таких условиях рыбы распределяются 
по всему эпилимниону. С наступлением осенней 
гомотермии подросшие рыбы осваивают более 
глубокие слои водной толщи, а в зимнее время 
сосредотачиваются в  ограниченных участках 
гиполимниона (Мочек и др., 2017).

Из результатов исследований 2013  г., лёг-
ших в  основу предыдущей публикации (Мочек 
и  др., 2015), следует, что модальная длина тела 
рыб с июля по октябрь увеличилась с 4 до 8 см 
(рис.  6). Это обусловлено довольно интенсив-
ным ростом молоди рыб в  течение лета. Такое 
объяснение основывается на  предположении, 
что во всех съёмках 2013 и 2023 гг. преобладает 
плотва в возрасте 1+. Это, в свою очередь, под-
тверждают и сведения литературы о темпах роста 
данного вида. Обзорное исследование (Tarkan, 
Vilizzi, 2015) показало, что в зоне Dfb по Кёппе-
ну-Гейгеру (холодная зона с чётко выраженны-
ми границами лета и зимы, без сухого сезона и с 
тёплым летом), в которой расположено оз. Глу-
бокое, плотва на  втором году жизни в  среднем 
вырастает с 5 до 8 см. При этом в малых лесных 
озёрах Финляндии к концу первого года жизни 
плотва достигает TL 5 см, что соответствует FL ~ 
4 см (Olin et al., 2017). Классические представле-
ния о темпах роста плотвы на территории России 
(Берг, 1949а) и современные оценки (Ризевский 
и др., 2023) также подтверждают эту гипотезу.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Пространственное распределение рыб в  оз. 

Глубокое подвержено суточным, сезонным и мно-
голетним изменениям. Его суточная динамика 
объясняется циркадными ритмами пищевого 
и оборонительного поведения в системе триотрофа 

(Мантейфель и др., 1965). Наиболее массовый вид 
рыб в водоёме — плотва — в светлое время суток 
предпочитает пребывать в  прибрежных участках 
водоёма, обеспечивающих ей защиту от  хищни-
ков, а с наступлением сумерек осваивает открытые 
водные пространства в поисках пищи.

Общая картина сезонной динамики про-
странственного распределения рыб в  оз. Глу-
бокое определяется динамикой численности 
молоди плотвы в течение лета. Сокращение чис-
ленности сеголеток плотвы с  июля по  октябрь 
приводит к снижению общей доли карпообраз-
ных в  таксономическом составе ихтиофауны, 
а  рост  — к  увеличению средних размеров рыб 
в водоёме. Кроме того, с июля по октябрь про-
странственное распределение рыб в  водоёме 
становится более компактным.

Наши исследования указывают на  то, что 
состав и структура рыбного населения подвер-
жены межгодовой динамике. Однако истинные 
причины этих изменений пока остаются не яс-
ными. Целесообразно продолжать гидроаку-
стические наблюдения на  оз. Глубокое, чтобы 
подробно описать механизм влияния гидро-
логического режима на  рыбное население. 
Наличие такого рода данных позволит лучше 
понимать характер ответной реакции ихтио-
фауны не  только на  динамику климатических 
факторов, но  и на  антропогенное воздействие 
на водные экосистемы.
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ственном обращении с животными и о внесении 
изменений в  отдельные законодательные акты 
Российской Федерации”. Все манипуляции 
с  рыбами не  противоречили международным 
нормам и проведены в соответствии с указания-
ми по содержанию и использованию лаборатор-
ных животных (http://oacu.od.nih.gov/regs/index.
htm).
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SPATIAL DISTRIBUTION AND ABUNDANCE OF FISH  
IN LAKE GLUBOKOE AT DIFFERENT WATER LEVELS:  

EVIDENCE FROM HYDROACOUSTIC SURVEYS

F. A. Fedotov1, 2, *, E. S. Borisenko1, K. V. Kuzishchin1, 2, D. S. Pavlov1

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution Problems of the Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia 
2Lomonosov Moscow State University, Moscow, Russia 

*E-mail: fedotovfedor2001@mail.ru

The results of the study of the diel distribution of fish in Lake Glubokoe in August 2023 using research 
hydroacoustic systems are presented.. A multiple decrease in the lake’s fish population compared to 2013 was 
detected, caused by the abnormally low water level in the lake in 2023. For the first time, data on the distribution 
of the mature part of the perch Perca fluviatilis and the pike Esox lucius population was obtained.. The daily 
migrations of fish are associated with the movements of their predators and food sources.

Keywords: spatial distribution of fish, hydroacoustic research, Lake Glubokoe, long-term dynamics  
of ichthyofauna, fish migrations
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Приведено выполненное на  живом материале иллюстрированное описание строения икринки 
и  раннего развития до  перехода на  внешнее питание представителя рода Moolgarda из  ихтиоплан-
ктонных сборов в прибрежных водах Центрального Вьетнама. Выявленные особенности морфологии 
и пигментации вида имеют значение для его таксономической идентификации и расширяют представ-
ления о морфологических характеристиках ранних стадий развития семейства Mugilidae. Уникальным 
признаком изученного вида в  сравнении с  остальными представителями семейства является отчёт-
ливая структурированность внешней поверхности яйцевых оболочек. Молекулярно-генетические 
характеристики объекта исследования позволили идентифицировать его как одного из неописанных 
представителей рода — Moolgarda sp. C.

Ключевые слова: Moolgarda, Mugilidae, ранние стадии развития, яйцо, структурированность оболочки, 
личинка, ихтиопланктон, цитохромоксидаза 1, таксономическая идентификация

DOI: 10.7868/S3034514626060044

Таксономия и  систематика семейства 
Mugilidae весьма запутанна и хаотична, до сих пор 
является предметом многочисленных дискуссий 
и  претерпевает постоянные изменения (Durand 
et al., 2012a, 2012b; Durand, Borsa, 2015; Xia et al., 
2016; Bogorodsky et  al., 2024). Попытки ревизии 
семейства с привлечением молекулярных данных 
показали, что филогенетические результаты, 
как правило, не  согласуются с  современной 
таксономией на  уровне рода. Во всех основных 
эволюционных кладах семейства выявлены мно-
гочисленные расхождения между описанными 
и  реальными видами, а  также свидетельства 
наличия скрытых (криптических) видов (Durand 
et  al., 2012a, 2012b, 2017; Durand, Borsa, 2015; 

Hasan et  al., 2022; Thieme et  al., 2022). Основная 
причина такого положения заключается в  том, 
что большинство морфологических признаков, 
традиционно используемых для идентификации 
видов и  родов, у  представителей семейства уди-
вительно сходны (Schultz, 1946; Thomson, 1997). 
Некоторые номинальные виды, по-видимому, 
являются конспецифичными, другие демонстри-
руют определённую степень морфологической 
или меристической изменчивости, что делает 
постановку однозначных диагнозов почти невоз-
можной (Harrison, Senou, 1999).

За последние более чем 100  лет для семей-
ства Mugilidae предложено до 281 номинальных 
видов и 43 номинальных рода (Thomson, 1997). 
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К настоящему моменту систематика в пределах 
семейства далеко не завершена, и работа в этой 
области продолжается. Сейчас в  семействе 
Mugilidae выделяют 26 родов и 77 видов, распро-
странённых во всех морях тропического и  уме-
ренного поясов, преимущественно морских 
прибрежных и солоноватоводных, но есть виды 
и полностью пресноводные (Fricke et al., 2025). 
Mugilidae наиболее многочисленны в  Индо-За-
падно-Тихоокеанском регионе (Harrison, Senou, 
1999). В  списке рыб Южно-Китайского моря 
(Randall, Lim, 2000) указаны 16 видов из  ше-
сти родов: Chelon, Ellochelon, Moolgarda, Mugil, 
Oedalechilus и Crenimugil. В настоящее время род 
Crenimugil валиден как Moolgarda (Bogorodsky 
et al., 2024), следовательно, родов пять. Однако, 
учитывая результаты более поздних исследова-
ний, видовое разнообразие семейства в указан-
ном море значительно шире, в частности, добав-
ляются виды родов Planiliza, Moolgarda, Plicomugil 
(Fricke et al., 2025) и, возможно, другие.

Ещё в 1984 г. было отмечено (De Sylva, 1984), 
что существует значительное число публикаций 
по  результатам исследований эмбриональ-
ных, личиночных и  постличиночных стадий 
Mugilidae, однако лишь немногие являются все-
объемлющими и большинство из них относится 
к  одному роду Mugil. Особенно мало данных 
об  эмбриональных и  ранних личиночных ста-
диях (Ditty et al., 2000). К настоящему времени 
ситуация принципиально не  изменилась. Вы-
полненные исследования по раннему развитию 
Mugilidae касаются очень малого числа видов 
и  при этом редко затрагивают эмбриональный 
период. Дополнительно, учитывая сложности 
в таксономии группы и проблемы с корректной 
идентификацией представителей семейства, 
можно предположить наличие определён-
ной путаницы и  неправильных определений 
объектов уже выполненных исследований. 
Имеющиеся в  настоящее время данные каса-
ются представителей лишь трёх родов (из  26) 
(названия исследованных родов приведены 
в  соответствии с  данными каталога рыб Эш-
майра (Fricke et  al., 2025))  — Liza (Cambray, 
Bok, 1989; Al-Rashed et  al., 2012; Ismail et  al., 
2012), Chelon (Boglione et al., 1992; Besbes et al., 
2020) и Mugil (Крыжановский, Потеряев, 1936; 
Anderson, 1957; Tang, 1964; Дехник, 1973; Kuo 
et al., 1973; Liao, 1975; Monteiro-Ribas, Bonecker, 
2001; Besbes et al., 2020; Oz et al., 2022). То есть 
по  подавляющему большинству родов, и  по 
Moolgarda в частности, данные о ранних стадиях 
полностью отсутствуют.

В общей характеристике Mugilidae Атлантики 
(Ditty et  al., 2000, 2006) отмечено, что их  яйца 
имеют гладкие, прозрачные оболочки. В  Ат-
ласе ранних стадий развития рыб из  области 
Калифорнийского течения (Sandknop, Watson, 
1996) указано, что оболочки яиц представителей 
семейства прозрачные, обычно гладкие или 
со слабой, тонкой исчерченностью поверхности 
хориона, что имеет место у  некоторых особей 
Mugil cephalus Linnaeus, 1758 и  Mugil curema 
Valenciennes, 1836. Упоминания о  такой слабо 
выраженной структурированности хориона 
можно найти только в некоторых из многочис-
ленных публикаций по  исследованию ранних 
стадий развития M. cephalus и  в единственном 
существующем на  настоящий момент иссле-
довании M. curema (Anderson, 1957). Анализ 
работ по  раннему онтогенезу M. cephalus пока-
зывает, что эта особенность выражена далеко 
не  у всех представителей этого вида (Martin, 
Drewry, 1978). У Chelon richardsonii (Smith, 1846) 
с  применением сканирующего электронного 
микроскопа выявили структурную неоднород-
ность поверхности хориона, которая, однако, 
была не  видна при исследовании на  световом 
уровне, и её описали как гладкую (Cambray, Bok, 
1989). Наличия структурированности хориона 
у  других изученных видов семейства  — Chelon 
labrosus (Boglione et al., 1992; Besbes et al., 2020), 
Ch.1 (Liza) richardsonii (Brownell, 1979; Cambray, 
Bok, 1989), Ch. (Liza) ramada (Mousa, 2010), Mugil 
liza (Monteiro-Ribas, Bonecker, 2001), Planiliza 
haematocheilus (Liza haematocheila) (Yoshimatsu 
et  al., 1992), P. lauvergnii (L. affinis) (Yoshimatsu 
et  al., 1993), P. (Liza) carinata (Hassan, Takita, 
1993; Al-Rashed et al., 2012) — не отмечено.

Цель работы − описать морфологию раннего 
развития представителя рода Moolgarda, иден-
тифицированного методом ДНК-баркодинга, 
и выделить морфологические признаки, значи-
мые для его таксономической идентификации 
на ранних стадиях развития.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследования проведены в  1993–2024  гг. 

на  базе Приморского отделения Совместного 
российско-вьетнамского тропического науч-
но-исследовательского и  технологического 
центра. Основными периодами наблюдений 
1 Здесь и далее перед скобками приведены валидные названия 
родов/видов по: Fricke et al., 2026; в скобках — названия, ко-
торые использовали авторы цитируемых публикаций.
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были 23 зимне-весенних (февраль–май) и  
14 осенне-зимних (октябрь–декабрь) сезонов.

Источником материала служили ихтиоплан-
ктонные сборы, выполненные в пределах аква-
тории зал. Нячанг. В  процессе каждого выхода 
в  море собирали по  три пробы на  расстоянии 
от 500 до 1000 м друг от друга.

Ловы проводили утром (с  05:00 до  08:00)  
в слое воды 0–5 м над глубинами 10–40 м стан-
дартной планктонной сетью  Джеди (диаметр 
входного отверстия 36 см) с процеживающим ко-
нусом из мельничного сита № 23 (сторона ячей-
ки 0.333 мм), посредством 30-минутной цирку-
ляции. Примерный объём прошедшей через сеть 
воды — 142 м3. Продолжительность сезона работ 
составляла 1.5–2.0  мес., в  течение которых ис-
следовали материалы, собранные за 15–20 выхо-
дов в море. Пробы в термостатируемых ёмкостях 
доставляли в лабораторию, где из них извлекали 
живую икру рыб для последующей инкубации. 
Икру и  личинок содержали в  пластиковых ста-
канах (диаметр дна ~ 6  см, высота столба воды 
~ 7 см) в объёме воды ~ 170 мл. Воду в исполь-
зуемых ёмкостях полностью заменяли 2–3 раза 
в сутки, температура воды в среднем составляла 
24 (23.0–25.0)°C, солёность — 32–34‰.

Измерения и  морфологические описания 
выполняли на  живом материале. Результаты 
представлены на  основе наблюдений за  разви-
тием 23 экз.

Предличинками мы называем особей, вышед-
ших из  яйцевых оболочек, но  не перешедших 
на внешнее питание, т.е. питающихся исключи-
тельно за счёт запасов питательных веществ, по-
лученных от  самки; личинками  — перешедших 
на активное внешнее питание рыб.

Результаты измерений диаметра яиц и  жи-
ровых капель представлены в виде выборочных 
средних значений и  стандартных ошибок; аб-
солютные длины (TL) предличинок и  личинок 
(по 2–5 экз. соответствующей стадии) — в виде 
диапазонов значений. Названия пигментных ря-
дов в описании приведены по Рассу и Казановой 
(1966).

Для генетического анализа использовали 
один экземпляр. Тотальную ДНК выделяли 
с  использованием 5%-ного раствора Chelex100 
(“BIO-RAD”, США) и протеиназы К (“Vazyme”, 
Китай) согласно протоколу, описанному ранее 
(Frantine-Silva et al., 2015). Была получена нукле-
отидная последовательность первой субъедини-

цы митохондриального гена цитохром-c-оксида-
зы (COI). Методики проведения амплификации 
и  секвенирования ДНК описаны в  нашем пре-
дыдущем исследовании (Шадрин и др., 2022).

Для определения видовой принадлежности 
исследуемого образца выполнили поиск в Меж-
дународных базах данных GenBank (алгоритм 
BLAST) (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/) 
и  Barcode of Life Data System (BOLD; http://
www.boldsystems.org) гомологичных полученной 
нами последовательностей. Уровень сходства 
>99% использовали в  качестве порогового для 
идентификации видовой принадлежности объ-
екта исследования. Для оценки генетического 
сходства нашего образца и  фрагментов COI 
близкородственных видов применяли двухпа-
раметрические оценки расстояния Кимуры 
(Kimura, 1980) и  кластеризацию методом бли-
жайшего соседа с  использованием программы 
MEGA 5 (Tamura et  al., 2011). Ранее опублико-
ванные гомологичные нуклеотидные после-
довательности фрагментов COI (Durand et  al., 
2012b; Delrieu-Trottin et  al., 2020; Bogorodsky 
et  al., 2024) были загружены из  базы данных 
GenBank для проведения сравнительного анали-
за. Фрагменты COI Osteomugil robustus и O. perusii 
использовали в  качестве внешней группы при 
построении филогенетического дерева (номера 
последовательностей из  базы GenBank указаны 
на соответствующей иллюстрации).

Множественное выравнивание нуклеотид-
ных последовательностей проводили в програм-
ме ClustalW (Thompson et al., 1994).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Таксономическая идентификация объекта 
исследования

Нуклеотидная последовательность длиной 
664 пары нуклеотидов участка митохондриаль-
ного гена COI изученного образца депонирована 
в GenBank, где ей присвоен номер PX859764.

Сравнение нуклеотидной последователь-
ности нашего образца с  референсными после-
довательностями из  баз генетических данных 
не  позволило однозначно идентифицировать 
его видовую принадлежность. Всего обнару-
жено 55 последовательностей, гомологичных 
нашей, в базе GenBank и 67 в BOLD с уровнем 
сходства 99.5–100% (данные по  состоянию 
на 10.12.2025 г.), размещённых под названиями 
Crenimugil sp. C, Crenimugil sp., Crenimugil seheli, 
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Crenimugil buchanani, Moolgarda seheli, Valamugil sp.  
Большая часть (~90%) гомологичных после-
довательностей относится к  роду Crenimugil, 
более половины из  них имеют наименование 
Crenimugil sp. C.

Встречаемость в пробах

Икра исследованного вида присутствовала 
в пробах довольно редко и в небольшом количе-
стве. Из 37 сезонов она обнаружена только в се-
ми — в октябре 1995, феврале 2001, марте–апреле 
2014, 2015, 2017, 2020 и октябре 2023 гг. При этом 
максимальное число выловленных за сезон работ 
икринок вида составляло не более 10, а за один 
выход в море — не более 6 шт. За всё время про-
ведения работ, с 1993 по 2024 г., поймано 38 шт.  
Для сравнения: число обследованных икринок 
за сезон составляло от 30 до 43 тыс. в зимне-ве-
сенние периоды и около 12 тыс. осенью 2023 г. 
В 1995 г. общий объём исследованного материа-
ла не определяли.

Морфологическое описание стадий раннего 
развития

Характеристики развивающегося яйца (рис. 1). 
Яйца имели сферическую форму, их  диаметр 
составлял 0.849 ± 0.004 (0.82–0.88)  мм (n = 19). 
Оболочка прозрачная, неклейкая, с  отчётливо 
выраженной структурированностью внешней 
поверхности хориона. Желток прозрачный, 
бесцветный, гомогенный, на  исследованных 
стадиях содержал одну бесцветную или с едва за-
метным желтоватым оттенком жировую каплю 
диаметром 0.345 ± 0.0023 (0.33–0.36) мм (n = 19), 
расположенную в его передней части, непосред-
ственно под передней частью головного отдела 
эмбриона. Ткани зародышей прозрачны и  бес-
цветны. Перивителлиновое пространство очень 
узкое.

Структурированная поверхность хориона 
(рис. 1в–1д) представлена многогранными ячей-
ками, отдалённо напоминающими пчелиные 
соты. Среди структур, формируемых хорионом, 
наиболее обычны шестигранники, но довольно 
часто встречаются пятигранники и значительно 
реже семи- и  четырёхгранники. Длина граней 
составляет 3.0–14.5 мкм, чаще 8–10 мкм. Высо-
та стенок ячеек относительно низкая и немного 
увеличивается ближе к  местам их  контакта 
с  соседними. Таким образом, в  местах стыка 
граней формируется возвышение, напомина-
ющее маленький шипик высотой 1.5–2.0  мкм. 
Чаще всего встречались экземпляры, у которых 

вся площадь поверхности яйцевых оболочек 
структурирована довольно равномерно, но  с 
относительно многочисленными участками 
с  недоразвитием границ между двумя или не-
сколькими соседними ячейками. Намного реже 
встречались яйца, у которых такое недоразвитие 
занимало значительные по  площади участки 
(рис. 1г). На малом увеличении световой оптики 
структурированность в  таких местах не  видна, 
но  при большем разрешении соответствующие 
структуры наблюдались в  слабо выраженном 
состоянии.

В о з р а с т  ~  8   ч  д о   в ы л у п л е н и я  (д.в.) 
(рис. 1а, 1б). Это самая ранняя стадия развития 
исследованного вида из  пойманных за  весь пе-
риод исследований.

Плавучесть высокая, при отсутствии посто-
роннего воздействия часть поверхности яйца 
выступает над уровнем воды примерно на  1/15 
своего диаметра. Крупная жировая капля всегда 
локализована в верхнем положении и определя-
ет соответствующее положение тела эмбриона. 
В теле зародыша насчитывается 25–27 мускуль-
ных сегментов. Передние, их  более 20, имеют 
V-образную (шевронообразную) форму.

Складка протоптеригия хорошо развита 
в  хвостовом отделе, но  в краниальном направ-
лении степень её дифференцировки заметно 
снижается.

Головной мозг дифференцирован на  пе-
редний, промежуточный с  зачатком эпифиза, 
средний, задний с мозжечком и продолговатый. 
Сформированы обонятельные капсулы, слухо-
вые капсулы с отолитами и зачатки глаз с шаро-
видными хрусталиками.

Хорошо развиты железы вылупления. Они 
расположены на  желточном мешке и  образуют 
скопление в виде довольно широкой кольцевид-
ной полосы вокруг передней части головного от-
дела. Полоса подходит к телу зародыша на уровне 
слуховых капсул с обеих сторон. На покровном 
слое тела зародыша желёз вылупления не обна-
ружено.

Туловищная мускулатура совершает под-
рагивания, одиночные или сериями по  3–5 с 
перерывом в  20–60 с. Хвостовой отдел может 
располагаться без изгиба и  наклона примерно 
в плоскости билатеральной симметрии или мо-
жет отклоняться в сторону от неё, периодически 
меняя своё положение. Сердце сокращается 
70–80 раз в мин.
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(а) (б)

(в) (г)

(д)

(е)

Рис. 1. Стадии эмбрионального развития Moolgarda sp.: а – подвижный эмбрион внутри яйцевой оболочки, 8.0 ч 
до вылупления (д.в.); б — то же, вид передней части эмбриона сверху; в – поверхность яйцевой оболочки, г — уча-
сток поверхности яйцевой оболочки с фрагментарной структурированностью, д — участок поверхности яйцевой 
оболочки при большем увеличении; е — эмбрион внутри яйцевой оболочки, 1.5–2.0 ч д.в. Масштаб, мкм: а, б, е 
(линейка общая) — 50; в, г (линейка общая) — 100; д — 50.
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В пигментации эмбриона участвуют мела-
нофоры двух типов  — окрашенные в  разные 
оттенки коричневого и  чёрные. Коричневые 
тона в  окраске несколько доминируют. Рас-
пределение меланофоров неравномерное. 
В  пигментированных областях всегда присут-
ствуют оба типа меланофоров, но  в разных 
пропорциях. Наиболее интенсивно окрашены 
бо́льшая часть туловищного отдела, начиная 
с  1-го сегмента до  примерно середины хвосто-
вого отдела, 23–25-й сегменты, а также внешняя 
и  погружённая в  желток поверхности жировой 
капли. Терминальная часть хвостового отдела 
каудальнее 25-го сегмента на  участке, включа-
ющем 2–3 последних выделившихся миомера, 
во всех случаях была не пигментирована. Также 
у  всех изученных экземпляров присутствовали 
несколько коричневых и  чёрных меланофоров, 
разбросанных по  поверхности передней части 
головного отдела примерно до уровня середины 
зачатков глаз. Всегда присутствовали плотные 
парные группы меланофоров или пигментные 
пятна, расположенные симметрично с обеих сто-
рон на границе среднего мозга и мозжечка и за 
слуховыми капсулами. На  дорсальной поверх-
ности желточного мешка вблизи тела эмбриона 
с каждой стороны на уровне с 5–6-го по 10–12-й 
сегмент также симметрично расположены хоро-
шо выраженные группы, состоящие из  интен-
сивно окрашенных, преимущественно чёрных, 
меланофоров. На  других участках поверхности 
желточного мешка пигментные клетки отсут-
ствуют.

В о з р а с т  ~  1 . 5 – 2 . 0   ч  д . в .  (рис.  1е). 
В теле зародыша выделилось 29–30 мускульных 
сегментов. Плавниковая складка стала заметно 
шире во всех отделах.

Общий характер распределения пигментных 
клеток принципиально не  изменился, однако 
большинство меланофоров приобрело сложную 
форму с разветвлёнными выростами, что создаёт 
эффект заметного увеличения интенсивности 
окраски. На  пигментированном участке туло-
вищного и  хвостового отделов с  1-го по  21– 
23-й сегмент имеется зона (с 7–8-го по 14–15-й 
сегмент), где меланофоры расположены менее 
плотно.

Характерные симметрично расположенные 
парные пигментные пятна на  дорсальной сто-
роне желточного мешка, на  границе среднего 
мозга и  мозжечка и  за слуховыми капсулами 
сохранились и стали более отчётливыми.

Зачатки свободных лопастей грудных плав-
ников дифференцировались в  виде скоплений 
клеточного материала в  форме слабо выражен-
ных бугорков, расположенных на  дорсальной 
части желточного мешка рядом с телом эмбрио-
на на уровне 1–3-го сегментов.

Заметно возросла двигательная активность 
эмбриона. Сердце сокращается ~ 100–120 раз 
в  мин. Туловищная мускулатура совершает 
серии мелких подрагиваний, перемежающихся 
с  перекладыванием хвостового отдела с  одной 
стороны на другую. При этом положение туло-
вищного и головного отделов эмбриона относи-
тельно яйцевых оболочек не меняется.

Плавучесть снизилась до  слабо положи-
тельной, а у некоторых особей до нейтральной. 
При малейшем механическом воздействии или 
движении воды яйца, располагавшиеся под по-
верхностью, начинали погружаться и всплывать 
после этого очень медленно.

В о з р а с т  1 . 5 – 2 . 0   ч  п о с л е  в ы л у -
п л е н и я  (п.в.), TL 2.1–2.3  мм (рис.  2а). В  ла-
бораторных условиях выход эмбрионов из  яй-
цевых оболочек осуществлялся с  20:00 до  01:30 
по  местному времени. В  теле насчитывается 
27–28  мускульных сегментов (15 туловищных 
и 12–13 хвостовых). Жировая капля в массе жел-
тка занимает переднее положение, её диаметр 
составляет ~0.33  мм. Предличинки имеют хо-
рошо выраженную положительную плавучесть 
и  при отсутствии раздражающего воздействия 
пребывают в  неподвижном состоянии под по-
верхностной плёнкой воды, ориентируясь жи-
ровой каплей вверх часто в почти вертикальном 
положении. В случае беспокойства предличинки 
совершают короткое перемещение, иногда с не-
большим заглублением, и снова переходят в не-
подвижное состояние в прежнем положении.

В довольно интенсивной, но  неравномер-
ной пигментации предличинки по-прежнему 
участвуют пигментные клетки, окрашенные 
в разные оттенки только коричневого и чёрного 
цветов. Коричневых меланофоров на большин-
стве участков больше, среди них почти повсе-
местно присутствуют чёрные. Характерные, 
симметрично расположенные отчётливые пар-
ные пигментные пятна на  дорсальной стороне 
желточного мешка сохранились и имеют отчёт-
ливую и  компактную конфигурацию. Их  по-
ложение относительно сегментов тела почти 
не изменилось, но они сместились ближе к телу. 
На других областях желточного мешка пигмен-
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Рис.  2. Стадии предличиночного и  личиночного развития Moolgarda sp.: а  – абсолютная длина (TL) 2.1–2.3  мм, 
возраст 1.5–2.0 ч после вылупления (п.в.); б — TL 2.7–2.8 мм, ~ 22 ч п.в.; в – TL 2.9–3.1 мм, ~52 ч п.в.; г — другая 
предличинка примерно того же возраста, вид спереди и сверху; д — личинка, перешедшая на смешанное питание, 
TL 2.9–3.1 мм, ~78 ч п.в. Масштаб (линейка общая): 1 мм.
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тация отсутствует. Парные группы меланофоров 
с границы между средним мозгом и мозжечком 
сместились латеральнее и рассеялись на участке 
от  задней границы зачатков глаз до  слуховых 
капсул. Меланофоры, формировавшие парные 
компактные пятна за  слуховыми капсулами, 
распределились, сместившись в разной степени 
в  каудальном направлении и  частично объеди-
нились со множеством клеток, пигментирующих 
переднюю часть туловищного отдела; эта часть 
вместе с передней частью хвостового отдела (т.е. 
участок от 1-го и примерно до 20–21-го сегмента 
тела) остались наиболее интенсивно пигменти-
рованными частями эмбриона. Также интенсив-
но окрашена внешняя и  погружённая в  желток 
поверхности жировой капли. Примерно с  8-го 
по 14-й сегмент тела меланофоры расположены 
менее плотно, и  эта особенность у  некоторых 
эмбрионов сохраняется почти до  суток после 
вылупления. Каудальнее 20–21-го сегмента 
пигментация отсутствует. Три–четыре чёрных 
меланофора расположены на  вентральной сто-
роне под кишечником, в подкишечном ряду.

В о з р а с т  ~  2 2   ч  п . в . , TL 2.7–2.8  мм 
(рис.  2б). В  теле насчитывается 26–27  му-
скульных сегментов (13–14 туловищных и  12– 
13 хвостовых). Плавучесть положительная. При 
отсутствии какого-либо раздражающего вли-
яния предличинки остаются неподвижными 
и  располагаются под поверхностной плёнкой 
жировой каплей вверх.

Размер жировой капли с момента вылупления 
заметно не  изменился. Объём остатка желтка 
лишь немного превышает объём жировой капли.

Пищевод переходит в  расширение среднего 
кишечника (будущий желудок) на уровне начала 
4-го сегмента. Расширение происходит за  счёт 
довольно резкого прогиба вниз нижней стенки 
пищеварительного тракта, который продавлива-
ет под собой желток и сужается на уровне 6–7-го 
сегмента, переходя в  недифференцированные 
заднюю часть среднего кишечника и задний ки-
шечник. Стенки кишечника повсеместно имеют 
примерно одинаковую толщину без продольных 
и поперечных складок. Перистальтических дви-
жений не обнаружено.

Хорошо развит гидросинус, или головной 
синус, охватывающий переднюю верхнюю часть 
предличинки. Его отчётливое расширение начи-
нается примерно на уровне мозжечка и заканчи-
вается примерно на  уровне 7-го сегмента тела, 
где переходит в спинную часть протоптеригия.

Отчётливо дифференцированы свободные 
лопасти грудных плавников. Они имеют фор-
му округлых толстых лопастей, наклонённых 
в  каудальном направлении. Их  овальное осно-
вание расположено на дорсальной поверхности 
желточного мешка, над жировой каплей, в  не-
посредственной близости к  телу предличинки 
на уровне 1–4-го сегментов.

В кровяном русле циркулирует большое ко-
личество форменных элементов крови. В местах 
их  большого скопления, например в  венозном 
синусе, можно заметить присутствие слабого 
розового оттенка. Функционирует сосуд ман-
дибулярной дуги аорты. Сосуды гиоидной 
и  первой жаберной дуг дифференцированы, 
но  не функционируют, кровь по  ним не  идёт. 
От  каждого сосуда мандибулярной дуги сверху 
есть ответвление вперёд к  мозгу и  назад  — ко-
рень аорты. Правый и левый корни аорты сли-
ваются в спинную аорту, переходящую в конце 
туловищного отдела в хвостовую артерию. В се-
редине несегментированной части хвостового 
отдела хвостовая артерия, образовав короткую 
узкую петлю, разворачивается вперёд, переходя 
в  хвостовую вену. Достигнув задней части по-
лости тела, хвостовая вена направляется вниз, 
распадаясь при этом на  четыре–шесть корот-
ких капилляров, по  два–три с  каждой стороны 
кишечника. Под кишечником они сливаются 
в  единую подкишечную вену, которая сначала 
идёт вперёд до остатка желтка, огибает его свер-
ху и  впадает в  венозный синус, примыкающий 
к передней части жировой капли.

Характер пигментации в основном сохраня-
ется, но  её интенсивность заметно возрастает 
за  счёт увеличения числа и  усиления ветвле-
ния пигментных клеток. Чёрные меланофоры 
по-прежнему почти повсеместно присутству-
ют среди доминирующих коричневых, что 
определяет цвет окраски предличинки как 
тёмно-коричневый. Интенсивно пигментиро-
ванная часть тела стала немного протяжённей, 
начинается за  слуховой капсулой краниальнее 
передней границы первого сегмента и  за-
канчивается на  уровне 21–22-го сегмента. 
Чёрные меланофоры в  пределах этой зоны 
начали формировать подобие среднебокового, 
нижнебокового и  подхвостового анизомерных 
рядов. Терминальная часть хвостового отдела 
остаётся непигментированной, однако у  не-
которых особей в  этом возрасте здесь можно 
обнаружить три–пять очень мелких одиноч-
ных меланофоров в  положении подхвостового 
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ряда, которые не  заходят за  пределы сегмен-
тированной части. Интенсивно пигментиро-
вана область, покрывающая жировую каплю, 
передневентральную и  переднелатеральную 
части остатка желтка. Под кишечником рас-
положено несколько, три–пять, небольших 
чёрных, сильно разветвлённых меланофоров, 
формирующих на этой стадии слабо выражен-
ный непарный подкишечный ряд. Последний 
в этом ряду меланофор, расположенный вблизи 
ануса, обычно значительно крупнее остальных 
и  всегда присутствует именно на  этом месте. 
Несколько чёрных и коричневых меланофоров 
присутствуют на передней части головного от-
дела. В частности, несколько коричневых мела-
нофоров пигментируют поверхность зачатков 
глаз. Отчётливые симметрично расположенные 
пигментные пятна на дорсальной поверхности 
желточного мешка вблизи тела полностью рас-
формированы. Меланофоры присутствуют над 
дорсальной частью глотки, пищевода и желуд-
ка. Два–три чёрных меланофора присутствуют 
на зачатке нижней челюсти.

В о з р а с т  ~  5 2  ч  п . в . , TL 2.9–3.1  мм 
(рис.  2в, 2г). В  теле насчитывается 24–25  му-
скульных сегментов (12–13 туловищных и  12– 
13 хвостовых). Плавучесть близка к  нейтраль-
ной. Предличинки бо́льшую часть времени пре-
бывают во взвешенном состоянии без движения, 
но  периодически совершают короткие переме-
щения. Расширение гидросинуса начинается 
от середины среднего мозга и распространяется 
до 8–9-го сегмента тела.

Основания свободных лопастей грудных 
плавников почти полностью сместились на  те-
ло предличинки и  заняли положение, близкое 
к  вертикальному. Сами лопасти стали более 
тонкими, изогнуты в  каудальном направлении 
и прижаты к телу. Пищевод проходит над жиро-
вой каплей и на уровне 5-го сегмента переходит 
в  расширение презумптивного желудка, кото-
рый на  уровне 8–9-го сегмента тела сужается 
и переходит в кишечник. Стенки пищеваритель-
ного тракта стали значительно толще. В отделах 
кишечника и  желудке начала формироваться 
продольная и  поперечная складчатость. Пери-
стальтика отсутствует. Зачаток печени в  виде 
образования с  рыхлой зернистой структурой 
плотно примыкает к остатку желточной массы, 
охватывающему вентрально-каудальную часть 
поверхности жировой капли сзади. Его задняя 
часть примыкает к  передней части стенки рас-
ширения желудка.

Скопление эритроцитов в  области венозно-
го синуса имеет отчётливую розовую окраску. 
Функционируют сосуды мандибулярной и  гио-
идной дуг аорты. На  уровне примерно средней 
линии глаза они объединяются в  один и  на-
правляются вперёд. Дифференцированы сосуды 
четырёх жаберных дуг, но  не функционируют. 
Сеть сосудов, формирующаяся при переходе 
хвостовой вены в подхвостовую, значительно ус-
ложнилась. Подкишечная вена проходит под ки-
шечником, вентральной частью желудка, входит 
в каудальную часть зачатка печени и распадается 
там на  несколько капилляров. Перед выходом 
из печени они объединяются в печёночную вену. 
Печёночная вена проходит над жировой каплей 
и впадает в венозный синус.

Общий характер пигментации сохранил-
ся, но  есть изменения в  деталях. Зачатки глаз 
полностью окрашены в  коричневый цвет 
со  множеством разноразмерных более тёмных 
вкраплений. Меланофоры присутствуют над 
дорсальной частью глотки, пищевода и желудка. 
У некоторых особей число мелких меланофоров 
на  латеральной поверхности нижней челюсти 
возросло до  четырёх–пяти. Они распределены 
в линию, иногда по всей её длине.

В о з р а с т  ~  7 8  ч  п . в . , TL 2.9–3.1  мм 
(рис. 2д). В теле насчитывается 24–25 мускуль-
ных сегментов (12 туловищных и 12–13 хвосто-
вых).

Челюстной аппарат и  грудные плавники 
подвижны. Личинки бо́льшую часть времени 
пребывают в движении, перемещаются по слож-
ной траектории, совершают броски и пытаются 
захватывать ртом потенциальные объекты пита-
ния.

Функционируют сосуды всех жаберных дуг. 
В  головном отделе развита довольно сложная 
система капилляров. Хвостовая вена после 
ответвления от  неё подкишечной продолжа-
ется в  краниальном направлении как задняя 
кардинальная вена, возможно, в  заднем отделе 
непарная. Подкишечная вена, проходя некото-
рое расстояние в краниальном направлении над 
кишечником, распадается на  несколько капил-
ляров, направляющихся вниз и  формирующих 
редкую сеть, охватывающую кишечник от  его 
терминального отдела до  задней части расши-
рения желудка. Единый сосуд подкишечной 
вены, формирующийся в  результате слияния 
капилляров под кишечником, входит в  печень, 
распадается в ней на несколько капилляров, вы-
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ходит в виде единой печёночной вены, которая 
обходит жировую каплю слева и впадает в вено-
зный синус.

Сохраняется довольно объёмный гидросинус. 
Его расширение начинается от  середины сред-
него мозга и распространяется примерно до 7-го 
сегмента тела.

Внутренние стенки желудка и  кишечника 
имеют сильно выраженную складчатую струк-
туру. Волны перистальтических сокращений 
проходят регулярно через каждые 10–30 с. За-
чаток печени виден в пространстве, ограничен-
ном вентрокаудальной поверхностью жировой 
капли, передней частью стенки изгиба желудка 
и вентральной стенкой брюшной полости.

Основные черты распределения пигмент-
ных клеток сохранились, изменения только 
в  деталях. Плотная меланиновая пигментация 
пигментного слоя глаз придаёт им полную не-
прозрачность. В  серебристом слое появились 
кристаллы гуанина, определяющие наличие 
металлического отблеска в  отражённом свете. 
У некоторых особей чёрные меланофоры в под-
хвостовом ряду распространились в  каудаль-
ном направлении дальше, примерно до  конца 
сегментированной части. В  брюшном ряду 
у  разных особей присутствуют от  трёх до  семи 
меланофоров, которые могут быть распределены 
по его длине очень неравномерно. Однако один 
относительно крупный по-прежнему всегда 
располагается в  его терминальной части, в  не-
посредственной близости к  анусу. Усилилась 
пигментация структур в  верхней части полости 
тела.

ОБСУЖДЕНИЕ
На основании нуклеотидной последователь-

ности участка гена COI с  учётом порогового 
уровня сходства с  гомологичными последова-
тельностями наиболее вероятна принадлеж-
ность нашего образца к  роду Crenimugil. По-
пытки описания и  таксономической ревизии 
рода Crenimugil, в  том числе с  привлечением 
молекулярных данных, проводили неодно-
кратно (Smith, 1947; Ben-Tuvia, 1975; Thomson, 
1997; Harrison, Senou, 1999; Durand et al., 2012a, 
2012b, 2017; Durand, Borsa, 2015; Crosetti, Blaber, 
2016; Kwun, Myoung, 2019; Delrieu-Trottin et al., 
2020; Rajan et al., 2023; Whitfield, Durand, 2023). 
В 2024 г. опубликованы результаты масштабно-
го исследования таксономических взаимоот-
ношений в  пределах рода Crenimugil, основан-

ного на комплексном анализе всей имеющейся 
у  авторов информации о  митохондриальных 
и  ядерных участках генома его представи-
телей (Bogorodsky et  al., 2024). Итогом этого 
исследования стало восстановление названия 
рода Moolgarda, также был продемонстрирован 
его приоритет перед названиями Crenimugil 
и  Valamugil. Таким образом, все виды, относя-
щиеся к родам Moolgarda, Crenimugil и Valamugil, 
следует рассматривать в  пределах одного рода 
Moolgarda. Авторы показали наличие девяти 
эволюционных линий (видов) в роде Moolgarda, 
из которых переописали три вида: M. crenilabis, 
M. seheli и  M. tade. Для остальных видов была 
сохранена используемая ранее номенклатура 
с  применением заглавных букв латинского 
алфавита: M. sp. C, M. sp. D и  так далее. Для 
описания и  наименования ещё не  названных 
эволюционных линий рода предстоит прило-
жить дополнительные усилия.

Принимая во внимание результаты указан-
ного исследования как приоритетные, наш 
образец можно идентифицировать одним 
из  существующих, но  ещё не  описанных видов 
рода Moolgarda — М. sp. C. Нуклеотидная после-
довательность участка гена COI нашего образца 
имеет сходство 99.52–100% с  27 образцами  
М. sp. C из вод Вьетнама и Филиппин, которые 
депонировали в  базы генетических данных 
Богородский с  соавторами (Bogorodsky et  al., 
2024). В  своей работе они предложили видовое 
название для М. sp. C как M. delicata (Alleyne and 
Macleay, 1877), однако сделали оговорку о необ-
ходимости дополнительных исследований для 
решения этого вопроса.

Филогенетические взаимоотношения объек-
та нашего исследования и представителей девя-
ти эволюционных линий рода Moolgarda из  ра-
боты Богородского с  соавторами (Bogorodsky 
et  al., 2024) на  основании изменчивости гена 
COI представлены на  рис.  3. На  филограмме 
продемонстрирован высокий уровень бут-
стреп-поддержки результатов кластериза-
ции нашего образца и  представителей вида  
М. sp. C из вод Вьетнама, Филиппин и Австралии. 
Также показана генетическая обособленность 
ветви, принадлежащей представителям рода  
М. sp. C, от  всех остальных видов, в  том числе 
тех, которые имеют локализацию во Вьетнаме 
(M. crenilabis, M. seheli, M. sp. E).

Таким образом, на основании результатов мо-
лекулярно-генетического анализа мы считаем, 



Шадрин и др.718

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 66  № 6  2026

что в нашей работе описано развитие Moolgarda 
sp. С., довольно широко распространённого 
в Индо-Пацифике.

Исследованный Moolgarda sp. С  встречался 
в уловах всегда примерно на одной стадии. При 
вечернем нересте, после заката солнца, и отме-
ченном времени вылупления в  лабораторных 
условиях продолжительность эмбрионального 
развития предположительно может составлять 
26–32 ч, что сопоставимо с  результатами, по-
лученными для M. cephalus в похожих условиях 
инкубации (Walsh et al., 1991; Tamaru et al., 1993).

Общие черты строения, характерные для яиц 
Mugilidae, были уже сформулированы неодно-
кратно (De Sylva, 1984; Sandknop, Watson, 1996; 
Ditty et  al., 2000, 2006). Их  икра пелагическая, 
яйца сферические, с  гладким или слабо исчер-
ченным (значительно реже) хорионом. Желток 
не сегментирован, перивителлиновое простран-
ство узкое, жировая капля одна или несколько, 

сливающихся в  одну по  мере развития икры. 
Диаметр жировых капель составляет ~35% диа-
метра икринки.

Яйца исследованного вида в основном соот-
ветствуют изложенным представлениям, однако 
известные обобщённые характеристики икры 
ориентируются на  очень малое число видов 
с  выполненным описанием развития. Наше 
исследование показало, что поверхность хори-
она изученного представителя семейства имеет 
отчётливо выраженную структурированность, 
заметную при исследовании под световым 
микроскопом на  малом увеличении, что яв-
ляется на  настоящий момент уникальным для 
Mugilidae. Другой отличительной особенностью 
является наличие на  дорсальной поверхности 
желточного мешка двух симметрично располо-
женных с каждой стороны характерных, интен-
сивно окрашенных пигментных пятен, которые 
сохраняются у предличинок до полусуток после 
вылупления. Эти две особенности позволя-
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Moolgarda seheli (OR923941), Йемен
Moolgarda seheli (OR923978), Судан
Moolgarda seheli (OR923746), Иран

Moolgarda seheli (OR923810), Вьетнам
Moolgarda sp. H (MT884959), Папуа Новая Гвинея

Moolgarda sp. D (MT885131), Папуа Новая Гвинея
Moolgarda sp. D (OR923956), Филиппины

Moolgarda cf. crenilabis (JQ060435), Французская Полинезия 
Moolgarda cf. crenilabis (JQ060437), Французская Полинезия
Moolgarda crenilabis (ОR923913), Вьетнам

Moolgarda crenilabis (JQ060634), Танзания
Moolgarda crenilabis (ОR923939), Судан

Moolgarda sp. Е (КТ728938), Вьетнам 
Moolgarda sp. Е (КТ728939), Вьетнам
Moolgarda tade (OR923804), Филиппины

Moolgarda sp. F (ОR923967), Новая Каледония
Moolgarda sp. С (ОR924059), Австралия

Moolgarda sp. С (ОR924011), Филиппины
наш образец (РХ859764), Вьетнам
Moolgarda sp. С (ОR923858), Вьетнам

Osteomugil perusii (ОR974844)
Osteomugil robustus (OR974843)

Рис. 3. Филогенетическое дерево, построенное методом ближайшего соседа с использованием двухпараметриче-
ских оценок расстояния Кимуры по данным о нуклеотидных последовательностях участка гена COI митохондри-
альной ДНК (длина 664 пар нуклеотидов) у видов рода Moolgarda, Osteomugil robustus и O. perusii в качестве внешней 
группы. На  филограмме приведены номера последовательностей COI из  GenBank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/
genbank/), использованных для построения дерева, и уровни бутстреп-поддержки (> 70%) узлов ветвления; масштаб 
длины ветвей указан в долях нуклеотидных замен на одну позицию.
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ют легко идентифицировать исследованный 
Moolgarda sp. С и отличать его на эмбриональных 
и  ранних предличиночных стадиях от  других 
присутствующих в  районе проведения работ 
представителей семейства.

Яйца Moolgarda sp. С  имеют очень хорошо 
выраженную положительную плавучесть, ха-
рактерную для большинства изученных пред-
ставителей семейства. Однако незадолго перед 
выходом эмбрионов из  яйцевых оболочек она 
значительно снижается и  становится близкой 
к нейтральной. Подобное изменение плавучести 
яиц в конце эмбрионального периода замечено 
и у другого представителя Mugilidae — P. carinata 
(L. carinata) (Hassan, Takita, 1993), а также у рыб 
из других семейств (Tanaka, 1990; Nissling, Vallin, 
1996; Coombs et al., 2004; Махотин, 2021; Stenevik 
et al., 2025). Есть мнение (Jung et al., 2014), что 
этот феномен универсален для всех костистых 
рыб. На Melanogrammus aeglefinus (Stenevik et al., 
2025) и Gadus morhua (Nissling, Vallin, 1996) пока-
зано, что увеличение удельного веса яиц проис-
ходит в течение всего инкубационного периода, 
но  не равномерно, а  с ускорением на  поздних 
стадиях, очевидно, результаты которого мы на-
блюдали в своём исследовании.

Предличинки и  личинки Moolgarda sp. С  в 
основных чертах соответствуют известным обоб-
щённым характеристикам, сформулированным 
для Mugilidae (Leis, Carson-Ewart, 2000). По пиг-
ментации можно отметить, что наряду с довольно 
интенсивной и  относительно равномерной пиг-
ментацией туловищного и передней части хвосто-
вого отделов предличинок при вылуплении и до 
перехода на внешнее питание (завершение наших 
наблюдений) на терминальной части хвостового 
отдела пигментные клетки полностью или почти 
полностью отсутствуют. Так же или почти так же 
пигментированы предличинки и личинки почти 
всех изученных видов, за исключением Ch. ramada 
(L. ramada) (Mousa, 2010) и P. lauvergnii (L. affinis) 
(Yoshimatsu et  al., 1993), у  которых задняя часть 
хвостового отдела так же не  пигментирована, 
но имеются заметные отличия в пигментации ту-
ловищного и передней части хвостового отделов.

У предличинок исследованного Moolgar- 
da sp. С жировая капля в  желточном мешке 
занимает переднее положение. У всех же осталь-
ных, изученных на  настоящий момент видов 
семейства, — только заднее. У некоторых из них 
при вылуплении она может быть расположена 
вентрокаудально, но в течение нескольких часов 
меняет положение на заднее.

В теле предличинки при вылуплении на-
считывается 27–28  мускульных сегментов 
(15–16 туловищных и 12–13 хвостовых). В ходе 
дальнейшего развития сегментная формула ме-
няется с уменьшением общего числа сегментов 
за  счёт редукции хвостовых. При этом задняя 
граница полости тела смещается вперёд, как 
это отмечено у  многих других видов костистых 
рыб (Ikeda, Mito, 1988). Вскоре после перехода 
на  внешнее питание, в  личиночное состояние, 
в теле изученного Moolgarda sp. С насчитывалось 
24–25  мускульных сегментов (12 туловищных 
и 12–13 хвостовых). У взрослых представителей 
Moolgarda (Valamugil) 24 (11 + 13) (Leis, Carson-
Ewart, 2000) или 23 (11 + 12) (Batubara et  al., 
2021) позвонка. Следовательно, к  моменту пе-
рехода в личиночное состояние число сегментов 
в туловищном отделе у исследованных в нашей 
работе экземпляров не достигло дефинитивного, 
в отличие от некоторых других видов (Шадрин, 
Павлов, 2015; Шадрин и др., 2023).

Таким образом, исследованный вид однознач-
но идентифицирован как реально существующий 
в  природе, распространённый в  Индо-Пацифи-
ке, представленный в генетических базах данных, 
но  пока не  имеющий морфологического описа-
ния Moolgarda sp. С. Яйца исследованного вида 
имеют уникальную для других изученных пред-
ставителей семейства отчётливо выраженную 
структурированность поверхности хориона. Ре-
зультаты, полученные в ходе проведения исследо-
вания развития Moolgarda sp. С, позволяют легко 
идентифицировать этот вид на  эмбриональных, 
предличиночных и  ранних личиночных стадиях 
развития. Также они существенно расширяют 
представления о  строении икры, предличинок 
и ранних личинок семейства Mugilidae.
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EARLY DEVELOPMENTAL STAGES OF MULLET MOOLGARDA SP. 
(MUGILIDAE), IDENTIFIED BY DNA BARCODING, WITH UNIQUE FOR 

THE FAMILY CLEAR CHORION SURFACE STRUCTURING

A. M. Shadrin1, *, A. V. Semenova1, 2, and T. H. T. Nguyen 3

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, Russia 
2Vavilov Institute of General Genetics, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia 

3Coastal Branch, Joint Vietnam–Russia Tropical Science and Technology Research Center, Nha Trang, Vietnam
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This study aims to describe the embryonic and early larval development (up to the onset of exogenous feeding) 
of a Moolgarda species, supported by detailed light microscopy images. The research was based on live specimens 
obtained from ichthyoplankton samples collected in the coastal waters of central Vietnam. The morphological 
features and pigmentation patterns described herein are crucial for taxonomic identification and expand our 
understanding of the morphological diversity of early life stages within the family Mugilidae. A unique diagnostic 
feature of this species among mugilids is the distinct surface ornamentation of its egg chorion. Molecular-genetic 
analysis enabled the identification of the studied specimen as Moolgarda sp. C, an undescribed cryptic lineage 
within the genus. This article provides the first detailed morphological description of the embryonic and early 
larval stages of this species.

Keywords: genus Moolgarda, Mugilidae, egg, chorion surface structuring, early stages of development, larva, 
ichthyoplankton, cytochrome oxidase, taxonomic identification
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Представлены биологические показатели жёлтой козобородки Upeneus sulphureus из зал. Нячанг, в том 
числе соотношение длина по Смитту FL– масса тела рыб W, состояние гонад, порционная плодови-
тость. Приведено описание ультраструктуры оболочек ооцитов, завершивших вителлогенез и овули-
ровавших. Самки крупнее самцов. Зависимость массы тела от его длины (оба пола) аппроксимиро-
вана уравнением: W = 0.0174FL3.0404. Порционная плодовитость составляет в  среднем 13210 ооцитов. 
На  протяжении периода интенсивного размножения гонадосоматический индекс самок и  самцов 
составил в среднем соответственно 5.5 и 1.7%. Поры на поверхности овулировавшего ооцита имеют 
углубления. По  этому признаку, а  также по  ультраструктуре оболочек овулировавших ооцитов  
U. sulphureus отличается от  других изученных видов семейства Mullidae (U. tragula, U. heterospinus и   
U. japonicus).

Ключевые слова: Upeneus sulphureus, гонадосоматический индекс, порционная плодовитость, ооциты, 
ультраструктура яйцевых оболочек, Центральный Вьетнам
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Жёлтая козобородка Upeneus sulphureus 
обитает в  Индийском океане и  западной части 
Тихого океана, повсеместно встречается вдоль 
побережья п-ова Индостан, у северных берегов 
Австралии и  о-вов Океании (Агафонова, 2006; 
Randall, Kulbicki, 2006). Морской, солоно-
ватоводный, демерсальный вид, встречается 
на глубинах 10–90 м, обычно 20–60 м, держится 
стаями. Наиболее типичными местообитаниями 
U. sulphureus являются песчаные или илистые 
прибрежные участки, включая низовья рек, 
в том числе эстуарии (Clarito, Suerte, 2021). Пред-
почитаемые температуры воды 23–28°С (Froese, 
Pauly, 2026). Этот вид часто продают на рыбных 
рынках во многих странах, а  также используют 
для производства кормов в аквакультуре (Sivadas 

et al., 2019; Irnawati et al., 2022). Upeneus sulphureus 
иногда составляла существенный прилов при 
промысле донных рыб в  Индийском океане 
(Агафонова, 2006).

В роде Upeneus, наиболее многочисленном 
в  семействе Mullidae, до  последнего времени 
выделяли семь таксономических групп видов 
(Uiblein et al., 2024). Недавно обособили новую 
группу  — sulphureus, включающую пять видов:  
U. doriae, U. nigromarginatus, U. sulphureus, и  два 
новых вида: U. alama и U. brevianalis (Uiblein et al., 
2025). Эта группа отличается от остальных семи 
рядом меристических признаков и  отсутствием 
полос на хвостовом плавнике. В пределах ареала 
U. sulphureus подразделяется на  две морфы, ко-
роткоусую и длинноусую, но в прибрежной зоне 
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Вьетнама обнаружена лишь короткоусая морфа 
(Uiblein et al., 2025).

Данные по  биологии U. sulphureus немного-
численны. В  основном они касаются зависи-
мости длина–масса тела (Adarsh, James, 2016; 
Vishnupriya et al., 2024), имеются некоторые све-
дения о величине гонадосоматического индекса 
и  сезоне размножения (Nugroho et  al., 2017), 
длине рыб при достижении половой зрелости 
(Prayitno et al., 2020; Clarito, Suerte, 2021). Биоло-
гические характеристики этого вида в прибреж-
ной зоне Вьетнама не исследованы за исключе-
нием анализа ультраструктуры сперматозоидов 
самцов (Емельянова, Павлов, 2020).

Цель работы  — проанализировать основные 
биологические характеристики U. sulphureus 
зал. Нячанг и описать ультраструктуру оболочек 
ооцитов  — параметра, связанного с  биологией 
размножения и  имеющего таксономическое 
значение.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Рыб (137 экз.) приобретали на рыбных рын-

ках г. Нячанг и его окрестностей в марте–апреле 
2017, 2022, 2024 и  2025  гг. В  лабораторных ус-
ловиях Совместного российско-вьетнамского 
тропического научно-исследовательского и тех-
нологического центра (г. Нячанг, Центральный 
Вьетнам) проводили биологический анализ 
особей и фиксацию фрагментов гонад. Измеря-
ли стандартную (SL), по  Смитту (FL) и  общую 
(TL) длины тела особей; определяли массу тела, 
общую (W) и без внутренностей (w), в также мас-
су гонад (g). Стадии зрелости гонад и периоди-
зация оогенеза приведены по  Макеевой (1992). 
Гонадосоматический индекс (ГСИ) определяли 
по формуле: ГСИ = 100g/w. Зависимость длина–
масса тела рассчитывали по формуле: W = a(FL)b  
(Sparre, Venema, 1998). Для анализа этой зави-
симости у самок и самцов проводили сравнение 
линейных уравнений связи lnW с  lnFL по  кри-
терию Фишера. Порционную плодовитость 
определили путём подсчёта ооцитов периода со-
зревания с одной жировой каплей во фрагментах 
яичников массой 0.08–0.10  г и  последующего 
пересчёта на полную массу гонад.

Размерный состав ооцитов исследовали 
на  помещённых в  физиологический раствор 
фрагментах гонад четырёх самок. Для получения 
изображения клеток использовали микроскоп 
Olympus CKX53 (Япония) с  видеокамерой 
Olympus LC30 (Япония). Диаметр ооцитов  

(> 50  мкм) измеряли в  программе ImageJ v. 
1.54j (https://imagej.net/ij/). Состояние ооцитов 
некоторых самок оценивали под микроскопом 
без гистологической обработки, погружая фраг-
менты гонад в просветляющую жидкость Серра 
на несколько минут до приобретения клетками 
прозрачности (Макеева и др., 1987).

Для электронной микроскопии использовали 
фрагменты яичников пяти особей. Фиксатор — 
смесь 2.5%-ного раствора глутарового альдегида 
и 2%-ного параформальдегида на фосфатном бу-
фере (pH 7.4) с добавлением хлористого натрия 
(2.5%) и  сахарозы (1.5%). Постфиксацию осу-
ществляли в 1%-ном растворе четырёхокиси ос-
мия. Дальнейшую обработку для сканирующей 
электронной (СЭМ) и трансмиссионной (ТЭМ) 
микроскопии проводили общепринятыми мето-
дами (Уикли, 1975). Объекты для СЭМ напыля-
ли сплавом золота с  палладием и  исследовали 
в растровом электронном микроскопе CamScan 
S-4 (“Cambridge Instruments”, Великобритания) 
при ускоряющем напряжении 20 кВ. Ультратон-
кие срезы просматривали в  трансмиссионном 
электронном микроскопе JEM-1011 (“Jeol”, 
Япония) при ускоряющем напряжении 80 кВ.

Статистическую обработку данных проводи-
ли в программе GraphPad Prism 8.0.2 (“GraphPad 
Software, Inc.”, США).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Биологические показатели рыб. Большинство 

самок — половозрелые размножающиеся особи, 
в  гонадах которых имеются ооциты периода 
созревания. Такие клетки имеют одну жировую 
каплю и близки к овуляции, лишь у некоторых 
особей слияние жировых капель ещё не  за-
вершилось. Только три особи FL 100–104  мм 
(19.8–20.9  г) были неполовозрелыми, их  поло-
вые клетки представлены лишь превителлоген-
ными ооцитами. Биологические показатели всех 
особей, включая неполовозрелых, представлены 
в  табл. 1. Самки достигают большей средней 
длины тела, чем самцы, различия статистически 
значимы (t-критерий Стьюдента: p < 0.0001) 
(рис. 1).

Соотношения между результатами изме-
рений длины тела (см) особей (n = 137) следу-
ющие: SL = 0.8825FL + 0.6048, R2 = 0.92; TL =  
= 1.0645FL + 0.9287, R2 = 0.97;TL = 1.1124SL + 
+ 1.3724, R2 = 0.90.

Зависимость массы тела (г) от его длины (см) 
аппроксимирована следующими уравнениями 
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(рис.  2): самки  — W = 0.0182FL3.0381, R2 = 0.92; 
самцы — W = 0.0302FL2.8171, R2 = 0.90; оба пола — 
W = 0.0174FL3.0404, R2 = 0.93. В  логарифмических 
координатах зависимости массы тела от его дли-
ны между самками и  самцами не  различаются 
по наклону прямых (p = 0.1065), но их смещение 
друг относительно друга (интерсепты) статисти-
чески значимо (p < 0.0001). При одной и той же 

длине самки обладают большей массой тела, чем 
самцы.

Яичники парные, раздельные, яйцеводы 
почти не  выражены и  сливаются в  каудальной 
части. Порционная плодовитость (BF) самок 
FL 135–170  мм составляет 3425–23065 ооцитов 
(в  среднем 13210 шт., среднее квадратическое 

Таблица 1. Биологические показатели жёлтой козобородки Upeneus sulphureus

Показатель Самки
(n = 41)

Самцы
(n = 96)

Длина тела, мм:

стандартная 90–165
136 (18)

85–143
120 (11)

по Смитту 100–190
147 (20)

95–157
130 (12)

общая 115–210
165 (21)

110–179
148 (14)

Масса, г:

тела (общая) 19.8–156.1
67.0 (25.6)

16.6–73.8
42.5 (11.3)

тела без внутренностей 18.8–138.8
60.0 (22.1)

15.2–69.7
40.8 (10.9)

гонад 0.05–17.42
4.00 (3.27)

0.02–2.04
0.73 (0.45)

Гонадосоматический индекс, % 0.25–12.60
5.46 (3.47)

0.12–4.41
1.68 (0.85)

Примечание. Самки представлены особями со стадиями зрелости гонад II… IV–V; над чертой — пределы варьирования показателя, под 
чертой — среднее значение и (в скобках) среднее квадратическое отклонение.
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Рис.  1. Распределение особей жёлтой козобородки 
Upeneus sulphureus по длине тела: ( ) — самки, n = 41; 
( ) — самцы, n = 96. Здесь и на рис. 2–4: FL — длина 
тела по Смитту.
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Рис.  2. Зависимость массы тела (W) от  его длины 
у самок ( , ) и самцов (▲, ) жёлтой козобо-
родки Upeneus sulphureus.
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отклонение 6144, n = 7), регрессия FL–BF незна-
чима (p = 0.9127).

В яичниках IV–V стадии зрелости при-
сутствуют разноразмерные ооциты всех фаз 
и  периодов развития с  преобладанием преви-
теллогенных и ооцитов в начале вителлогенеза. 
Между ооцитами конца периода вителлогенеза 
и самого начала периода созревания (размерная 
группа 350–400  мкм) и  близкими к  овуляции 
(600–800 мкм) отсутствуют клетки четырёх раз-
мерных групп (рис.  3). Овулировавшие ооциты 
имеют диаметр в среднем 698 мкм (594–778 мкм, 
n = 25).

Семенники удлинённые, более широкие 
в краниальной части, как правило, тёмно-розо-
вого цвета. Семяпроводы раздельные, удлинён-
ные, сливаются лишь перед генитальным отвер-
стием. В  отличие от  семенников семяпроводы 

имеют белый цвет вследствие заполненности 
сперматозоидами, у  отдельных особей семя-
проводы и  семенники имеют близкий размер 
(рис.  4). У  двух наиболее мелких особей FL 95 
и 100 мм (16.6 и 16.8 г) семяпроводы тёмно-ро-
зовые, как и семенники. При наблюдениях под 
микроскопом in vivo сперматозоиды идентифи-
цировать не удалось.

Ультраструктура оболочек ооцитов. По-
верхность овулировавших ооцитов (СЭМ) 
имеет округлые поры. Диаметр пор составляет 
0.05–0.20 (в среднем 0.11) мкм (n = 80), рассто-
яние между ними 0.36–1.52 (в  среднем 0.93) 
мкм (n = 96). Бо́льшая часть пор расположена 
в  незначительных углублениях на  поверхности 
ооцита, диаметр таких углублений варьирует 
от 0.28 до 0.90 (в среднем 0.62) мкм (n = 31). Око-
ло отдельных пор такие углубления отсутствуют 
(рис. 5а).

В ооцитах диаметром ~350 мкм в конце пери-
ода вителлогенеза оболочка представлена zona 
radiata и  слабо выраженным хорионом. Zona 
radiata толщиной в среднем 4.35 (4.08–4.57) мкм 
(n = 12) состоит из гомогенного вещества средней 
электронной плотности. В ней обычно различи-
мы четыре–пять более электронно-плотных по-
лос, чередующихся с четырьмя менее плотными. 
Они расположены параллельно плазмалемме. 
Электронно-плотная полоса, прилегающая 
к  хориону, обычно несколько шире остальных. 
Над внешней частью zona radiata расположен 
хорион, шириной 0.49 (0.35–0.64) мкм (n = 12). 
Он представлен веществом с высокой электрон-
ной плотностью в  его периферической части 
и значительно более низкой в остальной, более 
широкой и рыхлообразной (рис. 5б). Канальцы, 
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Рис. 3. Распределение ооцитов жёлтой козобородки 
Upeneus sulphureus FL 195  мм (гонадосоматический 
индекс 12.6, стадия зрелости яичников IV–V) по ди-
аметру (n = 145).

1
2

Рис. 4. Гонады самца жёлтой козобородки Upeneus sulphureus FL 154 мм (гонадосоматический индекс 3.0, стадия 
зрелости семенников IV): 1 — семенник, 2 — семяпровод. Масштаб: 1 см.
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в которых расположены микро- и макроворсин-
ки в их апикальных частях, ограниченных хори-
оном, более широкие, в среднем 0.54 (0.46–0.64) 
мкм (n = 28). В  верхней области zona radiata 
канальцы сужаются до  0.15 (0.11–0.21) мкм 
(n = 15). Zonа radiata овулировавших оо-
цитов становится тоньше, её ширина 
3.34 (2.34–3.94) мкм (n = 17), а ширина хориона — 
0.20 (0.07–0.39) мкм (n = 17) (рис. 5в). Канальцы 
в zona radiata почти не выражены и отчётливо за-
метны лишь в области хориона и прилегающей 
к  нему апикальной части zona radiata. Хорион 
неплотно прилегает к  zona radiata, образуя не-
большие выступы, особенно чётко выраженные 
около канальцев. За  счёт этого в  области пор 
образуются углубления на  поверхности ооцита, 
выявляемые СЭМ.

ОБСУЖДЕНИЕ
Самки  U. sulphureus крупнее самцов, а  мак-

симальный размер среди рыб нашей выборки 
был у  самки FL 190  мм, TL 210  мм (гонады 
IV–V стадии зрелости). Максимальная длина, 
зарегистрированная у представителей этого вида 
(TL 23.0 см, FL ~21.1 см), отмечена в акватории 
Сомали, пол не определён (Sommer et al., 1996). 
Коэффициент b зависимости длина–масса тела 
у  U. sulphureus (оба пола) акватории Филиппин 
составляет 3.07 (Clarito, Suerte, 2021), т.е. поч-
ти такой же, как у  особей из  зал. Нячанг. У  
U. sulphureus прибрежья Индонезии этот показа-
тель варьирует от 2.73 до 3.12 (Nugroho et al., 2017; 
Prayitno et al., 2020). Таким образом, в несколь-
ких регионах соотношение длина–масса соот-
ветствует правилу куба (b ≈ 3) (Yanagawa, 1994).

Судя по  значениям ГСИ у  самок (наибо-
лее высокие средние показатели составляли 
≥ 3%, максимальные — 5.5%) (Nugroho et al., 2017), 
размножение U. sulphureus у берегов Индонезии 
происходит преимущественно в ноябре–апреле, 
менее интенсивный нерест отмечен в июне–ав-
густе. В северной части Бенгальского залива этот 
вид нерестится дважды в  год  — в  январе–мае 
и  августе–октябре, максимальные значения 
ГСИ у самок не превышают 3.5%, самцов — чуть 
более 1% (Akter et  al., 2020). Нерест этого вида 
в акватории Филиппин происходит в мае–июне 
и августе–сентябре, данные по ГСИ отсутствуют 
(Clarito, Suerte, 2021). В зал. Нячанг U. sulphureus 
в марте–апреле (период исследования) активно 
размножается, что подтверждается высокими 
значениями ГСИ у  рыб обоих полов. У  дру-
гих представителей рода Upeneus прибрежной 
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Рис.  5. Ультраструктура яйцевых оболочек жёлтой 
козобородки Upeneus sulphureus: а  — поверхность 
овулировавшего ооцита, б  — фрагмент оболочки 
ооцита конца периода вителлогенеза, в – фрагмент 
оболочки овулировавшего ооцита; 1  — границы 
углубления на  поверхности ооцита, в  котором рас-
положена пора; 2 — хорион, 3 — zona radiata; 4, 5 — 
широкая и узкая части канальца. Масштаб: 2 мкм.
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зоны Центрального Вьетнама максимальные 
и  средние значения ГСИ ниже по  сравнению 
с U. sulphureus: у самок U. tragula соответственно 
8.48 и  3.03%, у  самцов  — 0.79 и  0.19%; у  самок  
U. japonicus — 7.99 и 4.04%, самцов — 0.70 и 0.28%. 
(Pavlov et al., 2014; Емельянова и др., 2025).

Порционная плодовитость U. sulphureus  
зал. Нячанг составляет в  среднем 13210 шт. 
Аналогичные данные по этому виду в литературе 
отсутствуют, а  потенциальная плодовитость, 
включающая подсчёт всех разноразмерных 
клеток в  яичниках особей из  северной части 
Бенгальского залива составляет 15128–97274 шт. 
(Akter et al., 2020).

В акватории Индонезии самки U. sulphureus 
достигают половой зрелости при одной и  той 
же длине  — TL 12.9  см (FL ~11.4  см) (Nugroho 
et  al., 2017) и  FL 11.67  см (Prayitno et  al., 2020). 
В  прибрежной зоне Филиппин самки этого 
вида становятся половозрелыми при несколько 
большей длине тела — TL 13.8 см (FL ~12.1 см) 
(Clarito, Suerte, 2021). Точно определить длину 
рыб во время наступления половой зрелости 
в зал. Нячанг не удалось, но при FL > 125 мм все 
особи были половозрелыми.

Анализ состояния ооцитов и распределение 
их  по диаметру у  U. sulphureus свидетельствует 
о  непрерывном типе оогенеза. Как известно, 
такой тип характеризуется длительным пери-
одом размножения и  недетерминированной 
плодовитостью (Овен, 2004). Оболочки ову-
лировавших ооцитов U. sulphureus отлича-
ются от  таковых у  U. tragula, U. heterospinus и  
U. japonicus (Емельянова, Павлов, 2014; Емелья-

нова и др., 2025) наличием углублений в обла-
сти пор. Сравнение параметров овулировавших 
ооцитов четырёх видов рода Upeneus показало, 
что U. sulphureus имеет существенно меньший 
диаметр пор на поверхности ооцита и бо́льшую 
толщину zona radiata и хориона (табл. 2). Кроме 
этого, на  поперечном срезе оболочки число 
электронно-плотных полос у  U. sulphureus 
меньше, чем у  трёх остальных видов,  — че-
тыре–пять против пяти–шести. Указанные 
различия в  ультраструктуре оболочки ооцита, 
по-видимому, не зависят от межвидовой вариа-
бельности диаметра ооцитов.

Как известно, тонкое строение оболочек мо-
жет быть использовано для идентификации икры 
рыб и уточнения филогенетических связей (Ми-
кодина, 1987; Bian et  al., 2010; Kim, Park, 2014; 
Choi et  al., 2023; Park, Kim, 2024). В  семействе 
Mullidae существенное обособление U. sulphureus 
по  ультраструктуре оболочки ооцита от  трёх 
исследованных ранее видов подтверждается мо-
лекулярными данными: U. tragula, U. heterospinus 
и U. japonicus входят в состав клады, являющейся 
сестринской по  отношению к  кладе, включа-
ющей U. sulphureus (Nash et  al., 2022; Luo et  al., 
2024). Среди этих четырёх видов ультраструктура 
сперматозоида U. sulphureus также существенно 
отличается наличием уплощённой и слегка зао-
стрённой головки, сперматозоиды трёх осталь-
ных видов имеют головку с  узкой изогнутой 
апикальной частью (Емельянова, Павлов, 2020; 
Емельянова и  др., 2025). Представители обеих 
клад различаются и  по величине ГСИ у  самок 
и  самцов во время интенсивного размножения 
(см. выше). Таким образом, межвидовые раз-

Таблица 2. Некоторые параметры овулировавших ооцитов у видов рода Upeneus, мкм

Вид
Диаметр Расстояние 

между порами
Толщина оболочки Источник  

информацииооцитов пор zona radiata хорион

U. sulphureus 594–778
698 (25)

0.05–0.20
0.11 (80)

0.36–1.52
0.93 (96)

2.34–3.94
3.34 (17)

0.07–0.39
0.20 (17)

Данная работа

U. tragula 669–750
704 (30)

0.11–0.21
0.16 (53)

0.92–1.50
1.18 (65)

1.67–2.76
2.21 (13)

0.11–0.19
0.13 (5)

Емельянова,  
Павлов, 2014

U. heterospinus* 681–877
774 (40)

0.11–0.25
0.17 (46)

0.85–1.91
1.20 (70)

1.40–2.18
1.80 (18)

0.03–0.08
0.05 (10)

То же

U. japonicus 535–784
640 (58)

0.02–0.28
0.16 (104)

0.38–2.15
0.89 (165)

2.08–2.59
2.19 (14)

0.11–0.32
0.14 (14)

Емельянова и др., 
2025

Примечание. Над чертой — пределы варьирования показателя; под чертой — среднее значение, в скобках — число измерений. *Вид из при-
брежной зоны Вьетнама был первоначально определён как U. cf. margarethae, впоследствии выделен новый вид U. heterospinus Uiblein et 
Pavlov 2019 (Uiblein et al., 2019).
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личия репродуктивных параметров и  строения 
гамет отражают филогенез групп и, очевидно, 
имеют адаптивное значение.
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BIOLOGICAL PARAMETERS AND ULTRASTRUCTURE OF OOCYTE 
ENVELOPES IN SULPHUR GOATFISH UPENEUS SULPHUREUS 

(MULLIDAE) FROM NHA TRANG BAY (CENTRAL VIETNAM)

N. G. Emel’yanova1, D. A. Pavlov1, *, and Y. H. T. Dinh2

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, Russia 
2Coastal Branch, Joint Russia–Vietnam Tropical Science and Technology Research Center,  

Nha Trang, Vietnam

*E-mail: dimi-pavlov@yandex.ru

Biological parameters of sulphur goatfish Upeneus sulphureus from Nha Trang Bay including the relationship 
body length (FL) — body weight (W), gonadal state, and batch fecundity are evaluated. The ultrastructure of 
envelopes is described in oocytes completed vitellogenesis and ovulated oocytes. The females are larger than 
males. The relationship body weight (g)  — body length (cm) (both sexes combined) is approximated by the 
following equation: W = 0.0174FL3.0404. The average batch fecundity reaches 13 210 ооцитов. During the 
intensive spawning, the average gonadosomatic index of the females and males is 5.5 и 1.7%, respectively. The 
ultrastructure of ovulated oocytes differs from those described in other species of the family Mullidae: U. tragula, 
U. heterospinus, and U. japonicus.

Keywords: Upeneus sulphureus, gonadosomatic index, batch fertility, oocytes, oocyte envelope ultrastructure, 
Central Vietnam
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Представлены результаты впервые проведённого микроэлементного анализа кормовых объектов 
из пищевого комка горбуши Oncorhynchus gorbuscha (Walbaum, 1792) из Куйбышевского залива Охотско-
го моря, вернувшейся после нагула к  берегам о-ва Итуруп в  июле 2022  г. В  составе пищи горбуши 
обнаружены организмы из 10 крупных фаунистических групп и водоросли. Наибольшее значение как 
по биомассе, так и по частоте встречаемости имели пять групп: Pisces, Decapoda, Copepoda, Hyperiidea 
и Euphausiacea. Сравнение микроэлементного состава кормовых объектов из пищевого комка горбу-
ши с минеральным составом её мышечной ткани, печени и гонад показало, что уровень содержания 
Zn, Ni и Pb в пище в разы превышает таковой в органах и тканях рыб. Так, например, Zn в пище рыб 
содержится в 25 раз больше, чем в мышцах, и в четыре раза больше, чем в печени; Ni в пище в два раза 
больше, чем в мышцах, печени и семенниках, и в четыре раза больше, чем в яичниках. Содержание 
Cu и Fe, напротив, было в пище значительно меньше, чем в печени и яичниках рыб. Уровень Cd был 
высок в печени по сравнению с пищевым комком и не различался между мышцами, гонадами и объек-
тами питания.

Ключевые слова: горбуша, кормовые объекты, микроэлементный состав, тяжёлые металлы, Итуруп, 
Куйбышевский залив

DOI: 10.7868/S3034514626060069

Подводные и  надводные вулканы в  районе 
Курило-Камчатской впадины являются мощ-
ным источником геохимического воздействия 
на  морскую среду, образуя своеобразную био-
геохимическую провинцию, что отражается 
на  минеральном составе обитающих здесь 
организмов − планктона, нектона и  бентоса, 
служащих пищей для активных мигрантов, 
в частности горбуши Oncorhynchus gorbuscha (Ка-

вун, Христофорова, 1991; Малиновская, Христо-
форова, 1997; Kavun et al., 2002). В предыдущих 
исследованиях мы обнаружили повышенное 
содержание тяжёлых металлов (в  основном Pb 
и  Cd) в  тихоокеанских лососях (горбуше, кете 
O. keta, симе O. masou), нагульные и нерестовые 
миграции которых проходят в  прикурильских 
и сахалинских водах (Христофорова и др., 2019а, 
2019b; Литвиненко, Христофорова, 2020).
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Микроэлементный состав пищи может давать 
уточняющие сведения о  геохимической специ-
фике районов нагула и миграций рыб.

Многочисленные исследования питания гор-
буши на разных этапах онтогенеза показали, что 
особенности пищевого поведения вида и спектр 
его кормовых объектов имеют характерные чер-
ты и зависят не только от физиологического со-
стояния рыб или этапов их развития, но и связа-
ны с районом нагула и миграционными путями 
(Чучукало, 2006). Так, преднерестовая горбуша 
в  Охотском море потребляет в  основном план-
ктон и мелкий нектон, при подходе к берегу в её 
пище возрастает доля нектона, представленного 
мелкими рыбами и  кальмарами. По  литератур-
ным данным, в  прикурильском районе основу 
пищи горбуши из рыб составляют сайра Cololabis 
saira и  японский анчоус Engraulis japonicus, 
а  планктонная часть сформирована гипериида-
ми (Hyperiidae), эвфаузиидами (Euphausiacea), 
крылоногими моллюсками (Pteropoda) и личин-
ками крабов (Brachyura) (Волков, 1996; Волков, 
Ефимкин, 2002; Чучукало, 2006).

Цель нашего исследования — изучить спектр 
питания и  определить микроэлементный со-
став пищевого комка горбуши из  прибрежной 
акватории у  о-ва Итуруп в  завершающей фазе 
морского нагула, сопоставить содержание ми-
кроэлементов в пище с их уровнями в различных 
органах рыб. Кормовые объекты рассматривали 
как потенциальный источник микроэлементов, 
попадающих в организм рыб по пищевой цепи.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Горбушу, подошедшую в июле 2022 г. к охо-

томорскому побережью о-ва Итуруп в  районе 
Куйбышевского залива, отбирали случайным 
образом из  ставных неводов в  районе мысов 
Ира и  Карий. Протяжённость ставных неводов 
(длина центрального крыла) 600  м, максималь-
ная глубина в зоне их установки составляла 20 м 
(рис. 1).

Для анализа микроэлементного состава 
и  определения качественного состава пищи 
были собраны образцы мышц, печени, гонад 
(семенников и яичников) и желудки рыб. Всего 
для определения спектра питания и  содержа-
ния микроэлементов было исследовано по  25 
желудков из  общей выборки горбуши из  двух 
неводов.

Для определения микроэлементного состава 
кормовых объектов после подъёма рыб на  борт 

судна немедленно извлекали желудки, упаковы-
вали в полиэтиленовые пакеты и замораживали 
при температуре −20°C. Замороженные образцы 
доставляли в  лабораторию. Перед химическим 
анализом содержимое желудков взвешивали 
и  гомогенизировали. Минерализацию содер-
жимого желудков рыб проводили методом ми-
кроволнового разложения (“CEM, Inc. MARS 
Express®”, США) в  соответствии с  методом 
USEPA 3051 (ГОСТ …, 20101).

Определение уровней содержания Zn, Cu, Ni, 
Fe, Pb и Cd выполняли с использованием атом-
но-абсорбционного спектрофотометра Shimadzu 
AA-7000 c электротермическим атомизатором 
с графитовой печью GFA-7000 (“Shimadzu”, Япо-
ния). Точность измерения содержания металлов 
и загрязнение реактивов контролировали, приме-
няя соответственно анализ стандартных образцов 
и холостые пробы. Для атомизации использовали 
графитовую кювету с  ω-образной платформой 
(в пламенном варианте) и однощелевую горелку 
(в беспламенном варианте), в качестве источника 
света — лампы с полым катодом.

Сбор проб для определения качественного 
и  количественного состава пищи горбуши 
из Куйбышевского залива проводили параллель-
1 ГОСТ 26929-94. 2010. Сырье и  продукты пищевые. Под-
готовка проб. Минерализация для определения содержания 
токсичных элементов. М.: Стандартинформ, 12 с.
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Рис. 1. Места сбора горбуши Oncorhynchus gorbuscha ( )  
в Куйбышевском заливе (о. Итуруп) в июле 2022 г.
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но со  сбором желудков на  содержание микро-
элементов. После поднятия рыб на  борт судна 
выполняли их  биологический анализ, желудки 
фиксировали в  4%-ном растворе формальдеги-
да. Из собранных и зафиксированных 25 желуд-
ков пища была обнаружена в  22. Камеральную 
обработку содержимого желудков выполняли 
стандартным количественно-весовым методом 
с использованием фактической (свежий кормо-
вой объект) или восстановленной (при перева-
ренности объекта) массы, которую определяли 
по  таблицам стандартных масс и  номограммам 
Численко (Численко, 1968; Методическое посо-
бие ..., 1974; Борисов и др., 2004). Частоту встре-
чаемости (в  %) компонентов пищи определяли 
долей желудков, содержащих данный объект, 
в  общем числе проанализированных желудков 
с  пищей. Камеральную обработку желудков 
горбуши проводили в  лаборатории гидробио-
логии Сахалинского филиала Всероссийского 
научно-исследовательского института рыбного 
хозяйства и океанографии.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Содержание Zn, Ni и Pb в пищевом комке гор-

буши, состоящем из различных групп кормовых 
гидробионтов, в разы превышало таковое в ор-
ганах и тканях рыб. В пище рыб Zn содержалось 
в 25 раз больше, чем в мышцах, и в четыре раза 
больше, чем в печени; Ni было примерно в два 
раза больше по сравнению с мышцами, печенью 
и  семенниками и  более чем в  четыре раза, чем 
в яичниках (рис. 2).

Однако по  сравнению с  количеством Cu 
в  печени и  яичниках горбуши её пища содер-
жала этого металла намного меньше  — всего 
1.33 ± 0.22  мкг/г сырой массы. Содержание Cu 
в пищевом комке в два раза превышало таковое 
в  мышцах и  семенниках и  было меньше, чем 
в  печени, в  50 раз. Количество Fe в  кормовых 
объектах горбуши (22.75 ± 3.69 мкг/г сырой мас-
сы) соответствовало содержанию этого эссенци-
ального элемента в семенниках и было в шесть 
раз меньше, чем в печени рыб (рис. 3).

Содержание токсичных металлов в кормовых 
объектах различалось. Если количество Cd в пи-
ще горбуши (0.005 ± 0.001  мкг/г сырой массы) 
соответствовало его содержанию в мышцах, се-
менниках и яичниках рыб, уступая в 18 раз толь-
ко его уровню в печени (0.09 ± 0.01 мкг/г сырой 
массы), то количество Pb (0.24 ± 0.11  мкг/г  
сырой массы), который в основном в виде взве-
си осаждён на кормовых объектах, попадающих 

в  организм горбуши, было заметно больше его 
содержания в мышцах и гонадах (рис. 4).

При подходе к  острову средняя длина 
(по  Смитту) самцов составляла 41.7, самок  — 
45.9 см, масса — соответственно 1.091 и 1.317 кг 
(табл. 1). Степень наполнения желудков в сред-
нем не превышала 2.1 и 2.8 балла по шкале Лебе-
дева соответственно. Без разделения особей гор-
буши по полу средняя масса её пищи составила 
3.24 г, индекс потребления  — 25.07‱. Состав 
пищи был весьма разнообразным и  включал 
организмы 10 крупных фаунистических групп, 
представленных ~30 видами мезозоопланкто-
на, мелкого нектона и  нектобентоса, а  также 
донных организмов на  личиночных стадиях; 
в 14% желудков обнаружены остатки водорослей 
(табл. 2). В  пище горбуши преобладал нектон, 

С
од

ер
ж

ан
ие

 э
ле

м
ен

та
, м

кг
/г

 с
ы

ро
й 

м
ас

сы

Мышцы Печень Семенники Яичники Пищевой 
комок

(а)

(б)

100.0

10.0

1.0

10.0

1.0

0.1

7.35

1.96

45.23

3.14

27.22

3.09

36.22

3.01

188.43

0.35

0.12
0.18

0.47

0.18 0.19 0.15

0.80

0.35

Рис. 2. Среднее содержание Zn (а) и Ni (б) в мыш-
цах, органах и пищевом комке горбуши Oncorhynchus 
gorbuscha из  Куйбышевского залива в  2022  г. ( ) 
и зал. Простор в 2016 г. ( ) (о. Итуруп): (⊺) — стан-
дартное отклонение.
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Рис. 4. Среднее содержание Pb (а) и Cd (б) в мыш-
цах, органах и пищевом комке горбуши Oncorhynchus 
gorbuscha из  Куйбышевского залива в  2022  г. и   
зал. Простор в 2016 г. (о. Итуруп). Обозначения см. 
на рис. 2.

Таблица 1. Биологические показатели отобранной для исследования питания преднерестовой горбуши 
Oncorhynchus gorbuscha

Показатель Самки Самцы

Число рыб, экз 10 15

Средняя длина по Смитту, см 45.94 41.69

Средняя стандартная длина, см 43.12 39.14

Средняя общая масса, г 1317 1091

Доля непитающихся рыб, % 10.0 13.3

Средняя масса пищевого комка (реконструированная), г 3.14 3.31

Средний индекс потребления, ‱ (с учётом непитавшихся рыб) 23.4 28.8

Число кормовых групп/видов и форм 9/19 10/26
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Рис. 3. Среднее содержание Cu (а) и Fe (б) в мыш-
цах, органах и пищевом комке горбуши Oncorhynchus 
gorbuscha из  Куйбышевского залива в  2022  г. и   
зал. Простор в 2016 г. (о. Итуруп). Обозначения см. 
на рис. 2.



МИКРОЭЛЕМЕНТНЫЙ СОСТАВ ОРГАНОВ И ТКАНЕЙ ГОРБУШИ 737

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 66  № 6  2026

Таблица 2. Спектр питания и  частота встречаемости (ЧВ) кормовых объектов преднерестовой горбуши 
Oncorhynchus gorbuscha в Куйбышевском заливе в 2022 г.

Кормовой объект (стадия развития)
Самки Самцы Оба пола
Доля кормового объекта по массе, % ЧВ, %

Pisces 75.72 42.83 59.30 77
Stichaeidae 56.91 11.73 25.81 50
Cottidae 18.81 11.79 15.77 36
Ammodytes hexapterus 2.52 2.34 5
Agonidae 16.79 15.38 5

Copepoda 5.16 6.45 5.82 41
Neocalanus cristatus 5.12 6.24 5.67 36
N. plumchrus 0.04 0.16 0.10 9
Eucalanus bungii 0.05 0.05 5

Decapoda 11.88 45.41 28.65 82
Hemigrapsus sp. (megalopa) 0.11 0.01 5
Erimacrus isenbeckii (megalopa) 0.31 0.24 5
Chionoecetes opilio (megalopa) 0.52 4.35 2.25 18
Pagurus sp. (zoea) 0.74 8.91 4.33 45
Telmessus sp. (zoea, megalopa) 9.26 29.27 19.81 59
Decapoda indet. (zoea) 0.01 0.01 9
Sclerocrangon sp. (juv.) 0.74 0.32 5
Nectocrangon sp. (juv.) 1.70 0.72 5
Decapoda indet. (larvae) 1.05 0.32 0.96 50

Hyperiidea 2.88 2.83 2.87 59
Hyperia sp. 0.04 0.01 5
Themisto sp. 1.27 0.16 0.73 27
Primno macropa 0.74 1.66 1.21 23
Hyperiidea gen. sp. 0.83 1.01 0.92 32

Senticaudata 0.61 1.01 0.82 45
Gammaridа gen. sp. (juv.) 0.61 1.01 0.82 45

Euphausiacea 3.01 1.50 14
Thysanoessa sp. 0.87 0.44 5
Th. raschii 1.18 0.58 9
Th. longipes 0.52 0.24 5
Euphausia pacifica 0.44 0.24 5

Mysida 0.15 0.05 5
Archaeomysis sp. 0.15 0.05 5

Ostracoda 0.05 0.02 5
Ostracoda gen. sp. 0.05 0.02 5

Octopoda 0.31 0.32 0.29 9
Octopoda gen. sp. (larvae) 0.31 0.32 0.29 9

Gastropoda 0.04 0.74 0.39 18
Gastropoda indet. (juv.) 0.05 0.05 5
Limacina helicina 0.04 0.69 0.34 14

Algae 0.39 0.21 0.29 14

Примечание. Приведены таксоны, до которых была возможна идентификация объектов из пищевого комка; полужирным шрифтом выде-
лены основные группы кормовых организмов; juv. — ювенильная стадия; zoea, megalopa, larvae — личиночные стадии.
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представленный молодью рыб (Pisces) и  деся-
тиногими ракообразными (Decapoda) на  раз-
личных стадиях развития и  в меньшей степени 
осьминогами (Octopoda). При этом в  желудках 
самок рыбы занимали ~76% массы пищевого 
комка, десятиногие раки — ~12%, у самцов соот-
ветственно ~43 и ~45%. Эти же группы организ-
мов доминировали по  частоте встречаемости. 
Значительно меньшую роль в питании горбуши 
играли копеподы (Copepoda) (~6%) и гиперииды 
(Hyperiidea) (~3%).

Отмеченные в  некоторых желудках остатки 
водорослей являются сопутствующей или случай-
ной пищей, их доля в среднем составляла 0.29% 
массы пищевого комка. Скорее всего, водоросли 
попали в содержимое пищевых комков горбуши 
из пищеварительных трактов её жертв (в первую 
очередь рыб). Второй возможностью является 
случайное заглатывание горбушей фрагментов 
водорослей вместе со  своим основным кормом 
из  толщи воды. В  пользу первого варианта сви-
детельствует то, что у  предпочитавших питаться 
рыбой самок горбуши доля водорослей в  пище-
вом комке почти в два раза больше, чем у самцов 
(табл. 2). Таким образом, водоросли для горбуши 
являются дополнительным источником клетчат-
ки и минеральных веществ.

Основу спектра питания горбуши формиро-
вали организмы, не совершающие протяжённых 
миграций. Это касается как рыб, отмеченных 
в  желудках, так и  личинок десятиногих раков. 
Среди рыб наибольшее значение имели предста-
вители семейств Stichaeidae, Cottidae и Agonidae 
(суммарно 56.96% массы пищевого комка), 
среди десятиногих раков — представители родов 
Telmessus и Pagurus — 24.14% (табл. 2). При этом 
у  самок горбуши в  пище наиболее часто встре-
чались представители Stichaeidae и  Cottidae, 
у  самцов  — личинки крабов и  рыбы семейства 
Agonidae.

Помимо мелкого нектона и  меропланктона 
в  пище горбуши обнаружены представители 
мезозоопланктона, характерные для шельфовых 
и  открытых участков Охотского моря, а  также 
океанические виды. В районе Курил они встре-
чаются близко к берегу благодаря узкому шель-
фу и активной гидродинамике вокруг островов. 
Суммарно копеподы, гиперииды и эвфаузииды 
формировали 10.19% массы пищевого комка 
(табл. 2). Среди них как по массовой доле в пи-
щевом комке, так и  по частоте встречаемости 
преобладали Neocalanus cristatus, N. plumchrus, 
Primno macropa, Thysanoessa sp., Th. raschii.

ОБСУЖДЕНИЕ
Горбуша в морской воде интенсивно питается 

и быстро растёт до захода в пресную воду. Во вре-
мя нагула в её органах и тканях накапливаются 
различные микроэлементы, в том числе тяжёлые 
металлы, которые распределяются и  утилизи-
руются в  организме. Во время последней фазы 
морского нагула соматический рост прекраща-
ется и  замещается генеративным, от  скорости 
прохождения которого будет зависеть готовность 
гамет к нересту и сама его успешность (Шунтов, 
Темных, 2008).

Горбуша считается пластичным видом в  вы-
боре кормовых объектов, состав её пищевого 
комка формируется в  первую очередь доступ-
ностью тех или иных организмов. Но даже при 
значительной межгодовой изменчивости чис-
ленности основных групп кормовых объектов 
региональные особенности сохраняются. Так, 
например, для прикурильского района харак-
терно преобладание гипериид (Чучукало, 2006).

Период нагула и  миграций горбуши от  мест 
зимовки к  районам нереста, приходящийся 
на  весну и  начало лета, характеризуется высо-
ким темпом соматического и  генеративного 
роста, а  также жиронакопления (Швыдкий, 
Вдовин, 1999). В  это время представители вида 
активно питаются, их пищевой спектр включает 
планктон и  мелкий нектон, а  с приближением 
к прибрежным районам в составе пищи мелкий 
нектон начинает преобладать над планктоном 
(Волков и др., 1997; Чучукало, 2006). Результаты 
нашего исследования питания горбуши из Куй-
бышевского залива в 2022 г. подтверждают это.

Свидетельства о ведущей роли пищи в нако-
плении тяжёлых металлов морскими рыбами 
ряд исследователей получили ранее (Hoss, 1964; 
Pentreath, 1973a, 1973b; Морозов, Петухов, 
1986). Синтез органического вещества фито-
планктоном сопровождается аккумуляцией 
многих микроэлементов, растворённых в  воде. 
Эти элементы включаются в  пищевую цепь 
и  передаются на  верхние трофические уровни. 
Фитопланктон переводит металлы из растворён-
ной формы в  биогенную взвесь, а  зоопланктон 
осуществляет их  дальнейшую трансформацию 
и седиментацию, играя ключевую роль в биогео-
химической миграции элементов (Биогеохимия 
океана, 1983; Шулькин, 2004).

После биоассимиляции фитопланктоном 
часть металлов возвращается в  раствор через 
дыхание и  экскрецию, а  другая часть перехо-
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дит по  трофической цепи. Дальнейшая судьба 
металлов зависит от  их локализации в  клетках: 
элементы, накапливающиеся в цитоплазме (Zn, 
Cd, Se), эффективно поглощаются зоопланкто-
ном и продолжают миграцию по пищевой цепи, 
а металлы, сорбирующиеся на поверхности кле-
ток (Pb, Sn, Fe, Cr, Al), агрегируются зооплан-
ктоном в  составе пеллет и  быстро осаждаются 
на дно (Шулькин, 2004).

В природных водах Fe существует в различных 
формах — растворённой, коллоидной (наименее 
изученной), в виде комплексов с органическими 
и неорганическими веществами, а также в форме 
взвешенных частиц, имея при этом две степени 
окисления — Fe2+ и Fe3+ (Башкин, Касимов, 2004; 
Левшина, 2006). Концентрация Fe напрямую 
зависит от кислотности воды: в кислой среде его 
растворимость повышается, в щелочной снижа-
ется. Этим объясняется разница между речными 
(слабокислыми) и морскими (слабощелочными) 
водами, так как при их  смешении гидроокись 
железа выпадает в осадок, что приводит к резко-
му снижению концентрации Fe в морской воде 
(Телитченко, Кокин, 1968; Христофорова и др., 
1993).

В печени курильской горбуши из зал. Простор 
(о. Итуруп) и горбуши из зал. Терпения (о. Саха-
лин) соответственно в 2016 и 2018 гг. мы выяви-
ли содержание Pb, варьирующее от  0.90 ± 0.10 
до 0.96 ± 0.20 мкг/г сырой массы, что достоверно 
(р ≤ 0.05) отличается от  значения соответству-
ющего показателя в  печени горбуши из  Куй-
бышевского залива (2022 г.) — 0.13 ± 0.04 мкг/г 
сырой массы. Горбуша из  Японского моря, 
напротив, отличается низким содержанием Pb 
и  Cd в  тканях и  повышенными относительно 
охотоморской уровнями содержания метал-
лов-индикаторов антропогенного воздействия 
(Zn, Cu, Ni) (Христофорова и др., 2018, Литви-
ненко и др., 2022).

С биологической активностью микроэле-
ментов связано их  накопление в  организмах, 
что указывает на  способность последних за-
пасать жизненно важные металлы. Эту функ-
цию выполняют специальные группы белков. 
Поскольку Cu очень важна для рыб в  период 
трофоплазматического роста гамет и  подго-
товки к  нересту, у  них задействован механизм 
накопления этого эссенциального элемента для 
последующего использования в  процессе со-
зревания (Fletcher, King, 1978; Dean et al., 2007; 
Zubcov et al., 2012).

В подавляющем большинстве случаев содер-
жание микроэлементов в ряду фитопланктон → 
→ микрозоопланктон → макрозоопланктон →  
→ планктоноядные рыбы → хищные рыбы 
уменьшается. Это обстоятельство — одна из за-
кономерностей миграций рассматриваемых 
элементов по пищевым цепям в морских экоси-
стемах (Морозов, Петухов, 1986).

Учитывая мощную барьерную функцию 
каждого органа и  организма в  целом, посту-
пление того или иного элемента в  организм 
не означает его пропорциональное поступление 
в  какой-либо орган. Металлы в  организме рыб 
подвергаются сложным биотрансформациям 
(например, изменению валентности или мети-
лированию), которые напрямую влияют на  их 
токсичность, биодоступность и пути транспорта. 
Эти процессы, включая детоксикацию с  помо-
щью специфических белков (металлотионеины, 
глутатион), могут протекать как во внешней 
среде, так и внутри тканей. В результате распре-
деление и накопление металлов в органах силь-
но зависят от химической формы металла, пути 
и длительности воздействия, определяя уровень 
их  содержания и  конечную токсикологическую 
опасность (Fish physiology, 2012). Для изучения 
сведений о длительности процесса прохождения 
микроэлементов через желудочно-кишечный 
тракт и  особенностей их  инкорпорирования 
в органах и тканях рыб, в том числе тихоокеан-
ских лососей, необходимо использовать балан-
совые опыты, давно применяемые для сельско-
хозяйственных животных, опыты с  мечеными 
атомами или более современные методы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Исследование питания преднерестовой гор-

буши показало, что при подходе в прибрежную 
зону особи вида продолжали активно питаться, 
доля непитающихся рыб не  превышала 12%. 
Среди кормовых объектов горбуши преоблада-
ли мелкие рыбы и личинки десятиногих раков, 
характерные для прибрежных вод Южных Ку-
рил. Суммарная доля этих двух групп достигала 
почти 88%. Доля морского мезозоопланктона 
не  превышала 10.19% массы пищевого комка, 
её формировали три группы, представленные 
океаническими и шельфовыми видами копепод, 
гипериид и эвфаузиид.

Химический состав органов и тканей горбуши 
не коррелирует с содержанием микроэлементов 
в её пище, свидетельствуя о формировании ми-
кроэлементного состава тела рыб ещё во время 
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основного периода их нагула. Горбуша из Куй-
бышевского залива Охотского моря, пойманная 
в  2022  г., отличается по  микроэлементному со-
ставу органов и тканей от горбуши из зал. Про-
стор, выловленной в 2016 (рис. 2–4) и 2018 гг., 
возможно, по причине различий в популяцион-
ной принадлежности и местах основного нагула 
(Христофорова и  др., 2019б; Литвиненко и  др., 
2022).

Содержание токсичных элементов  — Pb 
и  Сd  — в  мышечной ткани, гонадах и  печени 
горбуши Куйбышевского залива минимально, 
соответствует требованиям санитарно-эпиде-
миологических правил и нормативов (СанПиН, 
20022) и безопасно для потребителей, поскольку, 
несмотря на  присутствие тяжёлых металлов, 
их аккумуляция в тканях и органах исследован-
ных лососёвых рыб незначительна.
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TRACE ELEMENT COMPOSITION OF ORGANS AND TISSUES OF PINK 
SALMON ONCORHYNCHUS GORBUSCHA (SALMONIDAE), ITS PREY 

ORGANISMS, AND DIET CHARACTERISTICS IN KUIBYSHEV BAY 
(ITURUP ISLAND) IN 2022

A. V. Litvinenko1, 3, *, I. A. Atamanova2, I. V. Karpenko1, M. M. Donets3,  
M. A. Belanov3, A. D. Borovkova3, V. Yu. Tsygankov3

1Sakhalin State University, Yuzhno-Sakhalinsk, Russia 
2Sakhalin Branch, Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography,  

Yuzhno-Sakhalinsk, Russia 
3Far-Eastern Branch, Pacific Geographical Institute,   Russian Academy of Sciences,,  

Vladivostok, Russia

*E-mail: Litvinenko.av@bk.ru

This study presents the first analysis of trace element concentrations in the stomach contents of pink salmon 
(Oncorhynchus gorbuscha (Walbaum, 1792)) returning to the coastal waters of Iturup Island (Kuibyshev Bay, 
Sea of Okhotsk) in July 2022. Organisms from 10 large faunistic groups and algae were found in the food of 
pink salmon. Five groups had the greatest significance in terms of both biomass and frequency of occurrence: 
Pisces, Decapoda, Copepoda, Hyperiidea and Euphausiacea. A comparison of the microelement composition 
of prey items from the pink salmon bolus with the mineral composition of its muscle tissue, liver, and gonads 
showed that the levels of Zn, Ni, and Pb in food are several times higher than those in the organs and tissues of 
fish. For example, Zn concentrations in stomach contents were 25 times higher than those in muscles and four 
times higher than those in the liver; Ni concentrations in stomach contents were approximately twice those in 
muscles, liver, and testes, and four times higher than in ovaries. The content of Cu and Fe, on the contrary, was 
significantly lower in food than in the liver and ovaries of fish. Cd concentrations were higher in the liver than in 
stomach contents but did not differ among muscle tissue, gonads, and stomach contents.

Keywords: pink salmon, prey items, trace element composition, heavy metals, Iturup Island, Kuibyshev Bay



743

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ, 2026, том 66, № 6, c. 743–753

УДК 597.58.591.185.31.591.53
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Приведены результаты сравнительного исследования вкусовой привлекательности изомеров аланина, 
производных глицина и образованных на основе аланина, глицина и гистидина нескольких дипепти-
дов (концентрация всех веществ  0.1 М) для молоди баррамунди Lates calcarifer. Присутствие L-α-а-
ланина в составе агар-агаровых гранул повышает их потребление в 3.5 раза относительно контроля, 
изомеры D-α- и L-β-аланин на потребление гранул влияние не оказывают. Глицин и его производные 
повышают потребление гранул, максимальным эффектом обладают триметилглицин и    N,N-диме-
тилглицин гидрохлорид (повышение потребления почти в три раза), действие метилглицина слабее, 
минимальный эффект у глицината натрия. Все дипептиды (глицил-глицин, аланил-глицин, аланил-а-
ланин, аланил-гистидин) в отличие от образующих их аминокислот имеют для баррамунди безразлич-
ный вкус. Результаты исследования подтверждают, что структурные изменения в  молекуле веществ 
могут сильно влиять на их вкусовые качества для рыб. Для пищевого поведения баррамунди, проявля-
емого при оросенсорном тестировании гранул, типичны отвергания и повторные схватывания, частич-
ное или полное разрушение гранул, а также резкое различие поведения в опытах, заканчивающихся 
заглатыванием гранул или отказом от их потребления.

Ключевые слова: вкусовая система, вкусовая привлекательность, изомеры аминокислот, соли амино-
кислот, дипептиды, бетаин, саркозин, карнозин, пищевое поведение
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Баррамунди Lates calcarifer распространён 
в тропической зоне Индо-Тихоокеанского реги-
она, является крупным хищником-ихтиофагом 
и  выполняет, несмотря на  свою относительно 
невысокую численность, важную регулирую-
щую роль в  водных сообществах. Баррамунди 
отличает разнообразие жизненных стратегий, 
позволяющих успешно осваивать пресные, со-
лоноватые и морские воды (Davis, 1985; Morgan 
et al., 2004; Pethiyagoda, Gill, 2014; Russell, 2014). 
Однако многие особенности биологии барра-

мунди, как и многих других рыб низких широт, 
остаются слабо изученными.

В последние годы в  Совместном россий-
ско-вьетнамском тропическом научно-ис-
следовательском и  технологическом центре 
проводят работы по изучению сенсорных систем 
и поведения тропических рыб (Baron et al., 2005; 
Ольшанский и др., 2009, 2011; Baron, 2009; Зво-
рыкин, 2018, 2022; Павлов и др., 2020; Olshanskiy 
et  al., 2020; Kasumyan et al., 2022а; Pavlov et  al., 
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2023, 2025). Одним из  объектов исследования 
является баррамунди, выращиваемый на  мно-
гих рыбных фермах Вьетнама и  других стран. 
Выявлено, что у  баррамунди орган обоняния 
морфологически хорошо развит и потенциально 
может обеспечивать восприятие разнообразных 
запаховых сигналов (Касумян и др., 2025). Опре-
делены вкусовые спектры и изучено поведение, 
проявляемое баррамунди при оросенсорном 
тестировании пищевых объектов. Показано, что 
морские животные (иглокожие (Echinodermata), 
восьмилучевые кораллы (Octocorallia), брюхо-
ногие моллюски (Gastropoda), ракообразные 
(Crustacea)) обладают для баррамунди разными 
вкусовыми свойствами (Kasumyan et  al., 2021, 
2022b, 2022c). Многие карбоновые кислоты, 
которые могут формировать вкусовой облик 
пищевых и  других организмов, имеют для бар-
рамунди привлекательный вкус (Касумян и др., 
2026). Однако среди белковых аминокислот, 
относящихся к  наиболее адекватным вкусовым 
веществам и  присутствующих в  составе живот-
ных и  растений, лишь некоторые (L-цистеин, 
L-аланин) вызывают позитивные вкусовые 
ответы, остальные имеют безразличный или 
отталкивающий вкус (Kasumyan et  al., 2022c). 
Вкусовые качества производных аминокислот, 
столь же широко распространённых в  живых 
организмах, не исследованы.

Цель нашей работы  — выяснить вкусовую 
эффективность производных аминокислот 
и  дипептидов для баррамунди; выявить среди 
них вещества, которые могут определять вку-
совые свойства объектов питания; оценить 
способность исследуемого вида рыб различать 
вкусовые свойства близких по  структуре ве-
ществ и  определить, каким образом меняются 
вкусовые свойства веществ при преобразовании 
их молекул.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Для экспериментов использовали молодь 

баррамунди, приобретённую на  местной ферме 
Khanh Hoa Seafood Investment Company Limited 
(провинция Кханьхоа, Вьетнам). После достав-
ки в  лабораторию рыб (50 экз., средняя абсо-
лютная длина тела 11.9 см, средняя масса 11.2 г) 
помещали в  общий аквариум (90 л)  с  внешним 
биофильтром и постоянной аэрацией воды.

После доставки через 2 сут случайно отобран-
ных рыб рассаживали поодиночке в стандартные 
по  размеру прямоугольные стеклянные аква-
риумы без грунта (29 × 25 × 25 см, объём 15 л),  

объединённые в две системы с замкнутым водоо-
боротом. Каждая система состояла из 12 аквари-
умов и биофильтра (200 л). Скорость поступле-
ния воды в аквариумы из биофильтра составляла 
1.5–1.7 л/мин. Воду в  биофильтре аэрировали 
микрокомпрессорами EP-9000 (“RAMBO”, 
Китай), каждые 3–4 сут около половины воды 
в  системе заменяли свежей. Температура цир-
кулировавшей в системах воды была 31 ± 0.5°C, 
солёность — 32–33‰.

В течение первых 1–2 сут рыб обучали схва-
тывать поданную гранулу после нескольких 
секунд после падения её в  воду. Для обучения 
использовали гранулы из  агар-агарового геля 
(2%, Reanal, Венгрия), содержащие водный 
экстракт креветки Penaeus (Litopenaeus) vannamei 
(300 г/л) и  красный пищевой краситель 
Ponceau 4R (5  мкМ). После обучения присту-
пали к  опытам, в  которых рыбам предъявляли 
агар-агаровые гранулы, содержащие кроме 
красителя одно из  13 тестируемых веществ: 
L-α-, D-α- и L-β-изомеры аланина; глицин и его 
производные: глицинат натрия, метилглицин 
(саркозин),   N,N-диметилглицин гидрохлорид 
(далее — диметилглицин), триметилглицин (бе-
таин); L-α-гистидин и дипептиды: глицил-гли-
цин, L-α-аланил-L-α-аланин, L-α-аланил-гли-
цин, L-β-аланил-L-α-гистидин (карнозин). 
Концентрация тестируемых веществ в геле была 
0.1 М. Гранулы, содержащие только краситель, 
использовали в качестве контроля. Все гранулы 
имели цилиндрическую форму диаметром 2.0 
и  длиной 4.0  мм. Для приготовления экстрак-
та креветки, агар-агарового геля и  растворов 
тестируемых веществ использовали морскую 
воду, для раствора красителя Ponceau 4R — ди-
стиллированную. Гели хранили в холодильнике 
при температуре 5°C до 10 сут с веществами, до 2 
сут — с экстрактом креветки.

В каждом опыте регистрировали: 1)  число 
схватываний гранулы рыбой; 2)  продолжитель-
ность удержания гранулы в ротовой полости по-
сле первого схватывания; 3) то же в течение всего 
опыта; 4) потребление гранулы — проглотила её 
рыба к концу опыта или отвергла; 5) разрушена 
гранула рыбой в  процессе тестирования или 
нет. Если рыба не схватывала поданную гранулу 
в течение 1 мин или потребление гранулы невоз-
можно было определить из-за её измельчения 
рыбой на  мелкие фрагменты, опыт не  учиты-
вали. Несъеденную гранулу или её фрагменты 
удаляли из  аквариума сразу после окончания 
опыта. Каждый опыт продолжался до ~1–2 мин.



ВКУСОВЫЕ ПРЕДПОЧТЕНИЯ И ПИЩЕВОЕ ПОВЕДЕНИЕ БАРРАМУНДИ 745

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 66  № 6  2026

Гранулы с  разными веществами, а  также 
контрольные гранулы и  гранулы с  экстрактом 
креветки подавали рыбам в случайной последо-
вательности. Экспериментатор не  знал, какой 
тип гранул он использует в  опыте. С  каждой 
рыбой выполняли равное число опытов с  каж-
дым типом гранул. Интервал между опытами 
был не менее 10–15 мин. В течение суток каждая 
из рыб получала не более 20–25 гранул. Опыты 
проводили с 09:00 до 11:00 и с 14:00 до 17:00 при 
искусственном освещении комнаты люминес-
центными светильниками (250 лк). После окон-
чания опытов рыб кормили до насыщения мелко 
нарезанной свежезамороженной креветкой.

Детальное описание аквариумной системы 
и  обучения рыб, приготовления экстракта кре-
ветки и агар-агарового геля, процедуры опытов 
и  статистического анализа данных изложено 
ранее (Касумян и  др., 2026). Общее число вы-
полненных опытов составило 1440.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Из трёх изомеров аланина для баррамунди 

эффективен только L-α-аланин, он повышает 
потребление гранул в 3.5 раза относительно кон-
троля, что соизмеримо с  действием экстракта 
креветки. Изомеры D-α-аланин и  L-β-аланин 
влияния на  потребление гранул не  оказывают. 
Аминокислота глицин и  все её производные 
увеличивают потребление гранул, максималь-
ным стимулирующим эффектом обладают три-
метилглицин и  диметилглицин, повышающие 
потребление гранул почти в три раза, минималь-
ный эффект у  глицината натрия  — повышение 
в полтора раза (табл. 1).

Все использованные для тестирования ди-
пептиды значимого влияния на  потребление 
гранул не  оказывают в  отличие от  образую-
щих их  аминокислот (глицин, L-α-гистидин, 
L-α-аланин), повышающих потребление гранул  
(табл. 1).

В 38.3% опытов рыбы схватывают гранулу 
более чем один раз, среднее число схватываний 
не  превышает двух, максимальное число схва-
тываний  — восемь. Длительность удержания 
гранулы после первого схватывания и в течение 
всего опыта за редкими исключениями не пре-
вышает 20 с, средние значения достигают 12–13 с  
(табл. 1). Примерно в половине опытов (51.3%) 
рыбы полностью или частично разрушают схва-
ченную гранулу, причём это чаще происходит 
с гранулами, которые рыбы менее охотно потре-

бляют, но большее число раз повторно схваты-
вают. Чем выше потребление гранул, тем мень-
шее число раз рыбы схватывают их  повторно, 
но длительнее по времени удерживают в ротовой 
полости при первом схватывании и  суммарно 
в течение опыта (табл. 2).

Проглатыванию гранул предшествует при-
мерно такое же число схватываний (ПГ-опыты), 
что и  при отказе от  потребления (ОГ-опыты), 
но  гранулы рыбы удерживают в  ротовой поло-
сти значительно дольше. Разница между ПГ- 
и ОГ-опытами по длительности удержания после 
первого схватывания достигает три–пять раз, 
по длительности удержания в течение всего опы-
та разница ниже — два–три раза, но она высоко 
достоверна для всех типов гранул (рис.  1а–1в). 
Разрушение большинства типов гранул проис-
ходит в полтора–два раза чаще в ОГ-опытах, для 
некоторых гранул эта разница почти 10-кратная 
(диметилглицин) (рис. 1г).

ОБСУЖДЕНИЕ
Аминокислоты, их изомеры и производные 

обладают для баррамунди разными вкусовыми 
свойствами. Присутствие L-α-аланина в  грану-
лах вызывает предельно высокое их потребление 
рыбами, но  изомеры этой аминокислоты неэ-
ффективны  — гранулы с  D-α- и  L-β-аланином 
баррамунди потребляет так же, как и контроль-
ные гранулы, т.е. почти в три раза хуже (табл. 1, 
рис.  2а). Вкусовая привлекательность L-α-ала-
нина выше, чем у D-α-аланина, также у трёхиг-
лой колюшки Gasterosteus aculeatus, мраморного 
гурами Trichopodus trichopterus и золотого мелано-
хрома Melanochromis auratus (Касумян, Михайло-
ва, 2017; Kasumyan, Mouromtsev, 2020; Левина, 
Касумян, 2024). Более высокой вкусовой при-
влекательностью характеризуются L-изомеры 
и других аминокислот (Левина, Касумян, 2024). 
Лучшая эффективность L-изомеров также про-
демонстрирована в  электрофизиологических 
экспериментах на  многих видах рыб (Caprio, 
1978; Yoshii et  al., 1979; Kiyohara et  al., 1981; 
Marui et  al., 1983a, 1983b; Kohbara et  al., 2002; 
Caprio et al., 2015). Изомеры аминокислот имеют 
разные вкусовые качества для млекопитающих, 
в том числе для человека (Schiffman et al., 1981; 
Iwasaki et  al., 1985; Danilova et  al., 1998; Kawai 
et al., 2012).

Более высокую привлекательность L-изо- 
меров аминокислот нельзя считать общим 
признаком, поскольку имеются примеры, 
не  подтверждающие это правило. Например, 
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Таблица 1. Вкусовые ответы (M ± m) баррамунди Lates calcarifer на гранулы с изомерами и производными ами-
нокислот, дипептидами и другими веществами

Раздражитель Потребление 
гранул, %

Разрушение 
гранул, %

Число схва-
тываний

Длительность удержания гранулы, с
после первого 
схватывания

в течение всего 
опыта

Изомеры аланина

L-α-аланин 97.9 ± 0.0*** 8.3 ± 2.8*** 1.1 ± 0.1*** 9.6 ± 0.4*** 10.0 ± 0.4***

D-α-аланин 36.5 ± 4.9 71.9 ± 4.6 1.8 ± 0.1 5.0 ± 0.5 8.8 ± 0.6

L-β-аланин 37.5 ± 5.0 68.8 ± 4.8 2.0 ± 0.1 4.2 ± 0.4 8.5 ± 0.5

Производные глицина
Глицин 51.0 ± 5.1** 65.6 ± 4.9* 1.6 ± 0.1 6.0 ± 0.6* 8.7 ± 0.6
Глицинат натрия 41.7 ± 5.1* 66.7 ± 4.8 1.9 ± 0.1 4.7 ± 0.5 8.8 ± 0.5*
Метилглицин (саркозин) 65.6 ± 4.9*** 43.8 ± 5.1*** 1.4 ± 0.1*** 7.2 ± 0.5*** 9.2 ± 0.5**
Диметилглицин 82.3 ± 3.9*** 18.8 ± 4.0*** 1.1 ± 0.0*** 12.0 ± 0.9*** 12.7 ± 0.8***
Триметилглицин (бетаин) 81.3 ± 4.0*** 16.7 ± 3.8*** 1.1 ± 0.0*** 9.4 ± 0.6*** 9.9 ± 0.6**

Дипептиды и гистидин
Глицил-глицин 40.6 ± 5.0 57.3 ± 5.1* 1.7 ± 0.1 4.3 ± 0.4 6.9 ± 0.4

L-α-аланил-L-α-аланин 26.0 ± 4.5 43.4 ± 5.1** 2.0 ± 0.1 4.0 ± 0.4 7.9 ± 0.4

L-α-аланил-глицин 16.7 ± 3.8 64.6 ± 4.9 1.7 ± 0.1 3.4 ± 0.3* 6.2 ± 0.4*

L-β-аланил-L-α-гистидин 
(карнозин)

30.2 ± 4.7 77.1 ± 4.3 1.9 ± 0.1 5.4 ± 0.6 9.5 ± 0.6*

L-α-гистидин 45.8 ± 5.1* 59.4 ± 5.0** 1.8 ± 0.1 5.8 ± 0.6 9.7 ± 0.6**

Другие вещества
Экстракт креветки 100.0 ± 0.0*** 0.0 ± 0.0*** 1.0 ± 0.0*** 11.2 ± 0.4*** 11.3 ± 0.4***
Контроль (только краситель) 28.1 ± 4.6 79.2 ± 4.2 1.7 ± 0.1 4.4 ± 0.5 8.0 ± 0.6

Примечание. Концентрация изомеров и  производных аминокислот и  дипептидов  — 0.1 М, экстракта креветки Penaeus (Litopenaeus) 
vannamei — 300 г сырой массы/л; M ± m — среднее значение показателя и его ошибка, число опытов с гранулами с каждым веществом — 
96; отличия от контроля достоверны при р: * < 0.05, ** < 0.01, *** < 0.001.

Таблица 2. Коэффициент корреляции Спирмена между параметрами вкусового ответа баррамунди Lates 
calcarifer на агар-агаровые гранулы с различными веществами

Вкусовой ответ Разрушение 
гранул

Схватывания 
гранул

Удержание гранул после 
первого схватывания

Удержание гранул 
в течение опыта

Потребление гранул −0.63*/0.34** −0.78**/−0.12 0.91***/0.87*** 0.76**/0.66***

Разрушение гранул 0.68*/0.27* −0.50/0.23 −0.40/0.20

Схватывания гранул −0.78**/−0.18 −0.54/0.42***

Удержание гранул после 
первого схватывания

0.90***/0.71***

Примечание. До черты — между ответами на гранулы с производными аминокислот и дипептидами (настоящее исследование), после — 
на гранулы с классическими вкусовыми веществами, аминокислотами, карбоновыми кислотами, производными аминокислот и дипепти-
дами (по: Kasumyan et al., 2022c; Касумян и др., 2026); связь достоверна при р: * < 0.05, ** < 0.01, *** < 0.001.
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Рис. 2. Индекс вкусовой привлекательности веществ 
(0.1 М) для баррамунди Lates calcarifer: а – изомеры 
аланина: 1  — L-α-аланин, 2  — D-α-аланин, 3  — 
L-β-аланин; б  — глицин и  его производные: 1  — 
глицинат натрия, 2  — глицин, 3  — метилглицин, 
4  — N,N-диметилглицин гидрохлорид, 5  — триме-
тилглицин (бетаин); в  – дипептиды (в  сравнении 
с  изомерами аланина, глицином и  гистидином): 
1  — глицин, 2  — глицил-глицин, 3  — L-α-аланин, 
4 — L-α-аланил-L-α-аланин, 5 — L-α-аланин, 6 — 
глицин, 7  — L-α-аланил-глицин, 8  — L-β-аланин, 
9 — L-α-гистидин, 10 — L-β-аланил-L-α-гистидин; 
( ), ( ) — вещества, соответственно достоверно по-
вышающие и не влияющие на потребление гранул; 
различия между веществами по потреблению гранул 
достоверны при p: * < 0.05, ***< 0.001.
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Рис.  1. Число схватываний (а), длительность удер-
жания гранулы после первого схватывания (б), 
суммарная длительность удержания гранулы (в) 
и  доля разрушенных гранул (г) у  баррамунди Lates 
calcarifer в  опытах, завершившихся потреблени-
ем ( ) или отказом от  потребления гранулы ( ); 
(⊺)  — ошибка среднего значения. Тестируемые ве-
щества (0.1 М): 1  — D-α-аланин, 2  — L-β-аланин, 
3  — глицин, 4  — глицинат натрия, 5  — метилгли-
цин, 6  — N,N-диметилглицин гидрохлорид, 7  — 
триметилглицин (бетаин), 8 — глицил-глицин, 9 — 
L-α-аланил-L-α-аланин, 10  — L-α-аланил-глицин, 
11  — L-β-аланил-L-α-гистидин (карнозин), 12  — 
L-α-гистидин, 13 — контроль. Различия между опы-
тами, завершившимися потреблением и  отказом 
от потребления гранул, достоверны при p: * < 0.05, 
** < 0.01, *** < 0.001.
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потребление гранул с  L- и  D-α-аланином 
сходно у  цихлид  — мозамбикской Oreochromis 
mossambicus и  нильской O. niloticus тиляпий, 
апельсинового неолампрологуса Neolamprologus 
leleupi и цихлазомы Хартвега Vieja hartwegi, а вку-
совая привлекательность L-α-глютаминовой 
кислоты и L-α-триптофана ниже, чем их D-изо-
меров у цихлазомы Хартвега (Левина, Касумян, 
2024). Более высокие по  амплитуде электриче-
ские импульсы во вкусовых нервах вызывают 
D-изомеры некоторых аминокислот в  электро-
физиологических опытах (Michel, Caprio, 1991; 
Michel et al., 1993; Kohbara, Caprio, 2001).

Более универсальным правилом возможно 
является снижение вкусовой привлекательно-
сти аминокислот при переносе аминогруппы  
(—NH2) из  α- в  β-положение, т.е. от  первого 
ко второму атому углерода в молекуле L-алани-
на. У баррамунди это приводит к сильному сни-
жению потребления гранул (в  2.6 раза), к  ещё 
более резкому снижению у  мраморного гурами 
(в 3.6 раза) и менее сильному, но достоверному 
у мозамбикской тиляпии, золотого меланохрома, 
апельсинового неолампрологуса и  цихлазомы 
Хартвега (в 1.5–2.2 раза) (Kasumyan, Mouromtsev, 
2020; Левина, Касумян, 2024). Аналогичные 
результаты получены при электрофизиологиче-
ских испытаниях изомеров с α- и β-положением 
аминокислот на  рыбах (Caprio, 1978; Kiyohara 
et al., 1981; Marui et al., 1983a, 1983b).

Увеличение числа метильных групп (—СН3) 
в  молекуле в  ряду от  глицина к  метилглицину 
и  далее к  диметилглицину сопровождается 
закономерным повышением вкусовой привле-
кательности для баррамунди. Но  появление 
в  молекуле глицина ещё одной метильной 
группы к  дальнейшему росту вкусовой привле-
кательности не  приводит (рис.  2б). Вкусовая 
привлекательность глицина и  его метильных 
производных иная у мраморного гурами: стати-
стический анализ не обнаруживает достоверных 
различий при любых вариантах попарных срав-
нений эффективности этих веществ (Kasumyan, 
Mouromtsev, 2020). По  вызываемой электриче-
ской активности во вкусовом нерве у японского 
угрехвостого сома Plotosus japonicus метильные 
производные глицина располагаются в  после-
довательности: триметилглицин → метилгли- 
цин → диметилглицин → глицин (Caprio et al., 
2015). Возможно, общие закономерности вли-
яния метилирования на  вкусовые свойства 
аминокислот могут быть найдены, если число 
исследованных видов рыб будет расширено.

Триметилглицин (бетаин) присутствует во 
многих животных и  растениях, которыми пи-
таются рыбы (кольчатые черви (Annelida), ра-
кообразные, иглокожие, моллюски (Mollusca); 
зелёные (Chlorophyta), бурые (Phaeophyceae) 
и красные (Rhodophyta) водоросли) (Beers, 1967; 
Carr et  al., 1977; Kolkovski et  al., 1997; Hamid 
et al., 2019). Как и для баррамунди, бетаин имеет 
привлекательный вкус для фугу Takifugu pardalis, 
солеи Solea solea, полосатого окуня Morone 
saxatilis и  буропятнистого групера Epinephelus 
fuscoguttatus (Hidaka, 1982; Mackie, Mitchell, 
1982; Papatryphon, Soares, 2000; Lim et al., 2016a). 
Но  для большинства исследованных рыб вкус 
бетаина безразличен (мраморный гурами, мра-
морный элеотрис Oxyeleotris marmorata, различ-
ные виды осетровых (Acipenseridae), красный 
пагр Pagrus major, морская камбала Pleuronectes 
platessa, радужная форель Oncorhynchus mykiss, 
чавыча O. tshawytscha, большеротый окунь 
Micropterus salmoides, золотой карась Carassius 
carassius, тиляпия Oreochromis sp.) (Goh, Tamura, 
1980; Mackie, 1982; Jones, 1989; Hughes, 1993; 
Kasumyan et  al., 1995; Kubitza et  al., 1997; Lim 
et al., 2016b; Olsén, Lundh, 2016; Zou et al., 2017).

Преобразование глицина в  его натриевую 
соль не  изменяет вкусовых свойств для барра-
мунди; статистическое сравнение не обнаружи-
вает различий между глицином и  глицинатом 
натрия ни по потреблению гранул, ни по числу 
схватываний гранулы и длительности её удержа-
ния рыбами (рис.  2б). Сравнительных данных 
о  вкусовой привлекательности аминокислот 
и  их солей крайне мало, известно лишь, что 
трёхиглая колюшка охотно потребляет гранулы 
с  L-α-глутаминовой кислотой, но  полностью 
отказывается от гранул с L-α-глутаматом натрия 
(Касумян, Михайлова, 2017). Интересно, что 
натриевые соли высоко привлекательных для 
баррамунди лимонной и яблочной кислот име-
ют отталкивающий вкус и снижают потребление 
гранул в  десять и  восемь раз соответственно 
(Касумян и  др., 2026). Но  для цихлидовых рыб 
вкусовая привлекательность многих карбоновых 
кислот и их солей близка, а в тех случаях, когда 
вкусовая привлекательность не  совпадает, она 
чаще выше у солей, чем у кислот (Касумян, Ле-
вина, 2024).

Все использованные в нашей работе дипепти-
ды имеют безразличный вкус для баррамунди, 
даже если аминокислоты, которые их образуют, 
обладают привлекательным вкусом (рис.  2в). 
Так, потребление баррамунди гранул с наиболее 
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привлекательным L-α-аланином составляет 
97.9%, т.е. близко к  максимально возможному 
уровню. Однако потребление гранул с  образо-
ванными на  основе L-α-аланина дипептидами 
аланил-аланином и  аланил-глицином в  четыре 
и шесть раз ниже и не отличается от контроля. 
Для баррамунди, как и  для исследованного ра-
нее мраморного гурами, вкусовая привлекатель-
ность глицил-глицина чуть ниже, чем у глицина, 
но  эта разница недостоверна. Согласно немно-
гочисленным электрофизиологическим иссле-
дованиям, эффективность у  дипептидов ниже, 
чем у образующих их аминокислот (Caprio, 1978; 
Marui, Kiyohara, 1987). Является ли это общей 
закономерностью или справедливо лишь для 
некоторых дипептидов и  исследованных видов 
рыб, пока не ясно. Можно лишь предположить, 
что поиск вкусовых пищевых стимуляторов 
для баррамунди среди дипептидов, если осно-
вываться на  вкусовых свойствах образующих 
их  аминокислот, не  является перспективным. 
Для человека большинство из  нескольких де-
сятков протестированных дипептидов, включая 
глицил-глицин, имеют горький или неприятный 
вкус в отличие от самого глицина, вкус которого 
человек ощущает как сладкий (Solms et al., 1965; 
Schiffman, Engelhard, 1976).

Как и  в ранее выполненной нашей работе 
(Kasumyan et  al., 2022с), L-α-аланин оказался 
высоко привлекательным веществом для барра-
мунди. Это свидетельствует о  воспроизводимо-
сти результатов, что далеко не всегда наблюдается 
при использовании тестов, основанных на пове-
денческих реакциях (Bell et al., 2009; Axling et al., 
2023; Bamford, Seebacher, 2024). Однако глицин 
и  L-α-гистидин в  нашей работе усиливают по-
требление гранул, тогда как в  предыдущем ис-
следовании обе эти аминокислоты достоверного 
влияния на  потребление гранул не  оказывали. 
Расхождение может быть объяснено тем, что 
у рыб индивидуальная вариабельность вкусовых 
ответов выражена намного сильнее на вещества, 
безвкусные для рыб, или со слабыми вкусовыми 
свойствами (Kasumyan, Sidorov, 2002).

Поведение, демонстрируемое баррамунди 
при оросенсорном тестировании гранул с  про-
изводными аминокислот, в  целом совпадает 
с  поведением, наблюдаемым при реагировании 
баррамунди на гранулы с аминокислотами и ор-
ганическими кислотами (Kasumyan et al., 2022с; 
Касумян и др., 2026). Для баррамунди типичны 
отвергания и  повторные схватывания гранул, 
их частичное или полное разрушение в ходе те-

стирования, а также резкое различие оросенсор-
ного поведения в двух противоположных по ито-
гам тестирования случаях  — при заглатывании 
и при отказе от потребления гранул. Из данных 
табл. 1 видно, что наиболее привлекательные 
по  вкусу гранулы реже повторно схватываются 
рыбами, более длительно удерживаются в рото-
вой полости и реже подвергаются разрушению, 
что подтверждается коэффициентами корреля-
ции (табл. 2).

Из-за небольшого числа использованных 
веществ (13) и  отсутствия среди них имеющих 
отталкивающий вкус коэффициенты корре-
ляции между вкусовой привлекательностью 
и параметрами вкусового ответа рыб на гранулы 
с использованными в нашей работе веществами 
не  всегда совпадают с  коэффициентами кор-
реляции, рассчитанными по  всем веществам, 
которые когда-либо были использованы для 
тестирования (табл. 2)  (Kasumyan et  al., 2022с; 
Касумян и др., 2026).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты исследования подтверждают 

существующие представления о том, что струк-
турные изменения в  молекуле веществ могут 
сильно влиять на их вкусовые качества для рыб. 
Сравнительный анализ полученных данных 
с результатами аналогичных исследований дру-
гих авторов не позволяет прийти к заключению, 
что идентичные структурные модификации 
молекулы разных веществ приводят к  сходным 
изменениям их  вкусовых свойств. Более того, 
нет оснований считать, что идентичные струк-
турные перестройки молекулы одного и  того 
же вещества могут иметь сходные последствия 
для вкусовых свойств для разных видов рыб. 
Нельзя полностью исключать, что могут быть 
найдены общие правила или закономерности, 
связывающие специфические молекулярные 
модификации вещества с определёнными сдви-
гами его вкусовых свойств, но для поиска таких 
универсальных связей необходимы дальнейшие 
исследования с  использованием производных 
различных веществ и разных видов рыб.
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TASTE PREFERENCES AND FEEDING BEHAVIOR OF BARRAMUNDI  
LATES CALCARIFER (LATIDAE). 2. AMINO ACID DERIVATIVES  

AND DIPEPTIDES

A. O. Kasumyan1, 2 *, O. M. Isaeva3, L.T.K. Oan4

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, Russia 
2Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia  

3Vitus Bering Kamchatka State University, Petropavlovsk-Kamchatsky, Russia 
4Coastal Branch, Joint Russia–Vietnam Tropical Science and Technology Research Center, Nha Trang, Vietnam

*Е-mail: alex_kasumyan@mail.ru

The results of a comparative study of the palatability of alanine isomers, glycine derivatives and several dipeptides 
formed on the basis of alanine, glycine and histidine (concentration of all substances 0.1 M) for juvenile 
barramundi Lates calcarifer are presented. Presence L-α-alanine in agar-agar pellets increases their consumption 
by 3.5 times relative to the control, isomers D-α- and L-β-alanine does not affect the consumption of pellets. 
Glycine and its derivatives increase the consumption of pellets, with trimethylglycine and N,N-dimethylglycine 
hydrochloride (an increase in consumption by almost three times), the effect of methylglycine is weaker, the 
minimal effect of sodium glycinate. All dipeptides (glycyl-glycine, alanyl-glycine, alanyl-alanine, alanyl-
histidine), unlike the amino acids that form them, have an indifferent taste for barramundi. The study results 
confirm that structural changes in the molecules of substances can significantly affect their taste for fish. Feeding 
behavior in barramundi, as demonstrated by orosensory testing of pellets, typically includes rejections and 
repeated grasps, partial or complete destruction of pellets, and a marked difference in behavior in experiments 
ending with ingestion of pellets or refusal to consume them.

Keywords: gustatory system, taste appeal, amino acid isomers, amino acid salts, dipeptides, betaine, sarcosine, 
carnosine, feeding behavior
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МИГРАЦИОННЫЙ ПОЛИМОРФИЗМ ГОЛЬЦОВ РОДА SALVELINUS 
(SALMONIDAE) В ЭКОСИСТЕМАХ ЛОСОСЁВЫХ РЕК КАМЧАТКИ 

РАЗНОГО ТИПА. 1. МАЛЬМА S. MALMA
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Приведены результаты анализа, выявленного методом рентгенофлуоресцентной спектрометрии, 
содержания Sr2+ и  Ca2+ в  отолитах и  ретроспективные реконструкции жизненного цикла и  морских 
миграций мальмы Salvelinus malma из двух различающихся по геоморфологии рек Западной Камчатки. 
Река Коль — многоводная, разветвлённая речная система предгорного типа со множеством притоков, 
р. Кехта — малая, тундрового типа, протекает одним руслом. В обеих речных системах миграционный 
полиморфизм мальмы выражен в сосуществовании особей с короткими периодами нагула в прибреж-
ной части моря, чередующимися с зимовками в реке (прибрежно-проходной тип), и рыб с длительны-
ми морскими миграциями в открытом море. В обеих реках особи прибрежно-проходного типа имеют 
небольшие размеры (<495  мм), рыбы с  длительным морским нагулом  — самые крупные (>580  мм). 
Соотношение особей с разными типами миграций в двух реках различается — в р. Кехта резко преобла-
дают рыбы прибрежно-проходного типа, рыбы с длительным морским нагулом единичны и являются 
редкими морфами, в р. Коль рыбы с длительным периодом морского нагула составляют заметную долю 
(~10%). Эти различия обусловлены особенностями репродуктивной биологии мальмы в реках разно-
го типа. В  разветвлённой, сложной по  геоморфологии р. Коль прибрежно-проходные рыбы длиной 
тела 350–420 мм нерестятся в притоках, производители длиной тела >580 мм осваивают нерестилища 
в крупных боковых протоках реки. В Кехте нерестилища мальмы расположены только в верховьях реки 
и коротких ручьях-притоках, в которых небольшой размер производителей имеет адаптивное значе-
ние. Таким образом, особенности геоморфологического строения рек имеют определяющее значение 
для формирования структуры популяции и  количественного соотношения производителей мальмы 
с разными типами миграций. Ранее мальма с длительными морскими миграциями не была описана, 
поэтому полученные результаты расширяют существующие представления о миграционном полимор-
физме мальмы из рек Камчатки.

Ключевые слова: мальма, миграции, полиморфизм, Западная Камчатка, геоморфология, реки разного 
типа, микрохимия отолитов, рентгенофлуоресцентый анализ
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Мальма Salvelinus malma принадлежит к  ти-
хоокеанской филетической линии гольцов рода 
Salvelinus (Behnke, 1980, 2002; Глубоковский, 
1995; Phillips et  al., 1995; Oleinik et  al., 2013; 
Taylor, May-McNally, 2015; Weinstein et  al., 

2024), обитает в северной части Тихого океана, 
а  также в  бассейнах Чукотского моря и  моря 
Бофорта, для воспроизводства использует 
реки северо-востока Азии и  Северной Амери-
ки (Armstrong, Morrow, 1980; Morrow, 1980; 



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 66  № 6  2026

МИГРАЦИОННЫЙ ПОЛИМОРФИЗМ ГОЛЬЦОВ РОДА SALVELINUS 755

Черешнев и  др., 2002; Mochnacz et  al., 2010; 
Stewart et al., 2010). Современный ареал мальмы 
охватывает множество пресноводных водоёмов 
на  обширных пространствах суши и  морей 
с  чрезвычайно разнообразным комплексом ус-
ловий. Мальма, многочисленный, повсеместно 
распространённый вид во всех реках Камчатки, 
занимает важное место в экосистемах лососёвых 
рек и  имеет большое хозяйственное значение 
(Савваитова, 1989; Черешнев и  др., 2002; Papik 
et al., 2003; Priest, Usher, 2004; Nuttall et al., 2005; 
Helgason et  al., 2006; Тиллер, 2007, 2008, 2012, 
2017; Kowalchuk et al., 2010; Mochnacz et al., 2010; 
Prno et al., 2011; Gallagher et al., 2021).

По мнению ряда исследователей, мальма 
является сложнокомплексным видом, включаю-
щим в себя локальные географические группи-
ровки, узкоареальные изоляты, экологические 
формы (экотипы), различающиеся по  степени 
выраженности анадромии и  резидентности 
(McCart, Bain, 1974; Behnke, 1984; Савваитова, 
1989; Reist, 1989; Everett et  al., 1997; Rhydderch, 
2001; Koizumi et al., 2008; Klemetsen, 2010, 2013; 
Mochnacz et al., 2010; COSEWIC, 2011; Koizumi, 
2011; Harris et  al., 2015; Muir et  al., 2016; Reist 
et al., 2016). Как одну из причин столь сложной 
внутривидовой структуры рассматривают вы-
сокую изменчивость и  мозаичность природных 
условий водоёмов, в  которых обитает мальма. 
В ряде исследований указано, что мальме свой-
ственна очень высокая степень выраженности 
локальной изменчивости, когда популяции 
соседних рек могут существенно различаться 
по  составу симпатричных экологических груп-
пировок, длине и массе тела, демографическим 
показателям (Armstrong, Morrow, 1980; Maekawa, 
Nakano, 2002; Palmer, King, 2005; Dunham et al., 
2008; Stewart et  al., 2010; Klemetsen, 2010, 2013; 
Есин, Маркевич, 2017). При этом показано, что 
различия по ряду демографических показателей 
зависят от  размеров и  строения рек, в  которых 
обитают локальные популяции мальмы (Гудков, 
Скопец, 1987; Гудков и др., 1991; Черешнев и др., 
2002; Тиллер, 2003, 2007, 2012, 2017; Groening, 
20081; Roux et  al., 2011; Armstrong, Bond, 2013; 
Bond, 2013; Bond et al., 2014, 2015).

В настоящее время имеется множество ис-
следований, детально описывающих структуру 
популяций мальмы, при этом наиболее подроб-
но рассмотрены составы репродуктивных частей 
1 Groening L. 2008. Variation of Dolly Varden Salvelinus malma 
in northwestern North America: Hons. Thesis. Winnipeg: Univ. 
Winnipeg, 44 p.

популяций и другие вопросы, касающиеся прес-
новодной фазы жизненного цикла вида. В то же 
время морская фаза жизни проходной мальмы 
изучена в  меньшей степени, до  недавнего вре-
мени сведения о морских миграциях носили от-
рывочный характер. В конце XX–начале XXI вв. 
благодаря появлению методов ретроспективной 
оценки жизненного цикла по микрохимическо-
му составу регистрирующих структур, прежде 
всего отолитов, достигнут существенный про-
гресс в  анализе жизненных циклов проходных 
лососёвых рыб (Salmonidae) (Secor et  al., 1995; 
Radtke et  al., 1996; Campana, 1999; Arai, 2002; 
Miller, Kent, 2009; Phillis et al., 2011; Dodson et al., 
2013).

Метод основан на  том, что в  отолитах рыб 
непрерывно происходит прирост слоёв карбо-
ната кальция, а  также других микроэлементов, 
прежде всего двухвалентных ионов, создавая 
ежедневные и  сезонные “записи”, непосред-
ственно связанные с ионным составом окружа-
ющей водной среды (Kalish, 1990; Radtke et  al., 
1996; Campana, 1999). Изменение соотношения 
Sr и  Ca в  отолитах указывает на  смену пресно-
водного и морского периодов жизни особи. По-
скольку содержание Sr в пресной воде ниже, чем 
в  морской, соотношение этих микроэлементов 
в том или ином слое отолита даёт информацию 
о пресноводной или морской окружающей сре-
де, в которой сформировался этот слой (Kalish, 
1990; Rieman et al., 1994; Radtke et al., 1996, 1997; 
Walther, Limburg, 2012).

Применение анализа микрохимического со-
става отолитов позволило выявить ряд особен-
ностей морского периода жизни мальмы. Однако 
имеющиеся литературные сведения демонстри-
руют неравномерную изученность особенностей 
морских миграций вида, бо́льшая часть суще-
ствующих данных получена по  мальме Аляски 
(Hart et al., 2015; Courtney et al., 2016, 2018; Smith 
et al., 2022). В то же время остаётся плохо изучен-
ной изменчивость характера морских миграций 
мальмы другой части ареала (Maekawa, Nakano, 
2002; Morita et  al., 2005). Так, данные по  этому 
виду из  рек северо-востока Азии отрывочны 
и относятся лишь к некоторым рекам Камчатки 
(Павлов и др., 2013, 2014). Известно, что на Кам-
чатке мальма осваивает как крупные речные си-
стемы, так и малые реки, демонстрируя высокую 
экологическую пластичность, а  порой и  суще-
ственные различия по основным биологическим 
показателям (Тиллер, 2003, 2007, 2012, 2017). 
В  то же время неизученными остаются вопро-
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сы, связанные с  проявлением миграционного 
полиморфизма в популяциях вида, населяющих 
реки, существенно различающиеся по размерам 
и геоморфологии.

В связи с этим цель нашего исследования — 
на  основании ретроспективной оценки содер-
жания Sr2+ и  Ca2+ в  отолитах производителей 
мальмы изучить миграционный полиморфизм 
и  провести сравнительный анализ морских 
миграций мальмы двух популяций, обитающих 
в  близко расположенных реках Коль и  Кехта 
на западном побережье Камчатки, резко разли-
чающихся по размерам и геоморфологии.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собирали в  2004–2008  гг. в  реках 

Коль и  Кехта (юго-западная часть побережья 
п-ова Камчатка). Камеральную обработку ма-
териала и  микрохимический анализ отолитов 
выполнили в 2024–2026 гг.

Реки расположены в непосредственной бли-
зости друг от  друга (расстояние между устьями 
~14 км), но они резко различаются по размерам, 
геоморфологии и гидрологическому режиму.

Река Коль берёт начало в отрогах камчатского 
Срединного хребта, впадает в Охотское море (ко-
ординаты устья 53°49′14″ с.ш., 155°56′45″  в.д.). 
Длина реки ~130  км, площадь водосборного 
бассейна 1580 км2, расход воды в устье ~110 м3/с 
в паводок и ~55 м3/с − в межень. На всём протя-
жении река имеет горный и предгорный характер 
(уклон ложа составляет >5  м/км), представляет 
собой разветвлённую речную систему, протекает 
несколькими параллельными руслами (боковы-
ми протоками), коэффициент развития речной 
сети 0.61 км/км2. Здесь и далее мы употребляем 
название “боковая протока” применительно 
к  одному из  параллельных русел, водность ко-
торого меньше, чем в основном русле на данном 
участке. В межень вода бесцветная. В реку впа-
дает множество притоков разного типа (горные 
и  тундровые) длиной от  3 до  45  км и  расходом 
воды от  0.01 до  2.08  м3/с (Павлов и  др., 2009; 
Кузищин и  др., 2010а, 2010б). Притоки гор-
ного типа приурочены в  основном к  верхнему 
течению реки, тундровые — к среднему и ниж-
нему. Гидрологический и  термический режим 
р. Коль в  значительной степени определяется 
воздействием подруслового потока, особенно 
в участках среднего течения реки (удаление от 20 
до 65 км от устья), где мощные выходы грунтовых 
вод приурочены к водоёмам придаточной систе-

мы (родниковые ручьи) и  к крупным боковым 
протокам (Павлов и  др., 2008, 2009; Кузищин 
и др., 2015, 2018).

Река Кехта — типичная малая тундровая река 
западного побережья Камчатского п-ова (Ре-
сурсы …, 1973). Берёт начало в распадках среди 
стланиковых каменно-берёзовых увалов (высота 
до  200  м), протекает по  тундровой местности, 
впадает в Охотское море к северу от р. Коль (ко-
ординаты устья 53°55′24″ с.ш., 155°55′11″  в.д.). 
Длина реки ~60  км, площадь водосборного 
бассейна 657  км2, расход воды в  устье 12  м3/с 
в паводок и 2.5 м3/с − в межень. Вода содержит 
большое количество гуминоподобных веществ 
и  имеет тёмно-коричневый цвет. Река сильно 
меандрирует, формируя резкие (90°–180°) 
изгибы, протекает единым руслом канального 
типа, боковые протоки не выражены. У р. Кехта 
имеются небольшие притоки-ручьи, располо-
женные в  участках верхнего течения. Выходы 
грунтовых вод в  бассейне Кехты приурочены 
преимущественно к участкам верхнего течения.

Анализ строения рек и  их притоков, измере-
ния скорости течения и  расхода воды, темпера-
туры и  гидрохимических параметров, определе-
ние фракционного состава грунтов проводили 
в  соответствии с  методиками, используемыми 
в комплексных исследованиях для оценки среды 
обитания лососей. Подробное описание обеих рек 
и конкретных методов приведено в наших ранее 
опубликованных работах (Кузищин и  др., 2008, 
2009, 2010а, 2010б; Павлов и др., 2009, 2016а).

Половозрелых рыб во все годы отлавливали 
во время анадромной миграции и  на нерести-
лищах перед нерестом или во время нереста 
стандартным набором снастей: закидным нево-
дом, жаберными сетями с шагом ячеи от 30 × 30 
до 50 × 50 мм, спиннингами и нахлыстами.

Поиск нерестилищ осуществляли в  сентя-
бре–октябре, используя наблюдения с берега или 
с  лодки с  последующим контрольным отловом 
производителей. Местоположение нерестилищ 
картировали, применяя приборы-навигаторы 
(система ГЛОНАСС/GPS).

После отлова особей обездвиживали и умерщ-
вляли раствором MS-222 (Ackerman et al., 2005; 
Guide …, 2019) или гвоздичным маслом (Endo 
et al., 1972; Taylor, Roberts, 1999; Микодина и др., 
2011). Затем выполняли полный биологический 
анализ всех пойманных рыб — измеряли длину 
тела по Смитту (FL), массу тела (Правдин, 1966; 
Павлов и  др., 2001), определяли пол и  стадию 
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зрелости половых желёз (Мурза, Христофоров, 
1991; Макеева, 1992), извлекали отолиты, ко-
торые консервировали пресно-сухим способом 
(Зиммерман и др., 2003).

Для общей характеристики структуры ка-
ждой популяции проанализировали 1856 экз. 
половозрелых рыб, из  которых для ретроспек-
тивного анализа жизненного цикла по  данным 
микрохимического состава отолитов отобрали 
123 экз. из  р. Коль и  115 экз. из  р. Кехта. Для 
сравнительного анализа и уточнения интерпре-
тации результатов микрохимического анализа 
отолитов мальмы привлекли данные по  двум 
другим видам, ведущим типично проходной об-
раз жизни, — кижучу Oncorhynchus kisutch (n = 5, 
р. Коль) и  проходной микиже Parasalmo mykiss 
(n = 24, р. Кехта).

Возраст рыб определяли методами световой 
микроскопии по  отолитам, после чего оценки 
уточняли по  шлифованным препаратам. При 
подсчёте годовых колец, а  также при определе-
нии пресноводного и морского периодов жизни 
использовали рекомендации Гудкова (1991, 1996).

Особенности миграций мальмы исследова-
ли методом ретроспективной реконструкции 
жизненного цикла по маркирующему пресново-
дный и морской периоды жизни проходных рыб 
соотношению двухвалентных ионов металлов Sr 
и Ca в отолите (Kalish, 1989, 1990; Radtke, 1989; 
Meyer-Rochow et al., 1992; Secor et al., 1993, 1995; 
Otake et al., 1994; Tzeng, Tsai, 1994; Limburg, 1995; 
Secor, Rooker, 2000; Volk et al., 2000; Зиммерман 
и др., 2003; Павлов и др., 2013, 2016б).

От каждой рыбы использовали один левый 
отолит (сагитту). Для изготовления препаратов 
отолит шлифовали с  двух сторон до  получения 
ровного тонкого шлифа толщиной ≤50 мкм так, 
чтобы зона примордиумов (нуклеарная зона 
отолита, соответствующая эмбриональному 
периоду развития) соприкоснулась с  поверх-
ностью шлифа. Отолиты шлифовали вручную 
с  применением абразивных материалов на  тка-
невой основе с  последовательным переходом 
размера зерна от  400 до  12000 единиц шкалы 
ANSI-74. Шлифованный с обеих сторон отолит 
помещали на  пластиковое предметное стекло 
в каплю нагретого до 93–95°С жидкого полимера 
CrystalBond 509 (“AremcoProducts, Inc.”, США), 
далее препарат охлаждали до  затвердения по-
лимера. Окончательно полировали препарат 
с применением фетровых дисков и коллоидного 
раствора Al2O3. Полученный препарат промыва-

ли дистиллированной водой и  протирали сал-
феткой, смоченной в 96%-ном этиловом спирте.

Содержание двухвалентных ионов опреде-
ляли с  применением рентгенофлуоресцентного 
микроанализа (Павлов и  др., 2012, 2013, 2014, 
2016б; Esin et al., 2022). Использовали энергодис-
персионный спектрометр Tornado M4 (“Bruker 
AXS”, Германия). На  экранном изображении 
отолита под микроскопом при увеличении ×100 
вручную намечали линию из  точек, в  которой 
определяли массовую долю ионов Ca2+ и Sr2+ (да-
лее по тексту — “соотношение Sr/Ca”) от зоны 
примордиумов к краю отолита в направлении на-
растания колец. Расстояния рассчитывали в про-
грамме Image J v. 1.4.3.67 (Schneider et al., 2012). 
В результате на отолите выстраивали “трансекту 
индивидуального жизненного цикла” (life history 
transect (LHT)  — по: Kalish, 1990; Volk et  al., 
2000), которая позволяет с привязкой к возрасту 
восстановить пресноводный и морской периоды 
жизни каждой особи. Для уточнённых оценок 
переходов мальмы из  пресной воды в  морскую 
и обратно интервалы между соседними точками 
на LHT составляли 10–20 мкм, всего точек было 
не менее 250. Измерения проводили без откачки 
воздуха, применяли усиленные рентгеновские 
импульсы для более точного определения коли-
чества и  расчёта соотношения Sr/Ca при мак-
симальной мощности трубки (50  кВ, 600  мкА), 
при этом диаметр рентгеновского луча составил 
20 мкм. Расстояния от точек трансекты и границ 
опаковых и гиалиновых колец до примордиума 
рассчитывали в программе Image J, по получен-
ным расстояниям в   программе Statistica 10.0 
(“StatSoft, Inc.”, США) строили графические 
профили соотношения Sr/Ca от  зоны примор-
диумов к краю отолита.

Жизненный цикл рыбы по  LHT расшифро-
вывали, учитывая мировой опыт. В случае низ-
ких значений соотношения Sr/Ca (<3.0 × 10–3) 
принято считать, что этот период жизни особь 
провела в пресной воде (Casselman, 1982; Radtke 
et  al., 1988, 1997; Kalish, 1989, 1990; Radtke, 
1989; Secor et  al., 1995; Doubleday et  al., 2014). 
Возрастание значений соотношения Sr/Ca сви-
детельствует о переходе особи из пресной воды 
в  солоноватую или морскую (Arai et  al., 2002, 
2004; Arai, Morita, 2005). Для проходных лососё-
вых рыб индикатором этого перехода является 
более чем трёхкратное увеличение соотношения 
Sr/Ca (Casselman, 1982; Radtke et al., 1988, 1996, 
1997; Kalish, 1989, 1990; Secor et  al., 1993, 1995; 
Volk et al., 2000).
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Статистическую обработку данных выполня-
ли методами унивариантного статистического 
анализа, рассчитывали среднее значение и  его 
ошибку. Для сравнения выборок разных лет 
использовали однофакторный дисперсионный 
анализ (ANOVA), различия оценивали с приме-
нением непараметрических критериев Манна–
Уитни и  Краскела–Уоллиса (H) (Лакин, 1990) 
в программе Statistica 10.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Структура и биологическая характеристика 
нерестовых частей популяций мальмы рек Коль 

и Кехта

По ряду биологических параметров между 
популяциями мальмы из  рек Коль и  Кехта 

имеются различия (табл. 1). Длина и масса тела 
производителей мальмы из  р. Коль в  целом 
больше, чем из р. Кехта, хотя бо́льшая часть рыб 
(75%) имеет сходные размеры (рис.  1). В  обеих 
реках среди производителей мальмы преобла-
дают самки, но  их доля больше в  популяции  
р. Коль (вероятно, это обусловлено очень вы-
сокой численностью карликовых самцов в  бас-
сейне р. Коль, особенно в её притоках (Груздева 
и др., 2017)).

У мальмы из  р. Коль бо́льшая продолжи-
тельность жизни и, соответственно, больший 
средневзвешенный возраст производителей 
по  сравнению с  р. Кехта. В  р. Кехта за  период 
наблюдений только 2 экз. в разные годы имели 
полный возраст 10  лет. В  то же время молодь 
мальмы в р. Кехта дольше живёт в реке до ската 

Таблица 1. Характеристика мальмы Salvelinus malma из рек Коль и Кехта, Западная Камчатка

Параметр Коль (n = 1254) Кехта (n = 602)

Длина тела FL, мм* 415.1 (281–619) [753]
429.4 (253–622) [501]

404.2 (310–610) [329]
423.5 (227–607) [273]

Пределы варьирования модальной длины 
тела, мм*

372–455
380–462

370–452
377–468

Масса тела, г* 753.5 (258–2380)
909.3 (180–2411)

743.8 (296–2231)
920.5 (155–2340)

Соотношение полов, самки : самцы 1.5 : 1.0 1.2 : 1.0

Максимальный полный возраст, лет 11 9 (у 2 экз. — 10)

Модальный возраст, лет 6 (32%) и 7 (31%) 6 (41%) и 7 (22%)

Средневзвешенный возраст, лет 6.82 6.64

Возраст смолта, лет 3+ (81%) и 4+ (19%) 3+ (52%) и 4+ (48%)

Сроки покатной миграции молоди С 08–10 июня по 20–22 июня С 05 или 06 июня по 15–18 июня

Сроки анадромной миграции произво-
дителей

С 12–15 июля по 20–25 августа С 15–18 июля по 15–20 августа

Сроки нереста C 25 сентября, в октябре C 30 сентября, в октябре

Сроки покатной миграции производите-
лей после зимовки

10–31 мая 10–15 мая

Локализация нерестилищ В притоках, а также в протоках 
2-го порядка среднего течения 
реки

В верховьях реки

Топография и гидрологический режим 
нерестилищ

Икра откладывается в гравий в местах выходов холодных грунто-
вых вод

Примечание. Размеры, масса тела, соотношение полов и возраст (кроме возраста смолта) приведены по половозрелым производителям, 
которые в год поимки должны были отнереститься. *Над чертой — самцы, под чертой — самки; перед скобками — среднее значение, 
в круглых скобках — пределы варьирования показателя, в квадратных — число изученных особей, экз. Здесь и в табл. 5: n — число иссле-
дованных особей.
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в море, а существенная часть смолтов в возрас-
те 4 года (табл. 1).

Сроки захода производителей из моря, а так-
же сроки покатной миграции молоди из  рек 
в  целом сходные, но  в р. Кехта эти периоды 
короче, чем в  р. Коль. Различия наблюдаются 
в  сроках покатной миграции перезимовавших 
производителей. В  р. Коль единичные особи 
начинают скатываться из  реки в  море вскоре 
после схода льда, с конца апреля, однако основ-
ная миграция проходит в  середине–конце мая, 
а  наиболее интенсивный скат  — 15–20  мая. В  
р. Кехта выход в море перезимовавших произво-
дителей имеет иную картину. Ежегодно в зимнее 
время под воздействием штормов устье р. Кехта 
блокируется гравийными наносами и  битым 
льдом. В  конце  апреля–начале мая устье реки 
остаётся закрытым, сток воды осуществляется 
посредством фильтрации через гравийную косу. 
В  этот период перезимовавшие производители 
мальмы концентрируются в  солоноватоводном 
лимане и  участках нижнего течения реки, соз-
давая очень плотные скопления. В середине мая 
в результате таяния снега и подъёма уровня воды 
в реке её сток увеличивается, прорывая гравий-
ную косу. В  зависимости от  хода температуры 
и интенсивности таяния снега обычно это про-
исходит 10–15 мая. После открытия устья почти 
все производители мальмы уходят в море за 1 сут.

В обеих реках наблюдается сходство по  то-
пографии и гидрологическому режиму нерести-
лищ. Мальма закапывает икру в  грунт в  местах 
выходов холодных глубинных (фреатических) 
грунтовых вод, в  период нереста (конец  сентя-

бря) температура родников составляет 3.0–3.5°С 
и  остаётся таковой до  середины  января (наши 
данные по  электронным записывающим дат-
чикам Vemco Minilog T8K 8-bit DataLogger 
(“Vemco”, Канада)). В обеих реках бо́льшая часть 
производителей выбирает небольшие по ширине 
и глубине участки. В р. Коль это любые притоки 
(тундрового и горного типов), в них нерестили-
ща мальмы расположены в  участках шириной 
1.8–2.2  м, глубиной 0.3–0.4  м, уклоном ложа 
6.0–6.7  м/км, скоростью течения 0.7–0.8  м/с. 
В р. Кехта нерестилища располагаются в сходных 
по размерам и водности участках верхнего тече-
ния, расположенных в  распадках среди увалов. 
В  то же время в  р. Коль часть производителей 
мальмы нерестится в крупных боковых протоках 
реки в  среднем течении. Нерестовые протоки, 
как правило, расположены со  стороны корен-
ного обрывистого берега, их  ширина 14–18  м, 
глубина 1.3–1.6 м, скорость течения 1.1–1.3 м/с. 
Характерной особенностью боковых проток  
р. Коль, в которых нерестится мальма, являются 
мощные выходы холодных фреатических вод, 
сходных по  термическому режиму с  таковыми 
в притоках. Именно в протоках р. Коль размно-
жаются крупные особи мальмы FL > 500 мм.

Особенности миграций и характер изменчивости 
мальмы по данным микрохимического состава 

отолитов

Анализ LHT на  отолитах мальмы выявил 
вариабельный характер соотношения Sr/Ca в те-
чение жизни особей из обеих рек, отражающий 
высокое разнообразие миграционного поведе-
ния. В целом характер изменчивости сходен, но в 
то же время имеются некоторые специфические 
особенности каждой популяции.

Р е к а  К о л ь .  На  отолитах выделяются два 
участка  — центральный, с  низкой долей Sr2+, 
соответствующий речному периоду жизни, и пе-
риферический, с высокими значениями соотно-
шения Sr/Ca, соответствующий морскому.

Трансекты на  отолитах характеризуются 
варьирующими, но  в целом низкими (не  более 
2.91 × 10−3) значениями соотношения Sr/Ca 
в первых годовых зонах, соответствующих этапу 
жизни молоди-пестряток до ската в море (табл. 2,  
рис.  2). Длительность периода “пестрятки” 
составляет 3 или 4 года. У  всех исследованных 
особей доля Sr2+ наименьшая в первый год, далее 
она закономерно увеличивается с  годами, до-
стигая максимума в год, предшествующий скату 
в море. Так, во второй год жизни пестряток в со-
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Рис. 1. Размерный состав (длина тела по Смитту — 
FL) производителей мальмы Salvelinus malma из рек 
Коль ( ) и Кехта ( ) по результатам регулярных не-
водных обловов (один раз в 3–4 сут) с 01.07.2006 г. 
по 15.09.2006 г.
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Таблица 2. Соотношения массовых долей Sr/Ca × 10−3 в разных зонах отолита мальмы Salvelinus malma из рек 
Коль и Кехта, Западная Камчатка

Параметр Коль Кехта
Ранний речной период жизни (стадия пестрятки)

1-я Опаковая зона 1.67 ± 0.10 (1.23–2.14) [10.15] 1.78 ± 0.10 (1.31–2.11) [9.14]
1-я Гиалиновая зона 1.55 ± 0.09 (1.01–1.72) [9.22] 1.51 ± 0.08 (1.01–1.74) [8.85]
1-й Речной год в целом 1.64 ± 0.13 (1.01–2.14) [22.41] 1.72 ± 0.13 (1.01–2.11) [19.38]
2-я Опаковая зона 2.18 ± 0.14 (1.88–2.48) [11.01] 2.16 ± 0.10 (1.91–2.36) [8.56]
2-я Гиалиновая зона 2.04 ± 0.11 (1.78–2.15) [9.55] 1.79 ± 0.08 (1.76–2.05) [7.24]
2-й Речной год в целом 2.10 ± 0.16 (1.78–2.48) [17.14] 2.05 ± 0.15 (1.76–2.36) [12.33]
3-я Опаковая зона 2.66 ± 0.17 (2.44–2.81) [9.62] 2.41 ± 0.10 (2.32–2.74) [8.86]
3-я Гиалиновая зона 2.57 ± 0.12 (2.34–2.71) [8.49] 2.08 ± 0.10 (1.85–2.18) [7.43]
3-й Речной год в целом 2.61 ± 0.18 (2.34–2.91) [13.16] 2.32 ± 0.16 (1.85–2.74) [13.64]

Период после завершения пресноводной фазы жизненного цикла и выхода в море
1-я Опаковая “морская” зона:

отолиты I типа 6.28 ± 0.26 (3.98–7.32) [14.57] 6.27 ± 0.21 (4.07–7.38) [12.33]
отолиты II типа 6.19 ± 0.21 (4.06–7.42) [15.26] 6.21 ± 0.20 (4.06–7.27) [14.08]
отолиты III типа 7.39 ± 0.22 (4.02–8.11) [10.14] 7.26 ± 0.18 (5.59–8.09) [13.13]

1-я Гиалиновая зона:
отолиты I типа — “зимовка в реке” 3.25 ± 0.15 (3.12–3.47) [12.36] 3.18 ± 0.14 (3.16–3.39) [11.43]
отолиты II типа — “зимовка в реке” 3.26 ± 0.14 (3.13–3.40) [11.16] 3.22 ± 0.14 (3.11–3.42) [10.47]
отолиты III типа — “зимовка в море” 7.33 ± 0.24 (6.47–7.79) [12.88] 7.41 ± 0.18 (6.52–7.91) [9.76]

2-я Опаковая “морская” зона:
отолиты I типа 6.51 ± 0.28 (4.64–7.89) [15.31] 6.92 ± 0.27 (4.27–7.96) [14.67]
отолиты II типа 7.29 ± 0.27 (5.93–8.12) [16.17] 7.31 ± 0.21 (6.14–8.04) [11.67]
отолиты III типа 7.35 ± 0.21 (6.27–8.09) [14.52] 7.37 ± 0.22 (6.25–8.13) [12.43]

2-я Гиалиновая зона:
отолиты I типа — “зимовка в реке” 3.31 ± 0.18 (3.12–3.51) [10.67] 3.27 ± 0.14 (3.13–3.48) [9.54]
отолиты II типа — “зимовка в море” 7.19 ± 0.25 (5.97–8.03) [13.79] 7.29 ± 0.22 (6.36–8.10) [14.59]
отолиты III типа — “зимовка в море” 7.26 ± 0.21 (6.67–8.18) [12.06] 7.27 ± 0.24 (6.72–8.12) [13.18]

3-я Опаковая “морская” зона:
отолиты I типа 6.49 ± 0.20 (6.28–8.16) [13.12] 6.55 ± 0.19 (6.34–7.96) [12.49]
отолиты II типа 7.28 ± 0.19 (6.58–8.06) [12.27] 7.32 ± 0.20 (6.54–8.10) [12.67]
отолиты III типа 7.31 ± 0.22 (6.48–8.22) [14.27] 7.38 ± 0.21 (6.57–8.06) [13.39]

3-я Гиалиновая зона:
отолиты I типа — “зимовка в реке” 3.22 ± 0.15 (3.11–3.52) [8.34] 3.18 ± 0.18 (3.06–3.57) [9.97]
отолиты II типа — “зимовка в море” 7.37 ± 0.22 (6.43–8.01) [10.47] 7.41 ± 0.20 (6.50–7.85) [11.33]
отолиты III типа — “зимовка в море” 7.43 ± 0.18 (6.52–7.72) [10.21] 7.45 ± 0.19 (6.63–7.67) [8.74]

Примечание. Перед скобками — среднее значение и его ошибка, в круглых скобках — пределы варьирования показателя, в квадратных — 
коэффициент вариации, %.
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ответствующей годовой зоне соотношение Sr/Ca  
достоверно больше, чем в  первой (ANOVA: 
F-критическое 3.1624, F-тест 3.2824, p = 0.0011). 
В  третьей годовой зоне соотношение Sr/Ca 
достоверно больше, чем во второй (ANOVA: 
F-критическое 3.1375, F-тест 3.2705, p = 0.0011). 
Также достоверные различия выявлены при 
сравнении долей Sr2+ в третьей и четвёртой годо-
вых зонах тех пестряток, которые скатываются 
в  море в  возрасте  4+ (ANOVA: F-критическое 
3.1546, F-тест 3.5784, p = 0.001).

После периода пресноводных лет жизни, ког-
да в годовых зонах отолитов пестряток накапли-
валось относительно мало Sr2+, на LHT отолитов 
наблюдается резкое увеличение значений соот-
ношения Sr/Ca, что указывает на переход к ми-
грантному образу жизни и обитанию в морской 
среде. В то же время LHT по своей конфигура-
ции неоднородны, что говорит о полиморфизме 
миграционного поведения. Всего выявлено три 
типа строения отолитов по соотношению Sr/Ca 
в годовых зонах.

На отолитах I типа в  “морской” зоне отчёт-
ливо видно значительное повышение доли Sr2+ 
с достижением наибольших значений в области 
первого опакового кольца, но  далее следует её 
резкое снижение в  области следующего за  ним 
гиалинового кольца. Потом идут новые мак-
симумы в  области следующих опаковых колец 
и снижения значений соотношения Sr/Ca в зоне 
гиалиновых колец (рис.  2а, 2б). Максимальная 
величина соотношения Sr/Ca в опаковых “мор-
ских” зонах наблюдается на третий год, достигая 
8.16 × 10−3, хотя средние значения в  разные 
годы сходны и варьируют от 6.28 до 6.51 × 10−3. 
В  гиалиновых зонах доля Sr2+ падает до  значе-
ний, характерных для пестряток в годовой зоне, 
предшествующей их  скату в  море. Максималь-
ное значение соотношения Sr/Ca не превышает 
3.52 × 10−3, средние значения располагаются 
в  пределах от  3.25 до  3.31 × 10−3 в  разные годы 
(табл. 2). Таким образом, на  отолитах I типа 
хорошо выражено периодическое чередование 
опаковых зон с  высокими значениями соотно-
шения Sr/Ca и гиалиновых зон с низкими.

На отолитах II типа также выделяется цен-
тральная (речная) и  периферическая (морская) 
зоны. При этом выявлена комбинированная 
конфигурация LHT  — после зоны раннего 
речного периода жизни пестряток резко увели-
чивается доля Sr2+ в первой “морской” опаковой 
зоне, соотношение Sr/Ca достигает максималь-
ных значений 7.42 × 10−3, составляя в  среднем 

6.19 × 10−3 (табл. 2; рис. 2в, 2г). Далее величина 
соотношения Sr/Ca в  гиалиновой зоне резко 
падает до  значений < 3.40 × 10−3 (в  среднем 
3.26 × 10−3). В целом конфигурация LHT на ото-
литах II типа в  первый год после ската в  море 
полностью соответствует таковой на  отолитах  
I типа. Однако начиная со второго года соотно-
шение Sr/Ca существенно увеличивается и оста-
ётся высоким на  протяжении нескольких лет; 
в гиалиновых зонах оно сопоставимо с таковым 
в опаковых, достоверные различия отсутствуют. 
Снижение соотношения Sr/Ca наблюдается 
только в краевой годовой опаковой зоне. Таким 
образом, в  отличие от  отолитов I типа на  ото-
литах II типа нет многократного чередования 
опаковых зон с  высокими значениями соотно-
шения Sr/Ca и  гиалиновых зон с  низкими, и  в 
периферических годовых зонах этих отолитов 
со второго года после ската в море всегда наблю-
дается высокая доля Sr2+.

На LHT отолитов III типа, как и  в двух 
предыдущих типах, выделяются два участка  — 
центральный, с низкой долей Sr2+, и перифери-
ческий, с  высокими значениями соотношения 
Sr/Ca. Конфигурация LHT в  центральной зоне 
сходна с таковой на отолитах I и II типов — доля 
Sr2+ низкая (Sr/Ca < 2.90 × 10−3), также законо-
мерно увеличивается соотношение Sr/Ca от пер-
вого года жизни к году, предшествующему скату 
в море. В гиалиновых зонах центральной части 
отолита также значения соотношения Sr/Ca 
меньше, чем в опаковых. Ранний пресноводный 
период жизни до  ската в  море продолжается 3 
или 4 года. После центральной зоны на LHT на-
блюдается резкое увеличение доли Sr2+, которая 
остаётся высокой на  протяжении длительного 
периода  — от  5 до  7  лет (табл. 2; рис.  2д, 2е). 
Максимальные значения соотношения Sr/Ca 
варьируют от  7.72 до  8.22 × 10−3 в  разные годы, 
причём в  гиалиновых зонах доли Sr2+ сходны 
с таковыми в опаковых. Таким образом, отолиты 
III типа характеризуются стабильно высокими 
значениями соотношения Sr/Ca во всех годовых 
зонах после раннего речного периода.

Р е к а  К е х т а .  Анализ LHT на  отолитах 
мальмы из  р. Кехта выявил высокое сходство 
в  соотношении Sr/Ca в  центральной части 
отолитов и  полиморфизм в  периферических 
годовых зонах. Выявлено три типа строения 
отолитов, которые в полной мере соответствуют 
таковым, обнаруженным в  выборке мальмы  
из р. Коль (рис. 3).
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Таблица 3. Результаты однофакторного дисперсионного анализа и  значения критериев Манна–Уитни (U), 
Краскела–Уоллиса (H) и Стьюдента (tst) при попарной оценке различий соотношения Sr/Ca в годовых зонах 
отолитов мальмы Salvelinus malma из рек Коль и Кехта, Западная Камчатка

Параметр
Дисперсионный анализ

U tstF-критерий Фишера
H

F-критическое F-тест
1-я Опаковая зона 3.1423 0.5364 0.7654 0.1876 0.78
1-я Гиалиновая зона 3.1567 0.4421 1.6943 0.0985 0.33
1-й Речной год в целом 3.1487 0.6347 0.7921 0.0775 0.43
2-я Опаковая зона 3.1397 0.7715 0.8263 0.1204 0.12
2-я Гиалиновая зона 3.1456 2.0123 3.7846 0.0144* 2.08*
2-й Речной год в целом 3.1522 0.7370 0.8854 0.0543 0.22
3-я Опаковая зона 3.1589 0.7928 0.8542 0.0213 1.26
3-я Гиалиновая зона 3.1627 3.1846 4.0301 0.0094* 3.13*
3-й Речной год в целом 3.1762 0.8974 1.1324 0.0764 1.20
1-я Опаковая “морская” зона: 3.2045 1.1643 0.9726 0.3854 0.03

отолиты I типа
отолиты II типа 3.2341 0.9664 1.0347 0.1852 0.07
отолиты III типа 3.2011 1.3347 0.7965 0.1032 0.46

1-я Гиалиновая зона:
отолиты I типа — “зимовка в реке” 3.2746 0.8423 0.8145 0.1547 0.34
отолиты II типа — “зимовка в реке” 3.2267 0.9684 0.8063 0.2067 0.20
отолиты III типа — “зимовка в море” 3.2566 1.0117 0.7952 0.2205 0.27

2-я Опаковая “морская” зона:
отолиты I типа 3.2261 0.8754 0.9121 0.0988 1.05
отолиты II типа 3.1251 0.7715 1.1421 0.4461 0.06
отолиты III типа 3.1866 1.6929 0.9215 0.3957 0.07

2-я Гиалиновая зона:
отолиты I типа — “зимовка в реке” 3.4602 0.8974 0.9526 0.2251 0.17
отолиты II типа — “зимовка в море” 3.4355 1.0247 0.8634 0.2046 0.30
отолиты III типа — “зимовка в море” 3.3174 1.1036 1.0324 0.6452 0.03

3-я Опаковая “морская” зона:
отолиты I типа 3.3875 1.2045 1.1073 0.2105 0.21
отолиты II типа 3.6251 1.0678 0.9324 0.3367 0.14
отолиты III типа 3.2475 0.9874 0.8898 0.2581 0.23

3-я Гиалиновая зона:
отолиты I типа — “зимовка в реке” 3.4022 0.8862 0.7624 0.3010 0.17
отолиты II типа — “зимовка в море” 3.3864 1.1121 1.3168 0.4123 0.13
отолиты III типа — “зимовка в море” 3.5123 1.2461 0.9963 0.5120 0.08

Примечание. *Различия значимы при p < 0.05.
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Так же как у мальмы р. Коль, в ранний пресно-
водный период жизни в годовых зонах отолитов 
пестряток мальмы из р. Кехта выявлен низкий 
уровень относительного содержания Sr2+. В опа-
ковых зонах доля Sr2+ выше, чем в  гиалиновых 
(табл. 2, рис. 3). В год, предшествующий скату, 
накапливается наибольшее относительное коли-
чество Sr2+. В то же время в гиалиновых зонах ото-
литов мальмы из р. Кехта значения соотношения  
Sr/Ca меньше, чем у особей из р. Коль, причём 
различия достоверны по второй и третьей гиали-
новым зонам (табл. 3).

Строение отолитов I типа мальмы из р. Кех-
та сходно с  таковым у  рыб из  р. Коль  — после 
раннего речного периода наблюдается периоди-
ческое чередование опаковых зон с  высокими 
значениями соотношения Sr/Ca и  гиалиновых 
зон с  низкими значениями. При этом средние 
и  максимальные значения соотношения Sr/Ca  
в  годовых зонах отолитов мальмы из  обеих рек 
сходны, достоверные различия отсутствуют 
(табл. 3). По конфигурации LHT на отолитах II 
и  III типов достоверных различий между маль-
мой из рассматриваемых рек не выявлено (табл. 
2, 3; рис. 2, 3).

Форма LHT на отолитах и анализ содержания 
Sr2+ и  Ca2+ в  разных годовых зонах отолитов 
мальмы из обеих рек дают основания для интер-
претации особенностей миграций при обитании 
в море.

Первые годы жизни мальма со всеми типами 
отолитов проводит в реке — конфигурация LHT 
сходная (рис.  2, 3). Важнейшие различия про-
являются после ската молоди из  рек, во время 
нагула в  море. Морской период жизни хорошо 
маркируется высокими значениями соотноше-
ния Sr/Ca в годовых зонах.

Мальма с отолитами I типа после ската из ре-
ки нагуливается в море — в опаковых зонах ото-
литов в  это время откладывается значительное 
относительное количество Sr, более чем в  два 
раза по сравнению с пребыванием молоди в реке. 
Морские миграции мальмы продолжаются мень-
ше года, после чего рыбы возвращаются в реку 
на зимовку. Это подтверждают низкие значения 
соотношения Sr/Ca в  гиалиновых (зимних) зо-
нах отолитов, формирующихся после опаковых, 
соответствующих жизни в море (рис. 2а, 2б, 3а, 
3б). После зимовки следующей весной эти рыбы 
вновь выходят в  море на  нагул в  течение не-
скольких месяцев и снова возвращаются в реку 
на следующую зимовку. В дальнейшем такие ци-

клы в течение жизни многократно повторяются. 
При этом заход в реку из моря на зимовку не обя-
зательно связан со  стадией зрелости половых 
желёз — в обеих популяциях встречаются особи 
FL > 450 мм, имеющие гонады III ранней стадии 
развития, то есть пропускающие нерестовый 
цикл. По  нашим наблюдениям, мальма мигри-
рует из реки в море после первой и последующей 
зимовок в  середине мая, возвращается обратно 
в  реку преимущественно в  августе, т.е. в  море 
рыбы проводят 3.0–3.5  мес. При этом соотно-
шения Sr/Ca в  опаковых “морских” зонах ото-
литов мальмы из обеих рек высокие, достигают 
значений 7.88 × 10−3. Это меньше при сравнении 
со  значениями соотношения Sr/Ca в  годовых 
зонах проходных лососей, которые нагулива-
ются в  открытом океане в  течение нескольких 
лет,  — типично проходной микижи и  кижуча. 
В  опаковых морских годовых зонах проходной 
микижи соотношение Sr/Ca варьирует от  7.76 
до  8.18 × 10−3 (n = 24), различия при сравнении 
с мальмой достоверны (ANOVA: F-критическое 
3.2357, F-тест 3.9586, p = 7.37 × 10−2; H 18.17). 
Ещё бо́льшие достоверные различия выявле-
ны при сравнении с  кижучем (Sr/Ca: от  7.89 
до  8.35 × 10−3, n = 5; ANOVA: F-критическое 
3.1524, F-тест 4.7159, p = 5.29 × 10−5; H 41.18). Эти 
данные указывают на то, что мальма из рек Коль 
и  Кехта с  отолитами I типа в  период морских 
миграций, всего вероятнее, придерживается 
зоны действия континентального пресноводно-
го стока. Вместе с  тем значения соотношения  
Sr/Ca в экстремумах LHT (7.88 × 10−3) указывают 
на то, что мальма из рек Коль и Кехта на короткое 
время может уходить в открытое море и возвра-
щаться снова в зону действия континентального 
пресноводного стока в  течение летнего нагула. 
Таким образом, жизненный цикл мальмы из рек 
Коль и Кехта с отолитами I типа состоит из не-
однократных последовательных выходов в море, 
летнего нагула в  зоне действия пресноводного 
стока, чередующихся с  зимовкой в  реке. Этот 
тип миграций является характерным для мальмы 
Камчатки, таких рыб ранее мы назвали “при-
брежно-проходными” (Павлов и др., 2012, 2014).

Мальма с  отолитами II типа демонстрирует 
другой тип миграционного поведения. В  пер-
вый выход в море она нагуливается аналогично 
особям с отолитами I типа (соотношение Sr/Ca 
в их первой опаковой зоне сходное, достоверных 
различий не выявлено — ANOVA: F-критическое 
3.1936, F-тест 1.4463, p = 0.1157; H 1.2117). После 
первого выхода в море мальма с отолитами II ти-
па возвращается в реку и зимует в ней, так же как 
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и мальма с отолитами I типа. Но на следующий 
год после второго выхода в  море мальма с  ото-
литами II типа уходит далеко от  берега и  даль-
нейшую жизнь проводит в  условиях высокой 
солёности. Конфигурация LHT таких рыб, когда 
в  опаковых и  гиалиновых зонах наблюдаются 
сходные значения соотношения Sr/Ca (рис.  2в, 
2г, 3в, 3г), даёт основания полагать, что маль-
ма с  отолитами II типа живёт в  открытом море 
в течение нескольких последовательных лет и в 
пресные воды на зимовку не возвращается. При 
обозначении такого типа миграционного пове-
дения микижи2 мы ранее предложили термин 
“проходной-Б” (Павлов и др., 1999, 2001, 2009, 
2016а; Кузищин, 2010). По аналогии с микижей 
при рассмотрении миграционной стратегии 
мальмы с  отолитами II типа также правомочно 
будет использование терминов “проходные-Б 
рыбы” или “проходная мальма типа Б”.

Мальма из  рек Коль и  Кехта с  отолитами 
III типа после раннего пресноводного периода 
скатывается из  реки, нагуливается в  море в  те-
чение нескольких последовательных лет и  за-
ходит в реки только после достижения половой 
зрелости. У этих рыб выявлены самые высокие 
значения соотношения Sr/Ca как в  опаковых, 
так и  в гиалиновых зонах (табл. 2; рис 2д, 2е, 
3д). Такой тип миграций в  полной мере со-
ответствует типичным проходным лососям, 
например, представителям рода Oncorhynchus 
(тихоокеанские лососи) и  проходной микиже 
(стальноголовому лососю). При этом значения 
соотношения Sr/Ca на  LHT отолитов мальмы 
III типа сходны с  таковыми у  микижи р. Кехта 
(ANOVA: F-критическое 3.6374, F-тест 3.0245, 
p = 0.0878; H 8.54) и кижуча р. Утхолок (ANOVA: 
F-критическое 3.4479, F-тест 2.2977, p = 0.09574; 
H 16.64) — в обоих случаях достоверные разли-
чия не выявлены. Таким образом, по характеру 
соотношения Sr/Ca в  морских годовых зонах 
можно говорить, что морские миграции мальмы 
с отолитами III типа проходят в открытом море/
океане, вдали от  зоны действия континенталь-
ного пресноводного стока. В связи с этим таких 
рыб мы называем “типично проходными” (Пав-
лов и др., 2012, 2014).
2 Часть покатников микижи (стальноголового лосося) из рек 
Камчатки и  некоторых рек тихоокеанского побережья Се-
верной Америки после смолтификации первое лето нагу-
ливается в прибрежной зоне, затем зимует в реке и только 
на следующий год, после повторного выхода в море, уходит 
на  нагул в  открытый океан (Snyder, 1925; Barnhart, 1986; 
Busby et al., 1993; Павлов и др., 2001, 2016а; Савваитова и др., 
2005; Кузищин, 2010; Кузищин и др., 2020).

Сравнительные особенности миграционного 
полиморфизма мальмы в реках Коль и Кехта

Характер LHT по соотношению Sr/Ca в ото-
литах мальмы из двух соседних рек, существен-
но различающихся по  своей геоморфологии, 
оказался сходным. Различия отолитов мальмы 
из разных рек выявлены только по доле Sr2+ в ги-
алиновой зоне второго и третьего годов жизни. 
При этом сходство проявляется как по строению 
центральных годовых зон, соответствующих 
раннему пресноводному периоду, так и  по ха-
рактеру полиморфизма в периферических зонах, 
отражающих разнообразие миграционного по-
ведения. В обеих реках выявлено существование 
трёх типов строения отолитов и, соответственно, 
трёх миграционных типов  — прибрежно-про-
ходного, проходного-Б и типично проходного.

В то же время между реками выявлены су-
щественные различия по  соотношению особей 
с  разными типами миграционной стратегии. 
Хотя в  обеих реках наблюдается резкое пре-
обладание прибрежно-проходной мальмы,  
в  р. Коль заметно больше проходной-Б и  ти-
пично проходной мальмы (табл. 4). В  выборке 
из  этой реки суммарное число проходной-Б 
и  типично проходной мальмы  — 11 экз., 
причём их  соотношение составляет 1.2 : 1.0.  
В  р. Кехта обнаружено всего две проходных-Б 
особи и только одна типично проходная.

Представляется важным отметить особенно-
сти возрастного состава рыб с разной миграци-
онной стратегией. В  обеих реках проходные-Б 
и типично проходные особи принадлежат к са-
мым старшим возрастным группам, их  полный 
возраст не менее 9 лет, бо́льшая часть таких рыб 
имеет возраст 10 лет (табл. 5). Более того, у маль-
мы из  р. Кехта среди прибрежно-проходных 
рыб нет особей в возрасте > 8 лет. В то же время 
у  мальмы р. Коль часть прибрежно-проходных 
рыб доживает до возраста 9 лет, однако среди них 
не  выявлено ни  одной особи в  возрасте  10  лет 
и более.

Проходные-Б и  типично проходные рыбы 
являются самыми крупными в  выборках из  обе-
их рек — FL > 600 мм. При этом в р. Коль часть 
прибрежно-проходной мальмы достигает FL 
600–615  мм, но  в р. Кехта максимальная FL со-
ставляет всего 545  мм (1 экз.). Обращает на  себя 
внимание, что возрастной состав рыб с  разными 
типами миграционной стратегии определяет 
сроки их полового созревания. Так, в обеих реках 
прибрежно-проходная мальма становится поло-
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возрелой в возрасте 6 или 7 лет (демографические 
группы 3.3+, 3.4+ и  4.3+), после не  менее трёх 
циклов нагула в море. В то же время половое со-
зревание и первый нерест проходной-Б и типично 
проходной мальмы в связи с их миграциями вдали 
от рек осуществляются в значительно более позд-
нем возрасте — не менее чем в 9 лет, чаще в 10 лет.

Таким образом, в  более крупной, много-
водной и  разветвлённой р. Коль в  популяции 
мальмы выявлено заметное количество крупных 
старшевозрастных, поздносозревающих рыб, 
для которых характерны длительные миграции 
в  море. В  небольшой р. Кехта канального типа 
подавляющая часть популяции представлена бо-
лее мелкими прибрежно-проходными рыбами, 
тогда как проходные-Б и  типично проходные 
являются в популяции редкими морфами.

ОБСУЖДЕНИЕ
По основным демографическим показателям 

популяции мальмы из рек Коль и Кехта в целом 
соответствуют популяциям вида из рек западной 
и  юго-западной частей побережья Камчатки 
(Тиллер, 2007, 2008, 2013).

В то же время выявлены и  некоторые осо-
бенности. Так, в  реках Коль и  Кехта молодь 
мальмы после раннего пресноводного периода 
скатывается в море в возрасте 2+… 4+, что было 
установлено в  результате наших наблюдений 

за  покатной миграцией молоди лососёвых рыб 
(Pavlov et al., 2005) и анализа процессов внутри-
популяционной дифференцировки (Груздева 
и  др., 2017). Однако в  выборках половозрелых 
рыб, использованных в  настоящем исследо-
вании, при реконструкции жизненного цикла 
мальмы с  применением микрохимического 
анализа отолитов не выявлено ни одной особи, 
которая скатилась в море в возрасте 2+. В других 
реках западного побережья Камчатки возраст 
покатников варьирует от  2+ до  5+, среди про-
изводителей также отмечены рыбы с  такими 
смолт-классами (Тиллер, 2007, 2013). Но  в ре-
ках Коль и Кехта мы не выявили рыб, которые 
скатывались в  возрасте  5+ (Pavlov et  al., 2005; 
Груздева и др., 2017).

Считается, что возрастной состав покатников 
значительно варьирует в зависимости от строения 
и кормности рек, в которых обитают локальные 
популяции мальмы, как правило, в крупных ре-
ках из-за их большей продуктивности молодь ви-
да может дольше обитать в пресной воде и уходит 
в  море в  более старшем возрасте (Тиллер, 2007, 
2012, 2013). Наши результаты несколько иные. 
В  небольшой канального типа реке Кехте мо-
лодь чаще задерживается в пресной воде и среди 
производителей больше рыб, которые скатились 
в  море в  возрасте  4+, тогда как в  более много-
водной, сложной по  строению р. Коль бо́льшая 
часть молоди скатывается в возрасте 3+.

Таблица 4. Соотношение особей мальмы Salvelinus malma с разными типами миграционной стратегии в реках 
Коль и Кехта, Западная Камчатка

Тип стратегии
Коль Кехта

Доля рыб, % Число рыб, экз. Доля рыб, % Число рыб, экз.

Прибрежно-проходной 91.05 112 97.39 112

Проходной-Б 4.87 6 1.74 2

Типично проходной 4.08 5 0.87 1

Итого 100 123 100 115

Таблица 5. Биографические группы половозрелых производителей мальмы Salvelinus malma с разными типами 
миграционной стратегии в реках Коль и Кехта, Западная Камчатка

Тип стратегии Коль (n = 123) Кехта (n = 115)

Прибрежно-проходной 3.3+, 3.4+, 3.5+, 3.6+, 4.3+, 4.4+, 4.5+ 3.3+, 3.4+, 3.5+, 4.3+, 4.4+

Проходной-Б 3.6+, 3.7+, 4.6+, 4.7+ 3.7+, 4.6+

Типично проходной 3.7+, 4.6+ 4.6+
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Кроме того, выявлены различия между мо-
лодью мальмы из рек Коль и Кехта по микрохи-
мическому составу отолитов. В целом тенденция 
увеличения доли Sr2+ в возрастной период от се-
голетки (0+) до покатника (3+ или 4+) выражена 
в обеих реках, но при этом во второй и третьей 
гиалиновых (зимних) зонах отолитов мальмы 
из  р. Кехта накапливается достоверно меньшее 
относительное количество Sr2+ (табл. 2, 3). Ве-
роятно, это может быть следствием различий 
в характере питания.

В обеих реках типичным компонентом пита-
ния молоди мальмы является икра тихоокеан-
ских лососей Oncorhynchus, которая составляет 
значительную долю в  её пище в  летне-осенний 
период. Известно, что икра лососей содержит 
значительное количество Sr2+, который ин-
корпорируется в  отолит питающихся ею рыб 
и  создаёт “ложный морской сигнал” (Limburg, 
1995; Farrell, Campana, 1996; Kennedy et al., 2000; 
Gibson-Reinemer et al., 2009; Jaecks, 2010; Miller 
et  al., 2010; Jaecks, Quinn, 2014; Jaecks et  al., 
2016). Весьма вероятно, что выявленная вари-
абельность соотношения Sr/Ca в  ранний прес-
новодный период мальмы определяется именно 
характером потребления икры лососей. Мальма 
в  возрасте сеголетки икрой не  питается, так 
как малые размеры рта не позволяют заглотить 
крупные икринки лососей, потреблять икру вид 
начинает с возраста 2+ и её значение в питании 
возрастает в последующие годы (Кузищин и др., 
2015). При этом меньшие значения соотноше-
ния Sr/Ca в гиалиновых зонах отолитов мальмы 
из  р. Кехта являются следствием различий 
в  структуре популяций тихоокеанских лососей 
в разных реках. В р. Коль обитают многочислен-
ные популяции поздней кеты O. keta и кижуча, 
нерест которых продолжается до декабря и даже 
в  январе (Павлов и  др., 2009; Кузищин, 2010; 
Кузищин и др., 2010а, 2010б; Кузищин, Грузде-
ва, 2015). В  р. Кехта поздняя кета отсутствует, 
а локальное стадо кижуча малочисленно. Такие 
различия обусловлены геоморфологией рек: 
в более сложной и разветвлённой р. Коль, у ко-
торой хорошо выражена придаточная система 
в  виде родниковых ручьёв, создаются условия 
для осенне-зимнего нереста поздней кеты и ки-
жуча, откладывающих икру на  выходах грунто-
вых вод (Кузищин, 2010, Кузищин и др., 2010а, 
2010б; Кузищин, Груздева, 2015). Тем самым 
молодь мальмы в  р. Коль продолжает питаться 
икрой лососей и  в холодное время года, тогда 
как в р. Кехта питание икрой заканчивается уже 
в  сентябре, что отражается на  относительном 

содержании Sr2+ в  гиалиновых зонах отолитов. 
Вполне возможно, что меньшая интенсивность 
поедания икры и, соответственно, замедление 
темпа роста молоди мальмы в  р. Кехта могут 
приводить к  более поздней дифференцировке 
в  поколении и  скату значительной части рыб 
в возрасте 4+ (Груздева и др., 2017).

Ретроспективный анализ жизненного цикла 
мальмы, выполненный по данным микрохими-
ческого состава отолитов, выявил высокий уро-
вень полиморфизма миграционного поведения 
в период морских миграций. В двух соседних ре-
ках разнообразие миграционных типов сходное, 
но их соотношение различается.

В обеих реках преобладающей группировкой 
является прибрежно-проходная мальма, для ко-
торой характерны многократные выходы в море 
на  нагул, чередующиеся с  зимовками в  реке. 
Такой тип миграционного поведения считается 
типичным для мальмы и  описан, в  том числе 
с  использованием метода анализа микрохими-
ческого состава отолитов, для многих локальных 
популяций в  пределах ареала вида, особенно 
в  северной его части, в  бассейне морей Берин-
гова, Чукотского и Бофорта (Armstrong, Morrow, 
1980; McCart, 1980; Underwood et  al., 1996; 
DeCicco, 1997; Bond et al., 2015; Hart et al., 2015; 
Courtney et  al., 2016, 2018; Brown et  al., 2019). 
Прибрежно-проходной тип миграций мальмы 
описан и для рек западного и восточного побе-
режий Камчатки (Тиллер, 2003, 2007, 2008, 2012, 
2013, 2017).

В то же время в  обеих реках установлено 
существование особей мальмы, совершающих 
длительные миграции в море без захода в реку. 
Часть таких рыб возвращается в  реку на  зи-
мовку после первого нагула (проходные-Б) 
и лишь после следующего ската из реки уходит 
на  длительный нагул в  море. Другая часть рыб 
сразу переходит к  нагулу в  море без зимовок 
в  пресной воде. В  обоих случаях имеет место 
период длительного морского нагула в  течение 
нескольких лет. Примечательно, что в обеих ре-
ках рыбы с длительными морскими миграциями 
происходят от смолтов как в возрасте 3+, так и в 
возрасте  4+, то есть не  прослеживается связь 
между длительностью пресноводного периода 
жизни и переходом к проходному образу жизни 
с  зимовками в  море. Для мальмы длительные, 
в  течение нескольких последовательных лет, 
миграции в море ранее описаны не были, более 
того, ряд авторов подчёркивали, что зимовка 
в реке после короткого периода морского нагула 
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является обязательным элементом жизненного 
цикла вида (Armstrong, Morrow, 1980; Johnson, 
1980; McCart, 1980; Power, 1980; DeCicco, 1992). 
Исключением были упоминания о возможности 
типично проходного образа жизни мальмы в на-
ших ранних работах (Павлов и  др., 2012, 2014). 
Некоторые исследователи также высказывали 
осторожные предположения, что у мальмы могут 
быть не только короткие летние выходы в море 
с  последующим возвратом в  реку, но  и другие 
формы миграционного поведения (Larkins, 1964; 
Mishima, 1975; Morita et al., 2009; Courtney et al., 
2016).

Необходимо отметить, что миграционные 
типы “проходной-Б” и  “типично проходной”, 
которые мы выявили в  популяциях мальмы 
из  рек Коль и  Кехта, встречаются в  разном со-
отношении. В  р. Коль проходные-Б и  типично 
проходные особи мальмы выявлены в заметном 
числе (в  сумме 11 экз. в  выборке из  123 экз.). 
Причиной тому может быть разнообразие типов 
нерестилищ. В  разветвлённой, сложной по  ге-
оморфологии р. Коль зарегистрирован нерест 
мальмы на  двух типах нерестилищ. Бо́льшая 
часть локальной популяции вида размножается 
в среднем и верхнем течениях притоков, произво-
дители откладывают икру в узких и мелководных 
участках в  местах выходов холодных грунтовых 
вод, таких притоков в бассейне р. Коль десятки 
(Павлов и др., 2009; Кузищин и др., 2010а; Груз-
дева и др., 2017). В притоках размножаются не-
крупные производители, FL большинства (75%) 
оcобей составляет 350–420  мм, максимальная– 
495  мм. По  данным микрохимического состава 
отолитов, все производители из  притоков  
р. Коль являются прибрежно-проходными. 
Другая, меньшая, их часть размножается на глу-
боких нерестилищах руслового типа, располо-
женных в  крупных боковых протоках среднего 
течения реки, производители откладывают икру 
также в местах выходов холодных грунтовых вод. 
На таких нерестилищах отмечены рыбы только 
крупного размера, их  минимальная FL соста-
вила 580  мм, именно здесь нерестятся самые 
крупные прибрежно-проходные рыбы и  только 
тут размножаются особи мальмы с проходным-Б 
и  типично проходным типами миграционной 
стратегии. Известно, что размер производителей 
имеет важное значение при выборке нерестовых 
площадок: показано что, у  разных видов лосо-
сёвых крупные рыбы выбирают более широкие 
участки рек с  большими скоростями течения 
(Lindsey et al., 1959; Hartman et al., 1962; Trotter, 
1987, 1989, 1997; Meka et  al., 2003; Кузищин 

и  др., 2008). Таким образом, освоение маль-
мой нерестилищ в  крупных боковых протоках  
р. Коль сопряжено с достижением производите-
лями крупных размеров тела.

По нашим данным, число русловых нере-
стилищ мальмы в  бассейне р. Коль невели-
ко  — выявлено всего три таких нерестилища, 
хотя на каждом из них, по визуальным оценкам, 
размножались десятки особей. Тем самым есть 
основания полагать, что небольшое количество 
проходной-Б и  типично проходной мальмы 
крупного размера ограничивается небольшим 
потенциалом нерестилищ руслового типа. 
Не  исключено, что малое число русловых не-
рестилищ мальмы является следствием конку-
ренции с  реофильной формой нерки O. nerka, 
которая использует участки реки с  выходами 
холодных грунтовых вод, при этом нерка широ-
ко использует в первую очередь верхнее течение 
р. Коль (Кузищин и др., 2009).

В р. Кехта нерестилища мальмы расположе-
ны в самых верховьях реки, а также в небольших 
по водности коротких ручьях-притоках верхнего 
течения, русловых нерестилищ не  обнаружено. 
Тем самым мальма в  р. Кехта приспособилась 
размножаться в  условиях узких мелководных 
участков речной системы, когда небольшой раз-
мер производителей имеет адаптивное значение.

Таким образом, особенности геоморфологи-
ческого строения рек имеют важное определя-
ющее значение для формирования структуры 
локальных популяций, у  мальмы из  рек Коль 
и  Кехта это приводит к  разнокачественности 
состава производителей. Полученные данные 
по  разнообразию и  различиям в  структуре ло-
кальных популяций мальмы в  реках с  разной 
геоморфологией хорошо согласуются с  данны-
ми о  вариациях структуры популяций других 
видов, в  частности, микижи из  этих же рек 
и  её зависимости от  строения рек на  Камчатке 
(Павлов и др., 1999, 2001; Кузищин, 2010). При 
этом наблюдаемая разница в соотношении про-
изводителей мальмы с  прибрежно-проходной, 
проходной-Б и типично проходной миграцион-
ными стратегиями в реках Коль и Кехта, вероят-
но, может иметь несколько разную природу. Тот 
факт, что в р. Коль крупные проходные-Б и ти-
пично проходные особи встречаются в заметном 
количестве и  они приурочены к  размножению 
на  русловых нерестилищах, даёт основания 
считать их неотъемлемым элементом структуры 
локальной популяции. В р. Кехта, где русловых 
нерестилищ нет, крупные проходные-Б и  ти-
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пично проходные рыбы являются фактически 
редкими морфами, крайними (может быть, даже 
случайными) вариантами ряда изменчивости.

В связи с единичной встречаемостью типич-
но проходных и  проходных-Б рыб в  р. Кехта 
может возникнуть вопрос, не  появляются ли 
такие особи в результате стреинга из популяции 
р. Коль? На  наш взгляд, это представляется 
маловероятным по  нескольким причинам. 
1)  Известно, что для мальмы характерен очень 
высокий уровень хоминга, причём некоторые 
исследователи считают, что у  неё наблюдается 
“абсолютный хоминг” (Armstrong, Morrow, 
1980; DeCicco, 1997; Тиллер, 2007; Brown et al., 
2019; Harris et al., 2015; Smith et al., 2022). 2) Ти-
пично проходные и проходные-Б особи мальмы  
из р. Кехта в ранний пресноводный период име-
ют очень низкую долю Sr2+ в гиалиновых зонах, 
сходную с таковой у всех остальных проанализи-
рованных особей из р. Кехта в отличие от маль-
мы из  р. Коль (табл. 2). 3)  Реки Коль и  Кехта 
существенно различаются по гидрологическому 
режиму и  основным характеристикам речной 
воды: в р. Коль вода бесцветная, её рН 7.1–7.3, 
электропроводность 52–56 мкСм/см, в р. Кехта 
вода имеет тёмно-коричневый цвет из-за боль-
шого количества гуминоподобных веществ,  
рН 6.6–6.8, электропроводность  47–51  мкСм/
см. При столь существенной разнице в  каче-
ственных показателях воды стреинг мальмы из р. 
Коль в р. Кехта вряд ли возможен.

В свете полученных данных возникает вопрос 
о  путях формирования миграционного поли-
морфизма мальмы в реках Коль и Кехта; какие 
причины влияют на  дифференцировку рыб 
по разным типам миграционного поведения?

Считается, что миграции прибрежно-про-
ходной мальмы с чередованием зимовки в реке 
пребывают в системе обратных причинно-след-
ственных связей с  особенностями распределе-
ния мальмы в  море. По  результатам ряда ком-
плексных исследований есть данные, что мальма 
в  период морского нагула предпочитает дер-
жаться в зоне континентального шельфа в усло-
виях действия пресноводного стока на удалении 
от берега от нескольких километров до несколь-
ких десятков километров (Craig, McCart, 1976; 
Griffiths et al., 1977; Craig, Haldorson, 1981; Craig, 
1984, 1989; Craig et  al., 1985; Underwood et  al., 
1996; Jarvela, Thorsteinson, 1997, 1999; Courtney 
et al., 2016, 2018). При обитании в море мальма 
предпочитает приповерхностный слой воды 
до глубины ~5 м (Craig, 1977; Armstrong, Morrow, 

1980; Craig, Haldorson, 1981; West, Wiswar, 1985; 
Morita et  al., 2009, 2013; Courtney et  al., 2016). 
Разные исследователи указывали, что в  море 
бо́льшая часть мигрантов мальмы предпочитает 
температуры 4–12°С и  избегает зон, где темпе-
ратура опускается до  1°С (Craig, 1989; Morita 
et  al., 2009; Courtney et  al., 2016, 2018). Есть 
также мнение, что мальма, как и другие гольцы, 
подвержена осмотическому стрессу, вызван-
ному сочетанием высокой солёности и  низкой 
температуры воды (Northcote, 1978; McCormick 
et al., 1985, 1989; Arnesen et al., 1993; McCormick, 
1994; Nilssen et al., 1997). Тем самым уход в ре-
ки на  зимовку после короткого нагула в  море 
в течение самых тёплых летних месяцев, то есть 
прибрежно-проходной тип миграций, является 
одним из оптимальных способов существования 
мальмы в  условиях водоёмов бореальной и  ар-
ктической зон, охватывающих бо́льшую часть её 
ареала (Craig, McCart, 1976; Griffiths et al., 1977; 
Craig, Haldorson, 1981; Craig, 1984, 1989; Craig 
et al., 1985; Thorsteinson et al., 1990; Dunton et al., 
2006; Harris et al., 2017; Courtney et al., 2018).

В то же время имеются данные, что морские 
миграции мальмы не  ограничиваются только 
приконтинентальными водами, известны случаи 
нагула мальмы в открытом море, вдали от бере-
гов. Имеются сведения о частых поимках маль-
мы в северной части ареала, в морях Беринговом 
и  Бофорта на  удалении 100–350  км от  берега 
(Armstrong, Morrow, 1980; McCart, 1980; DeCicco, 
1992; Courtney et al., 2016, 2018). Кроме того, есть 
свидетельства, что мальма может уходить далеко 
в открытое море на несколько сотен километров 
от берега (Волков и др., 1995; Courtney et al., 2016, 
2018). В  исследовании Мориты с  соавторами 
(Morita et  al., 2009) на  основании анализа пои-
мок >17.5 тыс. экз. мальмы было проанализиро-
вано сезонное распределение рыб в Беринговом, 
Охотском и Японском морях. Установлено, что 
бо́льшая часть рыб придерживается приконти-
нентальных вод, однако в  летнее время часть 
особей держится в  открытой части Берингова 
моря, на удалении нескольких сотен километров 
как от азиатского, так и от североамериканского 
побережий. Кроме того, выявлено, что мальма 
использует для нагула участки Охотского моря, 
удалённые к западу на ~350–450 км от Юго-За-
падной Камчатки, примерно на  широте устьев 
рек Коль и  Кехта (эту оценку мы выполнили 
на основании интерпретации схем в статье Мо-
риты с  соавторами (Morita et  al., 2009)). Таким 
образом, уход мальмы на нагул в открытое море 
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является одной из форм миграционного поведе-
ния и проявляется в разных участках ареала.

Есть основания предполагать, что появление 
проходного-Б и  типично проходного миграци-
онного типов у мальмы связано с дальними ми-
грациями в  открытом море. Часть исследовате-
лей, которые отмечали миграции мальмы далеко 
в море, склонялись к мнению, что и такие рыбы 
возвращаются в  реки на  зимовку, хотя далёкая 
дистанция вызывала определённые сомнения 
в  возможности рыб за  короткое время достичь 
своих рек (Fletcher et  al., 1988; DeCicco, 1997; 
Dunham et al., 2008; Courtney et al., 2016; Brown 
et al., 2019). В то же время некоторые авторы вы-
сказывали предположения, что уход части осо-
бей мальмы от  берегов в  открытое море может 
приводить к их задержке в море на зиму (Mishima 
1975; Machidori, 1986; Morita et  al., 2009). Есть 
данные, что далеко от  берегов уходят наиболее 
крупные особи мальмы FL >550 мм (Morita et al., 
2009). Упомянутые авторы не  исключают, что 
зимовка мальмы в  открытом море может быть 
сопряжена с  уходом в  более тёплые южные 
участки Охотского и  Японского морей. Так, 
в некоторых работах указывается на присутствие 
особей мальмы в открытых участках Японского 
моря в зимние месяцы, хотя их происхождение 
остаётся неясным (Mishima, 1975; Machidori, 
1986). При этом считается маловероятным, что-
бы такие крупные особи мальмы происходили 
бы от популяций японских островов, так как там 
мальма представлена в основном пресноводны-
ми популяциями (Morita et al., 2005, 2009).

В связи с имеющимися данными по морскому 
распределению мальмы в море весьма вероятно, 
что часть покатной молоди из рек Коль и Кехта 
по  каким-то причинам уходит дальше других 
в открытое море, где в силу разных обстоятельств 
может задерживаться на срок больший, чем два–
три летних месяца. Это в  свою очередь может 
означать альтернативный выбор для рыб — либо 
миграция в более тёплые участки моря, либо бы-
страя миграция в сторону рек для зимовки. Мы 
полагаем, что есть аргументы в  пользу первого 
пути. По  нашим наблюдениям, наиболее круп-
ные особи мальмы заходят в реки Коль и Кехта 
в  самом начале анадромной миграции, в  июле, 
а  не в  конце  сентября. Причины задержки 
мальмы в  открытом море и  последующего на-
гула в течение нескольких лет вдали от берегов 
остаются неясными, но всё же можно высказать 
предположение о возможных вариантах. Не ис-
ключено, что происходящая дифференцировка 

мальмы в  период морского нагула может быть 
результатом сложных процессов взаимодей-
ствия роста, гаметогенеза и  распределения 
в  море. Ранее было установлено, что в  основе 
формирования жилой и  проходной жизненных 
стратегий мальмы р. Коль лежит кумулятивный 
эффект сложных и  тесно взаимосвязанных 
процессов роста, накопления запасных пита-
тельных веществ и гаметогенеза (Груздева и др., 
2017). В связи с этим бифуркация среди мальмы 
в  период морских миграций, вероятно, может 
определяться теми же процессами.

Известно, что темп гаметогенеза у  разных 
видов гольцов существенно зависит от  тем-
пературы и  солёности  — как правило, низкие 
температуры при высокой солёности приводят 
к  замедлению гаметогенеза у  арктического  
S. alpinus (Staurnes et  al., 1994; Atse et  al., 
2002) и  американского ручьевого S. fontinalis 
(McCormick, Naiman, 1984; Le François et  al., 
1997; Le François, Blier, 2000) гольцов, мальмы 
(Underwood et  al., 1996) и  других анадромных 
видов лососёвых рыб (McCormick, Naiman, 1985; 
Pankhurst, King, 2010; Imsland et al., 2020). Кроме 
того, было показано, что в условиях низкой тем-
пературы при замедлении темпа гаметогенеза 
увеличивается темп роста проходной мальмы 
из рек бассейна моря Бофорта (Underwood et al., 
1996).

В свете имеющихся данных можно предполо-
жить, что уход мальмы вдаль от берегов в среде 
с  высокой солёностью может приводить к  за-
медлению гаметогенеза и  расходованию пищи 
на  соматический рост. В  осеннее время такие 
рыбы, пребывающие далеко от  берега, могут 
иметь возможность выбора дальнейшей мигра-
ционной стратегии — движение в сторону побе-
режья и  заход в  реки на  зимовку или задержка 
в море с уходом в более тёплые зоны морей для 
того, чтобы избежать осмотического стресса. 
В итоге мы можем представить возможный путь 
формирования у  рыб продолжительного мор-
ского нагула (рис. 4).

Этот путь является гипотетическим и  тре-
бует специальных исследований, прежде всего, 
изучения гаметогенеза, особенностей роста 
и жиронакопления в период морских миграций 
в сочетании с локализацией рыб. Большой мас-
сив данных по  высокой разнокачественности 
скатывающейся молоди мальмы, степени её 
готовности к  переходу из  пресных вод в  море, 
состоянию репродуктивной системы покат-
ников, а  также пластичности их  онтогенеза 
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в  зависимости от  внешних факторов позволит 
в  дальнейшем уточнить пути формирования 
типа миграционной стратегии у мальмы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Полученные результаты сравнительного 

анализа двух популяций мальмы, обитающих 
в  близко расположенных реках, показали, что 
миграционный полиморфизм у  мальмы, выра-
жающийся в  существовании нескольких типов 
миграционной стратегии, зависит от геоморфо-
логии речного бассейна, в котором обитает кон-
кретная популяция. Есть все основания пола-
гать, что проявление миграционной стратегии, 
направленной на длительный нагул в открытом 
море, помимо прочих факторов определяется 
возможностями мальмы к освоению всех потен-
циально пригодных для воспроизводства участ-
ков речной системы. Возможность размножения 
на  русловых нерестилищах в  р. Коль приводит 
к существованию особой группировки в рамках 
популяции  — особей с  крупными размерами 
тела, способными нереститься в условиях силь-
ного течения. Достижение крупных размеров 
обеспечивается увеличением продолжительно-
сти жизни, причём долгий нагул в течение ряда 
лет в открытом море является одним из способов 
формирования группировки крупных рыб. Тем 
самым миграционный полиморфизм представ-
ляется как основа для проявления специфиче-
ских локальных адаптаций, обеспечивающих 
эффективную подстройку популяции для суще-
ствования в разнообразных и переменчивых ус-
ловиях натальных водоёмов. В то же время про-
явление миграционного полиморфизма в малой 
р. Кехта, где наряду с массовой прибрежно-про-
ходной мальмой существуют, пусть даже в виде 
редких морф, особи с  длительным морским 
нагулом, можно рассматривать как своего рода 
популяционный адаптивный потенциал или 
адаптивный резерв, направленный на  повыше-
ние устойчивости популяции во времени.

Весьма вероятно, что мальма, проявляю-
щая типично проходной и  проходной-Б типы 
миграционной стратегии широко встречается 
в  других популяциях. Однако наши результаты 
указывают на то, что доля таких рыб невелика, 
а их выявление требует привлечения специаль-
ных дорогостоящих методов и  значительных 
по  объёму выборок, собранных с  учётом всего 
размаха изменчивости вариационных рядов. 
Тем не менее уже сейчас можно говорить о том, 
что наши сведения расширяют существующие 
представления о  миграционном полиморфизме 
мальмы рек Камчатки.
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МИГРАЦИОННЫЙ ПОЛИМОРФИЗМ ГОЛЬЦОВ РОДА SALVELINUS 773

ми по содержанию и использованию лаборатор-
ных животных (http://oacu.od.nih.gov/regs/index.
htm).
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THE MIGRATORY POLYMORPHISM OF CHARRS, GENUS SALVELINUS 
(SALMONIDAE) IN THE ECOSYSTEMS OF KAMCHATKAN SALMONID 

RIVERS OF DIFFERENT TYPE. 1. THE DOLLY VARDEN, S. MALMA

K. V. Kuzishchin1, 2, *, M. A. Gruzdeva1, A. M. Malyutina1, A. G. Bush2,  
L. A. Pelgunova2, D. S. Pavlov2

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, Russia 
2Severtsov Institute of Ecology and Evolution Problems of the Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

*E-mail: KK_office@mail.ru

Using X-ray fluorescence spectrometry, the content of Sr2+ and Ca2+ in otoliths was analyzed and retrospective 
reconstructions of the life cycle and marine migrations of the Dolly Varden, Salvelinus malma from two rivers Kol 
and Kekhta in western Kamchatka, differing in geomorphology, were performed. The Kol River of a piedmont 
type, high-velocity, braded-anastomosis system with many tributaries, the Kekhta River is a constrain, small of 
tundra type. It was revealed that in both rivers, the migratory polymorphism of Dolly Varden is expressed in the 
coexistence of individuals with short feeding periods in the coastal part of the sea, alternating with wintering in 
the river (coastal-anadromous type), and fish with long-range migrations in the open sea. Coastal-anadromous 
fish in both rivers are small (<495 mm), fish with long-term marine migrations are the largest (>580 mm). 
The ratio of individuals with different migratory types in the two rivers differs — in the Kekhta River, coastal-
anadromous fish strongly predominate, fish with long-term marine migrations are singular, in the Kohl River, 
fish with a long period of marine migrations account for a significant proportion (about 10%). These differences 
are due to the peculiarities of the reproductive biology of the Dolly Varden in the rivers of different type. In the 
complex Kol River the coastal-anadromous fish of 350-420 fork length spawn in tributaries, while fish of fork 
length >580 use a channel spawning grounds. In the Kekhta River the spawning grounds of Dolly Varden located 
in the headwaters and small tributaries, where small size of spawners is adaptive. Thus, the geomorphology of 
the river is a driver for the divergence of the mature spawners. The Dolly Varden with long-range long-time 
migrations was not described, thereafter the data obtained expand the skills about migratory polymorphism of 
the Dolly Varden from the Kamchatkan rivers. 

Keywords: Dolly Varden, migrations, polymorphism, Western Kamchatka, geomorphology, rivers of different 
type, otolith microchemistry, X-ray fluorescence spectrometry



781

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ, 2026, том 66, № 6, c. 781–812

УДК 597.553.2.591.471.444.574.24/.91.575.21

МИГРАЦИОННЫЙ ПОЛИМОРФИЗМ ГОЛЬЦОВ РОДА SALVELINUS 
(SALMONIDAE) В ЭКОСИСТЕМАХ ЛОСОСЁВЫХ РЕК КАМЧАТКИ 

РАЗНОГО ТИПА. 2. КУНДЖА S. LEUCOMAENIS

© 2026 г.  К. В. Кузищин1, 2, *, М. А. Груздева1, А. М. Малютина1, А. Г. Буш2, 
Л. А. Пельгунова2, Д. С. Павлов2

1Московский государственный университет, Москва, Россия 
2Институт проблем экологии и эволюции РАН — ИПЭЭ РАН, Москва, Россия

*Е-mail: KK_office@mail.ru

Поступила в редакцию 15.06.2026 г. 
После доработки 08.07.2026 г. 

Принята к публикации 09.07.2026 г.

Представлены результаты анализа определённого методом рентгенофлуоресцентной спектроме-
трии в отолитах кунджи Salvelinus leucomaenis содержания Sr2+ и Ca2+ и ретроспективные реконструк-
ции жизненного цикла и  морских миграций вида из  двух рек Западной Камчатки  — Коль и  Кехта. 
В  популяциях обеих рек выявлен высокий уровень миграционного полиморфизма, выражающийся 
в  сосуществовании особей с  разными типами миграций. Выявлено четыре типа: эстуарный (нагул 
в  эстуарии летом в  солоноватых водах с  последующей зимовкой в  реке), челночный (множествен-
ные регулярные короткие выходы в море с возращением в распреснённые приустьевые участки летом 
с последующей зимовкой в реке), прибрежно-проходной (нагул в море летом с последующей зимовкой 
в реке) и проходной (нагул в море летом с зимовкой в морском прибрежье). В популяциях обеих рек 
преобладают особи с челночным типом миграций, но их доля выше в р. Коль. В р. Кехта существенную 
часть составляют рыбы с эстуарным типом миграций, редкие в р. Коль. Только в р. Кехта обнаружены 
проходные особи с морской зимовкой. Таким образом, в более крупной, многоводной и разветвлённой 
р. Коль в популяции кунджи выявлено меньшее разнообразие миграционных типов по сравнению с р. 
Кехта, небольшой тундровой рекой с неразвитой придаточной системой, но у которой имеется хорошо 
выраженный эстуарий лагунно-лиманного типа.
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Кунджа Salvelinus leucomaenis — вид рода ар-
ктических гольцов, распространение которого 
приурочено к  азиатскому побережью северной 
части Тихого океана. Она широко осваивает во-
доёмы бассейнов Японского и Охотского морей 
и Камчатского п-ова, но отсутствует на крайнем 
северо-востоке Азии (Волобуев и др., 1985; Во-
лобуев, 1987; Kawanabe, 1989; Yamamoto et  al., 
1999; Черешнев и  др., 2002; Савваитова и  др., 
2007; Dunham et  al., 2008). В  целом кунджа ха-
рактеризуется сложной структурой вида, при 

этом наибольшее внутривидовое разнообразие, 
включающее в  себя ряд узкоареальных прес-
новодных подвидов (S. l. imbrius, S. l. pluvius/
pluvicus, S. l. japonicus), приурочено к  южным 
участкам ареала, на  о-ве Хоккайдо и  северной 
части о-ва Хонсю (Kawanabe, 1989; Nakajima, 
Fujio, 1995; Yamamoto et  al., 1999; Гриценко, 
2002; Hosoya, 2002; Dunham et al., 2008; Рыбы …, 
2012; Yamaguchi et  al., 2016). Считается, что 
в  южной части Охотского и  в бассейне Япон-
ского морей расположена зона экологического 
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оптимума кунджи (Kawanabe, 1989; Hosoya, 
2002; Yamamoto et al., 2004; Dunham et al., 2008; 
Yamaguchi et al., 2010, 2016; Whiteley et al., 2019).

Кунджа принадлежит к  группе проходных 
гольцов, которые используют для нагула эстуа-
рии рек и моря. Как и другим проходным голь-
цам Северной Пацифики, кундже свойственны 
миграции с  многократными переходами между 
реками, солоноватыми устьевыми зонами рек 
и  морскими водами (Takami, 1995; Kuroda, 
Miyashita, 2002; Arai, Morita, 2005; Morita et  al., 
2013; Morita, 2019). Изученность разнообразия 
миграционного поведения кунджи остаётся 
неполной, а  большинство исследований по-
священо популяциям из  рек южной части аре-
ала. Выявлено, что в  водоёмах о-вов Хоккайдо 
и  Хонсю характер морских миграций кунджи 
и её переходы между пресными водами и морем 
не укладываются в одну общую схему. При этом 
особо подчёркивается, что переходы вида меж-
ду рекой, эстуарной зоной и  морем носят ярко 
выраженные региональный и локальный харак-
теры, в ряде случаев проявления миграционного 
полиморфизма различаются даже в соседних ре-
ках (Machidori, 1986; Takami, 1995; Takami et al., 
1996; Morita, 2001; Arai, Morita, 2005; Arai et al., 
2005; Morita  K., Morita  S., 2007; Morita et  al., 
2009a, 2009b, 2013; Goto et al., 2024).

В то же время описание морских миграций 
кунджи в  северной части ареала носит самый 
общий характер, как правило, указывают на при-
брежный нагул рыб и  их приуроченность к  рас-
преснённым участкам, прилегающим к  устьям 
рек (Волобуев, Никулин, 1975; Волобуев, 1987; 
Гудков, 1991, 2004; Гудков и др., 1991; Гриценко, 
2002; Черешнев и др., 2002; Сафронов и др., 2024).

На Камчатке кунджа является одним 
из  массовых видов, встречается повсеместно 
и  используется человеком как объект местного 
промысла. Но при этом многие её биологические 
особенности и роль в экосистемах лососёвых рек 
остаются неясными (Черешнев и др., 2002; Бугаев 
и др., 2007; Савваитова и др., 2007; Рыбы …, 2012; 
Есин, Маркевич, 2017). Лишь недавно появились 
сведения, показавшие высокий уровень морфо-
логической и  экологической пластичности кун-
джи на  севере ареала, сопоставимый с  таковым 
из водоёмов южной части ареала (Кузищин и др., 
2022а, 2022б). Одним из  наименее изученных 
является миграционный полиморфизм кунджи 
из  рек Камчатки и  его причинно-следственные 
связи со строением водоёмов, в которых обитают 
локальные популяции вида.

Для выявления особенностей миграционного 
поведения проходных рыб между рекой, эстуар-
ной зоной и морем с конца XX–начала XXI вв. 
успешно применяется метод ретроспективной 
реконструкции жизненного цикла лососёвых 
рыб (Salmonidae) по микрохимическому составу 
отолитов (Secor et  al., 1995; Radtke et  al., 1996; 
Campana, 1999; Arai, 2002; Miller, Kent, 2009; 
Phillis et  al., 2011; Dodson et  al., 2013). Метод 
основан на том, что в отолитах рыб непрерывно 
прирастают слои карбоната кальция и  других 
двухвалентных ионов, создавая “записи”, не-
посредственно связанные с  ионным составом 
окружающей водной среды (Kalish, 1990; Radtke 
et al., 1996; Campana, 1999). Изменение соотно-
шения Sr и  Ca в  отолитах указывает на  смену 
пресноводного и  морского периодов жизни 
особи, поскольку содержание Sr в пресной воде 
ниже, чем в  морской, и  тем самым соотноше-
ние этих микроэлементов в  том или ином слое 
отолита даёт информацию о  пресноводной или 
морской окружающей среде, в которой пребыва-
ла рыба, когда формировался этот слой (Kalish, 
1990; Rieman et al., 1994; Radtke et al., 1996, 1997; 
Walther, Limburg, 2012). Ранее метод анализа 
микрохимического состава отолитов в  ограни-
ченном масштабе мы применили для проведе-
ния пилотных исследований жизненного цикла 
двух видов гольцов из рек Камчатки — кунджи 
и мальмы S. malma — и выявили сложную карти-
ну миграций у обоих видов (Павлов и др., 2012, 
2013, 2014), но ряд аспектов требует углублённо-
го анализа.

Кунджа на  Камчатке обитает в  реках, силь-
но различающихся между собой по  размерам, 
водности и  сложности строения речной систе-
мы, однако остаются неизученными вопросы 
проявления миграционного полиморфизма 
в популяциях вида, населяющих такие реки.

В связи с этим цель нашего исследования — 
на  основании ретроспективной оценки содер-
жания Sr2+ и  Ca2+ в  отолитах производителей 
кунджи изучить миграционный полиморфизм 
и  провести сравнительный анализ двух попу-
ляций, обитающих в  близкорасположенных, 
но резко различающихся по размерам и геомор-
фологии реках Коль и Кехта на западном побе-
режье Камчатки.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собирали в  2004–2008  гг. на  реках 

Коль и  Кехта (западная часть побережья п-ова 
Камчатка). Характеристика строения речных 
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систем и  их эстуариев выполнена по  собствен-
ным данным в  соответствии с  методиками, 
используемыми при проведении комплексной 
оценки среды обитания лососей, описание ме-
тодов приведено в  наших предыдущих работах 
(Кузищин и др., 2008, 2009, 2010а, 2010б; Павлов 
и  др., 2008, 2009, 2016а), типизация эстуариев 
выполнена с  привлечением данных литературы 
(Горин, 2009, 2012, 2013; Горин и др., 2018, 2019; 
Горин, Коваль, 2019; Коваль, 2024, 2026; Коло-
мейцев, Горин, 2025).

Реки расположены в непосредственной бли-
зости друг от друга — расстояние между устьями 
~ 14  км, устье и  водосборный бассейн р. Кехта 
расположены к  северу от  р. Коль. Реки резко 
различаются по  размерам, геоморфологии, 
гидрологическому режиму и особенно по строе-
нию приустьевых участков и эстуариев.

Река Коль (координаты устья 53°49′14″ с.ш., 
155°56′45″  в.д.) имеет площадь водосборного 
бассейна 1580  км2, длину по  основному руслу 
~130 км, ширину в устье ~40 м, расход воды в устье 
в межень ~55 м3/с. На всём протяжении, вплоть 
до  приморского участка, река имеет горный 
и  предгорный характер (уклон ложа >5  м/км),  
представляет собой разветвлённую систему 
параллельных русел. В межень вода бесцветная. 
В  реку впадает множество притоков разного 
типа (горные и тундровые) длиной от 3 до 45 км 
и  расходом воды от  0.01 до  2.08  м3/с (Павлов 
и  др., 2008, 2009; Кузищин и  др., 2010а, 2010б, 
2015, 2018). Достигнув приморского участка, 
образованного широкой полосой гравийных 
наносов, русло реки круто поворачивает на  се-
вер и  протекает ~2  км вдоль морского берега, 
образуя микроприливный (перепады уровня 
между приливом и  отливом < 2  м) эстуарий 
лагунно-руслового типа (Горин, 2009, 2012; 
Коваль, 2026). В эстуарии р. Коль сохраняются 
значительный уклон ложа (~3.5 м/км) и сильное 
течение со скоростью 0.7–0.8 м/с. Участок эсту-
ария непосредственно в  месте впадения в  море 
имеет вид короткой (70–80 м) и узкой (35–40 м) 
протоки. В эстуарии р. Коль наблюдается преоб-
ладающее влияние речных факторов  — речной 
воды за приливный цикл поступает много боль-
ше, чем морской (Горин, 2013; Горин и др., 2018, 
2019). Даже при наивысшем приливе в протоке, 
кроме самого устья, сохраняется течение в сто-
рону моря. На всём протяжении в эстуарии вдоль 
берега моря вода остаётся пресной (<0.5‰) в те-
чение всего приливного цикла. Зона смешения 
пресных и морских вод расположена непосред-

ственно в месте впадения в море и распростра-
няется на  прилегающие морские участки. Как 
и  у других рек западного побережья Камчатки, 
у  р. Коль зона смешения пресных и  морских 
вод простирается вдоль морского берега, её 
осевая линия вытянута на  север (Коваль и  др., 
2012; Горин, Коваль, 2019; Коломейцев, Горин, 
2025). Воздействие пресноводного стока р. Коль 
распространяется примерно на 10–12 км. В ию-
не–июле при максимальных значениях стока 
в море в тихую погоду севернее устья реки фор-
мируется стратифицированная зона смешения 
пресных и  солёных вод. У  поверхности на  глу-
бине 0–3  м образуется слой опреснённой воды 
(солёность  2–4‰), он имеет ширину ~400  м 
в  приустьевой зоне, на  удалении 5  км от  устья 
он сужается до  100–150  м. На  глубине 3–10  м 
расположен слой морской воды с  солёностью 
14–20‰. При волнении моря более 3 баллов 
слои перемешиваются с образованием гомоген-
ного шлейфа воды с  солёностью 10–12‰. Та-
ким образом, эстуарий р. Коль и прилегающий 
морской участок представляют собой высокоди-
намичную подвижную зону смешения пресных 
и морских вод, характеризующуюся переменчи-
выми параметрами солёности и распространяю-
щуюся преимущественно на морской участок.

Река Кехта (координаты устья 53°55′24″ с.ш., 
155°55′11″  в.д.)  — типичная малая тундровая 
река западного побережья Камчатского п-ова 
(Ресурсы …, 1973). Площадь водосборного бас-
сейна 657 км2, длина по основному руслу ~60 км, 
ширина в  нижнем течении ~30  м, расход воды 
в устье 2.5 м3/с в межень. Вода тёмно-коричне-
вого цвета. Река протекает единым руслом ка-
нального типа, боковые протоки не  выражены. 
У р. Кехта имеются небольшие притоки-ручьи, 
расположенные в  участках верхнего течения. 
Достигнув приморского участка, р. Кехта пово-
рачивает на  север и  образует микроприливный 
эстуарий лагунно-лиманного типа (Горин, 
2009, 2012; Михайлов, Горин, 2012). Эстуарий 
р. Кехта представляет собой озеровидное рас-
ширение длиной ~2  км, шириной 250–300  м, 
средней глубиной ~ 3 м (максимальная глубина 
5  м). В  эстуарии преобладает влияние морских 
факторов  — морской воды за  приливный цикл 
поступает больше, чем речной (Горин, 2013; 
Горин и  др., 2018, 2019). В  отлив он откры-
вается в  море узкой (17–20  м) мелководной 
(~0.5 м) протокой, в прилив соединение с морем 
представляет собой протоку шириной ~50  м 
и  глубиной 1.7–2.0  м. Зона смешения пресных 
и морских вод в эстуарии р. Кехта из-за неболь-
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шого пресноводного стока и  сильного влияния 
прилива расположена непосредственно в самом 
эстуарии. Стратификация пресных и  морских 
вод в  нём не  выражена, они гомогенно пере-
мешиваются. В  эстуарии наблюдаются хорошо 
выраженные реверсивные течения  — в  отлив 
вода стекает в море со скоростью до 0.2–0.3 м/с, 
в  прилив течение со  скоростью 0.6–0.7  м/с 
направлено из моря. В отлив солёность состав-
ляет 2–3‰, в  прилив  — 9–10‰. Воздействие 
пресноводного стока р. Кехта распространяется 
и  на прилегающие к  устью морские участки, 
однако эта зона невелика (не  далее 2–3  км 
к  северу от  впадения реки в  море), её ширина 
<100 м, стратификация не выражена, солёность 
варьирует (в  зависимости от  фазы приливного 
цикла и волнения) от 14–15 до 20–22‰. Таким 
образом, эстуарий р. Кехта представляет собой 
значительную по  площади олигогалинную 
буферную барьерную зону смешения пресных 
и морских вод со слабо выраженным градиентом 
солёности, причём колебания абиотических 
факторов во время приливного цикла сглажи-
ваются наличием “эстуарного барьера” в  устье 
в виде мелководной протоки. Ежегодно в зимнее 
время под воздействием штормов устье р. Кехта 
блокируется гравийными наносами и  битым 
льдом. В  конце  апреля–начале мая устье реки 
остаётся закрытым, сток воды осуществляется 
посредством фильтрации через гравийную косу. 
Прорыв устья происходит в  середине мая в  ре-
зультате паводка на реке.

Половозрелых рыб во все годы отлавливали 
стандартным набором снастей (закидным нево-
дом, жаберными сетями с шагом ячеи от 30 × 30 
до  50 × 50  мм, спиннингами и  нахлыстами) во 
время анадромной миграции и на нерестилищах 
перед нерестом или во время него. Для обна-
ружения скоплений производителей и  поиска 
нерестилищ целевые работы проводили в сентя-
бре, используя наблюдения с  берега или лодки 
с последующим контрольным отловом произво-
дителей.

После отлова всех особей обездвиживали 
и  умерщвляли концентрированным раство-
ром (overdose) MS-222 (Ackerman et  al., 2005; 
Guide …, 2019) или применяли гвоздичное масло 
(Endo et al., 1972; Taylor, Roberts, 1999; Микоди-
на и др., 2011), затем анализировали. Выполняли 
полный биологический анализ всех рыб  — из-
меряли длину тела по  Смитту (FL), массу тела 
(Правдин, 1966; Павлов и др., 2001), определяли 
пол и  стадию зрелости половых желёз (Мурза, 

Христофоров, 1991; Макеева, 1992), извлекали 
отолиты и  консервировали их  пресно-сухим 
способом (Зиммерман и др., 2003).

Для общей характеристики популяций про-
анализировали 1337 экз. половозрелых рыб, 
из которых для микрохимического анализа ото-
литов отобрали 115 экз. из р. Коль и 105 экз. —  
из  р. Кехта. Подбор рыб для анализа микро-
химического состава отолитов осуществляли 
таким образом, чтобы были включены все особи 
правой части вариационного ряда изменчивости 
длины тела (самые крупные рыбы из  пойман-
ных). Тем самым длина и масса тела отобранных 
для исследования рыб были больше, чем сред-
ние значения этих показателей, характерных 
для объединённой выборки производителей. 
Именно такой подбор был обусловлен задачей 
выявления редких морф, которые у  кунджи 
чаще встречаются у  старшевозрастных особей 
(Arai, Morita, 2005; Umatani et al., 2018; Kuroda, 
Miyashita, 2022; Goto et al., 2024).

Для сравнительного анализа и  уточнения 
интерпретации результатов микрохимического 
анализа отолитов кунджи привлекли собствен-
ные данные по  двум другим видам. Использо-
вали сведения по  мальме (123 экз. из  р. Коль 
и 115 экз. из р. Кехта) как близкому и массовому 
виду гольцов, сосуществующему с  кунджей. 
Кроме того, использовали материал по  кижучу 
Oncorhynchus kisutch (5 экз. из р. Коль) как виду, 
совершающему далёкие миграции в  открытом 
океане, вдали от  берегов в  условиях океаниче-
ской солёности.

Определение возраста рыб проводили мето-
дом световой микроскопии по  отолитам, после 
чего оценки уточняли по шлифованным препа-
ратам. При подсчёте годовых колец, а также при 
определении пресноводного и морского перио-
дов жизни использовали рекомендации Гудкова 
(1991, 1996).

Ретроспективные реконструкции жизнен-
ного цикла кунджи проводили методом ко-
личественной оценки содержания Sr2+ и  Ca2+ 
и соотношения этих элементов в годовых зонах 
отолитов, маркирующих пресноводный и  мор-
ской периоды жизни проходных рыб (Kalish, 
1989, 1990; Radtke, 1989; Meyer-Rochow et  al., 
1992; Otake et al., 1994; Tzeng, Tsai, 1994; Limburg, 
1995; Secor et al., 1995; Secor, Rooker, 2000; Volk 
et al., 2000; Зиммерман и др., 2003; Павлов и др., 
2013, 2016б).
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Использовали принятую для проходных 
лососёвых рыб, и  гольцов в  частности, схему 
периодизации жизненного цикла (Gross, 1991; 
Evolution …, 2004; Schaffer, 2004), в  которой 
выделяют две его основные фазы  — раннюю 
пресноводную и  морскую. Ранняя пресново-
дная фаза включает эмбриональный период 
и несколько первых лет жизни в натальной реке. 
Первые годы жизни в реке молодь лососей имеет 
характерную расчленяющую окраску и часто но-
сит название “пестрятка” (parr), иногда ранний 
пресноводный период так и называют — “стадия 
пестрятки” (Evolution …, 2004; Schaffer, 2004). 
Ранняя пресноводная фаза завершается смолти-
фикацией, превращением пестряток в  смолтов 
и покатной миграцией (скатом) последних из ре-
ки в море. Известно, что гольцы рода Salvelinus 
используют реки в качестве зимовальных стаций 
на  поздних этапах жизненного цикла. По  этой 
причине для гольцов принято выделять так на-
зываемый первичный скат (virgin outmigration), 
когда из  рек впервые в  жизни скатываются не-
половозрелые особи, претерпевшие смолтифи-
кацию; рыб, которые в предыдущий год в летнее 
время нагуливались в море, затем перезимовали 
в  реке и  снова совершали выход из  реки в  мо-
ре после зимовки, принято называть “veteran 
outmigrants” (Armstrong, Morrow, 1980; McCart, 
1980; Hart et al., 2015; Courtney et al., 2016, 2018; 
Goto et al., 2024).

От каждой рыбы использовали преимуще-
ственно один левый отолит (сагитту). В  том 
случае, когда левая сагитта имела так называе-
мую “ватеритную структуру”, непригодную для 
микрохимического анализа (Melancon et  al., 
2005; Tzeng et  al., 2007; Brown, Severin, 2009; 
Pracheil et al., 2014, 2019), использовали правую. 
В выборке из р. Коль у 11 экз. из 115 (9.6%) выяв-
лены ватеритные левые сагитты, в выборке из р. 
Кехта — у 16 экз. из 105 (15.2%).

Для измерения содержания Sr2+ и  Ca2+ 
отолиты шлифовали с  двух сторон до  полу-
чения препарата толщиной ≤50  мкм. Шлиф 
изготавливали так, чтобы на наружной стороне 
зона примордиумов (нуклеарная зона отолита, 
соответствующая эмбриональному периоду 
развития) соприкоснулась с  поверхностью. 
Отолиты шлифовали вручную на  тканевых 
абразивных материалах с  последовательным 
переходом размера зерна от 400 до 12000 единиц 
шкалы ANSI-74. Шлифованный с обеих сторон 
препарат помещали на пластиковое предметное 
стекло в  каплю нагретого до  93–95°С жидкого 

полимера CrystalBond 509 (“AremcoProducts, 
Inc.”, США) и  охлаждали до  затвердения по-
лимера. Окончательную полировку препарата 
проводили с  использованием фетровых дисков 
и  коллоидного раствора Al2O3. Полученный 
препарат промывали дистиллированной водой 
и  протирали салфеткой, смоченной в  96%-ном 
этиловом спирте.

Содержание двухвалентных ионов опреде-
ляли с  применением рентгенофлуоресцентного 
микроанализа (Павлов и  др., 2012, 2013, 2014, 
2016б; Esin et al., 2022). Использовали энергодис-
персионный спектрометр Tornado M4 (“Bruker 
AXS”, Германия). На  экранном изображении 
отолита под микроскопом при увеличении ×100 
вручную намечали линию из  точек, в  которой 
определяли массовую долю ионов Sr2+ и  Ca2+ 
(далее по тексту — соотношение Sr/Ca) от зоны 
примордиумов к  краю отолита в  направлении 
нарастания колец. Расстояния рассчитывали 
в программе “Image J”, версия 1.4.3.67 (Schneider 
et al., 2012). В результате на отолите выстраивали 
трансекту индивидуального жизненного цикла 
(life history transect (LHT)  — по: Kalish, 1990; 
Volk et  al., 2000), которая позволяет с  привяз-
кой к  возрасту восстановить пресноводный 
и  морской периоды жизни каждой особи. Для 
уточнённых оценок переходов рыб из  пресной 
воды в  морскую и  обратно интервалы между 
соседними точками на LHT составляли ~10 мкм, 
всего было не менее 250 точек. Измерения про-
водили без откачки воздуха, применяли усилен-
ные рентгеновские импульсы для более точного 
определения количества и расчёта соотношения  
Sr/Ca, при максимальной мощности трубки 
(50  кВ, 600  мкА), при этом диаметр рентге-
новского луча составлял 20  мкм. Расстояния 
от примордиумов до границ опаковых и гиали-
новых колец рассчитывали в программе Image J,  
по  полученным расстояниям в  программе 
Statistica 10.0 (“StatSoft, Inc.”, США) строили 
графические профили соотношения Sr/Ca от зо-
ны примордиумов к краю отолита.

Расшифровку жизненного цикла рыбы 
по LHT проводили с учётом критериев, приня-
тых в  исследованиях подобного рода. В  случае 
низких значений соотношения Sr/Ca (менее 
3.5 × 10−3) считается, что этот период жизни 
особь провела в пресной воде (Casselman, 1982; 
Radtke et  al., 1988, 1997; Kalish, 1989, 1990; 
Radtke, 1989; Secor et  al., 1995; Doubleday et  al., 
2014). Возрастание значений соотношения  
Sr/Ca свидетельствует о переходе особи из прес-
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ной воды в морскую (Arai, 2002; Arai et al., 2005; 
Arai, Morita, 2005). Для проходных лососёвых 
рыб индикатором этого перехода является более 
чем трёхкратное увеличение соотношения Sr/Ca 
(Casselman, 1982; Radtke et al., 1988, 1996, 1997; 
Kalish, 1989, 1990; Secor et  al., 1995; Volk et  al., 
2000).

Обработку данных выполняли методами 
унивариантного статистического анализа, 
рассчитывали среднее значение и  его ошибку. 
Для сравнения выборок из  разных рек исполь-
зовали однофакторный дисперсионный анализ 
(ANOVA), различия оценивали с  применением 
параметрического критерия Стьюдента (tst) и не-
параметрических критериев Манна–Уитни (U) 
и  Краскела–Уоллиса (H) (Лакин, 1990) в  про-
грамме Statistica 10.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Структура и биологическая характеристика 
нерестовой части популяции кунджи рек Коль 

и Кехта

Популяции кунджи из  рек Коль и  Кехта 
существенно различаются по  своей структуре  
(табл. 1). Длина и  масса тела производителей 
в  р. Кехта значительно больше, чем в  р. Коль, 
различия достоверны (tst при сравнении длины 
тела самцов равен 3.93, самок  — 5.41, p < 0.01; 
при сравнении массы тела соответственно 5.58 
и  8.05, p < 0.01). Производители кунджи из  
р. Кехта по  сравнению с  таковыми из  р. Коль 
имеют бо́льшие продолжительность жизни 
и  средневзвешенный возраст, различия более 
выражены при сравнении самок. В то же время 

Таблица 1. Характеристика кунджи Salvelinus leucomaenis из рек Коль и Кехта, Западная Камчатка

Параметр Коль (n = 676) Кехта (n = 661)
Длина тела по Смитту, мм* 446.3 (298–550) [315]

515.5 (425–565) [361]
506.4 (355–703) [318]
611.5 (422–726) [343]

Пределы варьирования модальной 
длины тела, мм*

390–485
439–554

441–539
523–650

Масса тела, г* 832.2 (264–1836)
1102.3 (803–2230)

1488.7 (442–4100)
2066.3 (915–4230)

Соотношение полов, самцы : самки 1.00 : 1.14 1.00 : 1.07
Максимальный полный возраст, лет 10 14
Модальный возраст, лет* 6 (36%)

7 (31%)
7 (48%)
9 (32%)

Средневзвешенный возраст, лет* 6.55
7.39

8.34
9.46

Возраст смолта, лет 3+ (57%) и 4+ (43%) 3+ (42%) и 4+ (58%)
Сроки покатной миграции молоди С 10–12 июня по 25–30 июня С 8–10 июня по 20–22 июня
Сроки анадромной миграции произво-
дителей

С 25–30 июля по 20–25 августа С 10–15 августа по 20–25 августа

Сроки нереста Первая декада сентября Первая декада сентября
Сроки покатной миграции производи-
телей после зимовки

10–31 мая 10–15 мая

Локализация нерестилищ В притоках В основном русле среднего и верх-
него течения реки

Топография и гидрологический режим 
нерестилищ

Икра откладывается в гравий, в местах внедрения русловых вод 
в грунт, в конце плёса перед перекатом

Примечание. Размеры, масса тела, соотношение полов и возраст (кроме возраста смолта) приведены по половозрелым производителям, 
которые в  год поимки должны были отнереститься. *Над чертой  — самцы, под чертой– самки; по  длине и  массе тела перед скобка-
ми — среднее значение, в круглых скобках — пределы варьирования показателя, в квадратных — число изученных особей, экз. Здесь  
и в табл. 5: n — число исследованных особей.
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продолжительность раннего пресноводного пе-
риода (стадии пестрятки) сходна в обеих реках (3 
или 4 года), в р. Кехта несколько больше смолтов 
скатывается в  возрасте  4+. Среди производи-
телей в  обеих популяциях несколько больше 
самок, причём в р. Коль это преобладание более 
заметное. Это может быть обусловлено большей 
численностью карликовых и  речных резидент-
ных самцов в  р. Коль (Кузищин и  др., 2022а, 
2022б).

Сроки захода производителей из моря в реки, 
нереста и  выхода в  море производителей после 
зимовки в обеих реках сходные, но длительность 
каждой из  миграций меньше в  р. Кехта. Кроме 
того, покатная миграция молоди-смолтов в  
р. Кехта проходит в более ранние и более сжатые 
сроки (табл. 1). В р. Кехта выход перезимовавших 
производителей весной из  эстуария приурочен 
к моменту прорыва устья, после чего в течение 
1–2 сут рыбы уходят в море. Нерестится кунджа 
в обеих реках в сходные сроки — в начале сентя-
бря, пик нереста приходится на 9–11 сентября.

В обеих реках топография и гидрологический 
режим нерестилищ сходен — самки закапывают 
икру в гравий в конце плёсов перед перекатами, 
в местах интенсивной инфильтрации руслового 
потока в  грунт. Термический режим в  эмбри-
ональный период также сходен  — в  период 
нереста в начале сентября температура воды со-
ставляет 9–10°С, в ноябре она падает до 1°С и с 
середины  декабря до  середины  апреля  — всего 
0.1–0.3°С (наши данные по электронным запи-
сывающим датчикам Vemco Minilog T8K 8-bit 
DataLogger (“Vemco”, Канада)). В  то же время 
расположение нерестилищ в реках существенно 
различается (табл. 1). В бассейне р. Коль нерест 
кунджи выявлен только в  небольших притоках 
реки. Нерестилища приурочены к  участкам 
их  среднего течения шириной всего 1.3–1.6  м 
и  глубиной 0.5–0.7  м. Пространственное рас-
хождение кунджи и тихоокеанского лосося симы  
O. masou1 обеспечивается освоением кунджей 
более узких участков притоков, выше по  тече-
нию от нерестилищ симы. Поэтому нерестили-
ща кунджи в притоках р. Коль столь ограничены 
по  площади, что перед каждым перекатом рас-
положен только один нерестовый бугор.

В р. Кехта, наоборот, нерестилища кунджи 
приурочены к основному руслу среднего и верх-
него течения, где ширина участков достигает 

1 По своей топографии и гидрологическому режиму нерести-
лища кунджи в притоках р. Коль очень сходны с таковыми 
симы (Кузищин и др., 2009).

25.0–30.0  м, глубина  — 0.7–1.1  м (табл. 1). Во 
время нереста кунджа в р. Кехта образует состо-
ящие из  нескольких десятков производителей 
нерестовые скопления перед перекатами. В  ре-
зультате в этих местах реки могут быть локали-
зованы десятки нерестовых бугров. Очень часто 
в  бассейне в  р. Кехта кунджа использует те же 
участки, на  которых размножаются крупные 
производители проходной микижи Parasalmo 
mykiss. Однако конкуренции между этими вида-
ми в р. Кехта нет, так как сроки их нереста и сро-
ки эмбрионального развития не  пересекаются 
во времени. Таким образом, кунджа нерестится 
в бассейне р. Коль в условиях весьма ограничен-
ного пространства небольших ручьёв, тогда как 
в р. Кехта — в условиях открытого пространства 
широких и глубоких плёсов.

Изменчивость микрохимического состава 
отолитов кунджи

Анализ соотношения Sr/Ca в  LHT на  ото-
литах выявил вариабельность в  течение жизни 
особей из  обеих рек, отражающую высокое 
разнообразие миграционного поведения. Мы 
выделили несколько типов строения отолитов 
по  микрохимическому составу. Наибольшее 
разнообразие выявлено у кунджи из р. Кехта.

Р е к а  К е х т а . На  LHT всех проана-
лизированных отолитов кунджи выявлены 
варьирующие, но  в целом низкие значения 
соотношения Sr/Ca в  первые три или четыре 
года. Максимальные значения не  превышают 
3.15 × 10−3, что соответствует этапу жизни моло-
ди (пестряток) в реке до первичного ската в море 
(табл. 2, рис.  1). У  всех исследованных особей 
доля Sr2+ наименьшая в  первой годовой зоне, 
далее наблюдается её закономерное увеличение 
с годами, максимума она достигает в год, пред-
шествующий скату в  море. Так, во второй год 
жизни пестряток доля Sr2+ в  соответствующей 
годовой зоне отолита достоверно больше, чем 
в первой (ANOVA: F-критическое 3.1832, F-тест 
3.3436, p = 0.0011), в  третьей больше, чем во 
второй (ANOVA: F-критическое 3.1864, F-тест 
3.3744, p = 0.0010). Также достоверные различия 
выявлены при сравнении соотношения Sr/Ca 
в  третьей и  четвёртой годовых зонах отолитов 
особей кунджи, которые скатывались в  море 
в  возрасте  4+ (ANOVA: F-критическое 3.1855, 
F-тест 3.6125, p = 0.0010). Кроме того, на  LHT 
всех отолитов прослеживается заметное сокра-
щение доли Sr2+ в  гиалиновых (зимних) зонах, 
в среднем она меньше в ~1.2 раза по сравнению 
с таковой в опаковых.



Кузищин и др.788

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 66  № 6  2026

После периода пресноводных лет жизни 
пестряток, характеризующегося низкими зна-
чениями соотношения Sr/Ca и  включающего 
третий или четвёртый годы, на  трансектах на-
блюдается существенное увеличение доли Sr2+, 
что характеризует переход рыб к  жизни в  со-
лоноватых и  морских водах. По  конфигурации 
LHT выявлен высокий уровень полиморфизма.

На отолитах I типа (n = 19) после раннего 
пресноводного периода, продолжающегося  
3 года, в  периферических годовых зонах отчёт-
ливо заметно повышение доли Sr2+ в  области 
первого опакового кольца и  последующее 
столь же существенное её снижение в  области 
гиалинового кольца. В  опаковых перифериче-
ских зонах отолитов этого типа максимальные 
значения соотношения Sr/Ca варьируют от 5.01 
до  5.05 × 10−3, не  опускаясь ниже 3.83 × 10−3 
в  разные годы при средних значениях от  4.43 
до 4.53 × 10−3. В последующих гиалиновых зонах 
соотношение Sr/Ca уменьшается и  в среднем 
составляет от 3.16 до 3.23 × 10−3, что сопостави-
мо с  таковым в  годовых зонах раннего речного 
периода (рис.  1а, 1б; табл. 3). Таким образом, 
отолиты I типа характеризуются отчётливым 
периодическим чередованием перифериче-
ских опаковых зон с  относительно высокими 

значениями соотношения Sr/Ca и  гиалиновых 
зон с  низкими. При этом значения соотноше-
ния Sr/Ca в  периферических опаковых зонах 
в  1.73–1.77 раза превышают таковые в  годовых 
зонах раннего речного периода в целом и указы-
вают на  обитание рыб в  зоне солоноватых вод, 
а именно в солоноватоводном эстуарии р. Кехта.

На отолитах II типа конфигурация LHT иная. 
В ранний пресноводный период характер изме-
нений соотношения Sr/Ca в годовых зонах сходен 
с таковым на отолитах I типа, также постепенно 
и  закономерно увеличивается доля Sr2+ к  году, 
предшествующему скату (табл. 2; рис.  1в, 1г).  
Продолжительность раннего речного периода 
жизни таких рыб составляла 3 или 4 года, их соот-
ношение в выборке примерно равное (21 экз. —  
3 года, 20 экз. — 4 года). В обоих случаях макси-
мальные средние значения соотношения Sr/Ca 
были в год, предшествующий первичному скату 
из реки.

После завершения раннего пресноводного 
периода и ската из реки в море в каждой из опа-
ковых периферических зон отолитов наблюда-
ется серия резких кратковременных увеличений 
значений соотношения Sr/Ca, достигающих 
на  максимальных экстремумах величин от  8.32 

Таблица 2. Соотношения массовых долей Sr/Ca × 10−3 в годовых зонах отолитов кунджи Salvelinus leucomaenis, 
соответствующих раннему речному периоду жизни (стадии пестрятки) из рек Кехта и Коль, Западная Камчатка

Зона отолита Кехта Коль tst/U/H

1-я Опаковая 1.41 ± 0.05 (1.08–1.98) [10.27] 1.61 ± 0.08 (1.03–2.11) [9.55] 2.12/0.0083/4.1154

1-я Гиалиновая 1.25 ± 0.05 (1.03–1.56) [9.74] 1.45 ± 0.05 (1.03–1.95) [8.96] 2.83/0.0061/5.2357

1-я Речная в целом 1.48 ± 0.08 (1.03–2.05) [14.47] 1.58 ± 0.13 (1.03–2.11) [17.18] 0.65/0.2978/0.7852

2-я Опаковая 1.76 ± 0.09 (1.25–2.54) [11.88] 2.34 ± 0.10 (1.21–2.84) [12.01] 4.31/0.0016/6.2784

2-я Гиалиновая 1.51 ± 0.06 (1.08–1.79) [10.13] 2.15 ± 0.09 (1.18–2.72) [10.34] 5.92/0.0009/9.1323

2-я Речная в целом 1.66 ± 0.10 (1.08–2.54) [11.13] 2.26 ± 0.16 (1.18–2.84) [18.43] 3.18/0.0041/5.6972

3-я Опаковая 2.08 ± 0.10 (1.29–3.04) [12.04] 2.67 ± 0.13 (1.63–3.21) [12.29] 3.60/0.0039/5.8562

3-я Гиалиновая 1.83 ± 0.08 (1.33–2.28) [9.27] 2.47 ± 0.13 (1.39–3.08) [11.81] 4.19/0.0021/6.7723

3-я Речная в целом 1.96 ± 0.11 (1.29–3.04) [13.25] 2.62 ± 0.19 (1.39–3.21) [14.35] 3.01/0.0053/5.7925

4-я Опаковая 2.49 ± 0.11 (1.85–3.15) [11.98] 2.85 ± 0.14 (2.09–3.39) [11.98] 2.02/0.0087/4.0085

4-я Гиалиновая 2.22 ± 0.10 (1.69–2.64) [10.33] 2.73 ± 0.13 (2.03–3.12) [10.62] 3.11/0.0049/5.5418

4-я Речная в целом 2.41 ± 0.13 (1.69–3.15) [12.45] 2.81 ± 0.16 (2.03–3.39) [14.11] 1.94/0.1608/2.3108

Примечание. Здесь и в табл. 3: перед скобками — среднее значение и его ошибка, в круглых скобках — пределы варьирования показателя, 
в квадратных — коэффициент вариации; tst, U, H — критерии (оценки значимости различий) соответственно Стьюдента, Манна–Уитни 
и Краскела–Уоллиса; полужирным выделены значения критериев, соответствующие статистически значимым (p < 0.05) различиям между 
рыбами из разных рек.
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Рис. 1. Трансекты жизненной истории кунджи Salvelinus leucomaenis р. Кехта на отолитах I (а, б), II (в, г), III (д, е) 
и IV (ж, з) типов и отолитах с трансектами сочетанного типа (и–м): а – самец длиной тела по Смитту (FL) 410 мм, 
массой (W) 703 г, возраст 3.3+; б — самец FL 435 мм, W 854 г, возраст 3.4+; в – самка FL 726 мм, W 4230 г, возраст 
4.10+; г — самка FL 714 мм, W 4180 г, возраст 3.10+; д — самец FL 665 мм, W 3210 г, возраст 4.8+; е — самка FL 
605 мм, W 2100 г, возраст 4.6+; ж — самец FL 613 мм, W 2620 г, возраст 4.6+; з — самка FL 668 мм, W 3340 г, возраст 
4.7+; и – самка FL 688 мм, W 4100 г, возраст 3.2.5+; к – самка FL 643 мм, W 2950 г, возраст 3.2.4+; л — самец FL 
690 мм, W 4000 г, возраст 3.2.3.2+; м — самка FL 556 мм, W 1680 г, возраст 4.2.4+. ( ) — гиалиновые (зимние) коль-
ца; НЭ, НМ — летний нагул соответственно в солоноватых водах эстуария и в море, цифра обозначает очерёдность; 
РЗ — зимовка в реке.
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Рис. 1. Окончание. 

до 8.38 × 10−3. Максимальные экстремумы чере-
дуются cо столь же резкими падениями соотно-
шения Sr/Ca, где в  минимальных экстремумах 
оно варьирует от  3.26 до  3.37 × 10−3 (в  среднем 
составляя от  3.12 до  3.19 ×10−3 в  разные годы), 
что сопоставимо с таковыми в пресноводных го-
довых зонах. В каждой из периферических опа-
ковых зон выявлено от шести до восьми такого 
рода чередований. При этом в  каждой из  гиа-
линовых зон выявлены низкие значения соот-
ношения Sr/Ca, не  превышающие 3.26 × 10−3 
и в среднем составляющие от 3.16 до 3.20 × 10−3 
в разные годы (табл. 3; рис. 1в, 1г). Таким обра-
зом, в отолитах кунджи II типа наблюдается ча-
стое и  резко выраженное чередование участков 
с высокой и низкой долей Sr2+ в периферических 
опаковых зонах, но при этом в гиалиновых зонах 
оно во всех случаях низкое, сходное с  таковым 
в ранний пресноводный период.

Отолиты III типа также выделяются по  кон-
фигурации трансект в периферических годовых 
зонах. В то же время соотношение Sr/Ca в годо-
вых зонах раннего пресноводного периода хоро-
шо соответствует таковому у кунджи с отолитами 
I и II типов, средние и максимальные значения 
показателя сходны. В той же мере наблюдается 

закономерное увеличение доли Sr2+ в  течение 
раннего пресноводного периода от первого года 
к  году, предшествующему первичному скату 
из реки (табл. 2; рис. 1д, 1е). При этом в выборке 
все без исключения особи с отолитами III типа 
(n = 10) совершали первичный скат в море толь-
ко в возрасте 4 лет.

В периферических годовых зонах наблюдается 
значительное повышение доли Sr2+ в области опа-
ковых колец с  последующим резким уменьше-
нием в области следующих за ними гиалиновых 
колец (рис. 1д, 1е). При этом в периферических 
опаковых зонах соотношение Sr/Ca остаётся 
высоким и  не падает менее 5.05 × 10−3. В  сред-
нем значения соотношения Sr/Ca в  опаковых 
зонах составляют от  6.36 до  6.57 × 10−3 (табл. 3). 
Значения соотношения Sr/Ca в  опаковых зонах 
на отолитах III типа достоверно меньшие по срав-
нению с таковыми в максимальных экстремумах 
на отолитах II типа (ANOVA: для первой опако-
вой зоны — F-критическое 3.1862, F-тест 3.7224, 
p = 7.49 × 10−3; H 15.63; для второй  — F-кри-
тическое 3.1841, F-тест 3.8125, p = 2.05 × 10−3;  
H 22.15; для третьей  — F-критическое 3.1854, 
F-тест 3.7921, p = 1.19 × 10−3; H 20.49). В  зонах 
гиалиновых колец значения показателя соот-
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Таблица 3. Соотношения массовых долей Sr/Ca × 10−3 в разных зонах отолитов кунджи Salvelinus leucomaenis, 
соответствующих периоду после завершения пресноводной фазы жизненного цикла и первичного и последу-
ющих выходов в эстуарий/море (реки Кехта и Коль, Западная Камчатка)

Зона отолита Тип 
строе-

ния 
отолита 

Кехта Коль tst/U/H

1-я Опаковая 
“морская/эсту-
арная”

I 4.43 ± 0.10 (3.84–5.01) [10.29] 4.83 ± 0.17 (3.94–5.05) [12.57] 2.03/0.0091/3.1825

II 7.94 ± 0.18 (7.63–8.38) [16.13]*
3.19 ± 0.09 (3.12–3.36) [8.95]

8.01 ± 0.20 (7.64–8.14) [15.42]*
3.34 ± 0.10 (3.21–3.41) [9.37]

0.26/0.6975/0.6312
1.11/0.5514/1.1136

III 6.36 ± 0.21 (5.29–7.75) [15.57] 6.48 ± 0.19 (5.17–7.67) [13.49] 0.42/0.5941/1.0347

IV 7.47 ± 0.17 (6.12–8.21) [14.11]

1-я Гиалиновая I 3.16 ± 0.15 (2.81–3.21) [9.24] 3.35 ± 0.12 (2.97–3.39) [8.36] 0.99/0.6166/0.8879

II 3.18 ± 0.16 (2.82–3.21) [10.13] 3.29 ± 0.13 (2.96–3.31) [9.28] 0.53/0.7263/0.9127

III 3.14 ± 0.15 (2.80–3.22) [12.05] 3.32 ± 0.12 (3.02–3.47) [9.86] 0.94/0.5683/0.7765

IV 5.13 ± 0.16 (5.01–5.27) [10.69]

2-я Опаковая 
“морская/эсту-
арная”

I 4.51 ± 0.12 (3.84–5.03) [11.31] 4.85 ± 0.18 (4.01–5.01) [14.85] 1.62/0.2245/1.6974

II 8.05 ± 0.21 (7.81–8.36) [16.08]*
3.15 ± 0.09 (3.13–3.37) [9.57]

8.02 ± 0.20 (7.77–8.27) [15.47]*
3.28 ± 0.10 (3.14–3.47) [8.61]

0.10/0.8039/0.7562
0.97/0.6128/1.1327

III 6.57 ± 0.22 (5.05–7.33) [15.68] 6.75 ± 0.20 (5.16–7.35) [14.16] 0.61/0.8853/0.8946

IV 7.48 ± 0.18 (7.06–8.21) [14.29]

2-я Гиалиновая I 3.23 ± 0.10 (2.89–3.27) [10.11] 3.34 ± 0.11 (2.94–3.38) [9.29] 0.74/0.7165/1.1125

II 3.20 ± 0.09 (2.88–3.26) [11.42] 3.29 ± 0.12 (2.96–3.30) [8.36] 0.60/0.8359/1.0030

III 3.19 ± 0.11 (2.89–3.27) [10.89] 3.31 ± 0.21 (3.04–3.51) [10.24] 0.51/0.8975/0.8672

IV 5.11 ± 0.19 (5.02–5.25) [11.56]

3-я Опаковая 
“морская/эсту-
арная”

I 4.53 ± 0.13 (3.83–5.05) [11.47] 4.87 ± 0.20 (4.12–5.10) [15.09] 1.42/0.3318/1.2975

II 8.15 ± 0.19 (7.79–8.32) [16.03]
3.12 ± 0.09 (2.88–3.26) [8.41]

8.12 ± 0.20 (7.89–8.27) [14.08]*
3.28 ± 0.14 (3.10–3.41) [10.18]

0.11/0.9106/0.7526
0.96/0.7328/1.0687

III 6.49 ± 0.21 (5.16–7.49) [14.18] 6.56 ± 0.22 (5.02–8.16) [13.24] 0.23/0.9236/0.7745

IV 7.51 ± 0.21 (6.11–8.25) [15.33]

3-я Гиалиновая I 3.14 ± 0.10 (2.87–3.27) [9.53] 3.33 ± 0.12 (3.03–3.41) [12.67] 1.22/0.3648/1.3123

II 3.16 ± 0.11 (2.88–3.26) [9.85] 3.25 ± 0.14 (3.05–3.49) [9.55] 0.51/0.6975/1.1453

III 3.16 ± 0.10 (2.94–3.26) [10.24] 3.29 ± 0.14 (2.98–3.50) [12.61] 0.76/0.5526/1.1531

IV 5.12 ± 0.18 (5.01–5.24) [9.69]

Примечание. *Значения соотношения Sr/Ca в максимальных (над чертой) и минимальных (под чертой) экстремумах.
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ношения Sr/Ca остаются сходными. В  целом 
в периферических гиалиновых зонах на отолитах 
III типа доля Sr2+ падает до  значений, характер-
ных для раннего пресноводного периода жизни 
пестряток в годовых зонах, предшествующих ска-
ту их в море. Максимальное значение не превы-
шает 3.27 × 10−3, средние значения располагаются 
в  пределах от  3.14 до  3.19 × 10−3 в  разные годы. 
Эти значения сходны с  таковыми на  отолитах I 
и II типов.

На LHT отолитов IV типа выделяются два 
участка — центральный, с низкой долей Sr2+, со-
ответствующей раннему пресноводному периоду 
жизни молоди до первичного ската в море, и пери-
ферический, где наблюдаются более высокие зна-
чения соотношения Sr/Ca. Соотношение Sr/Ca  
в  центральных годовых зонах и  конфигурация 
трансект в полной мере соответствуют таковым 
на  отолитах всех трёх предыдущих типов, зна-
чения показателя закономерно увеличиваются 
от первого года жизни к году, предшествующему 
скату в море (табл. 2, рис. 1ж, 1з). Также в гиа-
линовых зонах центральной части отолитов IV 
типа содержится относительно меньше Sr2+, 
чем в  опаковых, как у  отолитов других типов 
(рис.  1а–1е). Ранний пресноводный период 
жизни рыб с отолитами IV типа продолжается 4 
года (n = 2).

После завершения пресноводного периода 
и  первичного ската молоди из  реки на  LHT 
наблюдается значительное увеличение зна-
чения соотношения Sr/Ca в  опаковых зонах. 
Максимальные значения составляют от  8.21 
до  8.25 × 10−3, средние  — от  7.43 до  7.51 × 10−3 
(табл. 3). При этом значения соотношения Sr/Ca  
в  периферических опаковых зонах больше 
по сравнению с таковыми на отолитах III типа, 
причём различия достоверны (рис.  2). В  то же 
время значения соотношения Sr/Ca в  перифе-
рических опаковых зонах на  отолитах IV типа 
достоверно меньше по  сравнению с  таковыми 
в  максимальных экстремумах в  перифериче-
ских опаковых зонах отолитов II типа (оценки 
различий tst/U/H: для 1-й опаковой зоны  — 
2.05/0.0093/3.1788; для 2-й — 2.06/3.1818/3.1800; 
для 3-й — 2.26/0.0089/3.3367; значения всех кри-
териев соответствуют различиям при p < 0.05).

Периферические опаковые зоны с  относи-
тельно высокими значениями соотношения 
Sr/Ca чередуются с  гиалиновыми зонами, где 
значения показателя заметно меньше, чем в опа-
ковых (рис. 1ж, 1з; рис. 2). В то же время соот-
ношение Sr/Ca в  периферических гиалиновых 
зонах на отолитах IV типа существенно больше, 
чем в таковых на отолитах I–III типов. Значения 
показателя не  опускаются не  ниже 5.01 × 10−3, 
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Рис. 2. Трансекты жизненной истории кунджи Salvelinus leucomaenis на отолитах III ( ) и IV ( ) типов. Обе 
особи принадлежат к  демографической группе 4.6+. Оценки различий (критерии Стьюдента/Манна–Уитни/
Краскелла–Уоллиса): 1-я периферическая опаковая зона  — 3.96/0.0044/5.2618; 2-я  — 3.43/0.0059/3.9722; 3-я  — 
3.20/0.0065/4.1315. Различия по всем критериям значимы при p < 0.05.
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в  среднем составляют от  5.11 до  5.13 × 10−3, 
пределы варьирования признаков не  перекры-
ваются, наблюдается хиатус (табл. 3). Более того, 
значения соотношения Sr/Ca в  гиалиновых зо-
нах отолитов IV типа имеют тенденцию к сход-
ству с  таковыми в  опаковых зонах на  отолитах  
I типа, но при этом на отолитах IV типа доля Sr+ 
достоверно больше, а ряды распределений поч-
ти не пересекаются (tst варьирует от 2.66 до 3.71; 
U — от 0.0079 до 0.0053 во всех случаях попарного 
сравнения).

Таким образом, на отолитах IV типа наблю-
дается хорошо выраженное периодическое 
чередование опаковых зон с  относительно 
высокими значениями соотношения Sr/Ca 
и  гиалиновых зон с  относительно низкими 
значениями. Однако выявленные повышенные 
значения соотношения Sr/Ca в  гиалиновых 
зонах на отолитах IV типа по сравнению с ото-
литами других типов указывают на  то, что зи-
муют рыбы с  отолитами IV типа не  в реке, а  в 
условиях солоноватой воды.

Кроме описанных выше четырёх типов стро-
ения отолитов в  выборке обнаружены и  другие 
варианты конфигурации LHT. Эти отолиты 
затруднительно выделить в самостоятельные ти-
пы, так как их трансекты сочетают в себе те или 
иные элементы строения, характерные для ото-
литов I–III типов (рис. 1и–1м). Так, обнаружены 
отолиты, у которых после зоны раннего речного 
периода жизни наблюдаются два или три чере-
дования опаковых и гиалиновых зон, свойствен-
ных отолитам I типа, которые впоследствии 
сменяются опаковыми и  гиалиновыми зонами, 
характерными для отолитов II (рис. 1и) или III 
(рис.  1к) типов. Выявлены особи, у  которых 
сразу после годовых зон раннего речного пери-
ода формируются опаковые и гиалиновые зоны, 
характерные для отолитов III типа, сменяемые 
после 2–3 лет зонами, типичными для отолитов 
II типа (рис. 1л). Наиболее сложная конфигура-
ция в изученной выборке выявлена у особей, од-
на из которых представлена на рис. 1м. У таких 
рыб сразу после годовых зон раннего речного 
периода формируются 2–3 годовых зоны, харак-
терные для отолитов II типа, сменяемые далее 
несколькими (2–4) годовыми зонами, которые 
подобны отолитам III типа и, в  свою очередь, 
вновь сменяются годовыми зонами отолитов  
II типа. Значения соотношения Sr/Ca в гиалино-
вых и опаковых зонах на отолитах, где выявлено 
сочетание годовых зон разного типа в  полной 
мере соответствуют таковым на  отолитах “ос-

новных” типов. Учитывая сложносоставной 
характер конфигурации трансект, мы даём им 
обобщённое наименование “сочетанный тип 
строения отолитов”.

Р е к а  К о л ь . Анализ соотношения Sr/Ca 
в LHT на отолитах кунджи из р. Коль также выя-
вил полиморфизм в строении отолитов. В целом 
конфигурации LHT на  отолитах кунджи из  
р. Коль сопоставимы с  таковыми у  кунджи из  
р. Кехта, однако разнообразие типов строения 
в р. Коль оказалось ниже. В выборке выявлены 
отолиты только I, II и III типов строения. Кроме 
того, в  выборке из  р. Коль также есть отолиты 
с сочетанными типами строения, но их разноо-
бразие оказалось меньшим по сравнению с кун-
джей из р. Кехта.

По соотношению Sr/Ca в  ранний речной 
период наблюдается закономерная тенденция 
увеличения показателя на  протяжении жизни 
в  реке. Наибольшие значения наблюдаются 
в  годовой зоне, предшествующей первичному 
скату в море. В целом в годовых зонах (опаковых 
и  гиалиновых) в  ранний пресноводный период 
у кунджи из р. Коль наблюдается более высокая 
доля Sr2+ по  сравнению с  кунджей из  р. Кехта, 
различия достоверны. Примечательно, что 
в гиалиновых зонах отолитов кунджи из р. Коль 
падение доли Sr2+ выражено в значительно мень-
шей степени, чем у кунджи из р. Кехта (табл. 2).

По конфигурации LHT в  периферических 
годовых зонах наблюдается высокая степень 
сходства отолитов кунджи из  обеих рек. Типы 
строения отолитов по  соотношению Sr/Ca 
кунджи из  р. Коль в  полной мере соответству-
ют таковым из  р. Кехта. Примеры с  разными 
типами строения отолитов особей из  р. Коль, 
в том числе с сочетанными типами, приведены 
на  рис.  3. Различия между кунджей из  разных 
рек выявлены только по  значению соотноше-
ния Sr/Ca в периферических опаковых годовых 
зонах на  отолитах I типа: у  кунджи из  р. Коль 
оно оказалось достоверно бо́льшим. По осталь-
ным параметрам установлена высокая степень 
сходства и  достоверных различий не  выявлено 
(табл. 3; рис 1, 3).

Все особи с  отолитами I типа (n = 4) имели 
продолжительность речного периода только  
3 года, особи с  отолитами III типа (n = 11)  — 
только 4 года. Доли особей кунджи с отолитами 
II типа с 3 (42 экз.) и 4 (40 экз.) годами раннего 
речного периода примерно равные.
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Рис. 3. Трансекты жизненной истории кунджи Salvelinus leucomaenis р. Коль на отолитах I (а, б), II (в, г) и III (д, е) 
и отолитах с трансектами сочетанного типа (ж, з): а – самец длиной тела по Смитту (FL) 390 мм, массой (W) 610 
г, возраст 3.2+; б — самец FL 420 мм, W 813 г, возраст 3.3+; в – самка FL 565 мм, W 2230 г, возраст 4.6+; г — самка  
FL 553 мм, W 1850 г, возраст 3.5+; д — самец FL 537 мм, W 1250 г, возраст 4.4+; е — самка FL 527 мм, W 1488 г, 
возраст 4.5+; ж — самец FL 550 мм, W 1750 г, возраст 3.3.2.1+; з — самка FL 542 мм, W 2010 г, возраст 3.1.5+. Обо-
значения см. на рис. 1.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Особенности миграционного полиморфизма 
кунджи рек Кехта и Коль по данным 

интерпретации микрохимического состава 
отолитов

Форма LHT на отолитах и анализ содержания 
Sr2+ и  Ca2+ в  разных годовых зонах отолитов 
кунджи из  рек Коль и  Кехта дают основания 
для интерпретации особенностей миграций 
вида при обитании в море. Первые годы жизни 
кунджа со  всеми типами строения отолитов 
проводит в реке; конфигурация LHT более или 
менее сходна для обеих рек (рис. 1, 3). Важней-
шие различия проявляются после первичного 
ската молоди и  нагула вне реки. Этот период 
жизни хорошо маркируется высокой долей Sr2+ 
в периферических годовых зонах.

У кунджи с отолитами I типа в опаковых зонах 
доля Sr2+ превышает таковую в гиалиновых (реч-
ных) в  1.73–1.77 раза. Это указывает на  выход 
из  реки и  нагул в  среде с  повышенной солёно-
стью. Однако нагуливается кунджа с отолитами 
I типа не в море. Известно, что у лососёвых рыб 
при переходе к жизни в морской среде доля Sr2+ 
в  отолитах увеличивается в  три раза и  более 
(Casselman, 1982; Radtke et al., 1988, 1996, 1997; 
Kalish, 1989, 1990; Secor et  al., 1995; Volk et  al., 
2000). Выявленное у особей с отолитами I типа 
увеличение доли Sr2+ характерно для рыб, кото-
рые нагуливаются в солоноватых водах эстуари-
ев и устьевой зоне рек, где солёность варьирует 
от  9 до  16‰ (Secor et  al., 1995; Secor, Piccoli, 
1996; Otake, Uchida, 1998; Kafemann et al., 2000; 
Secor, Rooker, 2000; Goto et al., 2024). Тем самым 
значения соотношения Sr/Ca в периферических 
опаковых зонах отолитов кунджи дают осно-
вания полагать, что нагуливаются такие рыбы 
в  эстуарии, в  котором формируется зона с  не-
высокой солёностью. Это подтверждают наши 
наблюдения и  контрольные обловы в  эстуарии  
р. Кехта (Павлов и  др., 2009; Кузищин и  др., 
2022а, 2022б). В  нём весь летний период по-
стоянно присутствует кунджа FL 250–400  мм, 
которая активно питается преимущественно 
молодью звёздчатой камбалы Platichthys stellatus 
и мизидами (Mysidae). В эстуарии р. Кехта кун-
джа нагуливается и активно питается до середи-
ны  сентября, тогда как мигрирующие из  моря 
через эстуарий более крупные особи быстро его 
проходят, имея пустые желудки. Нагуливаясь 
летом в эстуарии, кунджа с отолитами I типа воз-
вращается в реки на зимовку, на что указывают 
низкие значения соотношения Sr/Ca в гиалино-

вых (зимних) зонах отолитов, формирующихся 
после опаковых (летних) (рис. 1а, 1б, 3а, 3б). По-
сле зимовки следующей весной эти рыбы вновь 
выходят в  эстуарий, обитают в  нём несколько 
месяцев и снова возвращаются в реку на следу-
ющую зимовку. При этом заход кунджи в  реки 
на  зимовку после эстуарного нагула не  обяза-
тельно связан с половым созреванием — в сере-
дине сентября рыбы, мигрирующие из эстуария, 
имеют половые железы II стадии зрелости. В то 
же время длительный нагул в эстуарии (не менее 
двух циклов) приводит к  половому созреванию 
кунджи при FL 380–400 мм. Кунджа, достигшая 
половой зрелости в  эстуарии, заходит в  реку 
на нерест в конце августа. В отличие от р. Кехта 
р. Коль не образует эстуария лагунно-лиманного 
типа, фактически его аналогом является участок 
моря, непосредственно примыкающий к  устью 
реки. В  связи с  этим у  р. Коль солоновато-во-
дная зона непостоянная, она разрушается под 
воздействием штормов, что не  способствует 
нагулу большого количества кунджи в условиях 
низкой солёности.

Таким образом, анализ соотношения Sr/Ca 
в LHT на отолитах кунджи I типа даёт основания 
говорить об их мигрантном образе жизни. Нагул 
таких особей приурочен к участкам с низкой со-
лёностью: либо к лагунно-лиманному эстуарию 
(как в  р. Кехта), либо непосредственно к  при-
легающему к устью участку моря, где солёность 
варьирует от  2–3 до  9–10‰ (как в  р. Коль). 
Жизненный цикл кунджи из  рек Коль и  Кехта 
с  отолитами I типа состоит из  неоднократных 
последовательных выходов в  участки с  солоно-
ватыми водами для нагула в них летом, череду-
ющихся с зимовкой в реке. Такой тип миграций 
мы классифицируем как эстуарный (EE).

Анализ формы LHT на  отолитах кунджи  
II типа (рис. 1в, 1г, 3в, 3г) указывает на другой 
тип миграций. Значения соотношения Sr/Ca 
в  максимальных экстремумах опаковых зон 
отолитов (от  7.63 до  8.38 × 10−3) сопоставимы 
со значениями этого показателя в годовых зонах 
проходного тихоокеанского лосося кижуча, ко-
торый нагуливается в открытом океане в течение 
нескольких лет, причём достоверных различий 
не выявлено (Sr/Ca: от 7.89 до 8.35 × 10−3, n = 5; 
ANOVA: F-критическое 3.1524, F-тест 4.8823, 
p = 5.33 × 10−2; H 42.58). Такие значения соотно-
шения Sr/Ca, когда доля Sr2+ более чем в 3.5 раза 
превышает таковые в  речных годовых зонах, 
по  аналогии с  кижучем указывает на  то, что 
кунджа с  отолитами II типа выходит в  участки 
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моря с  высокой морской солёностью. Однако 
пребывание кунджи в  морской воде продолжа-
ется короткое время: максимальные экстремумы 
сменяются минимальными, среднее значение 
соотношения Sr/Ca в разные годы падает от 3.12 
до 3.19 × 10−3, что указывает на её возвращение 
в пресную или слабосолёную воду. Весьма веро-
ятно, что кунджа с  отолитами II типа в  период 
формирования минимальных экстремумов 
подходит к берегам, в район устья рек, где фор-
мируется шлейф пресной воды. Примечательно, 
что минимальные и максимальные экстремумы 
чередуются резко (различаются не  менее чем 
в 2.5 раза) и часто, в летний период наблюдается 
шесть–восемь таких смен. По нашим наблюде-
ниям, перезимовавшие в реке особи кунджи ска-
тываются в море в конце мая, обратно массово 
мигрируют во второй половине августа, в сред-
нем продолжительность летнего нагула в  море 
у  кунджи составляет ~10 нед., следовательно, 
длительность одного цикла высокий пик–низ-
кий пик варьирует от 9 до 12 (в среднем 10) сут. 
Тем самым рыбы пребывают ~5 сут в  морской 
воде и столько же в распреснённой приустьевой 
зоне рек. Наши расчёты согласуются с данными 
по морским миграциям кунджи из рек о-ва Хок-
кайдо: считается, что кунджа может жить при 
солёности >25‰ около 5 сут, а  затем переме-
щается в участки с меньшей солёностью (Morita 
et  al., 2013; Kuroda, Miyashita, 2022). По  этой 
причине представляется маловероятным, чтобы 
максимальные экстремумы в  опаковых зонах 
отолитов формировались бы в  открытом море, 
вдали от берегов. Наиболее вероятно, что, выхо-
дя в море, кунджа может перемещаться в более 
глубокие слои воды, солёность которых выше, 
чем поверхностных. У  побережья Западной 
Камчатки слой распреснённой воды распро-
страняется на удаление до 10 км от берега, но его 
мощность в  летнее время составляет не  более 
5 м. На глубинах >5 м располагается слой более 
холодной и  солёной воды (от  18 до  31‰) (Ко-
валь и др., 2012, 2018; Горин, Коваль, 2019). Тем 
самым формирование максимальных экстрему-
мов в  опаковых зонах отолитов кунджи II типа 
может быть обусловлено её заходом в глубинные 
горизонты с высокой солёностью. Это подтвер-
ждают наши наблюдения. В июле–августе были 
проведены контрольные обловы в  море на  глу-
бине 6–8  м на  удалении от  берега 400–500  м, 
во время которых было поймано 5 экз. кунджи  
(FL 540–600 мм), в желудках которых обнаруже-
ны морские придонные рыбы — молодь наваги 

Eleginus gracilis, керчаков (Cottidae2) и  морских 
камбал (Pleuronectidae), которые не принадлежа-
ли к ассоциированному с пресными водами виду 
звёздчатая камбала. Сходное явление мы уста-
новили ранее для других рек Камчатки (Павлов 
и др., 2014). В то же время пребывание кунджи 
в  морской воде с  высокой солёностью требует 
последующего восстановления водно-солевого 
баланса пассивным способом, следовательно, 
необходима миграция рыб в опреснённую воду. 
Вместе с тем кунджа с отолитами II типа зимует 
в реке, на что указывают низкие значения соот-
ношения Sr/Ca в гиалиновых зонах.

Жизненный цикл кунджи с отолитами II типа 
из  рек Коль и  Кехта характеризуется миграци-
ями в море, в котором она многократно уходит 
на глубину и откармливается в придонных участ-
ках, возращением в распреснённые приустьевые 
участки для восстановления осмотического ба-
ланса и зимовкой в реке. Учитывая постоянные 
регулярные перемещения кунджи из  морских 
вод в  распреснённые, мы выделили челночный 
тип миграций в  рамках проходной стратегии 
(SH). Челночный тип миграционной стратегии 
кунджи соответствует в  целом миграционному 
поведению кунджи из рек о-ва Хоккайдо. В ра-
ботах разных исследователей он обозначен как 
“frequent migrants” (Arai, Morita, 2005; Morita 
et  al., 2013; Goto et  al., 2024). Сходное мигра-
ционное поведение кунджи с  неоднократными 
заходами в  пресные воды из  моря и  обратно 
описано у особей из рек о-ва Сахалин (Грицен-
ко, Чуриков, 1976).

Конфигурация LHT на отолитах кунджи III ти-
па, где в периферических опаковых зонах наблю-
даются высокие значения соотношения Sr/Ca  
(среднем от  6.36 до  6.57 × 10−3 в  разные годы), 
также указывает на  мигрантный образ жизни. 
Эти рыбы, по-видимому, выходят из рек за пре-
делы эстуариев и  нагуливаются в  море. Доля 
Sr2+ в периферических опаковых зонах по срав-
нению с речными увеличивается в 2.6–3.0 раза. 
Морские миграции кунджи с отолитами III типа 
продолжаются один летний сезон, после чего 
рыбы возвращаются в реку на зимовку: в гиали-
новых зонах соотношение Sr/Ca падает до зна-
чений, сходных с  ранним речным периодом 
(рис. 1д, 1е, 3д, 3е). После зимовки следующей 
весной эти рыбы вновь выходят в море на нагул 
в  течение нескольких месяцев и  снова возвра-
щаются в  реку на  следующую зимовку. В  даль-
2 Таксономическая принадлежность керчаков к  семейству 
Cottidae приведена по: Froese, Pauly, 2026.
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нейшем такие циклы многократно повторяются 
в течение жизни, в р. Кехта таких циклов может 
быть 8–10. В  то же время соотношение Sr/Ca  
в  периферических опаковых зонах отолитов 
сохраняется высоким на  протяжении летнего 
нагула, без резких минимальных экстремумов. 
Это говорит о  том, что такие рыбы в  течение 
лета нагуливаются в  более или менее сходных 
условиях солёности. Обращает на себя внимание 
факт, что максимальные значения соотношения 
Sr/Ca в опаковых зонах отолитов III типа мень-
ше по  сравнению с  таковыми в  максимальных 
экстремумах отолитов II типа (табл. 3). Эти 
различия достоверны (ANOVA: 1-я опаковая 
зона: F-критическое 3.3475, F-тест 6.1574, 
p = 2.67 × 10−5; H 55.39; 2-я опаковая зона: F-кри-
тическое 3.3621, F-тест 4.8965, p = 8.38 × 10−4;  
H 40.16; 3-я опаковая зона: F-критическое 
3.3455, F-тест 6.0625, p = 5.89 × 10−5; H 57.05). 
Меньшие значения соотношения Sr/Ca в опако-
вых зонах отолитов III типа по сравнению с кун-
джей с  челночным типом миграций указывают 
на  то, что нагуливаются рыбы в  участках моря 
с  меньшей солёностью, чем в  придонной зоне. 
Вместе с тем большее или меньшее постоянство 
соотношения Sr/Ca говорит о постоянной в те-
чение лета приуроченности к  зоне солёности, 
которая существенно выше, чем в  эстуарии, 
но  ниже, чем в  придонном слое на  глубинах 
>5  м. Такой зоной является поверхностный 
слой воды вдоль побережья Западной Камчатки, 
объединяющий устьевые области многих рек 
региона, его мощность  3–5  м, ширина >10  км, 
солёность от 10 до 15–20‰ (Коваль и др., 2012, 
2018; Горин, Коваль, 2019). В  связи с  этим 
представляет интерес сравнение конфигурации 
LHT кунджи и  мальмы с  прибрежно-проход-
ным типом миграций. Сравнительный анализ 
показал, что LHT кунджи с  отолитами III типа 
и прибрежно-проходной мальмы весьма сходны, 
а по соотношению Sr/Ca в периферических опа-
ковых зонах достоверных различий не выявлено 
(рис. 4). Тем самым есть основания полагать, что 
нагуливается кунджа с  отолитами III типа там 
же, где и  прибрежно-проходная мальма. Ранее 
было показано, что мальма в  период морских 
миграций придерживается преимущественно 
зоны континентального шельфа, в  зоне воз-
действия пресноводного стока, предпочитая 
приповерхностный слой воды до  глубины 5  м 
(West, Wiswar, 1985; Jarvela, Thorsteinson, 1997, 
1999; Morita et  al., 2009a, 2013; Courtney et  al., 
2016, 2018). Учитывая высокую степень сходства 
между кунджей с отолитами III типа и прибреж-

но-проходной мальмой, мы имеем все основания 
полагать, что морские миграции и летний нагул 
кунджи проходят в  эпипелагиали прибрежной 
зоны моря у  берегов Западной Камчатки, где 
в летнее время формируется слой морской воды 
с пониженной солёностью. Фактически кунджа 
с отолитами III типа обитает там же, где обитает 
мальма из  рек Западной Камчатки. По  нашим 
наблюдениям, после первой и  последующей 
зимовок кунджа мигрирует из рек в море в сере-
дине мая, возвращается в реку во второй полови-
не августа, то есть в море рыбы проводят ~90 сут.

Таким образом, жизненный цикл кунджи 
из рек Коль и Кехта с отолитами III типа состоит 
из  неоднократных последовательных выходов 
в  море с  постоянным в  течение лета нагулом 
в приповерхностной зоне морского прибрежья, 
чередующихся с  зимовкой в  реке. По  аналогии 
с другими видами, прежде всего с мальмой (Пав-
лов и др., 2012, 2014, 2016а), кунджу с отолитами 
III типа мы характеризуем как прибрежно-про-
ходную (CA). Такой же тип миграций описан 
для кунджи из  рек Японских о-вов, который 
обозначают как “annual migrants” (Arai, Morita, 
2005; Morita et al., 2013; Kuroda, Miyashita, 2022; 
Goto et al., 2024).

Особую группировку представляют собой 
особи кунджи с отолитами IV типа. В опаковых 
зонах отолитов этих рыб накапливается относи-
тельно больше Sr2, чем у прибрежно-проходной 
кунджи (с отолитами III типа), но меньше, чем 
в  максимальных экстремумах опаковых зон 
отолитов II типа (табл. 3). Наибольшие различия 
связаны с  соотношением Sr/Ca в  перифериче-
ских гиалиновых зонах отолитов IV типа, где оно 
существенно больше, чем у кунджи всех осталь-
ных миграционных типов (рис.  1–3). Такая 
конфигурация LHT указывает на то, что в летнее 
время кунджа с отолитами IV типа нагуливается, 
скорее всего, в тех же участках моря, что и рыбы 
с  прибрежно-проходным типом миграционной 
стратегией. Возможно, особи с отолитами IV ти-
па могут отходить дальше от берега и пребывать 
в  зоне с  более высокой солёностью открытого 
моря.

Особый интерес представляет зимний пери-
од. Так, в периферических гиалиновых зонах от-
мечены высокие значения соотношения Sr/Ca,  
которые превышают таковые для опаковых зон 
кунджи с эстуарным типом миграционной стра-
тегии. Это указывает на  то, что зимует кунджа 
с  отолитами IV типа за  пределами рек, но  не 
в открытом море. Есть основания прийти к вы-
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воду о том, что это происходит в эстуарной зоне 
рек. Однако крайне маловероятно, чтобы такие 
рыбы зимовали в  эстуариях рек Кехта и  Коль. 
По нашим данным, в зимнее время в результате 
сильных штормов устья обеих рек блокируют-
ся гравийными наносами, сток пресной воды 
до ранней весны в р. Коль, а в р. Кехта до сере-
дины мая осуществляется за  счёт фильтрации 
речной воды через гравийные косы. Более того, 
зимние штормы забрасывают в  эстуарии ледя-
ные торосы и крупные льдины, в результате чего 
эстуарии рек Коль и Кехта представляют собой 
нагромождение морского и пресноводного льда, 
которые могут образовывать ледовые завалы 
от поверхности до дна. По всей видимости, кун-
джа с отолитами IV типа зимует в эстуарной зоне 
других, более крупных рек Западной Камчатки. 
Известно, что гольцы рода Salvelinus используют 
неродные реки как место для зимовки, хотя раз-
множаются в  родных реках. Такие факты опи-
саны у  мальмы (для которой характерен очень 
высокий уровень хоминга), причём зимовка 
рыб часто приурочена к более крупным речным 
системам по  сравнению с  натальными река-
ми, где вид воспроизводится (Armstrong, 1974; 

Armstrong, Morrow, 1980; DeCicco, 1997; Brown 
et al., 2014; Harris et al., 2015; Smith et al., 2026). 
Также известны случаи использования кунджей 
эстуариев неродных рек о-ва Хоккайдо в зимнее 
время как стаций для переживания неблагопри-
ятных условий в  море (Arai et  al., 2005; Morita 
et  al., 2013; Kuroda, Miyashita, 2022; Goto et  al., 
2024). Можно предположить, что кунджа с ото-
литами IV типа зимовала, например, в эстуарии 
р. Большая (самом крупном по площади на За-
падной Камчатке), расположенном в  ~160  км 
к югу от устьев рек Коль и Кехта, или в эстуарии 
р. Воровская, расположенном в ~45 км к северу. 
Наше предположение основано в  том числе 
на  данных, что кунджа совершает миграции 
вдоль берега и в течение морского нагула пере-
мещается на  расстояния в  десятки и  сотни ки-
лометров (Machidori, 1986; Takami, 1995; Takami 
et al., 1996; Kuroda, Miyashita, 2022).

Таким образом, в  отличие от  кунджи с  дру-
гими типами миграционной стратегии кунджа 
с  отолитами IV типа длительное время  — ряд 
последовательных лет  — проводит в  море или 
солоноватых водах, включая зимний период, 
не  заходя в  реки на  зимовку. Такие рыбы до-
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Рис. 4. Трансекты жизненной истории кунджи Salvelinus leucomaenis на отолитах III типа (∙∙∙∙∙) и прибрежно-проход-
ной мальмы Salvelinus malma (—). Обе особи принадлежат к популяциям из р. Коль и к демографической группе 4.4+.  
Оценки различий (критерии Стьюдента/Манна–Уитни/Краскелла–Уоллиса): 1-я периферическая опаковая 
зона — 0.27/0.8816/1.3627; 2-я — 0.17/0.9365/1.2708; 3-я — 0.03/0.9869/1.0657. Различия по всем критериям недо-
стоверны.
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стигают половой зрелости очень поздно  — обе 
изученные особи впервые нерестились бы 
в  возрасте  10 и  11  лет. В  реках о-ва Хоккайдо 
описаны кунджи, которые проводят в море лето 
и  зиму, исследователи их  называют анадром-
ными (anadromous migrants) или океанскими 
резидентами (ocean residents) (Takami et  al., 
1996; Arai et al., 2005; Morita et al., 2013; Kuroda, 
Miyashita, 2022; Goto et al., 2024). Особей кунджи 
с  отолитами IV типа, которых мы обнаружили, 
затруднительно отнести к  группе типично про-
ходных рыб, так как зимовали они, всего веро-
ятнее, в распреснённой устьевой зоне рек, а не 
в открытом море. Тем не менее, зимовка вне рек 
с  известной долей условности даёт основание 
называть таких рыб проходными (АА).

Помимо четырёх основных типов строе-
ния отолитов в  обеих выборках из  разных рек 
обнаружены особи с  сочетанными типами 
конфигурации LHT, отражающими смену типа 
миграций в онтогенезе отдельных особей, пере-
ход от эстуарного типа миграций к челночному 
или прибрежно-проходному или чередование 
челночного и  прибрежно-проходного типов 
миграций. Так как картина соотношения Sr/Ca 
в разных годовых зонах отолитов хорошо укла-
дывается в  основные типы строения отолитов, 
не  представляется целесообразным выделять 
множество мелких миграционных типов. В  це-
лом эту сборную группу особей с  сочетанными 
типами конфигурации LHT мы называем рыба-
ми с  переходным типом миграционной страте-
гии.

Сравнительные особенности миграционного 
полиморфизма кунджи в реках Коль и Кехта

В целом конфигурация LHT по соотношению 
Sr/Ca в отолитах кунджи характеризуется сход-
ством между популяциями из рек Коль и Кехта, 
резко различающихся по своей геоморфологии. 
В то же время мы выявили различия по некото-
рым чертам строения и центральных, и перифе-
рических годовых зон отолитов.

Так, у  кунджи из  р. Коль в  годовых зонах 
раннего пресноводного периода накапливается 
относительно больше Sr2+ по  сравнению с  кун-
джей из  р. Кехта. Особенно выражена разница 
в  соотношении Sr/Ca в  гиалиновых зонах ран-
него речного периода (табл. 2). В  то же время 
в обеих реках хорошо выражена тенденция к по-
вышению доли Sr2+ с  возрастом и  достижению 
максимума в год, предшествующий первичному 
скату (рис. 1, 3).

Сравнительный анализ соотношения Sr/
Ca в  периферических годовых зонах отолитов 
разных типов у  кунджи из  обеих рек показал 
высокое сходство между ними (табл. 3; рис. 1, 3). 
Различия обнаружены только по  соотношению 
Sr/Ca в опаковых зонах отолитов рыб с эстуар-
ным типом миграций, у кунджи из р. Коль доля 
Sr2+ оказалась выше.

Однако между рыбами из  рек Коль и  Кехта 
выявлена разница в  разнообразии типов строе-
ния отолитов и, соответственно, миграционных 
типов. В р. Кехта разнообразие оказалось выше, 
чем в р. Коль, кроме того, выявлены существен-
ные различия в соотношении особей с разными 
типами миграций. Так, в  р. Коль доминирует 
кунджа с  челночным типом миграций, доля 
таких рыб превышает 70%. Кунджа с  другими 
миграционными типами встречается редко, 
особенно это характерно для рыб с  эстуарным 
типом миграций: обнаружено всего четыре такие 
рыбы, а среди рыб с переходной миграционной 
стратегией встречаются только два варианта, 
когда в  онтогенезе особей происходила смена 
челночных миграций на прибрежно-проходные 
и наоборот (табл. 4).

В р. Кехта большую часть кунджи составляют 
особи с  челночным типом миграций, однако 
доля таких рыб заметно меньше по сравнению с  
р. Коль — менее 40%. В то же время существен-
ную часть популяции составляют рыбы с эстуар-
ным типом миграций, их  более 18%. Примеча-
тельно, что среди кунджи р. Кехта заметная доля 
приходится на  особей с  переходными типами 
миграций, в онтогенезе которых был этап нагула 
в эстуарии. В сумме доля рыб, ассоциированных 
с эстуарным типом миграций, составляет ~37% 
(табл. 4). Важно отметить, что только в р. Кехта 
обнаружены проходные особи, зимовка кото-
рых проходила за пределами пресных вод реки, 
но они единичны.

Кроме того, между кунджей из  рек Коль 
и Кехта выявлены некоторые различия в струк-
туре популяций, в  частности, по  демографи-
ческим показателям. Так, в р. Кехта среди всех 
миграционных типов встречаются рыбы самого 
старшего возраста — более 10 лет, а также в ней 
существенно большее разнообразие демогра-
фических групп (табл. 1, 5). В целом популяция 
кунджи из  р. Кехта представлена более круп-
ными старшевозрастными производителями 
по сравнению с р. Коль. В то же время имеются 
и некоторые черты сходства. Так, в обеих реках 
среди рыб с  эстуарным типом миграций обна-
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ружены особи, которые совершают первичный 
скат в море в возрасте 3 лет. С другой стороны, 
в  обеих реках кунджа с  прибрежно-проходным 
типом миграций происходит от  смолтов, кото-
рые совершают первичный скат в море в возрас-
те 4 года.

Таким образом, в  более крупной, много-
водной и  разветвлённой р. Коль в  популяции 
кунджи выявлено меньшее разнообразие ми-
грационных типов по  сравнению с  р. Кехта, 

небольшой тундровой рекой, с  неразвитой 
придаточной системой, но  у которой имеется 
хорошо выраженный солоноватоводный эстуа-
рий лагунно-лиманного типа.

Миграционный полиморфизм кунджи Западной 
Камчатки в реках разного типа

Результаты исследования микрохимического 
состава отолитов показали высокий уровень 
миграционного полиморфизма у кунджи из рек 

Таблица 4. Соотношение особей кунджи Salvelinus leucomaenis с  разными типами миграционной стратегии 
в реках Коль и Кехта, Западная Камчатка

Тип миграционной стратегии
(условное обозначение)

Кехта Коль

Доля рыб, % Число рыб, экз. Доля рыб, % Число рыб, экз.

Эстуарный (ЕЕ) 18.10 19 3.48 4

Челночный проходной (SH) 39.05 41 71.31 82

Прибрежно-проходной (СА) 9.52 10 9.56 11

Проходной (AA) 1.90 2

Переходный:

EE→SH 13.33 14

EE→CA 5.72 6

SH→CA→SH 8.57 9 13.04 15

CA→SH 3.81 4 2.61 3

Итого 100 105 100 115

Таблица 5. Демографические группы у половозрелых производителей кунджи Salvelinus leucomaenis с разными 
типами миграционной стратегии в реках Коль и Кехта, Западная Камчатка

Тип миграционной страте-
гии (условное обозначение)

Кехта (n = 105) Коль (n = 115)

Эстуарный (EE) 3.2+, 3.3+, 3.4+ 3.2+, 3.3+, 3.4+

Челночный проходной (SH) 3.3+, 3.4+, 3.5+, 3.6+, 3.7+, 3.8+, 3.9+, 3.10+, 4.3+, 
4.4+, 4.5+, 4.6+, 4.7+, 4.8+, 4.9+, 4.10+

3.3+, 3.4+, 3.5+, 3.6+, 
4.2+, 4.3+, 4.5+, 4.6+

Прибрежно-проходной 
(CA)

4.3+, 4.4+, 4.5+, 4.6+, 4.8+ 4.3+, 4.4+, 4.5+

Проходной (АА) 4.6+, 4.7+

Переходный:

EE→SH 3.5+, 3.6+, 3.7+

EE→CA 3.5+, 3.6+

SH→CA→SH 3.5+, 3.6+, 4.5+ 3.5+, 3.6+, 4.5+, 4.6+

CA→SH 4.5+, 4.6+ 4.4+, 4.5+, 4.6+



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 66  № 6  2026

МИГРАЦИОННЫЙ ПОЛИМОРФИЗМ ГОЛЬЦОВ РОДА SALVELINUS 801

Западной Камчатки. Выявлен ряд различий 
в  структуре популяций и  разнообразии мигра-
ционных типов у кунджи из рек, которые разли-
чаются по геоморфологии и строению эстуарной 
зоны. Различия проявляются и  в особенностях 
протекания раннего пресноводного периода 
жизни (стадия пестрятки), и в период нагула вне 
реки.

В обеих реках продолжительность раннего 
пресноводного периода оказалась сходной: ана-
лиз соотношения Sr/Ca в  отолитах половозре-
лых рыб показал, что скатились из  реки они 
в возрасте 3 и 4 лет. Эти данные хорошо согласу-
ются с результатами работ по анализу процессов 
дифференциации в  поколении молоди кунджи 
в ранний пресноводный период (Кузищин и др., 
2022а, 2022б). В то же время между рыбами раз-
ных рек выявлены достоверные различия по до-
ле Sr2+ в  годовых зонах раннего пресноводного 
периода. В р. Коль у молоди кунджи в отолитах 
накапливается существенно большее относи-
тельное количество этого иона. Вероятно, это 
обусловлено различиями в  питании пестряток. 
В обеих реках молодь кунджи активно питается 
икрой тихоокеанских лососей рода Oncorhynchus 
в  летне-осенний период (Кузищин и  др., 2015, 
2022a, 2022б). Потребление икры лососей, 
содержащей значительное количество Sr2+, 
приводит к его накоплению в отолитах, создавая 
так называемый “ложный морской сигнал”. 
Тем самым молодь, которая в большей степени 
потребляет икру лососей, характеризуется бо-
лее высокими значениями соотношения Sr/Ca  
(Farrell, Campana, 1996; Kennedy et  al., 2000; 
Gibson-Reinemer et al., 2009; Jaecks, 2010; Miller 
et al., 2010; Jaecks, Quinn, 2014; Jaecks et al., 2016). 
Реки Коль и  Кехта существенно различаются 
между собой по  численности локальных стад 
тихоокеанских лососей — в р. Коль обитают все 
шесть видов, которые достигают очень высокой 
численности и  широко осваивают всю речную 
систему, включая небольшие притоки (Павлов 
и др., 2009). В притоках р. Коль, которые явля-
ются основной зоной обитания молоди кунджи, 
с  конца  июля массово нерестится горбуша  
O. gorbuscha, в августе — сима, а с конца сентября 
и до января в притоках нерестится кижуч (Пав-
лов и др., 2009; Кузищин, 2010; Кузищин и др., 
2010а, 2010б; Кузищин, Груздева, 2015). В  ре-
зультате молодь кунджи в притоках р. Коль пи-
тается икрой лососей длительный период, в том 
числе и  в холодное время года, что отражается 
на относительно высокой доле Sr2+ в её отолитах. 
В бассейне малой р. Кехта численность лососей 

существенно меньше, особенно это относится 
к таким видам, как сима и кижуч, основным ви-
дом здесь является горбуша. Поэтому период пи-
тания молоди кунджи икрой лососей ограничен 
второй половиной августа–первой неделей сен-
тября, когда нерестится горбуша. В связи с этим 
в отолитах молоди кунджи из р. Кехта накапли-
вается существенно меньшее относительное ко-
личество Sr2+ по сравнению с отолитами молоди 
из  бассейна р. Коль. Особенно заметна малая 
доля Sr2+ в  гиалиновых зонах отолитов, когда в  
р. Кехта молодь кунджи икрой уже не питается. 
В  связи с  этим конфигурация LHT в  годовых 
зонах раннего пресноводного периода является 
маркером популяции и  позволяет различать 
особей из  рек Коль и  Кехта. Вероятно, лучшие 
условия питания молоди кунджи в  бассейне  
р. Коль приводят к  её более высокому темпу 
роста и, как следствие, скату большего числа 
смолтов в возрасте 3 лет по сравнению с р. Кехта 
(табл. 1).

Значительно более существенные различия 
между популяциями кунджи из  рек с  разной 
геоморфологией проявляются в  миграционном 
полиморфизме. Он существенно выше в  малой 
р. Кехта по сравнению с более крупной, много-
водной и разветвлённой р. Коль (табл. 1, 4).

Одним из важнейших факторов, определяю-
щих разнообразие миграционных типов кунджи, 
является большой по  размеру эстуарий лиман-
но-лагунного типа, образованный при впадении 
р. Кехта в море. Наличие более или менее устой-
чивой солоноватоводной зоны смешения реч-
ных и  морских вод предопределяет появление 
значительного количества рыб, реализующих 
свой жизненный цикл, совершая короткие ми-
грации без выхода в море. Нагул гольцов и дру-
гих лососёвых рыб в эстуарии можно рассматри-
вать как эффективный путь освоения ресурсов 
ближней зоны устьев рек, прежде всего, за счёт 
снижения издержек на  осморегуляционный 
переход (Teskeredžić et  al., 1989; Kaneko et  al., 
2019; Mardones et  al., 2020). Опытным путём 
было установлено, что у лососей энергетические 
затраты на поддержание водно-солевого баланса 
минимальны при солёности ~10‰ (Byrne et al., 
1972), причём при таком содержании солей 
в  воде темп роста рыб может быть даже выше, 
чем при меньшей и  большей солёности (Otto, 
1971; Saunders et al., 1975; Shaw et al., 1975; Clarke 
et al., 1981; McCormick et al., 1989; Arnesen et al., 
1993). Кроме того, в  р. Кехта нагул в  эстуарии 
прежде всего могут использовать мелкие смолты 
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кунджи как промежуточный этап жизненного 
цикла, когда в результате роста рыб развивается 
их солеустойчивость, благодаря чему в дальней-
шем возможен более успешный переход к жизни 
в море. Ранее было показано, что мелкие смолты 
кунджи имеют пониженную способность проти-
востоять осмотическому стрессу, они не  всегда 
сразу готовы к  морскому нагулу по  сравнению 
с  более крупными, но  на следующий год такие 
смолты уже полностью способны нагуливаться 
в  море (Yamamoto, Nakano, 1996; Yamamoto 
et al., 1999; Arai, Morita, 2005; Goto et al., 2024). 
В р. Кехта кунджа с эстуарным типом миграций 
и особи с переходными типами, включающими 
эстуарный период, имели возраст первичного 
ската 3 года. Наличие эстуария в итоге позволяет 
избегать осмотического стресса мелким смол-
там, повышая общую выживаемость покатни-
ков. В  то же время кунджа с  эстуарным типом 
миграций в популяции р. Коль является редкой 
морфой, так как у этой реки нет устойчивой со-
лоноватоводной зоны, даже в летнее время из-за 
частых штормов зона смешения речных и мор-
ских вод быстро исчезает. Тем самым строение 
эстуария р. Коль предопределяет воздействие 
внешних факторов, направленных против реа-
лизации эстуарного типа миграций у кунджи.

В обеих реках бо́льшая часть кунджи реали-
зует челночный тип миграционной стратегии, 
причём в  популяции р. Коль таких рыб пода-
вляющее большинство. По-видимому, во время 
нагула в  море кунджа из  обеих рек при чел-
ночном типе морских миграций предпочитает 
использовать кормовые ресурсы в  придонном 
горизонте моря, её основными видами-жерт-
вами становятся морские рыбы, приуроченные 
ко дну, — навага, керчаки, морские виды камбал 
и другие. Эти массовые виды рыб, достигающие 
высокой численности и  биомассы на  шельфе 
Западной Камчатки (Терентьев и  др., 2013; 
Матвеев, Терентьев, 2016; Новикова и др., 2020), 
вероятно, выступают в  качестве устойчивой, 
надёжной и  богатой кормовой базы кунджи во 
время её морских миграций.

Примечательно, что доля кунджи с  при-
брежно-проходным типом миграции, которая, 
всего вероятнее, приурочена к  эпипелагиали 
прилегающих к побережью Западной Камчатки 
участков Охотского моря, отмечена в  обеих 
реках примерно в равной доле (табл. 4). Это го-
ворит о том, что геоморфология рек и строение 
их эстуариев не оказывают столь сильного влия-
ния на выбор рыбами этого типа миграционной 

стратегии. Не  исключено, что прибрежно-про-
ходная кунджа может пребывать в конкурентных 
отношениях с другим видом гольцов — мальмой, 
которая во время своего морского нагула ис-
пользует приповерхностный слой прибрежной 
зоны моря (Dunton et  al., 2006; Courtney et  al., 
2016, 2018; Harris et  al., 2017). В  то же время 
напряжённость межвидовых отношений между 
кунджей и  мальмой в  приповерхностном слое 
моря может быть низкой из-за расхождения 
в  пищевых предпочтениях  — мальма питается 
преимущественно беспозвоночными (Craig, 
1977; Armstrong, Morrow, 1980; Craig, Haldorson, 
1981; West, Wiswar, 1985), тогда как кунджа  — 
хищник, предпочитающий питаться рыбой 
(Machidori, 1986; Takami, 1995; Takami et  al., 
1996; Morita, 2001; Goto et al., 2023, 2024). Есть 
основания полагать, что прибрежно-проходная 
кунджа, исходя из  её локализации в  верхних 
слоях моря, должна питаться пелагическими 
видами рыб. Это могут быть представители 
семейства корюшковых (Osmeridae)  — зубастая 
корюшка Osmerus mordax, мойва Mallotus villosus 
(Черешнев и  др., 2002); молодь тихоокеанских 
лососей Oncorhynchus и  другие пелагические 
виды рыб. Есть данные, что кунджа из рек север-
ных Японских о-вов во время морских миграций 
питается многими видами эпипелагических рыб 
(Machidori, 1986; Takami, 1995; Takami et  al., 
1996; Morita, 2001; Goto et al., 2023, 2024).

Таким образом, челночный и  прибреж-
но-проходной типы миграций у кунджи из рек 
Коль и Кехта различаются не только временем 
пребывания в море и в пресных водах. Принци-
пиальные различия заключаются в  вертикаль-
ной дифференциации кунджи, её ориентацией 
либо на придонную зону моря (у рыб с челноч-
ным типом миграций), либо на приповерхност-
ную (у  рыб с  прибрежно-проходным типом 
миграций). Тем самым во время морского 
нагула происходит пространственное биотопи-
ческое разобщение кунджи с  разными типами 
миграционной стратегии. Для гольцов рода 
Salvelinus расхождение пищевых ниш по  оси 
бенталь–пелагиаль рассматривают как один 
из путей дивергенции и симпатрического фор-
мообразования в  озёрах (McPhail, 1961, 1984; 
Есин, Маркевич, 2017; Маркевич, Есин, 2018). 
В  случае кунджи из  рек Западной Камчатки 
речь о дивергенции не идёт, так как выявлены 
особи с  переходными типами миграционной 
стратегии. Пространственное расхождение мо-
жет демонстрировать высокую экологическую 
пластичность кунджи, способность осваивать 
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широкий спектр ресурсов прибрежной зоны 
моря через изменения миграционной стра-
тегии. В  то же время не  выявлено ни  одного 
случая перехода от  придонного нагула к  пела-
гическому в течение одного нагульного сезона. 
Смена типа миграционной стратегии происхо-
дит только после зимовки в  реке, ранней вес-
ной. Следовательно, вряд ли возможно, чтобы 
кунджа с челночным и прибрежно-проходным 
типами миграций принадлежала бы к  устой-
чивым морфам, в  данном случае это является 
проявлением индивидуальной изменчивости. 
В то же время причины, обусловливающие ин-
дивидуальный выбор миграционной стратегии, 
выходят за  рамки настоящего исследования 
и остаются пока не выясненными.

Существенные различия выявлены между 
кунджей из соседних рек по размерному и воз-
растному составам. В р. Коль преобладают отно-
сительно некрупные рыбы более молодого воз-
раста по сравнению с кунджей р. Кехта. Такие 
различия, на наш взгляд, являются следствием 
разницы в  биологии размножения. В  р. Коль 
все выявленные нерестилища кунджи распо-
ложены только в  небольших ручьях-притоках. 
Тем самым размножается кунджа в  бассейне  
р. Коль в стеснённых условиях на маловодных, 
узких нерестилищах. Наоборот, в р. Кехта кун-
джа нерестится на  просторных, многоводных 
участках основного русла. Для лососей пока-
зано, что у одного вида размер производителей 
коррелирует с водностью речного потока на не-
рестилищах: чем более сильный поток, тем 
больше размер производителей (Lindsey et  al., 
1959; Hartman et  al., 1962; Trotter, 1987, 1989, 
1997; Meka et  al., 2003; Кузищин и  др., 2008). 
В связи с этим разница в строении нерестилищ 
предопределяет и различия в размерах кунджи 
в  разных реках. В  бассейне р. Коль преиму-
щества получают некрупные производители, 
способные проникать в небольшие ручьи и пре-
одолевать мелководные перекаты. Наоборот, 
в  бассейне р. Кехта преимущество получают 
производители крупного размера, способные 
обустраивать нерестовые бугры в  условиях 
сильного течения. В связи с этим крупные раз-
меры производителей кунджи в р. Кехта можно 
рассматривать как локальную адаптацию, воз-
никшую в результате давления отбора в сторону 
рыб с  большой продолжительностью жизни 
и способностью к многократному выходу в мо-
ре. Не исключено, что присутствие в популяции 
кунджи р. Кехта особей, жизненный цикл кото-
рых после первичного ската проходит в  море, 

без зимовки в реке (проходных, тип АА), также 
является следствием отбора в  сторону рыб, 
созревающих и  размножающихся в  позднем 
возрасте (>10  лет), при достижении крупных 
размеров (>600 мм). В связи с этим есть осно-
вания полагать, что появление таких рыб также 
обусловлено геоморфологическим строением 
реки. Причины зимовки таких рыб вне реки по-
ка остаются неясными, не исключено, что она 
связана с их протяжёнными миграциями вдоль 
побережья, вдали от натальных рек.

Высокое разнообразие миграционных типов 
у  кунджи, выявленное в  нашем исследовании, 
укладывается в  существующие представления 
о высоком миграционном полиморфизме этого 
вида. Так, в южной части ареала, в зоне её эколо-
гического оптимума, в реках северных Японских 
о-вов разные исследователи описывают до вось-
ми разных типов (или вариантов) миграционной 
стратегии кунджи. В  отличие от  рек Западной 
Камчатки среди кунджи из  рек о-ва Хоккайдо 
часто встречаются особи, которые зимуют в мо-
ре, описаны также варианты, когда скат в море 
проходит после нереста, осенью, а  нагул  — 
в  зимнее время (Machidori, 1986; Takami, 1995; 
Takami et al., 1996; Morita, 2001; Arai et al., 2005; 
Morita et al., 2013; Kuroda, Miyashita, 2022; Goto 
et al., 2023, 2024). Сравнительный анализ пока-
зал и  другие отличия кунджи из  рек Западной 
Камчатки от кунджи из рек Японских о-вов. Так, 
в реках о-ва Хоккайдо исследователи не выделя-
ли в  отдельную группировку особей, нагулива-
ющихся в  солоноватых водах эстуариев, хотя 
указывали, что нагул кунджи в  эстуарной зоне 
рек является обычным явлением (Takami, 1995; 
Takami et al., 1996; Arai, Morita, 2005; Arai et al., 
2005; Morita et  al., 2013). Кроме того, при опи-
сании миграционного поведения кунджи из рек 
Японских о-вов исследователи не выделяли тип, 
соответствующий челночному, хотя конфигу-
рация трансект соотношения Sr/Ca на отолитах 
некоторых рыб сходна с  таковыми на  отолитах 
кунджи с  челночным типом миграций из  рек 
Коль и Кехта (Arai, Morita, 2005; Arai et al., 2005; 
Goto et al., 2023, 2024). Также из рек Японских 
о-вов не  описана кунджа с  переходным типом 
миграционной стратегии, которая является 
составным элементом камчатских популяций. 
Примечательно, что среди кунджи из  рек о-ва 
Хоккайдо выделяют особую группировку, так 
называемых “пенсионеров” (retired fish)  — это 
рыбы старшего возраста (>6 лет), которые в сво-
ей жизни совершали выходы в  море на  нагул, 
но  последние годы своей жизни постоянно 
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пребывают в  реке, в  море не  уходят (Arai et  al., 
2005; Goto et al., 2023, 2024). В отличие от кун-
джи из  рек Японии, в  реках Коль и  Кехта все 
без исключения исследованные рыбы старшего 
возраста выходили в море и принимали участие 
в размножении.

Высокий уровень изменчивости миграцион-
ной стратегии, выявленный у  кунджи из  двух 
рек на  западном побережье Камчатки, явля-
ется свидетельством высокой экологической 
пластичности вида. Следовательно, можно 
утверждать, что на севере ареала изменчивость 
кунджи сопоставима с таковой в зоне её эколо-
гического оптимума, который, как считается, 
приурочен к бассейну Японского моря и южной 
части Охотского моря. Более того, как показал 
анализ микрохимического состава отолитов, 
кунджа из рек Коль и Кехта, как и из рек бас-
сейна Японского моря, не совершает миграций 
в  открытое море. На  юге и  севере ареала вид 
адаптирован для наиболее полного освоения 
разнообразных биотопов и  пищевых ресурсов 
морской прибрежной зоны. Широкая гамма 
миграционных стратегий, выявленная в  раз-
ных популяциях, является подтверждением 
способности кунджи эффективно использовать 
жизненное пространство, динамично перерас-
пределяться между эстуарием и  морем, пела-
гическими и  придонными биотопами, причём 
эти переходы способна совершать, по  сути, 
каждая особь. Следовательно, наблюдаемая 
изменчивость миграционной стратегии носит 
индивидуальный, а  не групповой характер. 
Фактически можно говорить о  непрерывном 
(континуальном) характере миграционного 
поведения индивидуумов в  рамках широкого 
полигона изменчивости (рис. 5).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Полученные результаты расширяют суще-

ствующие представления о  масштабах измен-
чивости и экологической пластичности кунджи 
на  севере ареала. Выявлено, что изменчивость 
миграционной стратегии и соотношение особей 
с  разными её типами тесно связаны с  геомор-
фологическим строением реки и  её гидрологи-
ческим режимом. Есть основания полагать, что 
условия жизни и размножения в реке могут вли-
ять на  характер и  продолжительность морских 
миграций, например, через действие отбора, на-
правленного на  повышение доли крупных рыб 
в популяции. Фактически можно говорить о том, 
что структура популяции и размах модификаци-
онной изменчивости миграционного поведения 
являются проявлением высокой популяционной 
приспособленности, наиболее эффективным об-
разом “вписывающей” популяции в параметры 
среды обитания, что и  обеспечивает виду луч-
шую устойчивость при глобальных и локальных 
изменениях внешней среды (Grant P., Grant B., 
2002, 2006; Hendry et  al., 2018; Edelaar, Bolnick, 
2019; Price et al., 2024).

Пока остаются неясными пути формиро-
вания разнообразия миграционных стратегий 
у кунджи. Ранее было показано, что дифферен-
циация в  поколении молоди кунджи в  ранний 
речной период жизни является результатом ку-
мулятивного взаимодействия процессов роста, 
гаметогенеза и  локализации в  речной системе 
(Кузищин и  др., 2022б). Можно полагать, что 
дифференциация после ската из  реки в  море 
также является результатом сложного взаимо-
действия экзогенных (строение речной системы 
и  эстуария, топография нерестилищ и  другие 
параметры) и  эндогенных (размеры, возраст, 
способность переносить осмотический стресс 
и так далее) факторов, воздействующих на кон-
кретную особь. На расхождение рыб по типу ми-
граций и, соответственно, по морским биотопам 
могут оказывать влияние стохастические про-
цессы, например, урожайность и  доступность 
видов-жертв (молоди тихоокеанских лососей 
или мойвы) или погодные условия отдельного 
года (продолжительные штормы в летнее время, 
которые перемешивают верхний солоноватово-
дный слой в морском прибрежье, разрушая ком-
фортную зону нагула). Тем самым наблюдаемое 
разнообразие и соотношение типов миграцион-
ной стратегии является ситуативным и  может 
меняться в  разные годы. Однако способность 
кунджи к  формированию разных типов мигра-

Эстуарий

Река

Придонная зона 
морского прибрежья

Пелагическая зона 
морского прибрежья

“Далёкая” зона 
морского 

прибрежья

Рис.  5. Схема “полигона изменчивости” миграци-
онных стратегий у кунджи Salvelinus leucomaenis рек 
Коль и  Кехта, Западная Камчатка. Миграции (→):  
( )  — нагульные, ( )  — зимовальные; ( )  — 
нерестовые. Под “далёкой” мы подразумеваем зна-
чительно отдалённую от устья натальной реки зону 
моря.
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ционной стратегии позволяет ей эффективно 
и  динамично избегать воздействия негативных 
внешних факторов.
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THE MIGRATORY POLYMORPHISM OF CHARRS, GENUS SALVELINUS 
(SALMONIDAE) IN THE ECOSYSTEMS OF KAMCHATKAN SALMONID 

RIVERS OF DIFFERENT TYPE. 2. THE WHITE-SPOTTED CHAR,  
S. LEUCOMAENIS

K. V. Kuzishchin1, 2, *, M. A. Gruzdeva1, A. M. Malyutina1, A. G. Bush2,  
L. A. Pelgunova2, D. S. Pavlov2

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, Russia 
2Severtsov Institute of Ecology and Evolution Problems of the Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

*E-mail: KK_office@mail.ru

Using X-ray fluorescence spectrometry, the content of Sr2+ and Ca2+ in otoliths was analyzed and retrospective 
reconstructions of the life cycle and marine migrations of the white-spotted char Salvelinus leucomaenis from 
the Kol River (a high-flow, complex river system with many tributaries, no estuary at the mouth) and Kekhta 
River (small, tundra-type, constrain, with large brackish-water estuary at the mouth) in Western Kamchatka. 
A high level of migration polymorphism was found in the populations of both rivers, which is expressed in the 
coexistence of individuals with different types of migrations. 4 types have been identified: estuarine (foraging in 
estuaries in summer in brackish waters followed by wintering in the river), shuttle-type (multiple regular short 
trips to the sea with a return to the desalinated areas near river mouth in summer followed by wintering in the 
river), coastal-anadromous (foraging in the sea in summer followed by wintering in the river) and anadromous 
(foraging at sea in summer with wintering somewhere outside the river). It has been established that the diversity of 
migration types in the Kekhta River is higher than in the Kol River. The populations of both rivers are dominated 
by individuals with shuttle-type migrations, but their proportion is higher in the Kol River; in the Kekhta River, 
a significant part are fish with estuarine migration type, rare in the Kol River; and only in the Kekhta River are 
anadromous individuals found. Thus, in the larger, high-flow and complex Kol River the population of white-
spotted char has a lower diversity of migration types compared to the Kekhta River, a small tundra river with an 
undeveloped tributary system, but which has a well-defined estuary of the lagoon-estuary type.

Keywords: white-potted char, otolith microchemistry, X-ray fluorescence spectrometry, migrations, 
polymorphism, Western Kamchatka, riverine geomorphology and hydrology 
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Представлены данные о влиянии Красноярской ГЭС на распределение рыб в верхнем бьефе и оценка 
вероятности их  миграции через плотину. Значимым фактором распределения рыб в  Красноярском 
водохранилище является температурная стратификация водной толщи. По  данным гидроакустики, 
в  прогревающемся эпилимнионе концентрируется основная масса рыб, состоящая из  относительно 
тепловодных видов семейства окунёвых (Percidae) и отряда карпообразных (Cypriniformes). Здесь же 
держится их молодь размером 30–50 мм, которая предпочитает верхний тёплый слой 0–10 м, за преде-
лами зоны формирования стока. В  связи с  этим маловероятно попадание этих рыб в  водозаборные 
отверстия, расположенные ниже слоя температурного скачка на глубине >20 м. Поперечное распреде-
ление рыб на русловых участках водохранилища описывается параболой, что указывает на “краевой” 
тип их распределения — избегание стрежневой части акватории и предпочтение узкой полосы прибреж-
ных мелководий. Это препятствует переносу рыб стоковым течением к плотине и снижает вероятность 
их попадания в водозаборные отверстия. В холодноводном гиполимнионе рыбное население представ-
лено крупными одиночными особями подсемейства сиговых (Coregoninae). Приведены также сведе-
ния о распределении рыб в нижнем бьефе гидроузла. Выявлены различия по темпу роста окуней Perca 
fluviatilis верхнего и нижнего бьефов, обусловленные обитанием в водных массах с разной температу-
рой. В сетных уловах в нижнем бьефе за два года исследований не обнаружены особи с характерными 
травмами при скате через турбины ГЭС. Здесь встречались только рыбы, травмированные рыбоядны-
ми птицами. Все эти факты доказывают отсутствие массового ската рыб через плотину Красноярской 
ГЭС.

Ключевые слова: рыбное население, покатная миграция, распределение, рост, температурная стратифи-
кация, плотина ГЭС
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Покатная миграция является неотъемлемой 
частью миграционного цикла у  рыб (Павлов 
и  др., 1999, 2007). Рыбы, мигрирующие вниз 
по  течению зарегулированной реки, проходя 
через гидроагрегаты ГЭС, подвергаются риску 
травмирования различной степени тяжести 
(Павлов, Нездолий, 1981; Павлов и  др., 1985, 
1999, 2007; Павлов, Скоробогатов, 2014; Mueller 
et al., 2017; Algera et al., 2020; Pleizer et al., 2020), 

что было подробно исследовано на низконапор-
ных ГЭС Волжского каскада (Володин, 1958; 
Павлов, Нездолий, 1981; Павлов и др., 1999).

Особенность влияния высоконапорных ГЭС 
на  рыбное население заключается в  том, что 
у них верхний свод водозаборных отверстий рас-
полагается на  значительной глубине (Аббасов 
и др., 1985; Малинин, Кокосадзе, 1986; Павлов 
и  др., 1992; Герасимов и  др., 2023, 2024б). При 
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весенне-летнем прогреве воды, когда образуется 
температурная стратификация, слой темпе-
ратурного скачка весь вегетационный период 
располагается значительно выше водозаборных 
отверстий. При этом зона изъятия стока в верх-
нем бьефе формируется ниже, в  слабозаселён-
ных холодных водах пелагиали верхнего бьефа 
(Понкратов, 2013). Явление температурной 
стратификация в значительной мере определяет 
вертикальное распределение гидробионтов и, 
следовательно, вероятность их  ската в  нижний 
бьеф, ранее мы это показали на примере высо-
конапорной Братской ГЭС (Герасимов и  др., 
2023, 2024а, 2024б).

Основу рыбного населения Красноярско-
го водохранилища составляют окунь Perca 
fluviatilis и  плотва Rutilus rutilus (Вышегородцев, 
Заделенов, 2013). Эти виды, по  данным нашей 
гидроакустической съёмки, в  период темпе-
ратурной стратификации обитают в  слое воды 
над термоклином. Здесь же держится основная 
масса их  ранней молоди, которая скапливается 
в верхнем бьефе в результате ската с выше распо-
ложенных нерестилищ. Это происходит в начале 
лета (июнь–июль) (немотивированная и  моти-
вированная покатные миграции  — по: Павлов 
и др., 1999, 2007), когда уже наблюдается выра-
женная температурная стратификация. Сиговые 
(Coregoninae) в  водохранилище представлены 
в  основном искусственно вселяемыми омулем 
Coregonus autumnalis и  пелядью C. peled, кото-
рые обитают в  слое воды под температурным 
скачком. Однако эффективность естественного 
размножения этих видов в водохранилище очень 
низкая, их  численность лимитируется в  основ-
ном объёмами зарыбления. После окончания 
зарыбления в  2000-х  гг. их  численность в  во-
дохранилище в  последующие годы снизилась 
до минимума (Вышегородцев, Заделенов, 2013).

Цель работы  — проанализировать эколо-
гические эффекты влияния высоконапорной 
Красноярской ГЭС на рыб в акватории верхнего 
и нижнего бьефов гидроузла.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Работы выполняли в  акваториях верхнего 

и нижнего бьефов в непосредственной близости 
от плотины Красноярской ГЭС.

Гидроакустика. Для гидроакустических 
исследований верхнего бьефа весной, летом 
и  осенью 2024  г. использовали плавсредства. 
Зимой исследования проводили со льда. Лунки, 

в которые опускали антенну эхолота, сверлили 
над зоной формирования стока. В акваториях 
обоих бьефов использовали одновременно на-
учно-исследовательские комплексы “AsCor” 
и  “PanCor” (“ПромГидроакустика”, Россия). 
Двухчастотный комплекс “AsCor” (рабочие 
частоты 50 и 200 кГц) обеспечивает вертикаль-
ное зондирование водной среды от  2 до  50  м, 
“PanCor” (рабочая частота 455  кГц)  — гори-
зонтальное зондирование приповерхностных 
слоёв воды от  0.3 до  3.0  м на  расстояниях 
до  20  м (Павлов и  др., 2008). В  зимнее время 
использовали только исследовательский ком-
плекс “AsCor”.

Гидроакустические съёмки выполняли со-
гласно общепринятым методикам (Fisheries 
acoustics …, 2005). Линейные размеры зареги-
стрированных рыб при вертикальном зонди-
ровании (дорсальный аспект) рассчитывали 
с  использованием обобщённого уравнения 
регрессии, полученного на  основе измеренных 
in situ значений силы цели (рыбы) на  частоте 
200 кГц для наиболее массовых видов рыб регио-
на (Borisenko еt al., 2006): TS = 27.7logFL − 71.1 −  
− 0.9log(f1/f2), где: TS — сила цели, дБ; FL — длина 
по Смитту, мм (от вершины рыла до конца сред-
них лучей хвостового плавника); 0.9log(f1/f2)  — 
поправочный коэффициент для рабочей часто-
ты 50 кГц: где f1 — частота прибора, на котором 
была получена зависимость силы цели рыб от её 
длины; f2 — рабочая частота используемого при-
бора. При горизонтальном зондировании (боко-
вой аспект облучения) использовали известную 
обобщённую зависимость (Kubecka, Duncan, 
1998), полученную для 182 рыб разного размера 
на  частоте 420  кГц  — карповых (Cyprinidae), 
окунёвых (Percidae) и сиговых: TS = 22.3logSL −  
−92.7−0.9log (f1/f2), где SL — стандартная длина 
тела рыбы, мм.

Программное обеспечение комплексов состо-
ит из двух частей: программ сбора информации, 
используемых непосредственно при проведении 
съёмок, и  программ камеральной обработки 
полученных данных. По  результатам камераль-
ной обработки составляли схемы распределения 
рыб, строили гистограммы размерных рядов, 
определяли численность рыб на  участках об-
следованной акватории и  их таксономическую 
принадлежность на уровне семейства окунёвых, 
отряда карпообразных (Cypriniformes), подсе-
мейства сиговых и прочих (Borisenko et al., 2006; 
Павлов и др., 2008).
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Для таксономической идентификации реги-
стрируемых одиночных рыб в комплексе “AsCor” 
предусмотрена специальная программа анализа 
формы огибающей эхосигналов от  плаватель-
ных пузырей рыб. Программа рассчитывает 
статистические параметры огибающей амплитуд 
отражённых от рыб эхосигналов, что позволяет 
идентифицировать наиболее многочисленных 
рыб внутренних водоёмов на уровне отряда кар-
пообразных, семейства окунёвых и подсемейств 
сиговых (Pavlov et al., 2010).

Для определения численности рыб гидроа-
кустические исследования выполняли в тёмное 
время суток. Это обусловлено тем, что в светлое 
время мелкие рыбы (потенциальные жертвы 
крупных) предпочитают пребывать в укрытиях, 
обеспечивающих им безопасность, или созда-
ют плотные стаи, что затрудняет определение 
их  численности и  размерного состава. Однако 
для изучения поведения и  дневного распреде-
ления рыб исследования проводили и в светлое 
время суток.

Гидроакустические исследования проводили 
один раз в  сезон. В  верхнем бьефе из-за ледя-
ного покрова зимой гидроакустическую съёмку 
не проводили. В остальные сезоны съёмку начи-
нали на расстоянии 1.5 км от ГЭС и продолжали 
по направлению к ГЭС пилообразными галсами 
от  берега до  берега. Последний галс проходил 
вдоль плотины в 45 м от неё.

В нижнем бьефе гидроакустическую съёмку 
начинали от  плотины ГЭС и  продолжали вниз 
по  течению пилообразными галсами от  берега 
до берега, с заходом в акваторию судоподъёмни-
ка (рис. 1), до траверза пос. Лиственка на левом 
берегу р. Енисей (3  км от  ГЭС). Зимой гидро-
акустические съёмки проводили только под 
плотиной холостого сброса и в основном русле 
Енисея, в  акватории судоподъёмника из-за ле-
дяного покрова съёмку не проводили.

Отлов рыб в нижнем и верхнем бьефах. В ниж-
нем бьефе Красноярского гидроузла рыб в 2023 
и  2024  гг. во все сезоны отлавливали с  исполь-
зованием порядков разноячейных (20–60  мм) 
сетей длиной 75–100  м с  экспозицией 8  ч 
на разных участках акватории: на левобережном 
участке, под плотиной холостого водосброса и в 
акватории судоподъёмника.

В 2023  г. с  целью отлова в  правобережной 
части акватории травмированных и  пассивно 
скатывающихся по течению рыб использовали 
сплавные разноячейные сети (20–60  мм) дли-

ной 75 м. Сеть сплавляли по стоковому течению 
от плотины Красноярской ГЭС до траверза пос. 
Лиственка. Притормаживали орудие лова пе-
ремещающиеся по дну округлые грузы, привя-
занные к нижней подборе фалами длиной 1 м. 
Относительно вертикальное положение сети 
достигали добавлением поплавков на верхнюю 
подпору. Всего было осуществлено шесть ло-
вов.

В 2023 г. для изучения видового состава рыб, 
потребляемых ниже плотины рыбоядными 
птицами, собирали погадки в  местах скопле-
ний последних на  сухом участке разделяющей 
акваторию нижнего бьефа на  две части отмели 
(рис.  1), где серебристые чайки Larus argentatus 
и  большие бакланы Phalacrocorax carbo отдыха-

М4

3
2 1

О

Рис.  1. Участки акватории нижнего бьефа Красно-
ярского гидроузла: 1 — правосторонняя часть русла, 
по  которой проходит основное стоковое течение 
после прохождения гидроагрегатов Красноярской 
ГЭС; 2  — зона растекания потока, проходящего 
через гидроагрегаты Красноярской ГЭС; 3 — лево-
сторонняя часть русла перед плотиной холостого 
водосброса с  ямой глубиной до  30  м, над которой 
образуется циркуляционное течение; 4 — акватория 
судоподъёмника; О – отмель, разделяющая аквато-
рию нижнего бьефа на две части; М — автомобиль-
ный мост, (→) — направления течений.
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ли в течение светового дня. В 2024 г. повторить 
сборы не  удалось, так как отмель была полно-
стью покрыта водой при более высоком уровне 
в нижнем бьефе.

Для отлова покатной молоди использовали 
мелкоячейную ихтиопланктонную конусную 
сеть ИКС-80 (диаметр входного отверстия 
80 см), изготовленную из мельничного газа № 8. 
Лов проводили следующим образом. Моторная 
лодка сплавлялась по  течению с  работающим 
двигателем, с  реверсом, поставленным на  за-
днюю передачу, что позволяет притормаживать 
лодку. В  результате лодка перемещается по  те-
чению, но с меньшей скоростью (~ 30–35 см/с), 
чем скорость стокового течения (~40–45  см/с). 
То есть поток вместе с  личинками рыб “втека-
ет” в конусную сеть со скоростью ~ 10 см/с, что 
позволяет минимизировать вероятность травми-
рования личинок в орудии лова. Лов проводили 
в июне–июле в акватории правобережной части 
нижнего бьефа, где проходил основной сток.

В верхнем бьефе половозрелых рыб и  молодь 
отлавливали только в  безлёдные периоды. Ис-
пользовали те же орудия лова за  исключением 
сплавных разноячейных сетей. Личинок отлавли-
вали в июне–июле той же ИКС-80, буксируемой 
моторной лодкой в  пелагиали на  расстоянии 
50–100 м от участка плотины, где на глубине >20 м 
располагаются сбросные отверстия. Скорость тра-
ления составляла 5–10 см/с. Траление проводили 
на двух горизонтах — в поверхностном слое 0–3 м 
и  на глубинах 10–20  м. Продолжительность тра-
ления без учёта времени заброса и выемки орудия 
лова составляла 10  мин. Контрольный лов личи-
нок таким же способом проводили на прибрежных 
участках и в заливах приплотинной акватории.

Темп роста массовых видов рыб в  верхнем 
и  нижнем бьефах. Темп роста плотвы и  окуня 
в  возрасте от  1+ до  6+ восстанавливали по  го-
довым кольцам соответственно на  чешуе и  на 
жаберных крышках, которые отбирали у  рыб 
нижнего бьефа из сетных уловов, у рыб верхнего 
бьефа  — из  промысловых уловов. Использова-
ние жаберной крышки для определения возраста 
у окуня осуществляли в соответствии с класси-
ческой работой Ле Крена (Le Cren, 1947), с мо-
дификацией метода, предложенной Крайнюк 
с соавторами (2020). Всего темп роста определи-
ли у 84 экз. плотвы из верхнего бьефа и у 55 экз.  
из  нижнего, у  окуня  — соответственно у  110 
и 111 экз. Статистическую значимость различий 
оценивали с  использованием непараметриче-
ского теста Манна–Уитни.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Горизонтальное распределение рыб по  сезо-

нам в  верхнем бьефе по  данным гидроакустики. 
Зимой во всей водной толще перед участком 
плотины ГЭС с  водозаборными отверстиями 
рыбы отсутствовали. Максимальные плотности 
распределения рыб на  приплотинном участке 
верхнего бьефа были зарегистрированы летом 
(июль) и составили в среднем (± 95%-ный дове-
рительный интервал) 213.4 ± 61.4 экз/га. Весной 
средняя плотность была 155.1 ± 85.9, осенью — 
98.5 ± 32.2 экз/га. Различия между сезонами 
достоверны (p < 0.05).

Распределение рыб в исследованной аквато-
рии во все сезоны имело сходный характер  — 
минимальные значения плотности наблюдались 
на центральном участке, где проходит стоковое 
течение (рис. 2, табл. 1). Весной массовые виды 
(плотва и  окунь) с  началом нерестового сезона 
концентрировались в  заливах (рис.  2а), плот-
ность распределения рыб в которых в это время 
составляла в  среднем 1749.0 ± 1182.7 экз/га.  
В  прибрежных участках плотность составляла 
186.0 ± 52.0 экз/га, в  центральной части  — 
38.6 ± 2.7 экз/га. Различия плотностей между 
участками весной были статистически значимы 
(p < 0.05).

Летом скопления рыб начинали формиро-
ваться в открытой части приплотинной аквато-
рии, но максимальной плотности они достигали 
в прибрежных участках, сходная картина наблю-
далась и осенью (рис. 2б, 2в; табл. 1).

Таксономический анализ скоплений рыб 
показал, что во все сезоны доминировали рыбы 
из семейства окунёвых (окунь), на втором месте 
весной и  летом располагались карпообразные 
(Cypriniformes  — плотва и  лещ Abramis brama) 
и только осенью на второе место перемещались 
лососеобразные (Salmoniformes), включаю-
щие рыб подсемейств сиговых и  лососёвых 
(Salmoninae) (табл. 2).

Горизонтальное распределение рыб по  сезонам 
в  нижнем бьефе по  данным гидроакустики. Ак-
ватория нижнего бьефа по гидродинамическим 
признакам подразделяется на  четыре участка 
(рис.  1): 1)  правосторонняя часть русла, по  ко-
торой протекает вода после прохождения через 
гидроагрегаты ГЭС, здесь поток характеризуется 
высокой турбулентностью, насыщен пузырь-
ками воздуха и  имеет повышенную мутность; 
2)  растекающийся поток под самой плотиной 
холостого сброса, формирующий круговое 
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(а) (б)

(в)

1

с.ш.

55°56.5ў

55°56.0ў

92°16.5ў 92°17.0ў 92°17.5ў 92°18.0ў

1

155°56.1ў

55°55.6ў

92°16.6ў 92°17.2ў 92°17.8ў в.д.

55°55.8ў

55°55.4ў

92°16.9ў 92°17.3ў 92°17.7ў в.д.

Рис. 2. Распределения рыб в акватории верхнего бьефа Красноярского гидроузла весной (а), летом (б) и осенью (в): 
изолинии — плотность рыб, экз/м2; (→) — направления течений, 1 — здание Красноярской ГЭС. Масштаб: 300 м.

Таблица 1. Плотность распределения рыб на  участках акватории верхнего бьефа Красноярского гидроузла 
в разные сезоны, экз/га

Участок акватории Лето Осень

Прибрежье:

у левого берега 233.0 ± 125.6 147.7 ± 105.5

у правого берега 139.1 ± 74.4 301.3 ± 153.8

Центральная часть 33.2 ± 7.5 34.3 ± 7.9

Примечание. Здесь и в табл. 3: приведены средние значения плотности и 95%-ный доверительный интервал. Различия плотностей между 
участками статистически значимы при p <0.05 (непараметрический тест Манна–Уитни).
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течение над ямой, образованной падающим 
потоком воды при холостом сбросе; 3) левосто-
ронняя часть русла, начинающаяся от плотины 
холостого сброса; течение на  ней формируется 
за  счёт растекания потока с  правосторонней 
части русла; 4) акватория судоподъёмника — за-
стойная зона с  отсутствием стокового течения; 
в  русле ниже автомобильного моста течение 
более ламинарное с  относительно одинаковой 
скоростью по всей ширине потока.

Максимальные плотности скоплений рыб 
на  приплотинном участке нижнего бьефа за-
регистрированы летом (июль) (табл. 3, рис.  3). 
Различия в  численности рыб между разными 
сезонами достоверны (p < 0.05).

Зимой наиболее плотные скопления рыб бы-
ли обнаружены только в  яме под плотиной хо-
лостого сброса (рис. 3а). Скопления плотностью 
на  порядок ниже были обнаружены на  участке 
русла ниже автомобильного моста, до  автомо-
бильного моста отмечали только одиночных 
рыб.

Весной плотные скопления рыб располага-
лись в яме под плотиной холостого сброса и за 
отмелью (рис.  3б) на  границе раздела левой 
и правой частей русла (рис. 1). На участках ос-
новного русла до и после автомобильного моста 
отмечали только одиночных рыб.

Летом наиболее плотные скопления зареги-
стрированы в яме под плотиной холостого сбро-
са. Скопления плотностью на один–два порядка 
ниже наблюдались на  всех участках акватории 
нижнего бьефа (рис. 3в, 3д).

Осенью скопления с  высокой плотностью 
располагались только в  яме под плотиной хо-
лостого сброса (рис. 3г). На остальных участках 
акватории отмечали единичных особей. В  этот 
период работали только три гидроагрегата ГЭС, 
в  результате снижения скорости потока рыб 
регистрировали уже на расстоянии 150 м от пло-

тины, тогда как в  остальные сезоны  — в  500  м 
от  плотины. Максимальная плотность заре-
гистрированных скоплений в  приповерхност-
ных слоях воды составила 129 экз/га, средняя 
плотность по  всей обследованной акватории  —  
11.0 экз/га. Доминирующие размеры рыб, 
по  данным гидроакустических измерений, от  8 
до 11 см.

Таксономический анализ скоплений рыб по-
казал (табл. 4), что во все сезоны, кроме весны, 
по  численности доминировали рыбы из  семей-
ства окунёвых (окунь), весной — карпообразные 
(плотва и  лещ), в  остальные сезоны они были 
на втором месте. Рыбы этих таксонов образовы-
вали скопления высокой плотности в  яме под 
плотиной холостого сброса, в  акватории судо-
подъёмника и  вдоль берегов основного русла 
Енисея. По основному руслу без учёта прибреж-
ных участков с  замедленным противотечением 
значительно возрастала доля лососеобразных 
(табл. 5), особенно осенью, когда в нижнем бье-
фе формировались нерестовые скопления рыб 
этого отряда из особей, мигрирующих с нижеле-
жащих участков русла.

Вертикальное распределение рыб по  сезонам 
в верхнем бьефе по данным гидроакустики. Весной 
наиболее плотные скопления рыб наблюдались 
в  левобережной зоне водохранилища на  глу-
бинах от  13 до  23  м. Плотность этих скопле-
ний была в  пределах 40–3000 экз/га, средняя 
плотность во всей акватории обследованного 
участка составила ~150 экз/га. Вертикальное 
развитие скоплений варьировало от  3 до  10  м, 
горизонтальная протяжённость — от 20 до 70 м. 
Мелкоразмерных рыб (FL < 10  см) в  составе 
разреженных скоплений и  отдельных особей 
обнаруживали на глубинах до 15 м, в основном 
в  прибрежных акваториях. Отдельных сиговых 
рыб длиной ≥25 см регистрировали на глубинах 
>20 м, в том числе в русловой зоне водохрани-
лища.

Таблица 2. Таксономический состав сезонных скоплений рыб на  обследованных участках верхнего бьефа 
Красноярского гидроузла, %

Таксон Весна Лето Осень

Карпообразные 30.1 18.7 17.6

Окунёвые 40.2 65.8 41.7

Лососеобразные 23.5 15.0 23.2

Неидентифицированные 6.2 0.5 17.5
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(а) (б)

(в)

1

с.ш.

55°57.6ў

55°57.0ў

1

1

92°17.5ў 92°17.5ў 92°17.6ў в.д.

(г)

(д)

1

1

92°17.7ў92°17.6ў

92°17.4ў 92°18.0ў 92°18.6ў 92°19.2ў 92°18.0ў 92°18.6ў 92°19.2ў в.д.

55°56.4ў

55°57.6ў

55°57.0ў

55°56.4ў

55°56.4ў

55°56.3ў

55°56.2ў

с.ш.

55°56.3ў

55°56.2ў

Рис. 3. Распределения рыб в акватории нижнего бьефа Красноярского гидроузла зимой (а), весной (б), летом (в, д)  
и осенью (г): д — укрупнённая схема участка акватории под сбросной плотиной. Ост. обозначения см. на рис. 2. 
Масштаб, м: а–г — 100; д — 300.
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Летом отмечены плотные скопления рыб 
на  прибрежных мелководных участках водоёма 
с  глубинами до  15  м. Здесь наблюдались раз-
реженные скопления рыб размерами <30  см, 
а также небольшие стаи молоди рыб. Разрежен-
ные скопления также наблюдали в  приповерх-
ностных слоях открытой (русловой) акватории 
водохранилища до глубины 15 м (рис. 4а).

Средняя плотность скоплений до  глубины 
15 м составляла 213.4 экз/га, а в приповерхност-
ных слоях воды до глубины 3 м — 117.8 экз/га. 
Доминирующие размеры рыб — 10–11 см.

В русловой зоне были отмечены неодно-
родности водной среды, состоящие, очевидно, 
из  древесных частиц нейтральной плавучести, 
плотность которых существенно возрастала 
по  мере приближения к  плотине. Эхосигналы 
от этих образований на частоте 200 кГц регистри-
ровали от глубины 15 м до дна (94 м) (рис. 4а), 
на  частоте 50  кГц, на  которой регистрируются 

более крупные объекты, эти частицы были 
представлены равномерно распределёнными 
мелкими точками.

Осенью средняя плотность скоплений рыб 
составляла 98.6 экз/га (рис.  4б). Максимальная 
плотность (~1360 экз/га) была зарегистрирована 
в  прибрежной левобережной части водохрани-
лища на  участке мелководья глубиной ~10  м. 
От поверхностных слоёв до глубины 10 м были 
отмечены отдельные разреженные скопления 
рыб, в  прибрежных участках водохранилища — 
небольшие стаи мелкоразмерных рыб. На  глу-
бинах ~50  м на  русловом склоне были зареги-
стрированы отдельные особи размером до 40 см, 
по  результатам таксономического анализа они 
были относены к лососеобразным (рис. 4б). До-
минирующие размеры рыб — 9–11 см.

В русловой зоне так же, как и  летом, были 
отмечены сходные неоднородности водной 
среды. Но  в связи с  осенним охлаждением во-

Таблица 3. Количественная оценка рыбного населения нижнего бьефа Красноярского гидроузла

Параметр Зима Весна Лето Осень

Плотность скоплений, экз/га 1420.2 ± 898.5 300.8 ± 147.5 2016.4 ± 1514.4 792.7 ± 448.3

Обследованная площадь, га 219.2 185.1 163.8 204.0

Общая численность рыб, тыс. экз. 301.0 55.7 330.3 161.7

Таблица 4. Таксономический состав сезонных скоплений рыб на  обследованных участках нижнего бьефа 
Красноярского гидроузла, %

Таксон Зима Весна Лето Осень

Карпообразные 40.9 46.0 44.5 30.7

Окунёвые 54.2 41.7 48.1 41.7

Лососеобразные 4.9 4.7 7.1 24.1

Неидентифицированные 0 7.6 0.3 3.5

Таблица 5. Таксономический состав рыб на разных участках акватории нижнего бьефа Красноярского гидро-
узла, %

Таксон Акватория под плотиной  
холостого сброса

Река  
и судоподъёмник

Основное русло 
реки

Карпообразные 31.7 41.6 35.6

Окунёвые 46.9 39.0 41.5

Лососеобразные 19.7 16.4 22.9

Неидентифицированные 1.7 3.0 0



ВЛИЯНИЕ ВЫСОКОНАПОРНОЙ КРАСНОЯРСКОЙ ГЭС 821

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 66  № 6  2026

ды и  повышением её плотности размеры этих 
образований превышали летние и  эхосигналы 
от этих скоплений регистрировались с меньшей 
глубины — от 8 м до дна (рис. 4б).

Вертикальное распределение рыб по  се-
зонам в  нижнем бьефе в  яме у  плотины хо-
лостого сброса. В  нижнем бьефе в  аквато-
рии основного русла из-за малых глубин 

(<5  м) вертикальное распределение не  анали-
зировали. В  яме у  плотины холостого сброса 
наблюдали плотные скопления рыб, как распо-
лагавшиеся в  пелагиали, так и  приуроченные 
к свалу глубин и дну.

Зимой в  яме основные скопления рыб кон-
центрировались над глубинами от  19 до  25  м. 
Здесь на  свале глубин было зарегистрирова-
но скопление с  максимальной плотностью  
~9000 экз/га, также были отмечены пелагические 
скопления с плотностями от 2500 до 5500 экз/га.  
Вертикальное развитие скоплений достигало 
8–10  м, горизонтальное варьировало от  30 
до  110  м. По  результатам гидроакустических 
измерений доминирующие размеры рыб были 
от 10 до 14 см.

Весной в  яме наиболее плотные скопления 
рыб были зарегистрированы на  глубинах от  8 
до 12 м, их максимальная плотность составляла 
>5160 экз/га. Вертикальное развитие этих ско-
плений не превышало 5 м, горизонтальная про-
тяжённость была ~70 м. Разреженные скопления 
регистрировали от самой поверхности до глубин 
12–15 м. Средняя плотность скоплений состави-
ла 300.9 экз/га, в приповерхностных слоях воды 
она не  превышала 8.4 экз/га, а  в толще воды 
от 2 м до дна >290 экз/га. Доминирующие разме-
ры рыб были в пределах 9–15 см.

Летом в  яме под плотиной холостого сброса 
и в прибрежной части основного русла форми-
ровались скопления окуня и карпообразных рыб 
(рис.  4в). Сиговых рыб наблюдали в  основном 
в  русловой части акватории реки. Наиболее 
плотные скопления были зарегистрированы 
в яме на глубинах от 8 до 18 м, их максимальная 
плотность составляла >30000 экз/га. Вертикаль-
ное развитие этих скоплений было от 3 до 16 м, 
горизонтальная протяжённость — от 15 до 70 м. 
Разреженные скопления регистрировали от  са-
мой поверхности и  до глубин 7  м. Средняя 
плотность скоплений составила 2016.4 экз/га. 
Доминирующие размеры рыб — от 9 до 14 см.

Осенью плотные скопления рыб регистри-
ровали непосредственно в  яме у  плотины холо-
стого сброса, в основном они состояли из окуня 
и  карпообразных рыб. Сиговых рыб наблюдали 
в основном русле. В яме наиболее плотные ско-
пления были зарегистрированы на глубинах от 4 
до  18  м, их  максимальная плотность составляла 
>18000 экз/га. Вертикальное развитие этих ско-
плений было от 3 до 12 м, горизонтальная протя-
жённость — не более 50 м. Разреженные скопле-
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(в)
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Рис.  4. Характерные эхограммы регистрации ско-
плений рыб в  приплотинной акватории водохра-
нилища верхнего бьефа Красноярского гидроузла 
в 200 м от плотины в июле (а) и октябре (б), а также 
нижнего бьефа (в яме — № 3 на рис. 1) в июле (в): 
1 — плотные скопления рыб, 2 — одиночные рыбы, 
3 — разреженные скопления мелкоразмерных рыб, 
4 — древесный мусор нейтральной плавучести в рус-
ловой зоне водохранилища, 5 — приповерхностные 
пузырьковые завесы, обусловленные турбулентны-
ми потоками.
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ния и  одиночных рыб регистрировали от  самой 
поверхности и до глубин 8 м. Средняя плотность 
таких скоплений составила 792.8 экз/га.

Результаты отловов рыб в  верхнем и  нижнем 
бьефах. В верхнем бьефе в сетных уловах в 2023 г. 
самым многочисленным был окунь (81%), 
вторым по  численности елец Leuciscus leuciscus 
(18%), единично встречался сазан Cyprinus carpio. 
Окунь был представлен размерными группа-
ми (FL) от  140 до  260  мм. В  2024  г. доля окуня 
в уловах составляла 87, плотвы — 8%, единично 
встречались елец и лещ. Представители лососе-
видных (Salmonoidei) в уловах отсутствовали.

Лов личинок рыб в пелагиали приплотинной 
акватории с использованием ИКС-80, буксиру-
емой моторной лодкой вдоль участка плотины, 
где на  глубине >20  м располагаются сбросные 
отверстия, и  в 2023, и  в 2024  гг. результатов 
не  дал. На  прибрежных участках и  в заливах 
приплотинной акватории улов состоял из  мо-
лоди окуня (3–7 экз/10 мин траления) и плотвы  
(1–3 экз/10 мин траления).

В нижнем бьефе в сетных уловах 2024 и 2023 гг. 
самым многочисленным у  плотины холостого 
сброса был окунь. Его доля составляла в разные 
сезоны от  70 до  90%. В  уловах 2023  г. плотва 
и елец были вторыми по численности видами, а в 
2024 г. третьим после окуня и плотвы был лещ. 
Уловы плотвы в  разные сезоны не  превышали 
20%. В  акватории судоподъёмника самой мно-
гочисленной была плотва, которая составляла 
до 50% улова, вторым был лещ — до 40%. Окунь 
в уловах был представлен размерными группами 
(FL) от 130 до 309 мм. Лососевидные в нижнем 

бьефе были представлены ленком Brachymystax 
lenok, тайменем Hucho taimen, сибирским ха-
риусом Thymallus arcticus, сигом Coregonus sp., 
ряпушкой C. sardinella и пелядью. На всех участ-
ках акватории нижнего бьефа среди этих рыб 
доминировал хариус, остальные в  уловах были 
представлены единично. Летом в сетных уловах 
присутствовали крупные налимы Lota lota раз-
мерами от 700 до 500 мм. Лов сплавными сетями 
и ихтиопланктонной конусной сетью в 2023-м и  
2024-м гг. результатов не дал.

Темп роста массовых видов рыб из  нижнего 
и верхнего бьефов Красноярского гидроузла. Особи 
окуня и плотвы из нижнего и верхнего бьефов во 
всех возрастах статистически значимо различа-
лись по стандартной длине тела (табл. 6). Окуни 
и плотва из нижнего бьефа имели более низкие 
темпы роста по сравнению с рыбами из верхнего 
бьефа.

Травматизм рыб из  нижнего бьефа. В  2023  г. 
в  сетных уловах из  нижнего бьефа у  плоти-
ны холостого сброса было зарегистрировано 
значительное число окуней с  повреждениями 
кожных покровов. Характер повреждений у всех 
отловленных нами окуней (рис. 5) соответство-
вал описанным в  литературе травмам, наноси-
мым рыбам большими бакланами в  ходе охоты 
(Kortan, 2010; Delmastro et al, 2015). Крючковид-
ный острый кончик верхней части клюва бакла-
нов прокалывает кожу, оставляя глубокие раны. 
Нижняя часть клюва острыми краями царапает 
эпителий, не проникая в кожу.

В ходе проведения исследований в  октябре 
2023  г. в  нижнем бьефе наблюдали скопление 

Таблица 6. Расчисленная стандартная длина тела отловленных на приплотинных участках верхнего и нижнего 
бьефов Красноярского гидроузла особей окуня Perca fluviatilis и плотвы Rutilus rutilus разного возраста, мм

Воз-
раст, 
годы

Окунь Плотва

Нижний бьеф Верхний бьеф p Нижний бьеф Верхний бьеф p

1 52.7 ± 1.9 (72) 73.1 ± 2.6 (110) 0.00300 52.5 ± 7.4 (55) 66.3 ± 9.5 (84) 0.003

2 75.6 ± 3.1 (58) 100.8 ± 4.1 (90) 0.00200 96.1 ± 10.4 (45) 124.2 ± 19.7 (70) 0.002

3 92.8 ± 3.8 (44) 124.4 ± 3.9 (70) 0.00010 156.3 ± 12.4 (35) 173.1 ± 11.3 (56) 0.001

4 104.8 ± 4.0 (32) 143.7 ± 4.1 (50) 0.00010 189.8 ± 7.3 (25) 201.3 ± 7.8 (42) 0.001

5 115.9 ± 4.9 (21) 159.2 ± 4.2 (32) 0.00008 211.4 ± 9.7 (18) 224.2 ± 8.2 (28) 0.050

6 127.3 ± 5.3 (14) 172.1 ± 5.1 (20) 0.00005 228.1 ± 9.9 (10) 245.6 ± 10.1 (14) 0.050

Примечание. p — уровень значимости различий между рыбами из верхнего и нижнего бьефов (непараметрический тест Манна–Уитни). 
Здесь и в табл. 7: приведены средние значения и 95%-ные доверительные интервалы; в скобках — число измерений приростов по данному 
возрасту.
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из 40–50 больших бакланов (рис. 6а). Такое ско-
пление ежедневно регистрировали на  отмели, 
разделяющей акваторию нижнего бьефа на  две 
части (рис. 1). Из собранных в этом году погад-
ков 93% состояли только из фрагментов окуня, 
доминирующего в  составе рыбного населения 
нижнего бьефа Красноярского гидроузла. В 6% 
погадков присутствовали фрагменты плотвы, 
в 1% — хариуса.

В 2024 г. численность бакланов в нижнем бье-
фе была гораздо ниже, на отмели отмечали толь-
ко единичных особей (рис. 6б). Соответственно, 

снизилось и  число травмированных рыб. В  на-
ших сетных уловах были обнаружены только две 
особи с характерными травмами, полученными 
от птиц, — лещ длиной 350 мм (рис. 6в) и хари-
ус длиной 290  мм (рис.  6г). В  течение двух лет 
исследований в  нижнем бьефе Красноярского 
гидроузла мы не обнаружили в уловах ни одной 
рыбы с травмами иного характера, нежели нане-
сёнными птицами.

Кроме большого баклана в  пределах аква-
тории нижнего бьефа в  2023 и  2024  гг. при-
сутствовали и  другие виды рыбоядных птиц. 

(а) (б)

(в) (г)

(д) (е)

(ж) (з)

Рис.  5. Окуни Perca fluviatilis с  характерными травмами, нанесёнными в  процессе охоты большого баклана 
Phalacrocorax carbo (в левобережной акватории нижнего бьефа Красноярского гидроузла) в 2023 г.: а, б, — поверх-
ностные раны; в, г — глубокие травмы от верхней части клюва; д–з — рваные раны с дефектами тканей в результате 
их откусывания с брюшной и спинной сторон.
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Рис. 6. Большие бакланы Phalacrocorax carbo на отмели на границе между зоной стокового течения и зоной перед 
водосливной плотиной в 2023 (а) и 2024 (б) гг.; лещ Abramis brama (в) и сибирский хариус Thymallus arcticus (г), трав-
мированные большим бакланом: 1 — травма от верхней челюсти, 2 — рваная рана с дефектами тканей в результате 
их откусывания.
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В  непосредственной близости от  здания ГЭС 
наблюдали значительное скопление (10–15 экз.) 
чёрных коршунов Milvus migrans (рис. 7а) и 30–
40 серебристых чаек Larus argentatus (рис.  7б). 
В среднем птицы выхватывали из воды по одной 
рыбе за  10–15  мин. Фотосъёмка с  использова-
нием длиннофокусного объектива показала, 
что коршуны и  чайки добывали только окуней 
(рис. 7в, 7г). Это подтвердили и результаты ис-

следования погадков чаек, собранных на отмели 
в  2023  г., из  них 97% состояли только из  фраг-
ментов окуня, в  3% присутствовали фрагменты 
плотвы. Удачей охота птиц завершалась только 
в пределах 50–100 м от ГЭС.

Сравнение темпа роста травмированных ры-
боядными птицами окуней с не травмированны-
ми особями из того же улова не выявило между 
ними достоверных различий (табл. 7), однако, 

(а) (б)

(г)(в) 

Рис. 7. Чёрные коршуны Milvus migrans на фоне плотины Красноярской ГЭС (а), серебристые чайки Larus argentatus 
на отмели на границе между зоной стокового течения и зоной перед водосливной плотиной (б), чёрный коршун 
с окунем Perca fluviatilis в когтях (в), серебристая чайка с окунем в клюве (г).

Таблица 7. Расчисленная стандартная длина тела травмированных и  не травмированных бакланами 
Phalacrocorax carbo окуней Perca fluviatilis разного возраста, отловленных на приплотинном участке нижнего 
бьефа Красноярского гидроузла

Возраст, годы Не травмированные Травмированные p

1 52.7 ± 1.9 (72) 53.1 ± 9.2 (39) 0.64
2 75.6 ± 3.1 (58) 78.6 ± 8.2 (28) 0.52
3 92.8 ± 3.8 (44) 88.3 ± 9.8 (16) 0.44
4 104.8 ± 4.0 (32) 101.6 ± 10.8 (11) 0.48
5 115.9 ± 4.9 (21) 123.7 ± 12.4 (7) 0.76

Примечание. p — уровень значимости различий между травмированными и не травмированными особями (непараметрический тест Ман-
на–Уитни).
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как мы указывали выше, темп роста окуней 
из  нижнего бьефа был статистически значимо 
ниже, чем у особей из улова в верхнем бьефе.

Кроме того, при наличии ската через турбины 
высоконапорной ГЭС в нижнем бьефе встреча-
лись бы рыбы с характерными травмами. Напри-
мер, у окуня, который относится к закрытопузы-
рным рыбам, при таком перепаде давления все 
скатывающиеся особи получали бы баротравму 
плавательного пузыря (Захарченко, 2004; Цвет-
ков и  др., 1972). В  этом случае плавательный 
пузырь значительно увеличивается в  объёме 
и выдавливает желудок в ротовую полость (Пав-
лов и др., 1999; Герасимов и др., 2024б). Окуней 
с такими травмами за двухлетний период наблю-
дений (2023 и 2024) мы не встречали.

ОБСУЖДЕНИЕ
Верхний бьеф Красноярского гидроузла. По ре-

зультатам гидроакустических исследований 
в акватории верхнего бьефа выявлены сезонные 
различия распределения рыб, но  постоян-
ным оставалось только то, что максимальные 
численности рыб всех размерных групп во 
все сезоны были приурочены к  прибрежным 
участкам (рис. 2). Средняя плотность распреде-
ления рыб на  прибрежных участках акватории 
верхнего бьефа в  разные сезоны варьировала 
от  139.1 ± 74.4 до  301.3 ± 153.8 экз/га. Весной 
скопления повышенной плотности (в  среднем 
1749.0 ± 1182.7 экз/га) рыбы формировали в за-
ливах, концентрируясь в  них перед нерестом. 
При этом в открытой части акватории верхнего 
бьефа, где проходило стоковое течение, средняя 
плотность скоплений рыб во все сезоны не пре-
вышала 38.6 ± 2.7 экз/га.

Сходные результаты получены и при исследо-
вании вертикального распределения рыб в при-
плотинной акватории верхнего бьефа. Весной 
скопления высокой плотности (до  3000 экз/га) 
наблюдали в левобережной зоне приплотинной 
акватории на глубинах 13–23 м. Приуроченность 
к левобережной части акватории была обуслов-
лена наличием здесь крупных заливов с  распо-
ложенными в них нерестилищами наиболее мас-
совых видов рыб Красноярского водохранилища 
(окунь, плотва, лещ). Летом отмечены плотные 
скопления рыб на  прибрежных мелководных 
участках водоёма с  глубинами до  15  м. Осенью 
наиболее плотное скопление рыб (максимальная 
плотность ~1360 экз/га) было зарегистрировано 
в левобережной части водохранилища на участ-
ке мелководья глубиной ~10 м.

В гиполимнионе на глубине 20–50 м встреча-
лись одиночные сиговые, очевидно, представ-
ленные искусственно вселёнными в  водохра-
нилище омулем и  пелядью. Оба вида освоили 
гиполимнион озёрной части водохранилища, 
но  при отсутствии естественного размножения 
стали малочисленными (Вышегородцев, Заделё-
нов, 2013).

Такие же результаты по  распределению 
рыб были получены в  верхних бьефах других 
высоконапорных гидроузлов (Аббасов и  др., 
1985; Малинин, Кокосадзе, 1986; Павлов и др., 
1992; Герасимов и др., 2024а, 2024б), в которых 
наблюдался так называемый “окраинный”, или 
“краевой” тип распределения рыб. Например, 
в  сверхглубоководном Нурекском водохрани-
лище (Павлов и др., 1992) зимой основная масса 
рыб концентрировалась в заливах. Летом, когда 
плотность рыб в основных биотопах водохрани-
лища выравнивалась, а  сами рыбы держались 
в  узком приповерхностном слое, плотность 
их  распределения отрицательно коррелировала 
с расстоянием до берега.

Наши наблюдения на речных плёсах Горьков-
ского, Рыбинского, Иваньковского и Угличско-
го водохранилищ на  участках с  выраженным 
стоковым течением (Поддубный и  др., 2003) 
показали, что рыбы в  основном приурочены 
к  районам пониженных скоростей (<15  см/с) 
на периферии оси стокового течения. Такие ви-
ды рыб, как окунь и судак Sander lucioperca, ухо-
дят из зоны больших скоростей в зону скоростей 
от 4 до 15 см/c. Более низкие скорости течения 
в  сходных условиях выбирала и  плотва. Пред-
почитаемые ею скорости составляли ~20  см/с 
(Поддубный и  др., 2003). Подобная реакция 
на течение способствует относительно стабиль-
ному распределению рыб в реке, что позволяет 
им адекватно реагировать на иные факторы сре-
ды (распределение корма, хищников и  другие) 
(Павлов, 1979).

Это же подтвердили наши исследования 
на  Чебоксарской ГЭС (Герасимов и  др., 2014), 
которая работала только в  дневные часы, а  в 
ночное время сброс воды через плотину отсут-
ствовал. По  данным гидроакустических иссле-
дований, ночью рыбы в верхнем бьефе выходили 
для нагула на русловые участки с максимальны-
ми глубинами только при отсутствии высоких 
скоростей течения. Утром, перед запуском 
агрегатов ГЭС, рыбы смещались на  участки 
за  пределами русла с  глубинами не  более 10  м, 
где стоковое течение имело минимальные ско-
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рости. То есть рыбы проявляли определённый 
тип поведения, который позволял им избегать 
ската в нижний бьеф плотины. Данный поведен-
ческий механизм позволяет рыбам оставаться 
на  избираемом участке, что уменьшает вероят-
ность немотивированного ската в нижний бьеф 
гидроузла.

Кроме того, как утверждается в  ряде работ 
(Fernando, Holcik, 1982; Аббасов и  др., 1985; 
Малинин, Кокосадзе, 1986), одним из факторов, 
определяющих рассматриваемый тип распреде-
ления, является глубина водоёма в  приплотин-
ной части водохранилищ высоконапорных ГЭС, 
которая в десятки раз превосходит глубину в реке 
до зарегулирования. Обитавшие на этом участке 
реофильные лососевидные виды рыб не смогли 
адаптироваться к  обитанию на  таких глубинах 
и в настоящее время встречаются только в верх-
ней речной части водохранилищ и в притоках.

После зарегулирования реки массовыми ви-
дами рыб в Красноярском водохранилище стали 
относительно “тепловодные” карпообразные 
и окунёвые. Поэтому наиболее плотные скопле-
ния этих рыб в  безлёдный период отмечаются 
в приповерхностном прогреваемом слое. Это же 
подтверждается и данными литературы (Аббасов 
и  др., 1985; Амиркулов, Богданов, 1986; Мали-
нин, Кокосадзе, 1986; Павлов и др., 1992).

Безусловно, наиболее подвержена скату мо-
лодь рыб на  ранних стадиях онтогенеза, когда 
их  физические возможности не  позволяют со-
противляться потоку, а генетически обусловлен-
ная мотивация к покатной миграции на опреде-
лённой стадии развития, напротив, провоцирует 
их  активный выход на  течение (Павлов и  др., 
2007). Площадь мелководий в  Красноярском 
водохранилище (до  глубины 3  м) небольшая 
и  не превышает 5–6% (Космаков, 2001). Из-за 
недостатка мелководий в  этом водоёме почти 
отсутствуют литораль и  высшая водная расти-
тельность (Кусковский и др., 1974). В результате 
весенненерестующие фитофильные рыбы нере-
стятся в основном в заливах (Чугунова, Вышего-
родцев, 2012). На момент выхода молоди массо-
вых видов (плотва, окунь) из заливов, появления 
её в  основной части акватории водохранилища 
и  ската к  высоконапорной Красноярской ГЭС 
в верхнем бьефе уже развивается температурная 
стратификация. По гидроакустическим данным, 
молодь окуня и плотвы, как и старшевозрастные 
рыбы, концентрируется в  верхнем тёплом слое 
0–10 м, составляя весной, летом и осенью от 15 
до 45% общей численности рыб, и полностью от-

сутствует на глубинах более 15 м, т.е. в пределах 
зоны формирования стока не  встречается, и  её 
попадание в водозаборные отверстия на глубине 
>20 м маловероятно.

То, что тёплый слой воды выше термоклина 
не участвует в формировании стока у высокона-
порных ГЭС, оборудованных глубоководными 
водозаборами, подтверждают наши данные 
по  скату зоопланктона через высоконапорные 
плотины Братской и Красноярской ГЭС (Гера-
симов и др., 2023, 2026). Результаты тестирова-
ния свидетельствуют о  выраженных различиях 
видовых составов планктона поверхностного 
тёплого слоя (эпилимниона) и  глубоководного 
сообщества холодного гиполимниона, что сви-
детельствует о выраженной вертикальной сегре-
гации планктонных сообществ водной толщи 
верхнего бьефа. Это обусловлено наличием слоя 
температурного скачка, который естественным 
образом препятствует свободной вертикальной 
миграции беспозвоночных эпи- и  гиполим-
ниона, что и  обусловливает различие между 
сравнительно разнообразным планктоном 
эпилимниона и  качественно и  количественно 
обеднённым планктоном гиполимниона. Имен-
но обеднённый планктон гиполимниона (а  не 
эпилимниона, изолированного термоклином) 
поступает в водозаборные окна плотины.

Следовательно, для ранней молоди рыб, как 
и для планктона, термоклин является естествен-
ной границей, препятствующей попаданию мо-
лоди плотвы и окуня в водные слои, в которых 
формируется сток.

Температура также является фактором, опре-
деляющим распределение кормовых организмов. 
В  летне-осенний период основные кормовые 
объекты плотвы и  окуня, включая их  молодь, 
расположены в наиболее продуктивных зонах — 
в  литорали и  эпилимнионе. Средняя биомасса 
планктона, основного кормового объекта моло-
ди мелкого окуня, плотвы и молоди этих видов, 
в  тёплом слое в  летний сезон составляет 2.48, 
а глубже 20 м — 0.62 г/м3 (Герасимов и др., 2026). 
В остальные сезоны средняя биомасса планкто-
на в слое 0–10 м составляет 61.4 ± 4.1, а глубже 
20 м — 46.5 ± 2.9 мг/м3 (р < 0.05). Основным объ-
ектом питания крупного окуня в верхнем бьефе 
Красноярского водохранилища является молодь 
рыб размерной группы 30–60 мм, которая также 
пребывает в  прибрежье в  слое 0–10  м. Таким 
образом, у массовых видов рыб этого водохрани-
лища отсутствовала мотивация к перемещению 
в холодный и малопродуктивный гиполимнион.
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Особенности горизонтального и  вертикаль-
ного распределений рыб, зарегистрированные 
при проведении сезонных гидроакустических 
съёмок, указывают на  активное избегание 
массовыми видами рыб участков акваторий 
с повышенными скоростями течения и низкими 
температурами, которые в верхнем бьефе плоти-
ны пространственно совпадают с зоной форми-
рования стока. Этому способствует отсутствие 
мотивации к покатной миграции и то, что рыбы 
свободно ориентируются в  потоке по  градиен-
там скоростей течения и гидростатического дав-
ления (Павлов, Скоробогатов, 2014; Davis et al., 
2021), избирая предпочитаемые территории, 
например, в прибрежье и заливах.

Нижний бьеф Красноярского гидроузла. Гади-
нов (2009) в своей работе по скату рыб в нижний 
бьеф рассматриваемого гидроузла и его послед-
ствиям считает, что бо́льшая часть окуня и плот-
вы в  приплотинной зоне нижнего бьефа имеет 
“водохранилищное” происхождение. По  его 
мнению, образование скоплений этих видов 
в приплотинной зоне объясняется их скатом.

Этому утверждению противоречат результа-
ты наших исследований. Так, все отловленные 
нами рыбы (окунь и  плотва) из  нижнего бьефа 
статистически значимо отличались по  темпу 
роста от  особей этих видов из  верхнего бьефа. 
Это обусловлено температурными различиями 
в местах их обитания в течение всей жизни, так 
как вода в нижнем бьефе прогревается меньше, 
чем в  верхнем, её температура круглогодично 
не превышает 7–9°С.

Кроме того, следует отметить, что ни у одного 
окуня, найденного в нижнем бьефе или схвачен-
ного рыбоядными птицами, не наблюдалось вы-
пячивания желудка через ротовое отверстие, как 
это должно было бы происходить из-за перепада 
давления при прохождении через турбины высо-
конапорных ГЭС (Павлов и др., 1999; Герасимов 
и др. 2024б).

Ещё одним фактором, снижающим вероят-
ность ската рыб в  нижний бьеф, является так 
называемый “краевой эффект” распределения 
рыб. По данным гидроакустических наблюдений, 
в  приплотинной зоне верхнего бьефа Красно-
ярского водохранилища массовые виды рыб 
активно избегают зоны изъятия стока, образуя 
скопления в прибрежной акватории и в заливах. 
А в вегетационный период при сформировавшей-
ся температурной стратификации водной толщи 
предпочитают пребывать в верхних тёплых слоях 
воды — выше зоны температурного скачка.

Следовательно, плотные скопления рыб 
в  нижнем бьефе Красноярского гидроузла 
не  являются результатом их  ската из  верхнего 
бьефа. Это подтверждают и наши исследования 
на  Чебоксарской ГЭС (Герасимов и  др., 2014). 
На  утренний запуск гидроагрегатов Чебоксар-
ской ГЭС рыба активно реагировала и в нижнем 
бьефе образовывала в  непосредственной бли-
зости от  плотины скопление, превосходившее 
по плотности скопления рыб, зарегистрирован-
ных в верхнем бьефе. По результатам тралового 
лова оно состояло из планктофагов (в основном 
из  тюльки Clupeonella cultriventris) и  хищников, 
подходивших за  тюлькой,  — судака абсолют-
ной длиной (TL) 423–235 мм, берша S. volgensis  
TL 328–259  мм, окуня TL 315–246  мм. Здесь 
отмечено также скопление птиц, состоящее 
из серебристых и сизых Larus canus чаек. Форми-
рование скопления начиналось перед запуском 
агрегатов ГЭС, то есть не могло быть следствием 
ската рыб из верхнего бьефа. Подобное поведе-
ние рыб в нижнем бьефе мы наблюдали и во вре-
мя проведения исследований на Угличской ГЭС, 
которая также работала только днём. К моменту 
запуска гидроагрегатов Угличской ГЭС в  09:00 
плотность устойчивого во времени скопления 
рыб в  нижнем бьефе увеличилась в  5.6 раза 
по  сравнению с  данными гидроакустической 
съёмки, проведённой в 06:00 до пуска агрегатов. 
Подход рыб к плотине до момента запуска ГЭС, 
очевидно, обусловлен выработанным условным 
рефлексом, а  увеличение плотности скопления 
после запуска ГЭС продолжалось за счёт реоре-
акции.

В нижнем бьефе гидроузла Братской ГЭС 
(Герасимов и  др., 2024б) гидроакустические 
исследования показали наличие плотных ско-
плений рыб в  придонных горизонтах потока 
на расстоянии 500 м от плотины, где снижалась 
турбулентность, рассеивались пузырьковые за-
весы и восстанавливалась высокая прозрачность 
воды. Средняя плотность этих скоплений была 
в  1.5 раза выше, чем на  приплотинном участке 
верхнего бьефа. Скопления были смещены 
от стрежня к левому берегу на участок акватории 
с более низкими скоростями, что способствовало 
более длительной стабильности пространствен-
ного расположения скоплений и  обеспечивало 
им оптимальные условия для питания скатыва-
ющимися кормовыми объектами.

Средняя плотность скоплений рыб в  ниж-
нем бьефе Красноярского гидроузла в  семь раз 
выше, чем на  приплотинном участке верхнего 
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бьефа. Наиболее плотные скопления формиру-
ются в яме под плотиной холостого сброса, где 
гидродинамическая активность гораздо ниже, 
чем в  основном русле, а  растекающийся поток 
приносит кормовые организмы. Эти скопле-
ния в основном состоят из лимнофильных рыб 
(окунь и  плотва), критические скорости плава-
ния которых гораздо ниже, чем у  реофильных 
(хариус), скопления которых регистрируются 
на правобережном участке, где проходит основ-
ной поток.

Все рыбы, отловленные из  указанного ско-
пления в яме в нижнем бьефе, активно питались. 
При этом активное питание и  ориентирование 
рыб в бурном потоке нижнего бьефа указывают 
на то, что скопление здесь формируют не скатив-
шиеся травмированные и  дезориентированные 
особи, а здоровые, постоянно обитающие здесь 
рыбы. Следовательно, образование данных ско-
плений обусловлено не скатом рыб из верхнего 
бьефа, а привлечением рыб, обитающих в ниж-
нем бьефе, которые питаются здесь доступным 
сносящимся зоопланктоном. Крупные хищники 
и бентофаги на этом участке потребляют бентос-
ные организмы, которые развиваются на биома-
териале, поступающем из  верхнего бьефа (зоо- 
и  фитопланктон). Так, желудочно-кишечный 
тракт хищников (крупных окуней, тайменей 
и  налимов) содержал исключительно гаммарид 
(Gammarida), то есть даже крупные хищники 
предпочитали энергозатратной охоте на  рыб 
потребление легкодоступных и  обильных гам-
марид.

Улучшение кормовой базы нижнего бье-
фа в  результате ската кормовых организмов 
из Красноярского водохранилища подтверждает 
в своей работе и Гадинов (2009. С. 10), указыва-
ющий на “огромное значение ската организмов 
зоопланктона в  пополнении кормовой базы 
Енисея”. Он же отмечает и значительное увели-
чение количественных показателей зообентоса. 
Так, по  данным автора, средняя численность 
зообентоса на данном участке реки после заре-
гулирования увеличилась с 2.8 до 21.8 г/м2. При 
этом основу по  численности оставляют олиго-
хеты (Oligochaeta) Tubifex tubifex и  Limnodrilus 
hoffmeisteri  — 54%, и  амфиподы (Amphipoda) 
Gmelinoides fasciatus и  Eulimnogammarus viridis  — 
22%, а по биомассе амфиподы — 49% и личинки 
ручейников (Trichoptera) Apatania crymophila  — 
18% (Андрианова, 2013).

“Основную массу пищевого комка у  всех 
описанных видов рыб в  нижнем бьефе состав-

ляет одна–две группы организмов, у хариуса — 
амфиподы, у  ельца  — амфиподы и  ручейники, 
у окуня и плотвы значительная доля в питании 
принадлежит организмам зоопланктона, со-
ставляющих у  окуня 35.0%, а  у плотвы 74.5%” 
(Гадинов, 2009. С. 16).

Реофильные рыбы, способные противостоять 
высоким скоростям течения в  основном рус-
ле, формировали скопления ниже по  течению 
от  плотины, где снижается турбулентность 
потока, уменьшается количество взвеси и  воз-
душных пузырей. Доминирующие здесь хариусы 
предпочитали участки дна с гидродинамической 
тенью в углублениях или за крупными камнями, 
что препятствовало их сносу течением, и поки-
дали эти убежища только для броска на проплы-
вающую добычу. Поэтому они отсутствовали 
в  уловах сплавной сети, но  активно ловились 
на крючковые снасти рыболовов-любителей.

Следовательно, скопления в  нижнем бьефе 
формируются не из скатившихся рыб, а из рыб, 
подошедших к  плотине для питания скаты-
вающимися беспозвоночными, что отмечают 
и другие авторы (Akopian et al., 1999; Chang et al., 
2008).

Травматизм. В течение двух лет исследований 
в  нижнем бьефе Красноярского гидроузла мы 
не обнаружили в уловах ни одной травмирован-
ной особи, за  исключением тех, которые были 
повреждены в результате охоты на них большого 
баклана, на что указывает характер нанесённых 
травм (рис. 5а, 5б).

В нашем случае в  нижнем бьефе активно 
охотились три вида птиц: чёрные коршуны, 
серебристые чайки и  большие бакланы. Уда-
чей охота птиц завершалась только в  пределах 
50–100  м от  ГЭС, а  добычей птиц в  основном 
были окуни — самый многочисленный вид рыб 
в нижнем бьефе. Судя по всему, рыбы, которые 
концентрируются в  районе водосливной пло-
тины и  питаются организмами зоопланктона, 
скатывающимися из водохранилища, в условиях 
приплотинной зоны с  повышенной турбулент-
ностью вытекающего из  гидроагрегатов потока 
периодически попадают в  восходящие потоки 
и  выносятся на  поверхность, где и  становятся 
лёгкой добычей для птиц.

Доказательством этому является то, годовые 
приросты у  травмированных птицами окуней 
не  отличались от  таковых не  травмированных 
окуней, отловленных в  нижнем бьефе. Следо-
вательно, бакланы, коршуны и чайки охотились 
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не на скатившихся из верхнего бьефа рыб, а на 
“местных” рыб, образовывавших плотные 
скопления в  нижнем бьефе Красноярского 
гидроузла для питания скатывающимися беспо-
звоночными.

Следует отметить, что и  лов личинок рыб 
с  использованием ИКС-80 в  правобережной 
части акватории и в 2023, и в 2024 гг. результатов 
также не дал.

Обнаружение Гадиновым (2009) в  летние 
месяцы в нижнем бьефе личинок плотвы и оку-
ня не  является однозначным доказательством 
их ската из верхнего бьефа через гидроагрегаты 
ГЭС. В  отчёте сотрудников Красноярского 
филиала Всероссийского научно-исследова-
тельского института рыбного хозяйства и океа-
нографии1, в который вошли и данные Гадинова 
(2009), указано, что в  июне 2004  г. на  Красно-
ярской ГЭС работал поверхностный водосброс, 
который и стал причиной массового ската личи-
нок и взрослых рыб из верхнего бьефа. Во время 
работы поверхностного сброса рыбы вместе 
с водой падали с высоты плотины Красноярской 
ГЭС (~ 100 м) на водную поверхность в нижнем 
бьефе, что и послужило одной из причин трав-
мирования и гибели взрослых рыб и их молоди.

Второй возможной причиной травм у  рыб, 
отловленных Гадиновым (2009), было их  по-
вреждение в  орудиях лова (Павлов и  др., 1981; 
Cada, 1990; Pompeu et  al., 2011; Fuentes et  al., 
2016; Mueller et  al., 2017). Автор использовал 
конусные сети, сшитые из  мельничного газа 
(№ 6.5–13.5) для отлова ранней молоди рыб и из 
делевого полотна (размер ячеи 3.5–10.0 мм) для 
отлова более крупных неполовозрелых и взрос-
лых особей. Конусные сети устанавливали 
в потоке воды на трёх станциях по поперечному 
сечению реки на расстоянии 1500 м от плотины 
у  автомобильного моста (рис.  2). Экспозиция 
сетей при отлове взрослых рыб составляла 24 ч 
с  периодичностью проверки через 2–6 ч, при 
отлове ранней молоди — 20 мин.

В конусных сетях, сшитых из полотна с мел-
кой ячеёй, поступающая в  них вода не  успевает 
пройти через ячейки (чем меньше размер ячеи, 
тем выше сопротивление полотна проходящему 
через него потоку воды). В результате возникает 

1 Отчёт о выполнении работ по мероприятию “Оценка не-
гативного влияния ГЭС Красноярского края на  рыбные 
ресурсы (на примере Красноярской ГЭС) для определения 
размера ущерба рыбных ресурсов”. 2005. Красноярск: Изд-во 
НИИЭРВ, 144 с.

среда с  высокой турбулентностью, в  которой 
рыбы травмируются о стенки сети и друг об дру-
га, теряя чешую и  ломая плавники. При этом 
критическими показателями, от которых зависит 
выживаемость попавших в  ловушки рыб, явля-
ются скорость потока и длительность экспозиции 
ловушек. Эксперименты показали (Павлов и др., 
1981), что при скорости течения 1 м/с за 20 мин 
пребывания в  ихтиопланктонной сети погиба-
ет >80% молоди окуня длиной 20–30  мм. При 
скорости течения 0.93 м/с за 10 мин пребывания 
в  сети погибает от  32 до  53% личинок плотвы 
длиной 12–17 мм, а за 20 мин — от 47 до 78%. При 
скорости течения 0.77 м/с за 10 мин пребывания 
в сети погибали все личинки длиной 8–12 мм.

В  июле, когда поверхностный сброс уже 
не работал, личинки окуня и плотвы продолжа-
ли попадать в ловушки (Гадинов, 2009). Но это 
были личинки, появившиеся в  результате не-
реста в  нижнем бьефе, а  не скатившиеся через 
гидроагрегаты ГЭС из  верхнего бьефа. Из-за 
более низкой температуры воды в нижнем бьефе 
нерест здесь проходит в  июле, то есть гораздо 
позже, чем в  верхнем. Так, у  плотвы, которую 
мы выловили в  июле под плотиной холостого 
водосброса, гонады ещё были V стадии зрелости, 
а все окуни из улова только отнерестились, при 
этом на ставных сетях была обнаружена их икра. 
Поскольку конусные сети указанный выше автор 
устанавливал на расстоянии 1500 м от плотины, 
то есть гораздо ниже участка акватории, где была 
обнаружена икра, вылупившиеся личинки попа-
дали в них при скате по течению. В этот период 
скорость течения в нижнем бьефе Красноярской 
ГЭС достигала 1.5 м/с, а экспозиция установки 
ловушек составляла до  20  мин, что, учитывая 
результаты исследований Павлова с соавторами 
(1981), и послужило причиной почти 100%-ной 
смертности пойманных в  конусные сети личи-
нок окуня и плотвы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты наших исследований не подтвер-

дили факта массового ската основных видов рыб 
и  их молоди через плотину высоконапорной 
Красноярской ГЭС. Как показали гидроакусти-
ческие съёмки, это определяется, прежде всего, 
особенностями горизонтального и вертикально-
го распределений рыб в глубоководном Красно-
ярском водохранилище.

К особенностям горизонтального распре-
деления относится так называемый “краевой 
эффект” — предпочтение рыбами узкой полосы 
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прибрежных мелководий, что препятствует 
их переносу стоковым течением к плотине и по-
паданию в водозаборные отверстия.

К особенностям вертикального распределе-
ния относится то, что основная часть взрослых 
рыб массовых видов и  их молоди концентри-
руется в верхнем слое 0–10 м вне зоны изъятия 
стока, расположенного на  глубине >20  м, что 
обусловлено наличием повышенной биомассы 
кормовых организмов в эпилимнионе и литора-
ли, а в безлёдный период — с июня по сентябрь — 
и температурной стратификацией, при которой 
прогревается верхний 10-метровый слой.

Доказательством отсутствия массового ската 
рыб является то, что в течение двух лет исследо-
ваний в нижнем бьефе Красноярского гидроузла 
мы не  обнаружили в  уловах ни  одной рыбы 
с травмами иного характера, нежели причинён-
ными птицами.

Как и на многих других гидроузлах, в нижнем 
бьефе Красноярского наблюдается массовое ско-
пление рыб, приплывающих сюда для питания. 
Это обусловлено высоким уровнем развития 
здесь кормовой базы, образующейся за счёт сноса 
объектов питания рыб из верхнего бьефа. Именно 
те рыбы, которые постоянно обитают в нижнем 
бьефе, и  привлекают рыбоядных птиц. На  это 
указывает специфический характер их травмиро-
вания птицами, а не агрегатами ГЭС.

Мы полагаем, что массовый скат рыб через 
плотины из  глубоководных водохранилищ воз-
можен лишь в результате поверхностного сброса 
воды через водосливную плотину. В этом случае 
вода забирается из  эпилимниона, где пребыва-
ют основные скопления рыб. Естественно, что 
такие сбросы, как правило, носят аварийный 
характер.

ФИНАНСИРОВАНИЕ РАБОТЫ
Работа проведена в рамках государственного 

задания по  теме “Биоразнообразие, структура 
и  функционирование пресноводных рыб кон-
тинентальных водоёмов и  водотоков” (реги-
страционный номер в Е диной государственной 
информационной системе учёта научно-иссле-
довательских, опытно-конструкторских и  тех-
нологических работ 121051100104-6).

СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ СТАНДАРТОВ
Все манипуляции с объектами исследований 

соответствовали этическим стандартам, утверж-

дённым правовыми актами  РФ, принципам 
Базельской декларации и  рекомендациям ко-
миссии по  биоэтике Института биологии вну-
тренних вод РАН (протокол № 7 от 10.03.2022 г.).

КОНФЛИКТ ИНТЕРЕСОВ
Поскольку среди авторов статьи присутствует 

член редакционной коллегии журнала, рукопись 
статьи прошла через двойное слепое рецензи-
рование двумя независимыми экспертами, что 
обеспечило анонимную и  беспристрастную 
оценку, а также исключило возможное влияние 
этих авторов на процесс рецензирования. Кроме 
того, решение о принятии рассматриваемой ста-
тьи к  публикации осуществлялось без участия 
данного автора. Другие конфликты интересов 
у авторов статьи отсутствуют.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

Аббасов Г.С., Поддубный А.Г., Малинин Л.К., Сейд-Рза-
ев М.М. 1985. Гидроакустические исследования рас-
пределения рыб в Мингечаурском водохранилище // 
Изв. АН АзССР. Сер. биол. наук. № 4. С. 51–59.
Амиркулов X., Богданов Н.И. 1986. Биологическая про-
дуктивность и рыбохозяйственная оценка Нурекско-
го водохранилища // Докл. АН ТаджССР. Т. 29. № 4. 
С. 243–246.
Андрианова А.В. 2013. Динамика развития енисейско-
го зообентоса в нижнем бьефе Красноярской ГЭС // 
Вестн. ТГУ. Биология. № 1 (21). С. 74–88.
Володин В.М. 1958. О выносе рыб через плотину Ры-
бинской ГЭС // Бюл. Ин-та биологии водохранилищ. 
№ 2. С. 61.
Вышегородцев А.А., Заделенов В.А. 2013. Промысловые 
рыбы Енисея. Красноярск: Изд-во СФУ, 302 с.
Гадинов  А.Н. 2009. Экологическое состояние фауни-
стического комплекса водотока р. Енисей под влия-
нием зарегулирования: Автореф. дис. … канд. биол. 
наук. Новосибирск: НГАУ, 20 с.
Герасимов Ю.В., Поддубный С.А., Малин М.И., Цвет-
ков  А.И. 2014. Влияние гидродинамических условий 
на распределение рыб в Чебоксарском водохранили-
ще // Вопр. рыболовства. Т. 15. № 3. С. 295–305.
Герасимов Ю.В., Поддубная Н.Я., Вахненко А.Ф. и др. 
2023. Влияние высоконапорной Братской ГЭС на зо-
опланктон Братского водохранилища  // Биология 
внутр. вод. № 4. С. 473–490.�  
https://doi.org/10.31857/S0320965223040083
Герасимов  Ю.В., Борисенко  Э.С., Павлов  Д.Д. и  др. 
2024а. Особенности распределения рыб по  резуль-
татам гидроакустических исследований в  озёрных 
и  речных биотопах Братского водохранилища  // 
Вопр. ихтиологии. Т. 64. № 6. С. 716–733.�  
https://doi.org/10.31857/S0042875224060065



Герасимов и др.832

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 66  № 6  2026

Герасимов Ю.В., Павлов Д.Д., Стрельникова А.П. и др. 
2024б. Влияние высоконапорной Братской ГЭС 
на  рыбное население Братского водохранилища  // 
Вопр. ихтиологии. Т. 64. № 4. С. 449–464.�  
https://doi.org/10.31857/S0042875224040087
Герасимов  Ю.В., Болотов  С.Э., Семенова  А.С. и  др. 
2026. Влияние высоконапорной Красноярской ГЭС 
на  зоопланктон Красноярского водохранилища  // 
Биология внутр. вод. Т. 19. № 3. С. 582–605.�  
https://doi.org/10.7868/S3034522726030113
Захарченко  А.В. 2004. Влияние гидростатического 
давления на поведение открыто- и закрытопузырных 
рыб в потоке воды: Автореф. дис. ... канд. биол. наук. 
М.: ИПЭЭ РАН, 22 с.
Космаков  И.В. 2001. Термический и  ледовый режим 
в верхних и нижних бьефах высоконапорных гидро-
электростанций на Е нисее. Красноярск: Кларетиа-
нум, 144 с.
Крайнюк  В.Н., Асылбекова  С.Ж., Шуткараев  А.В. 
2020. Линейный рост окуня Perca fluviatilis L., 1758 
(Percidae) в  бассейнах рек Нура и  Сарысу  // Вестн. 
АГТУ. Сер. Рыб. хоз-во. № 3. С. 83–95.�  
https://doi.org/10.24143/2073-5529-2020-3-83-95
Кусковский В.С., Подлипский Ю.И., Савкин В.М., Ши-
роков  В.М. 1974. Формирование берегов Краснояр-
ского водохранилища. Новосибирск: Наука, 234 с.
Малинин Л.К., Кокосадзе Т.Р. 1986. О плотности и про-
странственном распределении рыб в Тбилисском во-
дохранилище // Изв. АН ГССР. Сер. биол. Т. 12. № 5. 
С. 329–332.
Павлов Д.С. 1979. Биологические основы управления 
поведением рыб в потоке воды. М.: Наука, 319 с.
Павлов Д.С., Нездолий В.К. 1981. О травмировании мо-
лоди рыб при скате через низконапорные плотины // 
Информ. бюл. ИБВВ АН СССР. № 50. С. 29–32.
Павлов Д.С., Скоробогатов М.А. 2014. Миграции рыб 
в зарегулированных реках. М.: Т-во науч. изд. КМК, 
413 с.
Павлов  Д.С., Нездолий  В.К., Ходоревская  Р.П. и  др. 
1981. Покатная миграция молоди рыб в реках Волга 
и Или. М.: Наука, 320 с.
Павлов  Д.С., Костин  В.В., Нездолий  В.К. и  др. 1985. 
Покатная миграция рыб из водоемов с замедленным 
водообменном. М.: Изд-во ИЭМЭЖ АН СССР, 136 с.
Павлов Д.С., Пьянов А.И., Островский М.П. 1992. Рас-
пределение рыб в Нурекском водохранилище по дан-
ным эхометрических съёмок  // Вопр. ихтиологии. 
Т. 32. № 4. С. 37–43.
Павлов Д.С., Лупандин А.И., Костин В.В. 1999. Покат-
ная миграция рыб через плотины ГЭС. М.: Наука,  
255 с.
Павлов Д.С., Лупандин А.И., Костин В.В. 2007. Меха-
низмы покатной миграции молоди речных рыб. М.: 
Наука, 213 с.
Павлов Д.С., Борисенко Э.С., Мочек А.Д., Дегтев А.И. 
2008. Исследования распределения рыб в реках с по-

мощью гидроакустических комплексов  // Матер. II 
Междунар. науч.-практ. конф. “Повышение эффек-
тивности использования водных биологических ре-
сурсов”. М.: Изд-во ВНИРО. С. 25–28.
Поддубный  С.А., Герасимов  Ю.В., Новиков  Д.А. 2003. 
Структура течений и  распределение рыб в  речных 
плесах Верхневолжских водохранилищ  // Биология 
внутр. вод. № 1. С. 89–97.
Понкратов  С.Ф. 2013. Инвазии чужеродных видов 
рыб в бассейн Ангарских водохранилищ // Рос. журн. 
биол. инвазий. № 4. С. 59–69.
Цветков  В.И., Павлов  Д.С., Нездолий  В.К. 1972. Ле-
тальные перепады гидростатического давления для 
молоди некоторых пресноводных рыб // Вопр. ихти-
ологии. Т. 12. Вып. 2 (73). С. 344–356.
Чугунова  Ю.К., Вышегородцев  А.А. 2012. Современ-
ное состояние ихтиофауны и  паразитофауны Крас-
ноярского водохранилища  // Вестн. ТГУ. №  365.  
С. 218–222.
Akopian M., Garnier J., Pourriot R. 1999. A large reservoir 
as a source of zooplankton for the river: structure of the 
populations and influence of fish predation // J. Plankton 
Res. V. 21. № 2. P. 285–297.�  
https://doi.org/10.1093/plankt/21.2.285
Algera D.A., Rytwinski T., Taylor J.J. et al. 2020. What are 
the relative risks of mortality and injury for fish during 
downstream passage at hydroelectric dams in temperate 
regions? A systematic review  // Environ. Evid. V.  9.  
Article 3.�  
https://doi.org/10.1186/s13750-020-0184-0
Borisenko  E.S., Degtev  A.I., Mochek  A.D., Pavlov  D.S. 
2006. Hydroacoustic characteristics of mass fishes of Ob-
Irtysh basin // J. Ichthyol. V. 46. Suppl. 2. Р. S227–S234.� 
https://doi.org/10.1134/S0032945206110130
Cada G.F. 1990. A review of studies relating to the effects 
of propeller-type turbine passage on fish early life stages // 
N. Am. J. Fish. Manage. V. 10. № 4. P. 418–426.�  
https://doi.org/10.1577/1548-8675(1990)010%3C0418:A
ROSRT%3E2.3.CO;2
Chang  K.-H., Doi  H., Imai  H. et  al. 2008. Longitudinal 
changes in zooplankton distribution below a reservoir 
outfall with reference to river planktivory  // Limnology. 
V. 9. № 2. P. 125–133.�  
https://doi.org/10.1007/s10201-008-0244-6
Davis V.A., Holbrook R.I., de Perera T.B. 2021. Fish can use 
hydrostatic pressure to determine their absolute depth // 
Commun. Biol. V. 4. Article 1208.�  
https://doi.org/10.1038/s42003-021-02749-z
Delmastro  G.B., Boano  G., Conte  P.L. et  al. 2015. Great 
cormorant predation on Cisalpine pike: a conservation 
conflict // Eur. J. Wildl. Res. V. 61. № 5. P. 743–748.�  
https://doi.org/10.1007/s10344-015-0951-3
Fernando  С.H., Holčík  J. 1982. The nature of fish 
communities: a factor of influencing the fishery potential 
and yields of tropical lakes and reservoirs // Hydrobiologia. 
V. 97. № 2. P. 127–140.�  
https://doi.org/10.1007/BF00011966



ВЛИЯНИЕ ВЫСОКОНАПОРНОЙ КРАСНОЯРСКОЙ ГЭС 833

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 66  № 6  2026

Fisheries acoustics. Theory and practice. 2005. Oxford: 
Blackwell, 437 p. �  
http://doi.org/10.1002/9780470995303
Fuentes  C.M., Gómez  M.I., Brown  D.R. et  al. 2016. 
Downstream passage of fish larvae at the Salto Grande 
Dam on the Uruguay River // River Res. Appl. V. 32. № 9. 
P. 1879–1889.�  
https://doi.org/10.1002/rra.3030
Kortan  J. 2010. Secondary losses caused by feeding 
activities of great cormorant (Phalacrocorax carbo sinensis) 
on fishponds: Ph.D. Thesis. Vodňany: USB FFPW, 87 p.
Kubecka  J., Duncan  A. 1998. Acoustic size vs. real size 
relationships for common species of riverine fish // Fish. 
Res. V. 35. № 1–2. P. 115–125.�  
https://doi.org/10.1016/S0165-7836(98)00066-6
Le Cren  E.D. 1947. The Determination of the age and 
growth of the perch (Perca fluviatilis) from the opercular 
bone // J. Anim. Ecol. V. 16. № 2. P. 188–204.�  
https://doi.org/10.2307/1494

Mueller M., Pander J., Geist J. 2017. Evaluation of external 
fish injury caused by hydropower plants based on a novel 
field-based protocol  // Fish. Manag. Ecol. V.  24. №  3. 
P. 240–255.�  
https://doi.org/10.1111/fme.12229
Pavlov D.S., Mochek A.D., Borisenko E.S., Degtev A.I. 2010. 
Hydroacoustic investigation of taxonomic composition and 
of vertical distribution of fish in the riverbed depression // J. 
Ichthyol. V. 50. № 11. Р. 969–976.�  
https://doi.org/10.1134/S0032945210110019
Pleizer  N.K., Nelson  C., Cooke  S.J., Brauner  C.J. 2020. 
Understanding gas bubble trauma in an era of hydropower 
expansion: how do fish compensate at depth? // Can. J. 
Fish. Aquat. Sci. V. 77. № 3. P. 556–563.�  
https://doi.org/10.1139/cjfas-2019-0243
Pompeu P.S., Nogueira L.B., Godinho H.P., Martinez C.B. 
2011. Downstream passage of fish larvae and eggs through 
a small-sized reservoir, Mucuri River, Brazil // Zoologia. 
V. 28. № 6. P. 739–746. �  
https://doi.org/10.1590/S1984-46702011000600006

THE IMPACT OF THE HIGH-HEAD KRASNOYARSK  
HYDROELECTRIC POWER PLANT ON THE FISH POPULATION  

OF THE NEAR-DAM WATER AREAS

Yu. V. Gerasimov1, *, E. S. Borisenko2, A. I. Tsvetkov1, D. S. Pavlov2

1Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, Borok,  
Nekouzskii raion, Yaroslavl, Russia 

2Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

*Е-mail: gu@ibiw.ru

Data on the impact of the Krasnoyarsk HPP on the fish distribution in the upper reach were obtained, and the 
probability of fish migration through the dam was assessed. It is found that the temperature stratification of 
the water column.is a significant factor in the fish distribution in the reservoir. According to the hydroacoustic 
data, the main population of fish, consisting primarily of warmwater species belonging to the families Percidae 
and Cyprinidae is concentrated in the warming up epilimnion. Their juveniles, 30–50 mm in size, are also 
found there, concentrating in the upper warm layer of 0–10 m, that is, beyond the runoff formation zone. This 
makes it unlikely that they will enter the intake openings located below the thermocline layer at a depth of more 
than 20 m. The transverse distribution of fish in the channel sections of the reservoir is described by a concave 
parabola, which indicates a marginal type of fish distribution, i.e., avoidance of the central part of the water area 
and preference for a narrow strip of littoral shallow waters. This prevents the fish transfer by the runoff current 
towards the dam and reduces the probability of their entering the water intake openings. In the cold-water 
hypolimnion, the fish population is represented by large single individuals of the subfamily Coregoninae. In 
addition, information is provided on the distribution of fish in the downstream reach of the dam. Differences 
in the growth rate of perches in the upstream and downstream reaches were identified, due to their habitat 
in the water masses with different temperatures. During four seasons of studies in the lower reaches, no fish 
with characteristic injuries obtained during downstream migration through turbines of the hydroelectric power 
station were detected in net catches. Only fish injured by predatory birds were observed. These facts demonstrate 
the absence of large-scale downstream migration of fish through the dam of the Krasnoyarsk HPP. 

Keywords: fish population, downstream migration, distribution, growth, temperature stratification, HPP dam
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В статье приведены генетические данные, 
подтверждающие репродуктивную изоляцию 
между всеми тремя видами гольцов, обитающи-
ми в  озере Эльгыгытгын, несмотря на  эпизо-
дическую гибридизацию между ними, которая 
в  основном происходит между двумя сестрин-
скими видами: малоротой Salvelinus elgyticus 
и  “боганидской” S. “boganidae” палиями. Все 
три вида занимают разные экологические ниши, 
имеют чёткие морфологические и генетические 
различия, которые позволяют их легко иденти-
фицировать, например, по  числу и  форме жа-
берных тычинок. Согласно данным Черешнева 
и Скопца (1993), у “боганидской” палии они ко-
роткие и толстые, а у малоротой и длиннопёрой 
палий они длинные и тонкие. У “боганидской” 
палии их число составляет 25−31 (среднее 27.5; 
у голотипа (рис. 1) их 26, а у двух паратипов их по 
27, у всех они короткие и толстые), у малоротой 
палии их  44−53 (47.1), у  длиннопёрой палии  
S. svetovidovi их  44−63 (54.1). Каждый из  трёх 
видов имеет свой уникальный набор гаплотипов 
контрольного района мтДНК, причём ни для од-
ной пары видов общих гаплотипов не выявлено 
(Brunner et al., 2001; Osinov et al., 2015; Esin et al., 
2024). На  основании имеющихся генетических 
данных (Brunner et al., 2001; Осинов, 2002, 2026; 
Радченко, 2005; Osinov et  al., 2015, 2021, 2022; 
Осинов, Волков, 2020; Esin et al., 2024) показано, 
что “боганидская” палия из Эльгыгытгына и бо-
ганидская палия с Таймыра относятся к разным 
филогенетическим группам арктического гольца 
(S. alpinus complex) и не могут быть объединены 

в  рамках одного вида S. boganidae Berg. В  этой 
связи для “боганидской” палии из Эльгыгытгы-
на было дано полное описание и предложено но-
вое видовое название − парабоганидская палия, 
S. paraboganidae (Осинов, 2026). 

В статье не были приведены сведения по го-
лотипу, так как в нашем распоряжении (Osinov 
et al., 2015; Осинов, 2026) типовых экземпляров 
“боганидской” палии не было, а остались ли они 
в коллекции Института биологических проблем 
Севера РАН (ИБПС РАН), которым до послед-
него дня своей жизни руководил И.А. Черешнев, 
нам было не известно. 

По нашей просьбе в  сентябре 2026  г. со-
трудники лаборатории ихтиологии ИБПС РАН 
провели ревизию коллекции рыб, находящихся 
у них на хранении. Были найдены головы (длина 
от 75 до   120 мм) от трёх крупных экземпляров 
“боганидской” палии из  выборки, собранной 
И.А. Черешневым и М.Б. Скопцом в оз. Эльгы-
гытгын летом 1992 г. (рисунок). Одна из этих го-
лов является голотипом, а две другие паратипами 
парабоганидской палии, их каталожные номера 
соответственно IBPN 0001, IBPN 0002 и  IBPN 
0003. Голотип и паратипы хранятся в формалине 
в коллекции рыб ИБПС РАН. Для них характер-
ны крупные размеры головы (и соответственно 
тела), удлинённое рыло, крупный рот с мощны-
ми зубами на челюстях. Верхнечелюстная кость 
массивная, изогнута выпуклостью кверху, захо-
дит за задний край глаза. Эти признаки, а также 
число и  форма жаберных тычинок отличают 
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парабоганидскую палию от  двух других видов 
гольцов оз. Эльгыгытгын, что позволяет её четко 
идентифицировать. Изображения целых экзем-
пляров парабоганидской палии и  двух других 
видов гольцов из  оз. Эльгыгытгын приведены 
в  ряде работ (например, Черешнев, Скопец, 
1993; Osinov et al., 2015; Esin et al., 2024). Заме-
тим, что морфологическая идентификация всех 
особей трёх видов гольцов из оз. Эльгыгытгын, 
проведенная И.А.  Черешневым, чьи пробы он 
предоставил для генетического анализа, получи-
ла полное (100%) подтверждение результатами 
нашего анализа (Osinov et  al., 2015; Осинов, 
2026). Спиртовые пробы кусочков тканей не-
скольких особей этих трёх видов хранятся в кол-
лекции кафедры ихтиологии МГУ.
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