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Из тропических вод Индийского океана описан новый вид Scopelogadus multilamellatus sp. n. У нового
вида большое число лепестков ложножабры (9−11); наибольший из двух жаберных лепестков, рас-
положенных напротив угловой жаберной тычинки, довольно длинный, окраска поверхности же-
лудка равномерно тёмная, без заметного затемнения в задней части. Переописан S. unispinis. Вид
обитает в тропических водах Индийского и западной части Тихого океана. Составлена таблица для
определения всех видов рода Scopelogadus.
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Настоящая статья завершает серию работ,
опубликованных в журнале “Вопросы ихтиоло-
гии” в 2019–2021 гг., которая посвящена ревизии
меламфаевых рыб рода Scopelogalus. В ней из тро-
пических вод Индийского океана описывается
новый вид S. multilamellatus sp. n. и из тропических
вод Индийского и западной части Тихого океана
переописывается S. unispinis Ebeling et Weed, 1963.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом исследования послужила коллек-

ция Института океанологии РАН (ИО РАН). Ти-
повые материалы переданы для хранения в Зооло-
гический музей Московского государственного
университета (ЗММУ). Сведения по отдельным
изученным экземплярам приведены при описа-
нии соответствующего вида. Обозначения мор-
фологических признаков и информация о мето-
дах обработки материалов приведены в первой
части работы (Котляр, 2019).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Scopelogadus multilamellatus Kotlyar, 

sp. nova − многолепестковый скопелогадус
Т и п о в о й  м а т е р и а л. ЗММУ № 23879 −

голотип SL 49.0 мм, “Витязь”, рейс 33 (В-33),
12.02.1961 г., ст. 4953, 7°39′ с.ш. 90°34′ в.д., глуби-
на места 2304−2799 м, глубина траления ~ 300 м;
ИО РАН № 03961 − паратип SL 61.0 мм, В-33,
28.01.1961 г., ст. 4927, 14°11′ с.ш. 82°53′ в.д., глуби-

на места 3280 м, глубина траления 3270−0 м;
ЗММУ № 23880 − паратип SL 65.0 мм, В-33,
08.02.1961 г., ст. 4945, 0°00′02′′ ю.ш. 88°18′ в.д.,
глубина места 4500 м, глубина траления 4500−0 м;
ЗММУ № 23881 − паратипы SL 27.0, 28.0 и
29.0 мм, В-33, 15.02.1961 г., ст. 4957, 13°32′ с.ш.
90°53′ в.д., глубина места 2910−2918 м, глубина
траления 150 м; ЗММУ № 23882 − паратип SL
38.0 мм, В-33, 27.02.1961 г., ст. 4961, 19°41′ с.ш.
90°57′ в.д., глубина места 1400 м, глубина трале-
ния 1000−0 м; ЗММУ № 23883 − паратип SL
46.0 мм, В-33, 27.10.1960 г., ст. 4792, 13°42′ с.ш.
50°41′ в.д., глубина места 2520 м, глубина трале-
ния 2500−0 м; ЗММУ № 23884 − паратип SL
36.5 мм, “Витязь”, рейс 35, 30.09.1962 г., ст. 5249,
05°05′ с.ш. 77°07′ в.д., глубина траления 1000−0 м;
ЗММУ № 23885 − SL 49.5 мм, “Витязь” (II), рейс 17,
16.01.1989 г., ст. 2832, 12°44′ с.ш. 52°52′ в.д., донное
траление − 2380−2300 м.

Д и а г н о з. Вид с двумя колючими и 11−12
мягкими лучами в спинном плавнике. Позвонков
24−25. На 1-й жаберной дуге 21−24 тычинки;
длина наибольшего из двух жаберных лепестков,
расположенных напротив угловой жаберной ты-
чинки, равна 32.5−69.4% l sp.br. Лепестков ложно-
жабры 9−11. На pharyngobranchiale-3 18−76 зубов.
Угол с вершиной в центре хрусталика глаза и сторо-
нами, проходящими через начало спинного плав-
ника и основание брюшного плавника, 42°−55°.
Поверхность желудка однотонно тёмная, без за-
метного затемнения в задней части.

УДК 597.5 Melamphaidae
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О п и с а н и е (голотип, в скобках данные по па-
ратипам): D II 11 (II 11−12), A I 8 (I 8−9), P 15 (14−15),
V I 7 (I 7), sp.br. 7 + 1 + 15 = 23 ((6−7) + 1 + (14−16)=
= 21−24), sp.br.2 5 + 1 + 15 = 21 ((3−5) + 1 + (13−16) =
= 17−21), sp.br.3 2 + 1 + 13 = 16 (2 + 1 + (12−14) =
= 15−17), sp.br.4 5 + 10 = 15 ((5−6) + (10−11) =
= 15−17), fil.p. 11 (9−11), squ1 15 (15−16),

squ2 12 (12−13), pc - (5), vert. 10 + 15 = 25 (10 +
+ (14−15) = 24−25).

Высота тела укладывается 3.8 (3.7−5.2) раза в
SL. Длина хвостового стебля 3.2 (3.2−3.6) раза в
SL; высота хвостового стебля 9.4 (9.2−11.8) раза в
SL и 3.0 (2.7−3.5) раза в длине хвостового стебля.
Анальный плавник начинается под 6-м (4−5-м)
лучом спинного плавника.

Длина головы 2.6 (2.5−2.8) раза в SL. Глаза 4.8
(4.6−6.0) раза в с; заглазничное расстояние 1.9
(1.6−1.9) раза в с. Верхняя челюсть не доходит до
вертикали заднего края глаза, её длина укладыва-
ется 2.6 (2.4−2.8) раза в с, нижняя челюсть − 2.2
(1.9−2.3) раза в с. Угловая жаберная тычинка 1-й
жаберной дуги укладывается 6.1 (5.7−8.2) раза в c.
Длина наиболее длинного из двух жаберных ле-
пестков, расположенных напротив угловой жа-
берной тычинки, укладывается 1.9 (1.4−3.1) раза в
l sp.br. или составляет 0.5 (0.3−0.7) l sp.br. На
pharynobranchiale-3 71 (18−76) зуб, число которых
по мере роста рыб увеличивается (табл. 1). Угол с
вершиной в центре хрусталика глаза и сторонами,
проходящими через начало спинного плавника и
основание брюшного плавника, 53° (42°−55°).
Чешуя в типовой серии отсутствует.

Наиболее крупный исследованный экзем-
пляр − SL 65.0 мм (самец с гонадами III стадии
зрелости). Самка с гонадами III стадии зрелости
имела SL 61.0 мм.

И з м е р е н и я голотип (паратипы; средняя по
всем экземплярам), в % SL: c 38.8 (35.2−39.7;
37.5), ao 10.2 (7.7−12.1; 9.9), o 8.2 (6.1−8.0; 7.5),
po 20.4 (18.5−22.6; 20.7), ch 24.5 (22.5−26.1; 24.6),
io 17.3 (10.7−17.4; 15.0), hf 4.9 (3.8−5.6; 4.6),
lmx 15.1 (13.1−15.5; 14.2), lmd 17.3 (17.1−19.3; 17.8),
hl 5.1 (4.2−5.9; 5.1), l sp.br. 6.3 (4.7−6.6; 6.0),

Рис. 1. Scopelogadus multilamellatus, голотип SL 49.0 мм.

Таблица 1. Величина угла с вершиной в центре хруста-
лика глаза и сторонами, проходящими через начало
спинного плавника и основание брюшного плавника,
и число зубов на pharyngobranchiale-3 у разных размер-
ных групп Scopelogadus multilamellatus

Примечание. ph3 – число зубов на pharyngobranchiale-3; здесь
и в табл. 3−4: над чертой – пределы варьирования показате-
ля, под чертой за скобками – среднее значение, в скобках −
число исследованных экземпляров.

Длина (SL), мм Угол, ° ph3

21−30

31−40

41−50

51−60

61−70

43 47
45 ).0(2

− 18 31
25.7(3)

−

49 50
49.5(2)

− 24 31
27.5(2)

−

42 53
47.5(2)

− 47 76
61.5(2)

−

55
55.0(1)

33
33.0(1)

43 49
46.0(2)

− 65 71
68.0(2)

−
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lf 3.3 (1.5−3.3; 2.7), l fil.p. 1.7 (0.7−2.3; 1.7),
H 26.5 (19.2−27.2; 24.2), h 10.6 (8.5−10.9; 9.9),
lpc 31.6 (27.6−31.1; 29.5), aD 48.0 (45.2−47.8; 46.5),
aP 40.8 (36.4−40.8; 39.2), aV 38.8 (37.9−40.8; 39.0),
aA 55.1 (54.5−59.2; 56.7), PV1 7.1 (4.2−7.6; 6.1),
PV2 4.5 (2.0−4.1; 3.2), VA 18.0 (16.6−19.2; 17.6),
lD 20.8 (17.2−21.8; 20.0), lP 28.6 (23.1−28.9; 25.6),
lV 11.6 (11.5−12.0; 11.7), DP 17.3 (11.7−17.0; 15.3),
DV 28.6 (20.2−28.6; 25.8), lA 11.2 (9.1−13.1; 11.1),
pD1 56.1 (51.7−59.6; 55.8), pD2 32.7 (32.4−35.3;
34.3), pA1 44.9 (39.4−44.6; 41.9), pA2 30.4 (28.3−32.3;
30.5). В % c: ao 26.3 (20.8−30.4; 26.2), o 21.1
(16.7−21.1; 20.1), po 52.6 (52.2−61.1; 55.3), ch 63.2
(62.1−68.6; 65.4), io 44.7 (29.4−45.7; 39.8), hf 12.6
(10.4−15.8; 11.0), lmx 38.9 (35.1−41.1; 38.0), lmd 44.7
(43.9−52.6; 47.6), hl 13.2 (11.3−15.8; 13.7), l sp.br.
16.3 (12.2−17.5; 16.1), lf 8.4 (4.9−8.4; 6.9), l fil.p. 4.5
(1.9−6.6; 4.4). В % l sp.br.: lf 51.6 (32.5−69.4; 45.4).

Счётные признаки приведены в табл. 2.
О к р а с к а тела фиксированных в спирте рыб

однотонно коричневая, голова более тёмная, гра-
ницы чешуйных карманов тёмно-коричневые.
Все плавники светло-коричневые, желтоватые.
Жаберно-ротовая полость коричневая. Поверх-
ность желудка тёмная, пигментация равномер-
ная, без заметного затемнения в задней части.

З а м е ч а н и я. Виды рода Scopelogadus имеют
довольно сходные, часто перекрывающиеся,
обычно используемые для их идентификации
счётные признаки. Это может приводить к оши-
бочным определениям видов. Предварительно,
согласно экспедиционным журналам, исследо-
ванные здесь экземпляры рыб были определены
как S. mizolepis.

Все виды рода Scopelogadus, за исключением
S. unispinis, имеют в спинном плавнике два колю-
чих луча. От трёх видов (S. mizolepis, S. bispinosus,
S. beanii) новый вид S. multilamellatus отличается
заметно бóльшим числом лепестков ложножабры
(9−11). У S. mizolepis этих лепестков 3−8, обычно
4−7 (Котляр, 2020), у S. bispinosus − 3−8, обычно
4−5 (Котляр, 2021), у S. beanii − 2−7, обычно 3−4
(Котляр, 2019). S. multilamellatus также отличается
от S. mizolepis и S. bispinosus равномерной тёмной
окраской желудка (у этих двух видов задняя часть
желудка более тёмная, чем передняя часть). Кро-
ме того, у S. mizolepis длина наиболее длинного из
двух жаберных лепестков (lf), расположенных на-
против угловой тычинки 1-й жаберной дуги коро-
че, чем у нового вида (9.8−27.5 против 32.5−69.4%
l sp.br.). С S. beanii они также различаются по это-
му признаку (6.0−39.2% l sp.br. у S. beanii), числу
тычинок на 1-й жаберной дуге (25−31, обычно
26−29 у S. beanii против 21−24 у S. multilamellatus)
и числом позвонков (25−27, обычно 26−27 у
S. beanii против 24−25 у S. multilamellatus).

С тихоокеанским видом S. perplexus новый вид
сближает большое число лепесктков ложножаб-

ры (10−11 у S. perplexus) и равномерно тёмная
окраска желудка. Однако у S. multilamellatus за-
метно длиннее жаберный лепесток (lf 11.8−20.5%
l sp.br. у S. perplexus). Также у S. multilamellatus не-
сколько меньше, хотя признаки частично пере-
крываются, диаметр глаза и межглазничное рассто-
яние (в % c).

Э т и м о л о г и я. Название вида (от латинско-
го “multilamellatus” − многолепестковый) указы-
вает на большое число лепестков ложножабры у
него.

Р а с п р о с т р а н е н и е . Вид обитает в эквато-
риальных и тропических водах Индийского океа-
на (рис. 2). Вся типовая серия S. multilamellatus пой-
мана незамыкающимися орудиями лова, поэтому
вертикальные границы встречаемости вида пока не
ясны. Ловы были в диапазоне глубин 4500−0 м. Ве-
роятно, верхняя граница ловов 150 м, нижняя −
2380 м (донное траление).

Scopelogadus unispinis Ebeling et Weed, 1963 − 
одноколючковый скопелогадус

(рис. 3)
Scopelogadus unispinis Ebeling et Weed, 1963. P. 21.

Fig. 11 (первоописание, “Dana”, станция D 3678,
4°05′ с.ш. 128°16′ в.д., ~ 1000 м, над глубиной
4700 м; голотип хранится в Зоологическом музее
Копенгагенского университета (Дания) − ZMUC
P4174).

Scopelogadus unispinis: Парин и др., 1977. С. 142
(ловы в западной тропической части Тихого оке-
ана и внутренних морях Индо-Австралийского
архипелага). Котляр, 1996. С. 276 (тропические
воды Индийского и западной части Тихого океа-
на, глубже 150−200 м). Kotlyar, 2004. P. 7 (данные
о типовом материале).

М а т е р и а л. Всего 24 экз. SL 17.0−98.0 мм.
Индийский океан. ИО РАН № 03945 − 1 экз.

SL 34.5 мм, “Витязь”, рейс 31, 05.02.1960 г.,
ст. 4623, 4°49′ с.ш. 74°12′ в.д., глубина места
2600 м, глубина траления 1000−0 м; ИО РАН
№ 03946 − 1 экз. SL 98.0 мм, “Витязь”, рейс 33,
29−30.10.1960 г., ст. 4796, 10°19′ с.ш. 53°13′ в.д.,
глубина места 3880 м, глубина траления 1670−370 м;
ИО РАН № 03947 − 2 экз. SL 17.0 и 17.5 мм, “Ви-
тязь”, рейс 33, 31.10−01.11.1960 г., ст. 4798, 7°34′ с.ш.
55°57′ в.д., глубина места 4000 м, глубина трале-
ния 1000−0 м; ИО РАН № 03948 − 1 экз. SL 45.0 мм,
“Витязь”, рейс 54, 15.03.1973 г., ст. 6744−5, 10° ю.ш.
90° в.д., глубина траления 5160−0 м.

Тихий океан. ИО РАН № 03949 − 1 экз. SL
35.2 мм, “Витязь”, рейс 26, 25.11.1957 г., ст. 3791,
11°02′ с.ш. 173°45′ з.д., глубина траления 1000 м;
ИО РАН № 03950 − 1 экз. SL 76.0 мм, “Витязь”,
рейс 57 (В-57), 23.02.1975 г., ст. 7222, 7°24′ с.ш.
127°21′ в.д., глубина траления 500 м; ИО РАН
№ 03951 − 1 экз. SL 66.0 мм, В-57, 26.02.1975 г.,
ст. 7234, 5°29′ с.ш. 123°56′ в.д., глубина траления
1000 м; ИО РАН № 03952 − 2 экз. SL 83.0 и
84.0 мм, В-57, 01.03.1975 г., ст. 7240, 7°35′ с.ш.
121°20′ в.д., глубина траления 1000 м; ИО РАН
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Таблица 2. Распределение исследованных экземпляров Scopelogadus multilamellatus по значениям счётных признаков

Примечание. Здесь и в табл. 5: n − число рыб, экз., M − среднее значение признака в исследованной выборке; угловая жабер-
ная тычинка включена только в сумму жаберных тычинок на 1−3-й жаберных дугах (sp.br., sp.br.2, sp.br.3). Обозначения при-
знаков: D, A, P – число лучей в спинном, анальном и грудном; sp.br. – число жаберных тычинок на 1-й жаберной дуге (число тычи-
нок на верхней половине (sp.br.s.) + угловая тычинка + число тычинок на нижней половине (sp.br.i.)); sp.br.2, sp.br.3, sp.br.4 – то же
на 2−4-й жаберных дугах (на 4-й жаберной дуге: sp.br.s.4 + sp.br.i.4), squ1 – число поперечных рядов чешуй от затылка до начала
хвостового плавника, squ2 – то же от виска до начала хвостового плавника, pc – число пилорических придатков, fil.p. – число
лепестков ложножабры, vert. – число позвонков с уростилем (число туловищных (vert. ab.) и хвостовых (vert. c.) позвонков).

Признак Значение признака n M Признак Значение признака n M

D (мягкие лучи) 11.1 sp.br.i.3 12.9
11 9 12 3
12 1 13 5

А (мягкие лучи) 8.1 14 2
8 9 sp.br.3 15.9
9 1 15 3

P 14.4 16 5
14 5 17 2
15 4 sp.br.s.4 5.2

sp.br.s. 6.7 5 8
6 3 6 2
7 7 sp.br.i.4 10.3

sp.br.i. 14.7 10 7
14 5 11 3
15 3 sp.br.4 15.5
16 2 15 6

sp.br. 22.4 16 3
21 3 17 1
22 2 squ1 15.3
23 3 15 2
24 2 16 1

sp.br.s.2 4.1 squ2 12.3
3 2 12 2
4 5 13 1
5 3 pc 5.0

sp.br.i.2 14.4 5 3
13 2 fil.p. 10.3
14 3 9 2
15 4 10 3
16 1 11 5

sp.br.2 19.5 vert.ab. 10.0
17 1 10 9
18 1 vert.c. 14.9
19 3 14 1
20 2 15 8
21 3 vert. 24.8

sp.br.s.3 2.0 24 1
2 10 25 8
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Рис. 2. Места поимок Scopelogadus multilamellatus.

0°

30°

60° 110°

с.ш.

в.д.

№ 03953 − 3 экз. SL 48.5−83.0 мм, В-57,
16.03.1975 г., ст. 7255, 7°29′ ю.ш. 123°48′ в.д., глу-
бина траления 1500 м; ИО РАН № 03954 − 2 экз. SL
73.0 и 86.0 мм, В-57, 17.03.1975 г., ст. 7259, 7°20′ ю.ш.
124°22′ в.д., глубина траления 1000−0 м; ИО РАН
№ 03955 − 1 экз. SL 22.0 мм, В-57, 19.03.1975 г.,
ст. 7261, 5°34′ ю.ш. 130°48′ в.д., глубина траления
1500 м; ИО РАН № 03956 − 3 экз. SL 39.5−86.0 мм,
В-57, 20.03.1975 г., ст. 7264, 5°37′ ю.ш. 130°49′ в.д.,
глубина траления 500 м; ИО РАН № 03957 − 1 экз.
SL 61.0 мм, В-57, 26.03.1975 г., ст. 7287, 3°35′ с.ш.
131°20′ в.д., глубина траления 500 м; ИО РАН
№ 03958 − 2 экз. SL 45.0 и 56.0 мм, В-57,
04.04.1975 г., ст. 7316, 6°25′ с.ш. 140°40′ в.д., глуби-

на траления 500 м; ИО РАН № 03959 − 1 экз. SL
66.0 мм, “Дмитрий Менделеев”, рейс 18 (ДМ-18),
09.02.1977 г., ст. 1532, 1°44′ ю.ш. 143°48′ в.д., глу-
бина траления 300 м; ИО РАН № 03960 − SL
94.0 мм, ДМ-18, 10.02.1977 г., ст. 1534, 1°50′ ю.ш.
143°39′ в.д., глубина траления ~ 800 м.

Д и а г н о з. Вид с одним колючим и 10−11 мяг-
кими лучами в спинном плавнике. Позвонков 23.
На 1-й жаберной дуге 25−29 тычинок; длина наи-
большего из двух жаберных лепестков, располо-
женных напротив угловой жаберной тычинки,
равна 11.1−37.3% l sp.br. Лепестков ложножабры
2−6. На pharyngobranchiale-3 18−76 зубов. Угол с
вершиной в центре хрусталика глаза и сторонами,

Рис. 3. Scopelogadus unispinis SL 98.0 мм, ИО РАН № 03946, Индийский океан (10°19′ с.ш. 53°13′ в.д.).
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проходящими через начало спинного плавника и
основание брюшного плавника, 48°−58°. По-
верхность желудка однотонно тёмная, без замет-
ного затемнения в задней части.

О п и с а н и е.D I 10−11, A I 7−8, P 14−15, V I 7,
sp.br. (8−9) + 1 + (16−19) = 25−29, sp.br.2 (4−7) +
+ 1 + (14−19) = 19−25, sp.br.3 (2−3) + 1 + (12−15) =
= 16−19, sp.br.4 (5−7) + (8−12) = 14−18, fil.p. 2−6,
squ1 14−17, squ2 11−14, pc 4−5, vert. (10−11) +
+ (12−13) = 23.

Высота тела укладывается 2.8−3.4 раза в SL.
Длина хвостового стебля 3.2−4.1 раза в SL; высота
хвостового стебля 7.5−11.1 раза в SL и 2.0−3.4 раза
в длине хвостового стебля. Анальный плавник на-
чинается под 3−7-м лучом спинного плавника.

Длина головы 2.5−3.1 раза в SL. Глаза 4.5−7.0 ра-
за в с; заглазничное расстояние 1.6−2.0 раза в с.
Верхняя челюсть не доходит до вертикали заднего
края глаза, её длина укладывается 1.9−2.9 раза в с,
нижняя челюсть − 1.6−2.3 раза в с. Угловая жа-
берная тычинка 1-й жаберной дуги укладывается
4.0−6.8 раза в c. Длина наиболее длинного из двух

жаберных лепестков, расположенных напротив уг-
ловой жаберной тычинки, укладывается 2.7−9.0 ра-
за в l sp.br. или составляет 0.1−0.4 l sp.br. На
pharynobranchiale-3 18−76 зубов, их число увели-
чивается по мере роста рыб (табл. 3). Угол с вер-
шиной в центре хрусталика глаза и сторонами,
проходящими через начало спинного плавника и
основанием брюшного плавника, обычно более
50° (48°−58°).

Наиболее крупный известный экземпляр
S. unispinis был в исследованной коллекции − SL
98.0 мм.

По нашим данным, в Тихом океане половозре-
лые самки (IV стадия зрелости гонад) имели SL
66.0 и 94.0 мм (2 экз., февраль), 80.0−86.0 мм (3 экз.,
март); самцы − SL 73.0 и 83.0 мм (2 экз., март). Сам-
цы с гонадами III стадии зрелости − SL 76.0 мм
(1 экз., февраль), 83.0 и 84.0 мм (2 экз., март).

Пластические и меристические признаки
S. unispinis приведены в табл. 4, 5.

О к р а с к а фиксированных в спирте рыб ко-
ричневая, голова более тёмная, также заметно
темнее границы чешуйных карманов (чешуя у
большинства исследованных рыб отсутствует,
иногда сохранились две−три чешуи), плавники
светло-коричневые, желтоватые. Жаберно-рото-
вая полость коричневая. Пигментация желудка
тёмная, равномерная (без более тёмной задней
части).

З а м е ч а н и я. Для S. unispinis характерно при-
сутствие всего одного колючего луча в спинном
плавнике против двух у всех остальных видов ро-
да Scopelogadus, а также наименьшее число по-
звонков (23). Счётные признаки S. unispinis из
Индийского и западной части Тихого океана
имеют близкие значения (табл. 5). По пластиче-
ским признакам виден ряд различий, но, вероят-
но, он связан с ограниченным числом исследо-
ванных рыб (табл. 4). Так, у рыб из Индийского
океана (в % SL) несколько меньше, чем в Тихом
океане, высота тела, длина обеих челюстей, боль-
ше антепекторальное расстояние; в % с меньше
диаметр глаза, длина угловой тычинки на 1-й жа-
берной дуге. Также больше (в % SL, c, l sp.br.) дли-
на более длинного из двух жаберных лепестков, рас-
положенных напротив угловой тычинки на 1-й жа-
берной дуге.

Р а с п р о с т р а н е н и е (рис. 4). Ареал вида
охватывает тропические воды Индийского и за-
падной части Тихого океана. Карта составлена по
нашим и литературным данным (Ebeling, Weed,
1963; Парин и др., 1977). Эбелинг и Вид (Ebeling,
Weed, 1963) указывают, что молодь S. unispinis
встречается до глубины 150−200 м, верхний пре-
дел распределения взрослых рыб − ~300−500 м.
Наша коллекция собрана незамыкающимися
орудиями лова. Можно предположить, что основ-
ные ловы S. unispinis пришлись на диапазон глу-
бин 370−1670 м.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
До проведения нашей ревизии рода Scopeloga-

dus к нему относили три вида: S. mizolepis (с двумя
подвидами), S. beanii и S. unispinis (Ebeling, Weed,

Таблица 3. Величина угла с вершиной в центре хруста-
лика глаза и сторонами, проходящими через начало
спинного плавника и основание брюшного плавника,
и число зубов на pharyngobranchiale-3 у разных размер-
ных групп Scopelogadus unispinis

Длина (SL), 
мм

Индийский океан Тихий океан

Угол, ° ph3 Угол, ° ph3

31−40

41−50

51−60

61−70

71−80

81−90

91−100

54
54.0(1)

33
33.0(1)

54
54.0(1)

18
18(1)

57
57.0(1)

52
52.0(1)

30 34
32 ).0(2

−

56.0
56.0(1)

33
33.0(1)

54 58
55.8(4)

− 38 57
47 ).0(4

−

56 57
56.3(3)

− 40 62
50.7(3)

−

54 58
55.8(4)

− 40 76
54.4(5)

−

48 54
51.0(2)

− 54 55
54.5(2)

− 65
65.0(1)
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Таблица 4. Пластические признаки Scopelogadus unispinis из разных частей ареала

Признак
Индийский 

океан
Западная часть 
Тихого океана Признак

Индийский 
океан

Западная часть 
Тихого океана

n = 3 n = 13 n = 3 n = 13

SL, мм 34.5−99.0 39.5−86.0 aP

В % SL aV

c aA

ao PV1

o PV2

po VA

ch lD

io lP

hf lV

lmx DP

lmd DV

hl lA

l sp.br. pD1

lf pD2

l fil.p. pA1

H pA2

h В % c

lpc ao

aD o

40.8 44.1
42.1

− 35.7 42.6
36.9

−

44.9 48.0
46.6

− 38.2 48.8
43.4

−

35.4 39.4
36.8

− 32.4 39.0
36.8

− 60.9 65.8
64.1

− 51.5 68.1
60.7

−

10.6 13.3
11.5

− 7.4 11.6
9.3
− 8.7 10.0

9.5
− 6.3 10.0

8.4
−

5.1 8.7
6.6
− 6.2 8.0

7.2
− 0 2.9

1.3
− 1.2 4.5

2.6
−

20.3 22.4
21.3

− 17.6 22.7
20.4

− 18.0 22.2
20.5

− 11.8 23.5
18.9

−

28.6 29.3
28.9

− 25.6 34.2
29.6

− 18.0 20.9
19.9

− 17.5 22.9
19.9

−

15.2 18.4
17.0

− 13.9 22.1
16.7

− 26.1 32.7
30.4

− 28.0 35.5
)32.6(8

−

5.1 5.6
5.3
− 3.8 8.3

5.9
− 13.8 15.2

)14.5(2
−

12.1 19.7
14.7

− 13.1 19.6
17.2

− 15.9 21.2
19.0

− 17.0 26.5
21.7

−

15.8 24.1
18.7

− 18.5 23.3
20.4

− 30.4 31.6
31.1

− 29.6 38.6
31.4

−

6.4 8.2
7.6
− 5.6 9.5

7.7
− 10.1 13.3

12.0
− 9.3 15.6

12.4
−

5.2 7.2
6.1
− 6.0 8.7

7 ).2(17
− 52.2 53.1

52.6
− 49.1 58.1

53.6
−

1.8 2.3
2.0
− 0.9 2.4

1 ).4(17
− 31.9 32.7

32.3
− 28.4 36.8

33.1
−

1.0 1.4
1.2
− 0.4 1.3

1 ).0(14
− 37.7 41.8

40.3
− 38.1 44.6

42.6
−

29.0 30.0
29.5

− 28.9 36.1
32.0

− 24.6 29.3
27.5

− 24.7 35.3
28.4

−

10.7 13.3
12.4

− 9.0 12.9
11.3
−

25.2 26.5
26.0

− 24.4 30.9
27.0

− 27.2 37.1
31.4

− 21.4 31.0
25.1

−

49.0 49.9
49.5

− 45.0 50.8
49.4

− 14.3 22.1
17.8

− 16.8 21.4
19.8

−
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Примечание. SL – стандартная длина, с – длина головы, ао – длина рыла, о – горизонтальный диаметр глаза, ро – заглазнич-
ное расстояние, ch – высота головы, io – ширина межглазничного промежутка, hf – высота лба, lmx – длина верхней челюсти,
lmd − длина нижней челюсти, hl – ширина подглазничной кости, l sp.br. – длина угловой тычинки на 1-й жаберной дуге;
lf – длина более длинного из двух жаберных лепестков, расположенных напротив угловой тычинки на 1-й жаберной ду-
ге; l fil.p. – длина наиболее длинного лепестка ложножабры, H – наибольшая высота тела, h – высота хвостового стебля,
lpc – длина хвостового стебля; aD, aP, aV, aA – антедорсальное, антепекторальное, антевентральное, антеанальное расстоя-
ния; PV1 – пектовентральное расстояние по прямой между нижним краем грудного плавника и началом брюшного,
PV2 – пектовентральное расстояние по горизонтали между вертикалями нижнего края основания грудного плавника и нача-
лом брюшного плавника, VA – вентроанальное расстояние; lD, lA – длина оснований спинного и анального плавников;
lP, lV – длина грудного и брюшного плавников; DP, DV – дорсопекторальное и дорсовентральное расстояния; pD1, pA1 – по-
стдорсальное и постанальное расстояния от начала соответственно D и A до начала хвостового плавника; pD2, pA2 – постдор-
сальное и постанальное расстояния от конца соответственно D и A до начала хвостового плавника.

po hl

ch l sp.br.

io lf

hf l fil.p.

lmx В % l sp.br.

lmd lf

Признак
Индийский 

океан
Западная часть 
Тихого океана Признак

Индийский 
океан

Западная часть 
Тихого океана

n = 3 n = 13 n = 3 n = 13

51.5 62.9
58.1

− 50.0 60.0
55.3

− 16.2 22.9
20.7

− 16.2 25.0
20.9

−

74.3 81.4
78.6

− 71.9 95.5
80.5

− 14.6 18.4
16.5

− 16.9 25.0
19.6

−

42.9 51.4
46.1

− 37.9 56.9
45.7

− 5.1 5.9
5.5
− 3.1 6.6

4.0
−

13.2 15.7
14.4

− 10.5 21.3
15.8

− 2.9 3.7
3.3
− 1.4 3.6

2.8
−

34.3 50.0
39.5

− 37.9 51.7
42.9

−

44.3 61.0
50.3

− 50.0 63.4
55.1

− 15.0 32.0
)24.8(5

− 13.0 33.3
19.6(17)

−

Таблица 4.  Окончание

Рис. 4. Места поимок Scopelogadus unispinis: (d) – собственные данные, (s) – данные литературы.
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20°

60° 120° 180°
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в.д.

1963). В результате проведённых исследований
восстановлен видовой статус S. bispinosus и описа-
ны два новых вида − S. perplexus и S. multilamella-
tus. Исходя из имеющихся материалов, ареалы

скопелогадусов имеет следующие типы: S. mizole-
pis − тропическо-субтропический атлантическо-
индо-тихоокеанский (в юго-восточной части Ти-
хого океана вид известен по единичным наход-
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Таблица 5. Распределение исследованных экземпляров Scopelogadus unispinis по значениям счётных признаков

Признак Значение
признака

Индийский океан Западная часть Тихого океана

n M n M

D (мягкие лучи) 10.7 10.9
10 1 2
11 2 15

А (мягкие лучи) 7.7 7.8
7 1 3
8 2 11

P 14.7 14.3
14 1 6
15 2 2

sp.br.s. 8.0 8.3
8 5 12
9 5

sp.br.i. 17.4 17.1
16 4
17 3 9
18 2 1
19 2

sp.br. 26.4 26.5
25 4
26 3 6
27 2 4
28 1
29 2

sp.br.s.2 5.0 5.8
4 1
5 3 6
6 1 8
7 3

sp.br.i.2 16.0 17.0
14 1
15 - 1
16 2 5
17 2 5
18 5
19 1

sp.br.2 22.0 23.8
19 1
20

21

22 2 3

23 1 3

24 1 5

25 6
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sp.br.s.3 2.5 2.8
2 2 3
3 2 14

sp.br.i.3 13.5 13.8
12 1
13 2 3
14 2 12
15 1

sp.br.3 17.0 17.6
16 1 1
17 2 6
18 1 9
19 1

sp.br.s.4 6.0 5.9
5 1 3
6 2 13
7 1 1

sp.br.i.4 10.0 10.3
8 1
9 1 2

10 2 8
11 1 3
12 3

sp.br.4 16.0 16.2
14 1
15 1 5
16 2 5
17 1 2
18 4

squ1 14.5 15.6
14 1 1
15 1 1
16 2
17 1

squ2 11.5 12.6
11 1 1
12 1 1
13 2
14 1 1

pc 5.0 4.9
4 1
5 1 8

fil.p. 4.8 4.5

Признак Значение
признака

Индийский океан Западная часть Тихого океана

n M n M

Таблица 5.  Продолжение
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кам); S. beanii − тропическо-субтропическо-уме-
ренный в Атлантике и южно-субтропический в
Южном полушарии; S. bispinosus − тропическо-
субтропический в восточной и центральной ча-
стях Тихого океана; S. perplexus − тропический ти-
хоокеанский; S. multilamellatus − тропический ин-
доокеанский; S. unispinis − тропический индо-за-
паднотихоокеанский. Виды можно определять по
следующей таблице.

ТАБЛИЦА ДЛЯ ОПРЕДЕЛЕНИЯ ВИДОВ 
РОДА SCOPELOGAGUS

1 (10) В спинном плавнике два колючих луча,
vert. 24−27.

2 (7) Число лепестков ложножабры 2−8.
3 (6) Тычинок на 1-й жаберной дуге 16−27,

обычно < 25; окраска желудка тёмная с заметным
затемнением задней части.

4 (5) Тычинок на 1-й жаберной дуге 16−24,
обычно 19−21; длина более длинного из двух жа-
берных лепестков, расположенных напротив уг-
ловой тычинки 1-й жаберной дуги, 9.8−27.5%
l sp.br. .……………..…..….....…… S. mizolepis (Günther)

5 (4) Тычинок на 1-й жаберной дуге 21−27,
обычно 22−25; длина более длинного из двух жа-
берных лепестков, расположенных напротив уг-
ловой тычинки 1-й жаберной дуги 29.0−87.5%
l sp.br..……..………..………………. S. bispinosus (Gilbert)

6 (3) Тычинок на 1-й жаберной дуге 25−31,
обычно более 26; окраска желудка равномерно
тёмная без заметного затемнения задней части
..................…..………..……............ S. beanii (Günther)

7 (2) Число лепестков ложножабры 9−11.

8 (9) Длина более длинного из двух жаберных ле-
пестков, расположенных напротив угловой жабер-
ной тычинки на 1-й жаберной дуге, 11.8−20.5%
l sp.br. .....…...................………….. S. perplexus Kotlyar

9 (8) Длина более длинного из двух жаберных ле-
пестков, расположенных напротив угловой жабер-
ной тычинки на 1-й жаберной дуге, 32.5−69.4%
l sp.br....................……………..S. multimellatus Kotlyar

10 (1) В спинном плавнике один колючий луч,
vert. 23 ……...................… S. unispinis Ebeling et Weed
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2 1
3 2
4 2 3
5 2 8
6 1 2

vert.ab. 10.5 10.0
10 1 5
11 1

vert.c. 12.5 13.0
12 1
13 1 5

vert. 23.0 23.0
23 2 5

Признак Значение
признака

Индийский океан Западная часть Тихого океана

n M n M

Таблица 5.  Окончание
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РАЗРЫВ СПЛОШНОГО АРЕАЛА AMPHIPRION CLARKII 
(POMACENTRIDAE) В РАЙОНЕ СИАМСКОГО ЗАЛИВА 

(ЮЖНО-КИТАЙСКОЕ МОРЕ): ВОЗМОЖНЫЕ ПРИЧИНЫ#
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Из десяти видов симбиотических актиний анемоновых рыб, отмеченных для Вьетнама, выделены два
основных вида − Entacmaea quadricolor и Stichodactyla mertensii, обеспечивающих Amphiprion clarkii суще-
ствование нерестящихся пар и молоди. В прибрежных водах Вьетнама, включая близлежащие
острова, A. clarkii имеет непрерывный ареал. От северной границы вод Вьетнама (21°30′ с.ш.) до
о-вов Кон Сон (Кон Дао) (8°36′ с.ш.) этот вид обитает в симбиозе с актинией E. quadricolor, а от
о-вов Ли Сон (15°26′ с.ш.) до о-вов Кон Сон (Кон Дао) (8°36′ с.ш.) − в симбиозе с E. quadricolor
и S. mertensii. В районе о-вов Кон Сон (Кон Дао) проходит южная граница ареала A. clarkii, далее в
Сиамский залив он не проникает. Это объясняется отсутствием его основных симбиотических ак-
тиний в заливе.

Ключевые слова: Amphiprion clarkii, симбиотические актинии, Entacmaea quadricolor, Stichodactyla mer-
tensii, ареал, Вьетнам, Сиамский залив.
DOI: 10.31857/S0042875221060023
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МЕЖГОДОВАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ МОРФОЛОГИЧЕСКИХ ПРИЗНАКОВ 
СЕГОЛЕТОК ПЛОТВЫ RUTILUS RUTILUS (CYPRINIDAE) 

ИЗ ПРИБРЕЖЬЯ РЫБИНСКОГО ВОДОХРАНИЛИЩА 
У ПОСЁЛКА БОРОК (ЯРОСЛАВСКАЯ ОБЛАСТЬ)
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У сеголеток плотвы Rutils rutilus, отловленных в разные годы в одной точке прибрежья Рыбинского во-
дохранилища, обнаружена межгодовая изменчивость по числу позвонков и мягких лучей в плавниках,
а также по частоте позвонковых фенотипов и формул глоточных зубов. В пределах одного года груп-
пировки сеголеток разного размера не различаются по счётным и качественным признакам. Коли-
чество аномалий позвоночника у сеголеток плотвы невысокое; отмечена отрицательная корреля-
ция между средним числом позвонков и долей рыб с аномалиями в выборках разных лет.

Ключевые слова: плотва Rutils rutilus, межгодовая изменчивость, счётные признаки, позвонковые фе-
нотипы, аномалии позвоночника, Рыбинское водохранилище.
DOI: 10.31857/S0042875221060059

Плотва Rutilus rutilus отличается сложной внут-
ривидовой структурой, представленной разнооб-
разными группировками, которые различаются
по морфологии, темпу роста, питанию, поведе-
нию и т.д. (Касьянов, 1990; Рыбы Рыбинского во-
дохранилища …, 2015). Морфологическая дивер-
генция плотвы начинается на первом году жизни
(Pavlov et al., 2001; Столбунов, Герасимов, 2008).
При формировании фенотипического облика
взрослой части популяции в дальнейшем может
происходить отбор определённых вариантов
(Мироновский и др., 1991; Касьянов и др., 2005).

Значимые для систематики счётные признаки
в популяции рыб могут варьировать год от года
(Касьянов и др., 2005; Бочкарев, Романов, 2009).
Общий спектр морфологической изменчивости
складывается из спектров отдельных годовых клас-
сов, которые могут иметь свои особенности, свя-
занные в первую очередь с различными в разные
годы условиями для раннего эмбрионального и по-
стэмбрионального развития. Элементарным зве-
ном изменчивости в такой системе является мо-
лодь одного годового класса, выросшая на одном
нерестилище. Сведения о хронографической из-
менчивости молоди рыб одной локальной попу-
ляции в литературе отсутствуют.

Цель данной работы – оценить возможные
межгодовые различия по ряду морфологических

признаков сеголеток плотвы из канала, впадаю-
щего в Рыбинское водохранилище, в августе–на-
чале сентября в течение нескольких сезонов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собирали в прибрежной зоне искус-

ственного канала длиной 1 км и шириной ~ 50 м,
впадающего в Рыбинское водохранилище у пос.
Борок. Место лова расположено в 600 м от вы-
хода из канала. На этом участке в прибрежье
ежегодно плотва нерестится, сеголетки держат-
ся здесь до осени. Сеголеток отлавливали
24.08.2005, 02.09.2009, 13.08.2010, 24.08.2011,
19.08.2013, 19.08.2015, 26.08.2016 мальковой волоку-
шей длиной 5 м высотой 1 м с размером ячеи 5 мм.
В 2016 г. материал собирали ещё дважды – 16 авгу-
ста и 7 сентября, ловили сеткой Киналёва. Выборки
2016 г. предварительно рассматривали раздельно в
связи с возможной селективностью орудий лова.

У сеголеток определяли длину до конца че-
шуйного покрова (SL), число мягких лучей в
спинном (D), анальном (A), а также в левых груд-
ных (P) и брюшных (V) плавниках. Осевой скелет
препарировали по методике Яковлева с соавтора-
ми (1981). Подсчитывали число позвонков в туло-
вищном (vert.a.), переходном (vert.i.) и хвостовом
(vert.c.) отделах, а также их сумму (vert.), включая

УДК 597.554.3: 575.822
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Веберовы и преуральные. К позвонкам переход-
ного отдела относили последние позвонки туло-
вищного отдела, отличающиеся от типичных туло-
вищных наличием развитых парапофизов, сраста-
ющихся с их телами, а от хвостовых − отсутствием
нижнего остистого отростка. Позвонковые фе-
нотипы представлены в виде формулы:
vert.а.−vert.i.−vert.c. (Касьянов, 1990). Подсчи-
тывали число особей, относящихся к определён-
ному фенотипу, и их долю (%).

Позвоночник каждой рыбы оценивали на на-
личие нарушений в развитии позвонков (Чебота-
рева, 2009). Определяли долю рыб с аномалиями
позвоночника и отдельно со сращениями позвон-
ков, а также средние значения числа позвонков с
аномалиями относительно всех рыб в выборках и
рыб с аномалиями.

У сеголеток также определяли формулу гло-
точных зубов.

Статистическую обработку материала проводи-
ли в программе Statistica 6.0. Для сравнения частот

вариантов глоточных зубов и позвонковых феноти-
пов использовали критерий Животовского (1991).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Размеры сеголеток варьировали год от года
(рис. 1). Средняя длина тела была наименьшей в
выборке 2015 г. (32.1 ± 0.51 мм), наибольшей в
2011 г. (49.7 ± 0.50 мм). Плотва в выборке 2016 г.,
собранной мальковой волокушей, была достовер-
но крупнее рыб, отловленных сеткой Киналёва
(последние две группы не различались по разме-
рам). Скорее всего, это различие обусловлено се-
лективностью использованных орудий лова. Сет-
кой Киналёва на выбранном участке прибрежья
ловить можно только в зарослях погружённой
водной растительности недалеко от берега (на
глубинах до 0.8 м). Мальковой волокушей ловили
взаброд и ненамного глубже (до 1.2 м), но захва-
тывали также и участки открытой воды.

Ранее в Рыбинском водохранилище были опи-
саны две экологические расы плотвы – прибреж-

Рис. 1. Длина (SL) сеголеток плотвы Rutils rutilus: (j) – среднее значение, (I) − пределы варьирования показателя
(от 25 до 75% данных заключены в прямоугольник).
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ная (мелкая, со смешанным типом питания) и хо-
довая (крупная, моллюскоядная), которые разли-
чаются по темпу роста, особенностям питания и
поведения (Поддубный, 1966; Изюмов и др.,
1982). В дальнейшем было установлено, что мо-
лодь плотвы начинает образовывать размерные и
поведенческие группировки уже на первом году
жизни (Pavlov et al., 2001; Столбунов, Герасимов,
2008). Вероятно, улов сеткой Киналёва состоял
преимущественно из рыб, относящихся к при-
брежной морфе, а волокуша захватывала более
разнообразную молодь. Размерные распределе-
ния плотвы, пойманной сеткой Киналёва (16 ав-
густа) и мальковой волокушей (26 августа), под-
тверждают это предположение (рис. 2). Сравни-
тельный морфологический анализ трёх выборок
2016 г. не выявил статистически значимых разли-
чий ни по одному признаку, поэтому в дальней-
шем анализе мы объединили эти выборки в одну.

Число мягких лучей в плавниках варьировало от
года к году (табл. 1). В одном случае различия
между выборками разных лет (2011 и 2013) отме-
чались даже по такому стабильному признаку,
как число лучей в левом брюшном плавнике
(табл. 2). Наиболее изменчивым из исследован-
ных показателей оказалось число мягких лучей в
грудном плавнике. По числу лучей в плавниках
выделяется выборка 2009 г. – средние значения

D, A и P статистически значимо меньше, чем в не-
которые другие годы (табл. 1, 2).

Формула глоточных зубов у преобладающего
числа рыб 6−5 (табл. 1). Второй по частоте вари-
ант 5−5, в единичных случаях отмечены формулы
6−6, 7−5 и 6−4. Частота встречаемости варианта
5−5 различалась в выборках разных лет (табл. 2).

Рис. 2. Размерный состав (SL) сеголеток плотвы Rutils
rutilus, пойманных в 2016 г. сеткой Киналёва 16 авгу-
ста ( ) и мальковой волокушей 26 августа (j).
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Таблица 1. Счётные признаки (M ± m) и частота встречаемости (%) вариантов формулы глоточных зубов у сего-
леток плотвы Rutils rutilus Рыбинского водохранилища в разные годы

Примечание. Здесь и в табл. 2: D, A − число мягких лучей в спинном и анальном плавниках; P, V – то же в левых грудном и
брюшном плавниках; vert.a., vert.i., vert.c., vert. − число позвонков в туловищном, переходном, хвостовом отделах и их общее
число; M ± m − среднее значение и его ошибка.

Признак
Год (объём выборки, экз.)

2005
(75)

2009
(128)

2010
(132)

2011
(53)

2013
(77)

2015
(70)

2016
(142)

Счётные признаки
D 9.88 ± 0.04 9.98 ± 0.03 9.94 ± 0.03 9.97 ± 0.05 9.91 ± 0.04 10.02 ± 0.02
A 10.19 ± 0,05 10,32 ± 0.04 10.28 ± 0,06 10.34 ± 0.06 10.34 ± 0.06 10.26 ± 0.04
P 15.82 ± 0.06 15.89 ± 0.06 16.23 ± 0.11 15.69 ± 0.09 15.89 ± 0.08 16.15 ± 0.06
V 8.07 ± 0.03 8.13 ± 0.04 8.13 ± 0.06 8.01 ± 0.04 8.04 ± 0.05 8.06 ± 0.02
vert.a. 16.32 ± 0.07 16.27 ± 0.05 16.14 ± 0.06 16.15 ± 0.07 16.20 ± 0.07 16.09 ± 0.06 16.25 ± 0.05
vert.i. 2.87 ± 0.07 2.80 ± 0.05 2.83 ± 0.06 2.87 ± 0.07 2.93 ± 0.07 2.97 ± 0.06 2.93 ± 0.05
vert.c. 14.96 ± 0.06 15.20 ± 0.05 15.07 ± 0.06 15.08 ± 0.08 14.92 ± 0.06 15.13 ± 0.07 15.08 ± 0.06
vert. 41.15 ± 0.07 41.27 ± 0.05 41.03 ± 0.06 41.09 ± 0.08 41.05 ± 0.06 41.17 ± 0.07 41.26 ± 0.06

Варианты формул глоточных зубов
6−5 93.24 85.48 83.85 98.08 92.11 73.85 86.52
5−5 6.76 13.72 16.15 1.92 6.58 26.15 12.77
6−6 0.71
6−4 0.80
7−5 1.31
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Число позвонков (общее и по отделам) у сеголе-
ток разных лет также варьировало (табл. 1); по-
парное сравнение выборок выявило в ряде случа-
ев статистически значимые различия (табл. 2). По
общему числу позвонков можно выделить “мало-
позвонковые” (2010, 2011 и 2013 гг.) и “многопо-
звонковые” (2009 и 2016 гг.) выборки.

Из общего числа позвонковых фенотипов, отме-
ченных у сеголеток как во всех выборках в целом,
так и в выборках разных лет, наиболее часто
встречался вариант 16−3−15 (табл. 3). Доля рыб с
таким фенотипом в разные годы варьировала в
пределах 32−55% (статистически значимые раз-
личия по частоте фенотипа 16−3−15 отражены в
табл. 2). Второе место по частоте занимают фено-
типы 17−2−15 и 16−3−16, их доли в разных вы-
борках составляют соответственно 4−16 и 1−13%
(табл. 3). По соотношению частот встречаемости
разных фенотипов выделяется выборка 2013 г. – в
ней больше редких вариантов, чем в другие годы
исследования, и отсутствуют два фенотипа из
числа наиболее распространённых. Типичными

для плотвы мы считаем позвонковые фенотипы,
представленные 15−17 туловищными, 2−4 пере-
ходными и 14−16 хвостовыми позвонками при
общем числе позвонков 40−42. Нетипичные фе-
нотипы встречаются в природе очень редко; в вы-
борках 2005, 2010, 2011, 2013 и 2015 гг. мы обнаружи-
ли по одной такой рыбе. Только среди сеголеток
2016 г. были особи с 13 позвонками в хвостовом от-
деле позвоночника; при этом по одной такой ры-
бе было в каждой из трёх выборок этого года.

Аномалиями позвоночника считали: деформа-
ции тел и дуг позвонков; сращения позвонков;
сращения невральных и гемальных дуг соседних
позвонков; незамкнутые невральные или гемаль-
ные дуги; несращение дуги с телом позвонка; пе-
ремещение основания невральной или гемальной
дуги на соседний позвонок; отсутствие ветвей
невральных или гемальных дуг; наличие допол-
нительных ветвей невральной или гемальной ду-
ги (Чеботарева, 2009). За 7 лет наблюдений мы
обнаружили все виды нарушений в строении по-
звонков, большинство – в единичных случаях или

Таблица 2. Признаки, по которым отмечены статистически значимые (p < 0.05) различия между выборками се-
голеток плотвы Rutils rutilus Рыбинского водохранилища, собранными в разные годы

Год
Год

2009 2010 2011 2013 2015 2016

2005 vert.c. vert.a., 5−5 16−3−15 vert.a., 5−5
2009 D, A, vert. P, 5−5 D, A, vert.c., vert. A, vert.a., vert.i., 5−5 D, P
2010 P, 5−5, 16−3−15 5−5 16−3−15 P, vert.
2011 P, V P, 5−5 5−5, 16−3−15
2013 vert.c., 5−5 P, vert.
2015 D, P, vert.a., 5−5

Таблица 3. Позвонковые фенотипы сеголеток плотвы Rutils rutilus Рыбинского водохранилища

Показатель 2005 2009 2010 2011 2013 2015 2016 Все годы

Число рыб, экз. 75 119 120 53 75 69 139 650

Число фенотипов 13 16 18 14 14 15 20 28

Частота встречаемости, %:

– типичные 98.67 97.48 99.17 98.11 98.67 98.55 95.68 97.85

– самые распространённые: 81.33 84.87 75.00 84.91 73.33 81.17 82.73 80.46

16−3−15 33.33 42.02 31.67 54.72 45.33 47.83 36.69 40.00

17−2−15 12.00 10.92 12.50 9.43 16.00 4.35 8.63 10.62

16−3−16 4.00 13.44 10.83 5.66 1.33 13.04 12.95 9.69

17−3−15 10.67 5.04 3.33 1.89 4.00 5.80 10.79 6.31

17−2−16 5.33 8.40 4.17 5.66 5.80 6.47 5.38

16−3−14 6.67 2.52 10.00 5.66 2.90 5.04 4.92

17−3−14 9.33 2.52 2.50 1.89 6.67 1.45 2.16 3.54
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очень редко. Только два типа аномалий − незамкну-
тые дуги и деформации тел позвонков − встреча-
лись во всех выборках. В 2010, 2011, 2013 и 2015 гг.
доля рыб с аномалиями была относительно высо-
кой − 17−28% (табл. 4). В эти же годы у рыб отме-
чались сращения позвонков, но доля рыб со сра-
щениями не превышала 4.35%. Большинство рыб
с нарушениями в осевом скелете имели по одной
аномалии (70% общего числа рыб с аномалиями
за все годы). В связи с этим среднее число позвон-
ков с нарушениями на одну рыбу в выборке не
превышает 1. Если рассматривать только рыб с
аномалиями, то среднее число аномальных по-
звонков не более 3; исключение составляет вы-
борка 2015 г., в которой обнаружено по одной ры-
бе с 11, 13 и 15 аномальными позвонками.

ОБСУЖДЕНИЕ
При попарном сравнении выборок разных лет

статистически значимые различия не выявлены
только при сопоставлении 2013 и 2016 гг. с 2005 г.,
но сравнение в этом случае было неполным (у нас
нет данных о числе мягких лучей в плавниках в
2005 г.). Между всеми остальными парами выбо-
рок обнаружены достоверные различия хотя бы по
одному из исследованных признаков (табл. 2). Наи-
меньшее сходство обнаружено в парах 2009–2013,
2009–2015 и 2015–2016 гг. Можно было бы пред-
положить, что отмеченные морфологические
различия обусловлены разными размерами сего-
леток в разные годы. Однако корреляционный
анализ не выявил связи с длиной тела ни одного
их исследованных признаков. Кроме того, число

рассматриваемых нами счётных элементов у
рыб определяется в раннем онтогенезе (Lindsey,
1988; Павлов, 2007) и у сеголеток плотвы в воз-
расте 3−4 мес. уже является окончательным.

Статистически значимые корреляции между
не связанными друг с другом счётными признака-
ми также отсутствуют. Какой-либо системы в
расхождении исследованных показателей между
группами сеголеток разных лет обнаружить не
удалось. В наибольшей степени выделяются вы-
борки 2009 и 2016 гг. Интересно, что это “многопо-
звонковые” рыбы, но при этом сеголетки 2009 г. от-
личаются низким числом мягких лучей в плавни-
ках, а 2016 г. – высоким (табл. 1). Ранее было
установлено, что в онтогенезе рыб становление
каждого признака происходит в свои фенокрити-
ческие интервалы, кроме того, характер измене-
ния разных меристических признаков в зависи-
мости от условий развития может различаться
(Lindsey, 1988; Павлов, 2007). Изменчивость мор-
фологических показателей у молоди разных лет
может быть также связана с генетическими осо-
бенностями производителей каждого года.

Между средним числом позвонков и долей
рыб с аномалиями в разные годы обнаружена от-
рицательная зависимость с коэффициентом кор-
реляции –0.73 (рис. 3). Эта тенденция противопо-
ложна наблюдаемой в экспериментах по воздей-
ствиям на ранний онтогенез – повышению числа
позвонков у рыб с аномалиями (Чеботарева, 2009;
Чеботарева и др., 2016). Однако у так называемых
“индустриальных” рас плотвы число позвонков
чаще бывает понижено по сравнению с рыбами

Таблица 4. Аномалии позвоночника у сеголеток плотвы Rutils rutilus Рыбинского водохранилища

Показатель
Год

2005 2009 2010 2011 2013 2015 2016

Рыбы с аномалиями:

– число рыб, экз. 8 3 20 15 16 13 15

– доля, % 10.67 2.52 16.67 28.30 21.33 18.84 10.79

Рыбы со сращениями:

– число рыб, экз. 4 1 2 3

– доля, % 3.33 1.89 2.67 4.35

Доля рыб с одной аномалией, % 
аномальных

100 100 65.00 60.00 56.25 61.54 86.67

Число позвонков с аномалиями:

– на 1 экз. (M ± m) 0.11 ± 0.04 0.03 ± 0.01 0.48 ± 0.15 0.83 ± 0.30 0.56 ± 0.18 0.77 ± 0.33 0.12 ± 0.03

– на 1 экз. с аномалиями (M ± m) 1 1 2.90 ± 0.70 2.93 ± 0.87 2.63 ± 0.62 4.08 ± 1.45 1.13 ± 0.09

– min–max 1 1 1−12 1−11 1−10 1−15 1−2
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из чистых водоёмов (Мироновский, 1994; Изю-
мов и др., 1998; Котегов, 2018). Разница между
природными и прудовыми популяциями может
быть следствием разного направления отбора, ко-
торый в прудовых условиях может благоприят-
ствовать выживанию рыб с нетипичными фено-
типами (Чеботарева, 2018).

Исследование выборок сеголеток разного раз-
мера 2016 г., возможно, относящихся к разным
экологическим формам, показало, что по счёт-
ным признакам и позвонковым фенотипам это
единая группа. Ранее описанные различия между
ходовой и прибрежной плотвой (Изюмов, 1981;
Касьянов, 1990; Столбунов, Герасимов, 2008) ка-
сались пластических признаков (длины головы,
наибольшей высоты тела, размера ротового от-
верстия) и характеристик глоточных зубов, а так-
же числа чешуй в боковой линии (мы этот при-
знак в настоящей работе не рассматривали). Не ис-
ключено, что расхождение экологических форм по
меристическим признакам происходит позже. Ра-
нее было показано, что среднее число позвонков
у плотвы Рыбинского водохранилища с возрас-
том увеличивается за счёт селективной гибели
малопозвонковой молоди (Касьянов и др., 2005).

Наши результаты выявили значительную меж-
годовую изменчивость у сеголеток плотвы даже в
пределах одной локальной популяции. Они под-
чёркивают важность использования больших вы-
борок, включающих, возможно, большее число
годовых классов, для морфологической характе-
ристики популяций. Такие обобщённые данные
точнее описывают особенности популяций, так
как учитывают больший диапазон изменчивости
и нивелируют возможные различия между груп-
пами рыб разного возраста.
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В северо-западной части Японского моря мягкий бородавчатый бычок Malacocottus gibber, за исклю-
чением нетипичной поимки на глубине 79 м, встречается в диапазоне от 160 до 940 м (максимальная
глубина тралений) при температуре воды 0.1–2.6°С. В южном районе (ниже 47°10′ с.ш.) в тёплый пе-
риод года предпочитает диапазон 300−500 м, в холодный – более 400 м. В северном районе (выше
47°10′ с.ш.) в течение всего года тяготеет к 500−700 м, причём в холодный период плотность здесь
повышается за счёт подхода рыб с меньших глубин. В южном районе по сравнению с северным об-
разует более плотные концентрации, начинает встречаться на меньшей глубине, отмечен до более высо-
ких значений температуры. Достигает длины 31 см. Созревает при достижении длины 15−18 см; в этой
размерной группе доля самцов больше, чем среди молоди и в особенности взрослых рыб. В целом в по-
пуляции преобладают самки в соотношении полов 1.5 : 1.0. M. gibber является эврифагом, потребля-
ющим в основном северную креветку, кальмаров рода Gonatopsis, полихет, гаммарид и эвфаузиид. В
весенне-летний период средний суточный рацион особей длиной 11−25 см составляет 2.5% массы тела;
значительной размерно-возрастной и сезонной динамики интенсивности питания не наблюдается.

Ключевые слова: мягкий бородавчатый бычок Malacocottus gibber, распределение, глубина, плотность
концентраций, размеры, состав пищи, суточный рацион, Японское море, Татарский пролив,
зал. Петра Великого.
DOI: 10.31857/S0042875221060138

Мягкий бородавчатый бычок Malacocottus gib-
ber – эндемик Японского моря (Shinohara et al.,
1992; Stevenson, 2015) и один из массовых мезо-
бентальных видов рыб этого водоёма (Amaoka et al.,
1995; Борец, 2000; Choi et al., 2003; Nakabo, 2002;
Парин и др., 2014).

Во многих публикациях указывается на при-
сутствие в Японском море двух видов рода Mala-
cocottus: мягкого чернопёрого бычка M. zonurus и
мягкого бородавчатого бычка M. gibber. Согласно
проведённой японскими авторами ревизии (Shi-
nohara et al., 1992), у западного побережья Японии
обитает M. gibber. Стивенсон (Stevenson, 2015), ис-
следовавший образцы Malacocottus из разных рай-
онов ареала рода, также пришёл к выводу о нали-
чии в Японском море только этого вида. Имеются
сведения о подтверждённых поимках у материко-
вого побережья Японского моря подвида
M. zonurus microphthalmus Popov, 1933 − 2 экз. в
зал. Чосонман, КНДР и 1 экз. в зал. Владимир,

Приморье (Линдберг, Красюкова, 1987); однако
по современной классификации этот подвид при-
знан младшим синонимом M. gibber (Fricke et al.,
2020). Указанные особи хранятся в коллекции
Зоологического института (ЗИН РАН); по нашей
просьбе сотрудник ЗИН РАН Б.А. Шейко про-
смотрел два сохранившихся экземпляра и под-
твердил, что они являются M. gibber. При подго-
товке настоящей работы мы совместно с А.А. Ба-
лановым (ННЦМБ ДВО РАН) определили
видовую принадлежность собранных им в север-
ной части Японского моря (у о-ва Сахалин и у ма-
терикового побережья) 17 особей рода Malacocot-
tus, которые также оказались M. gibber. Сборы рыб
выполнены случайным образом из траловых уло-
вов во время рейса СахНИРО на НИС “Дмитрий
Песков” в 2007 г. Таким образом, M. gibber явля-
ется единственным представителем рода Malaco-
cottus в Японском море.

УДК 597.585.591.5
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Биология M. gibber изучена слабо. В немного-
численных иностранных публикациях приведе-
ны ограниченные данные по его батиметрическо-
му распределению, размерам, репродуктивным
характеристикам и питанию в южных районах
Японского моря, а также размножению в искус-
ственных условиях (Minami, 2000; Okiyama, 2004;
Kono et al., 2008; Choi et al., 2009; Sohn et al., 2010;
Tsuruwaka, Shimada, 2011). В литературе по рос-
сийским водам Японского моря содержатся лишь
отрывочные сведения о встречаемости, распреде-
лении и питании этого вида, фигурирующего как
M. zonurus (Ким Сен Ток, 2001; Новиков и др.,
2002; Пущина, 2005, 2014; Соколовский и др.,
2007, 2009; Соломатов, 2008; Шунтов и др., 2014;
Панченко и др., 2016).

Цель настоящей работы – охарактеризовать
сезонное батиметрическое и пространственное
распределение, размерно-половую структуру и
питание M. gibber в северо-западной части Япон-
ского моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В работе использованы материалы донных
траловых съёмок и контрольных тралений у рос-
сийского материкового побережья Японского
моря (рис. 1) на судах ТИНРО и СахНИРО.
Проанализированы данные, в сборе которых
авторы принимали участие, и архивные матери-
алы за 1981−2016 гг. Территориально акватория
побережья, расположенного выше м. Золотой
(47°19′3′′ с.ш.), относится к Хабаровскому краю,
ниже – к Приморскому. В последнем выделяются
зал. Петра Великого и воды Северного Приморья.
Так как уловы мягкого бородавчатого бычка в за-
ливе и на большей части акватории Северного
Приморья были близки, при анализе распределе-
ния они были объединены в южный район. При-
легающие к м. Золотой воды Приморского и Ха-
баровского краёв, в которых его распределение
оказалось ближе к расположенной выше матери-
ковой акватории Татарского пролива, объедине-
ны с ней в северный район. Граница между райо-
нами проведена по 47°10′ с.ш.

Проанализированы данные 10874 тралений
на глубинах от 2 до 940 м, из них в диапазоне
глубин обнаружения мягкого бородавчатого
бычка – 5005 тралений. Проведено 5820 изме-
рений придонной температуры воды. Ловы вы-
полняли донными тралами с длиной верхней под-
боры от 20 до 69 м (горизонтальное раскрытие от
13 до 38 м) и ячеёй в кутце от 10 до 30 мм. Скорость
тралений составляла 1.5−4.5 (2.7) узлов. Для по-
лучения сравнимых результатов при использова-
нии тралов разных конструкций уловы рыб пере-
считывали на плотность по формуле: P = B/S, где
P – плотность, экз/км2; B – улов, экз.; S – площадь

траления, км2. Так как вопрос о коэффициентах
уловистости рыб остаётся дискуссионным, дан-
ный показатель при пересчёте на плотность не
вводили. Анализ пространственного распределе-
ния выполнен с помощью программного пакета
CHARTMASTER методом сплайн-аппроксимации.

Деление на гидрологические сезоны базирует-
ся на классификации Зуенко (1994): зима – ян-
варь–февраль, весна – март–апрель, лето – июнь–
сентябрь, осень – ноябрь–декабрь. Поскольку ба-
тиметрическое распределение мягкого бородав-
чатого бычка в зимний, весенний и осенний сезо-
ны оказалось сходным, эти сезоны были объеди-
нены в холодный период года. В тёплый же
период года, помимо летнего сезона, вошли вто-
рая половина мая (переходного месяца между ве-
сенним и летним сезонами) и первая половина
октября (переходного месяца между летним и ве-
сенним сезонами). Первая половина мая и вторая
половина октября отнесены к холодному периоду.

Измеряли длину по Смитту (FL), которая у
мягкого бородавчатого бычка соответствует об-
щей длине (TL), у 16166 особей, из них 810 с опре-
делением пола. Биоанализ проведён у 100 особей.
Материал по питанию (310 желудков) собран на
материковом склоне Приморья (300−750 м) в
марте−июле. Пробы обрабатывали в соответ-
ствии с Методическим пособием (1974). Величи-
ну суточного рациона рыб оценивали методом
Новиковой (1949) в модификации Чучукало и
Напазакова (1999) путём определения продолжи-
тельности переваривания исходной (восстанов-
ленной) массы пищевых объектов в зависимости от
температуры придонного слоя воды. Среднее зна-
чение рациона и соотношение в нём компонентов
вычислены с учётом биомасс исследованных раз-
мерных групп и их вклада в общее потребление.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В северо-западной части Японского моря мяг-
кий бородавчатый бычок относится к мезобен-
тальной группировке рыб, представители кото-
рой в течение года предпочитают материковый
склон и лишь эпизодически заходят на глубины
< 200 м (Соломатов, 2008). Ким Сен Ток (2001)
при описании миграций рыб у юго-западной ча-
сти Сахалина относит его к видам, достаточно
равномерно распределяющимся на акватории в
течение года. Поскольку мы также не выявили су-
щественных смещений его в другие районы, при
анализе пространственного распределения се-
зонные данные были объединены.

Скопления мягкого бородавчатого бычка фор-
мировались практически на всех обследованных
участках материкового склона, хотя южнее м. Зо-
лотой их плотность была, как правило, выше.
При кажущейся по представленным данным не-
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равномерности распределения (рис. 1) в большин-
стве случаев это связано с разнокачественностью
материала. Свал глубин, где зачастую отмечаются
значительные уловы мягкого бородавчатого бычка,
не удалось равномерно охватить исследованиями в
связи с отсутствием на многих участках мест,
пригодных для тралений. Этим можно объяснить
его низкую плотность у юго-западной границы

района работ, а также у 132° и 136° в.д., где с мори-
стой стороны наиболее явственно вклиниваются
уступами необследованные места.

На обследованных глубоководных участках
концентрации мягкого бородавчатого бычка наи-
более часто формировались в центральной части
зал. Петра Великого западнее 132° в.д. (у примы-

Рис. 1. Пространственное распределение мягкого бородавчатого бычка Malacocottus gibber в северо-западной части
Японского моря, по данным тралений в диапазоне глубин 2−940 м.
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кающего к нему необследованного участка круто-
го свала глубин), а также у побережья Северного
Приморья между 133° и 135° в.д. (рис. 1), что мо-
жет быть связано с особенностями гидрологиче-
ского режима. В центральной области залива
проходит зона раздела циркуляции вод (Зуенко,
2008). Зимой здесь продуцируется большой объём
опускающейся на дно воды, которая обеспечива-
ет вентиляцию водных масс, что, видимо, благо-
приятствует подходам мягкого бородавчатого
бычка. На повышение же его уловов между 133° и
135° в.д., вероятно, влияет зона дивергенции, ко-
торая находится в центральной части моря и вы-
тянута на северо-восток, но в указанном районе
имеет почти широтное направление и вплотную
примыкает к материковому шельфу (Яричин,
Покудов, 1982).

При продвижении в северном направлении за-
метное понижение плотности поселений мягкого
бородавчатого бычка началось у траверза м. Золо-
той, в районе 47°10′ с.ш. (рис. 1). Самая северная
его поимка была зарегистрирована у 49°30′ с.ш. на
глубине 217 м. Очевидно, что отсутствие уловов
выше указанной координаты обусловлено мелко-
водность северной части Татарского пролива. Од-
нако в расположенной ниже глубоководной ча-
сти пролива уменьшение уклона дна, напротив,
расширяет площадь пригодного для жизни этого
вида биотопа. Уменьшение плотности поселений
мягкого бородавчатого бычка в северной области
связано с тем, что в расположенных выше м. Зо-
лотой водах Татарского пролива гидрологиче-
ский режим значительно отличается от такового в
расположенных ниже водах северо-западной ча-
сти Японского моря. В проливе, особенно с мате-
риковой стороны, формируется подповерхностный
слой вод с пониженной температурой и солёно-
стью, опускающийся за счёт зимней конвекции в
придонные слои и нередко сохраняющийся даже
летом (Зуенко, 2008). Влияние этого фактора
проявляется и в относительно глубоководной зо-
не. Такие воды проникают на юг до 46° с.ш., од-
нако южнее м. Золотой их влияние ослабевает. В
связи с особенностями гидрологии материковая
акватория Татарского пролива является неблаго-
приятной для обитания многих видов рыб, в том
числе представителей близкого в систематиче-
ском отношении семейства Cottidae, в частности,
для дальневосточного шлемоносца Gymnocan-
thus herzensteini (Калчугин и др., 2016).

Минимальная глубина обнаружения мягкого
бородавчатого бычка в северо-западной части
Японского моря, сведения о которой можно счи-
тать достоверными, составила 79 м и была зареги-
стрирована в начале апреля в периферийной об-
ласти южного района – в зал. Петра Великого
(Панченко и др., 2016). Глубже, согласно архив-
ным данным, отмечалось по одной его особи в
трёх тралениях на глубинах 128−140 м. Однако

эти поимки нельзя считать достоверными, так
как каждому из этих ловов предшествовали рабо-
ты на больших глубинах, в которых присутствова-
ли особи мягкого бородавчатого бычка. Полно-
стью же в период съёмки очистить трал от гидро-
бионтов до следующей его постановки удаётся
далеко не всегда, поэтому остаётся вероятность
нахождения особей из предыдущего улова. До-
стоверных поимок не наблюдалось вплоть до
160-метровой изобаты, где в конце марта, также в
границах залива, была отмечена одна его особь.
Единичная поимка на сходной глубине (161 м)
была в июне и в центральной области южного
района. Учитывая большой объём проанализиро-
ванных данных, можно констатировать, что
меньшие глубины не являются для вида типич-
ными. Объективным объяснением появления
особи мягкого бородавчатого бычка у 80-метро-
вой изобаты может быть вынос с глубинными во-
дами в результате апвеллинга, отмечаемого в этом
районе наряду с упоминавшимся выше процес-
сом опускания в зимнее время водных масс в при-
донные слои воды (Зуенко, 2008). В северном райо-
не, у материкового побережья Татарского пролива,
минимальная глубина обнаружения мягкого боро-
давчатого бычка, отмеченная в феврале, была боль-
ше – 188 м. В летний же период этот показатель
здесь составил 217 м.

В тёплый период года в южном районе мягкий
бородавчатый бычок до 200-метровой изобаты
встречался в уловах лишь эпизодически (табл. 1).
Далее, в диапазоне глубин 201−250 м, частота
его встречаемости приближалась к 25%, а на
251−300 м – к 50%. Постепенно увеличивалась
здесь и плотность рыб, однако основные концен-
трации формировались на глубинах >300 м. С ро-
стом глубины плотность поселений бычка, как и
частота встречаемости, достигла высоких значе-
ний в диапазоне 401−500 м; далее следовало
снижение (в большей степени удельной чис-
ленности, чем частоты встречаемости), а на
глубинах >700 м – новый рост этих показателей
до максимальных из отмеченных. Однако данные
по последнему диапазону в этот сезон вряд ли от-
ражают реальные тенденции, так как в нём было
проведено лишь два траления, причём на близких
к 700-метровой изобате глубинах (733 и 735 м) на
участке зал. Петра Великого, где традиционно на-
блюдались высокие уловы мягкого бородавчатого
бычка (рис. 1). В северном районе, на акватории
материковой части Татарского пролива, летом на
максимальных из исследованных глубин (>700 м)
было проведено больше ловов и плотность рыб,
напротив, оказалась меньшей, чем в смежном
диапазоне 501−700 м (табл. 1). Здесь этот показа-
тель был наивысшим, хотя частота встречаемости
оказалась сходной с таковой на глубинах > 700 м.
В северном районе, как и в южном, до 300-метро-
вой изобаты уловы были незначительны.
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Сравнивая два района обитания мягкого боро-
давчатого бычка в тёплый период, можно конста-
тировать, что в южном минимальные глубины его
обитания оказались меньшими, а в каждом из
диапазонов глубин плотность поселений боль-
шей, чем в северном (табл. 1). Обитающие в се-
верном районе особи тяготели к бóльшим глуби-
нам, чем в южном. Обусловлены различия, види-
мо, тем, что северный район характеризуется
более суровыми гидрологическими условиями. В
связи с этим не случайно, что средние значения
температуры в северном районе оказались ниже.
Помимо температуры, негативное влияние на
обитание бычка у материкового побережья Та-
тарского пролива, по-видимому, оказывает рас-
преснение, усиливающееся в направлении его ку-
товой части (Зуенко, 2008).

В холодный период года в южном районе пред-
ставители вида по-прежнему концентрировались
в основном на глубинах >300 м. В отличие от лета
их плотность и частота встречаемости в диапазо-
не 501−700 м оказались выше, чем на 401−500 м
(табл. 1). В северном районе в это время часть
рыб, по сравнению с тёплым периодом, также
была смещена несколько глубже: основные кон-

центрации, как и летом, продолжали тяготеть к
глубинам 501−700 м, однако плотность их, как и
на глубинах 401−500 м, возросла. Произошло это,
вероятно, за счёт подхода рыб с меньших глубин.

При сравнении распределения мягкого боро-
давчатого бычка в двух районах в холодный пери-
од года заметно, что, как и летом, основная масса
рыб у материкового побережья Татарского про-
лива была относительно южного района сдвинута
по склону ниже, а уловы рыб на глубинах образо-
вания концентраций меньше при близкой часто-
те встречаемости. Происходило это на фоне более
низкой на севере придонной температуры воды
(табл. 1) и, вероятно, солёности. Вместе с тем глу-
бины образования наибольших скоплений в
двух районах в холодный период оказались
сходными – 501−700 м. Таким образом, разли-
чия в батиметрическом распределении мягкого
бородавчатого бычка в сезонном аспекте выраже-
ны слабо. Хотя и проявляется его тяготение в хо-
лодный период к несколько большим глубинам,
предпочитаемые батиметрические диапазоны в
течение года значительно не меняются.

Судя по проявляющейся ниже 700-метровой
изобаты тенденции уменьшения заселённости

Таблица 1. Батиметрическое распределение мягкого бородавчатого бычка Malacocottus gibber в северо-западной
части Японского моря, 1981−2016 гг.

Примечание. Здесь и в табл. 2: над чертой – тёплый период года, под чертой – холодный; ЧВ – частота встречаемости,
N – число тралений; “+” – нетипичная поимка на глубине 79 м.

Глубины, м

Южный район Северный район

Средняя 
плотность, 

экз/км2
ЧВ, %

Средняя 
температура, 

°С
N

Средняя 
плотность, 

экз/км2
ЧВ, %

Средняя 
температура, 

°С
N

79−100 0
+

101−150

151−200

201−250

251−300

301−400

401−500

501−700

701−940

0
+

2.12
0.79

441
299

0
0

0
0

1.43
1.00

77
37

0
0

0
0

1.79
1.20

397
378

0
0

0
0

1.47
1.32

91
47

9.3
1.7

5
4

1.54
1.20

139
250

0
1.2

0
3

1.38
1.09

64
33

39.9
48.1

25
26

1.34
1.16

175
303

1.5
0

3
0

1.18
1.03

59
36

114.3
165.2

49
40

1.18
0.94

94
245

27.8
1.0

7
4

1.05
0.85

41
25

860.3
405.5

86
67

0.95
0.82

162
452

87.0
26.9

34
27

0.80
0.76

61
49

919.9
597.4

96
77

0.75
0.63

106
366

70.7
224.0

47
73

0.70
0.55

30
44

557.4
614.7

83
85

0.56
0.52

95
244

275.2
395.7

84
93

0.48
0.38

50
30

1581.3
526.8

100
87

0.51
0.39

2
62

170.3
153.7

85
88

0.41
0.27

13
8
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мягким бородавчатым бычком акватории, нам
удалось охватить основные глубины его обита-
ния, хотя полностью батиметрический диапазон
этого вида в глубоководной части охвачен не
был. Имеются сведения, что он обитает до глу-
бин > 1000 м (Amaoka et al., 1995; Okiyama, 2004;
Adachi et al., 2009; Парин и др., 2014). Между тем
основные скопления приурочены к меньшим
глубинам. По данным шести траловых съёмок в
осенний и весенний периоды 2007−2009 гг. в япо-
номорских водах Республики Корея на глубинах
300−900 м (Sohn et al., 2010), основные скопления
M. gibber постоянно формировались ниже 300-
метровой изобаты; при некоторых различиях
предпочитаемых диапазонов глубин в разных
съёмках в большинстве из них при приближении
к 900-метровой изобате его плотность уменьша-
лась. У японских островов этот вид также предпо-
читает глубины 400−700 м (Okiyama, 2004; Tsuru-
waka, Shimada, 2011).

Хотя не все траления сопровождались измере-
ниями придонной температуры воды (в том числе
и при выбивающейся поимке особи мягкого бо-

родавчатого бычка на глубине 79 м), имеющийся
массив данных (табл. 2) позволяет выявить его
температурные предпочтения. Поимки мягкого
бородавчатого бычка были нами отмечены при
слабоположительном температурном фоне
0.1−2.6°С, тогда как в целом в проанализирован-
ном массиве данных температура в течение года
варьировала от –1.9 до +22.6°С, а на глубинах
охваченного нами типичного для вида диапазона
обитания (от 160 м) – от 0 до 2.9°С.

В течение года температура обитания мягкого
бородавчатого бычка варьировала незначитель-
но, что не удивительно, принимая во внимание
слабую сезонную изменчивость в распределении
рыб по глубинам и довольно стабильные темпера-
турные условия в предпочитаемых диапазонах
(табл. 1). Сезонное отличие в обоих районах за-
ключалось лишь в незначительном смещении
бычка в холодный период года в сторону меньших
значений температуры (табл. 2). Региональная
изменчивость в распределении относительно
температурного фактора более выражена. В юж-
ном районе температурный диапазон его обитания

Таблица 2. Распределение мягкого бородавчатого бычка Malacocottus gibber в северо-западной части Японского
моря в зависимости от придонной температуры, 1981−2016 гг.

Примечание. “–” – нет данных.

Придонная
температура,

°С

Южный район Северный район

Средняя плотность, 
экз/км2 ЧВ, % N

Средняя плотность, 
экз/км2 ЧВ, % N

–1.90…+0.09

0.10–0.20

0.21–0.40

0.41–0.60

0.61–0.80

0.81–1.00

1.01–1.20

1.21–1.50

1.51–2.00

2.01–2.60

2.61–22.60

0
0

0
0

1
256

0
0

0
0

16
27

–
58.5

–
18

0
57

0
58.5

0
36

4
11

109.9
207.1

45
51

11
210

127.1
157.7

57
53

21
36

606.4
428.6

83
57

87
380

126.1
184.1

49
42

49
59

625.1
374.3

75
56

126
425

71.3
63.7

20
23

60
47

665.0
191.1

69
43

104
337

15.3
10.0

7
6

67
32

348.5
95.6

47
30

100
258

1.7
2.1

3
3

38
34

70.9
96.5

17
12

181
294

0
0

0
0

101
40

11.9
8.9

5
7

423
228

0.4
0

1
0

95
31

0.1
30.5

1
3

274
156

0
0

0
0

32
16

0
0

0
0

799
171

0
0

0
0

101
25
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составил 0.1–2.6°С, тогда как в северном был 0.1–
2.2°С. Относительно высокая плотность и частота
встречаемости бычка в северном районе по срав-
нению с южным были приурочены к меньшим
значениям температуры как в течение тёплого
(0.2–0.6 против 0.4−1.0°С), так и холодного пери-
ода (0.2–0.6 против 0.4−0.8°С).

В уловах были отмечены особи мягкого боро-
давчатого бычка TL 4–31 см. Как минимальные,
так и максимальные размеры рыб в северном рай-
оне были несколько меньше, чем на юге (рис. 2),
что может быть следствием меньшего объёма вы-
борки в первом районе (918 против 15248 экз.).
Хотя относительно максимальной длины следует
заметить, что, возможно, её уменьшение в север-
ном направлении объективно. С продвижением
далее на юг, в юго-восточную часть Японского
моря, его наибольшая отмеченная длина оказа-
лась ещё большей – SL 28 см (Okiyama, 2004), что
близко TL 32 см.

В северном районе по сравнению с южным до-
ли молоди мягкого бородавчатого бычка TL < 15 см,
как и взрослых особей TL > 20 см в уловах были боль-
ше, а доля особей среднего размера (16–20 см) −
меньше (рис. 2). Несмотря на различия в размер-
ном составе, средняя длина в обоих районах ока-
залась сходной – 18.0 и 18.1 см соответственно в
южном и северном. По данным биоанализа, до-
стигшие TL 18 см особи в подавляющем боль-

шинстве являются половозрелыми, а созревание
в массе начинается при TL ~ 15 см. В юго-восточ-
ной части Японского моря данный вид достигает
половой зрелости при сходных размерах (Okiya-
ma, 2004).

Сезонные различия размерного состава мягко-
го бородавчатого бычка по глубинам не просле-
живаются, что позволило объединить данные по
холодному и тёплому периодам (рис. 3). На глу-
бинах ≤200 м в течение года отмечались лишь
эпизодические поимки особей TL 12−20 см. В
диапазоне 201−250 м в южном районе размерный
ряд был довольно широк − TL 10−26 см (рис. 3а),
а в северном были пойманы лишь две особи − мо-
лодь TL 8 и 10 см (рис. 3б). Ниже в обоих районах
размерный состав бычка был существенно шире,
в уловах присутствовали как молодь, так и взрос-
лые особи. При этом наблюдалась тенденция
уменьшения минимального размера рыб с глу-
биной, которая в диапазоне 251−300 м состав-
ляла 12 см, 301−400 м – 8 см, 401−500 м – 7 см,
а самая мелкая особь TL 4 см была встречена ни-
же 600-метровой изобаты. Помимо уменьшения
минимальных размеров в глубоководной зоне по-
степенно увеличивалась и доля мелких особей.
Наиболее ярко это проявилось в северном райо-
не, за счёт чего средний размер здесь на глубинах
>700 м заметно снизился (рис. 3б). Следует отме-
тить, что в тихоокеанских прикурильских и при-

Рис. 2. Размерный состав мягкого бородавчатого бычка Malacocottus gibber в уловах донного трала в южном ( ) и
северном (− −) районах северо-западной части Японского моря.
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камчатских водах тенденция уменьшения разме-
ров с возрастанием глубины характерна и для
близкородственного вида M. zonurus (Токранов, Ор-
лов, 2001), вероятно, занимающего за пределами
Японского моря сходную экологическую нишу.

Среди промеренных с определением пола осо-
бей мягкого бородавчатого бычка TL 7–27 см
численно преобладали самки – 60%; их доля
практически во всех размерных группах превы-
шала долю самцов (рис. 4). Среди созревающих
рыб TL 15–18 см преобладание самок минималь-
ное, с увеличением длины их доля постепенно
повышается – до 85% у рыб TL 24 см. Близкое к рав-
ному соотношения полов среди особей TL > 24 см,
по всей видимости, обусловлено случайностью вы-

борки малого объёма (две самки и два самца
TL 25−27 см).

Преобладание самок и возрастание их доли
среди взрослых рыб при достижении обоими по-
лами сходных размеров, вероятно, характерно
для рода Malacocottus в целом. В выборке
M. zonurus из северо-западной части Берингова
моря преобладают самки (55%) (Глубоков и др.,
2019). В популяции M. zonurus из тихоокеанских
вод северных Курильских о-вов и юго-восточной
части Камчатки доля самок в среднем составля-
ет 54%, а среди наиболее крупных особей
(TL 33−35 см) – 80% (Токранов, Орлов, 2001).
При этом авторы указывают, что длина одновоз-
растных самцов и самок близка, предельная дли-

Рис. 3. Размерный состав мягкого бородавчатого бычка Malacocottus gibber в уловах донного трала в разных диапазонах
глубин в южном (а) и северном (б) районах северо-западной части Японского моря: (-) – среднее значение, (z) – пре-
делы варьирования показателя.
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на особей обоих полов составляет 35 см. Поэтому
поступательное увеличение с ростом доли самок
не может быть связано с половыми различиями
темпа роста двух полов, а объяснить это можно, на
наш взгляд, лишь большей смертностью самцов.

По данным литературы, в южных районах
Японского моря ведущую роль в питании мягкого
бородавчатого бычка играют нектобентосные,
нектонные и планктонные организмы. На под-
водных возвышенностях Ямато и свале глубин
Юго-Западного Хонсю в его желудках наиболее
часто встречаются головоногие моллюски (Cep-
halopoda) − кальмар-светлячок Watasenia scintil-
lans и командорский кальмар Berryteuthis magister,
десятиногие раки (Decapoda), в том числе розо-
вая креветка Pandalus eous и японский краб-стри-
гун Chionoecetes japonicus, а также планктонные
ракообразные − гиперииды (Hyperiidea), эвфау-
зииды (Euphausiacea), мизиды (Mysidacea) (Mina-
mi, 2000; Okiyama, 2004; Kono et al., 2008). В юж-
нокорейских водах основу рациона M. gibber по
массе составляют декаподы, преимущественно
крабы (Brachyura) – 38.5% и рыбы – 18.9% (Choi
et al., 2009), однако к основной пище бычка авто-
ры относят неидентифицированных амфипод
(Amphipoda), головоногих моллюсков и крабов,
имеющих наибольшие индексы относительной
значимости, и при этом характеризуют его как мез-
опелагофага.

Результаты наших исследований показали, что
на материковом склоне северо-западной части
Японского моря в число ведущих компонентов

корма мягкого бородавчатого бычка наряду с мас-
совыми видами нектобентоса (северная креветка
Pandalus borealis), нектона (кальмары рода Gona-
topsis) и планктона (эвфаузиида Thysanoessa lon-
gipes) входят бентосные беспозвоночные – мно-
гощетинковые черви (Polychaeta) и амфиподы-
гаммариды (Gammaridea) (табл. 3). Для молоди
бычка TL 11−15 см эти мелкие донные гидро-
бионты служат главной пищей, а северная кре-
ветка, гипериида Themisto japonica, эвфаузииды и
брюхоногие моллюски (Gastropoda) – второсте-
пенной. С увеличением размеров рыб доля бенто-
са (особенно гаммарид) в их рационе заметно со-
кращается, но возрастает доля креветок, кальма-
ров и эвфаузиид. Взрослые особи TL 21−25 см
переходят на потребление в основном креветок и
кальмаров, используя в качестве дополнительной
пищи червей, гаммарид и рыб. Приведённые дан-
ные свидетельствуют, что мягкий бородавчатый
бычок является эврифагом, формирующим свой
рацион за счёт представителей разных экологиче-
ских групп животных и в трофологическом отноше-
нии очень близок к M. zonurus (Чучукало, 2006).

Региональная изменчивость питания M. gibber
прослеживается не только при сравнении данных
из южной и северо-западной части Японского
моря, но и в пределах рассматриваемой нами ак-
ватории. Так, в зал. Петра Великого в его пище
доминируют полихеты (28.2%) и гаммариды
(20.9%), составляющие в сумме с другими донны-
ми беспозвоночными >60%, а северная креветка
(10.4%) и кальмары (6.7%) имеют второстепенное
значение (рис. 5а). Иная картина наблюдается в

Рис. 4. Соотношение самцов ( ) и самок ( ) в разных размерных группах мягкого бородавчатого бычка Malacocottus
gibber в северо-западной части Японского моря.
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Таблица 3. Состав пищи мягкого бородавчатого бычка Malacocottus gibber на материковом склоне северо-запад-
ной части Японского моря (март–июль), % массы

Примечание. “+” − доля компонента < 0.1%, “–” – компонент отсутствует.

Компонент пищи и другие показатели
Размерная группа, см

В среднем
11−15 16−20 21−25

Actiniaria 0.5 3.6 0.2 2.1
Polychaeta: 24.2 20.0 7.8 15.6

Eulalia sigeformis 3.2 1.9 1.9 2.0
Phyllodoce groenlandica 7.8 3.4 1.1 2.7
Aphrodita talpa – 0.6 2.0 1.2
Glycera capitata 2.7 0.4 – 0.3
Flabelligera affinis 2.9 6.5 0.1 3.9
Maldanidae gen. sp. – 4.1 – 2.3
Polychaeta varia 7.6 3.1 2.7 3.2

Amphipoda: 41.7 12.5 5.1 11.3
Lilljeborgia serratoides 5.2 – – 0.3
Anonyx nugax – 1.7 – 1.0
Anonyx sp. 4.3 3.9 4.6 4.2
Opisa eschrichti – 1.1 – 0.6
Nicippe tumida 13.6 1.3 + 1.5
Syrrhoe crenulata 2.4 1.2 – 0.8
Gammaridea varia 4.8 2.4 0.2 1.7
Themisto japonica 11.4 0.9 0.3 1.2

Euphausiacea: 7.3 17.3 1.1 10.6
Thysanoessa longipes 3.9 17.2 0.4 10.1
Euphausiacea varia 3.4 0.1 0.7 0.5

Decapoda: 11.7 22.6 49.0 32.1
Pandalus borealis 11.7 15.3 43.6 25.9
Eualus townsendi – 0.3 1.7 0.8
Spirontocaris brevidigitata – 2.6 – 1.5
Argis toyamaensis – – 1.7 0.6
Crangon communis – 3.0 - 1.7
Chionoecetes opilio – 0.4 1.5 0.8
Decapoda varia – 1.0 0.5 0.8

Gastropoda: 7.5 5.4 + 3.4
Cryptonatica sp. 7.3 0.7 – 0.7
Gastropoda varia 0.2 4.7 + 2.7

Bivalvia: 0.8 5.4 1.6 3.6
Yoldia sp. 0.8 4.0 1.1 2.7
Bivalvia varia - 1.4 0.5 0.9

Cephalopoda: 0.9 9.3 25.4 15.0
Gonatopsis sp. 0.9 9.3 25.4 15.0

Ophiuroidea 1.8 2.0 1.9 2.0
Pisces: – – 6.5 2.5

Bothrocara hollandi – – 2.5 1.0
Pisces varia – – 4.0 1.5

Прочие 3.6 1.9 1.4 1.8
Средний суточный рацион, % массы тела 2.3 2.2 3.0 2.5
Число желудков, шт. 64 155 91 310
Доля пустых желудков, % 20.3 7.7 8.8 10.6
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водах Северного Приморья (рис. 5б), где в рацио-
не бычка лидируют креветка (27.9%) и кальмары
(16.1%), а доля полихет (14.0%), гаммарид (8.6%),
как и всего бентоса (34.4%), значительно уступает
таковой в заливе. Следует также отметить разли-
чия в потреблении обыкновенного краба-стригу-
на Chionoecetes opilio. Этот массовый вид, обитаю-
щий в основном на глубинах <400 м, в целом не
играет существенной роли в питании мягкого бо-
родавчатого бычка, однако на материковом скло-
не залива его молодь составляет заметную часть
содержимого желудков рыб (5.6%), тогда как в во-
дах Северного Приморья его доля ничтожно мала
(0.2%). Перечисленные различия обусловлены,
по-видимому, региональными особенностями
кормовой базы бычка и в первую очередь – раз-
ным уровнем обилия потребляемых им видов де-
капод и головоногих моллюсков. Известно, что
на материковом склоне Северного Приморья
удельная биомасса кальмаров рода Gonatopsis в

придонном слое воды превышает таковую в
зал. Петра Великого в 1.6 раза (Шунтов и др.,
2014). Гораздо выше в этом районе и удельная
биомасса северной креветки – в 4.4 раза, в то вре-
мя как у краба-стригуна она в 3.4 раза ниже, чем в
заливе (Колпаков и др., 2018).

Сезонная динамика пищевого спектра M. gib-
ber менее выражена, чем размерно-возрастная и
региональная. В частности, в водах Северного
Приморья значительные сезонные различия об-
наружены только в потреблении кальмаров и эв-
фаузиид (рис. 5в, 5г). Соотношение этих компо-
нентов в рационе бычка от весны к лету меняется
в противофазе, при этом резкое падение доли
кальмаров в пище (с 28.6% в марте−мае до 3.8% в
июле) почти полностью компенсируется ростом
доли эвфаузиид (соответственно с 0.7 до 20.7%) и
отчасти бентосных беспозвоночных. Выявлен-
ные изменения являются, очевидно, следствием
батиметрических различий в структуре кормовой

Рис. 5. Состав пищи (% массы) мягкого бородавчатого бычка Malacocottus gibber в весенне-летний период в зал.
Петра Великого (а) и в водах Северного Приморья (б–г): а, б − весенне-летний период, в – март–май, г – июль;
компоненты пищи: 1 – Polychaeta, 2 – Gammaridea, 3 – Euphausiacea, 4 – Pandalus borealis, 5 – Chionoecetes opilio,
6 – Gastropoda, 7 – Bivalvia, 8 – Cephalopoda, 9 – Pisces, 10 – прочие.
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базы бычка. Хотя рассматриваемый вид не совер-
шает протяжённых сезонных миграций, в тёплый
период года в 1.5−2.0 раза увеличивается плот-
ность его концентрации на глубинах 300−500 м
(табл. 1), где удельная биомасса кальмаров рода
Gonatopsis в 5.7 раза ниже, чем в диапазоне
500−700 м (Шунтов и др., 2014). Вместе с тем в
верхнем отделе материкового склона в весенне-
летний период происходит массовое развитие эв-
фаузиид (Долганова, 2001), образующих в светлое
время суток придонные скопления, доступные
для демерсальных рыб.

По нашим оценкам, величина суточного раци-
она исследованных размерных групп мягкого бо-
родавчатого бычка составляет 2.2−3.0% (в сред-
нем − 2.5%) массы тела (табл. 3). Сезонные разли-
чия этого показателя не велики (2.8 и 2.2% весной
и летом), что, вероятно, связано с обитанием
бычка в относительно стабильных абиотических
условиях материкового склона.

ВЫВОДЫ
1. В северо-западной части Японского моря

мягкий бородавчатый бычок обитает в основном
на глубине от 160 до 940 м. В южном районе, ниже
траверза м. Золотой, начинает встречаться с
меньших глубин, чем в северном, у материкового
побережья Татарского пролива. Концентрации
рыб в южном районе также несколько мельче, а
их плотность выше.

2. В течение года повсеместно основная масса
мягкого бородавчатого бычка предпочитает глу-
бины >300 м. Сезонные различия в распределе-
нии проявляются в основном в смещении в хо-
лодный период концентраций на несколько боль-
шие глубины материкового склона. В южном
районе наиболее заселёнными в тёплый период яв-
ляется диапазон 301−500 м, в холодный – > 400 м. В
северном районе постоянно наибольшие концен-
трации тяготеют к глубинам 501−700 м, причём в
холодный период их плотность повышается за
счёт подхода рыб с меньших глубин.

3. В южном районе мягкий бородавчатый бы-
чок встречается при температуре воды 0.1–2.6°С,
в северном – при 0.1–2.2°С. В обоих районах в хо-
лодный период года он тяготеет к меньшим зна-
чениям температурного фона.

4. Мягкий бородавчатый бычок достигает TL
31 см; максимального для вида размера, вероятно,
могут достигать особи обоих полов; созревает при
TL 15−18 см. Средние размеры рыб в уловах в юж-
ном и северном районе северо-западной части
Японского моря близки – соответственно 18.0 и
18.1 см; при этом в северном районе доля молоди,
как и взрослых особей, несколько выше. В целом
в популяции соотношение самки : самцы состав-
ляет 1.5 : 1.0. В период созревания доля самцов по-

вышается, хотя и не достигает равного с самками.
Среди взрослых рыб прослеживается тенденция
возрастания доли самок с увеличением длины.

5. Мягкий бородавчатый бычок является эври-
фагом. Основу рациона молоди TL 11−15 см со-
ставляют полихеты и гаммариды, взрослых осо-
бей TL 16−20 см – полихеты, эвфаузииды и се-
верная креветка, TL 21−25 см – креветка и
кальмары рода Gonatopsis. Региональная и сезон-
ная изменчивость состава пищи бычка обуслов-
лена, по-видимому, особенностями кормовой ба-
зы. В весенне-летний период величина суточного
рациона бычка составляет в среднем 2.5% массы
тела, при этом значительной размерно-возраст-
ной и сезонной динамики интенсивности пита-
ния не наблюдается.
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Удильщики, или морские черти, рода Lophius в настоящее время приобретают все бóльшую эконо-
мическую ценность и становятся востребованными во всем мире. Чернобрюхий удильщик Lophius
budegassa (Spinola, 1807) имеет важное экономическое значение для рыбопромысловых флотов и
рыбных рынков всех европейских стран. Однако, несмотря на экономическую ценность, его биоло-
гия, экология и особенно питание изучены плохо. В нашем исследовании для изучения экологии
питания L. budegassa из траловых уловов рыбопромысловых судов в центральной части Эгейского
моря в период с сентября 2017 по август 2018 гг. всего было собрано 558 желудков. Из них 284 оказа-
лись пустыми, а желудки с пищей были исследованы с определением количества (N%), массы
(W%), частоты встречаемости (O%) и относительной важности (IRI%) пищевых объектов. В резуль-
тате было выявлено, что в природе эта хищная рыба питается многими видами жертв и в целом со-
став её пищи включает рыб, головоногих моллюсков и ракообразных. Рыбы были наиболее важной
группой (IRI 59.4%). Европейский хек Merluccius merluccius и глубоководная розовая креветка Para-
penaeus longirostris являлись основными пищевыми объектами L. budegassa в обследованном районе.
Состав пищи рассматриваемого вида в центральной части Эгейского моря у различных размерных
групп различался: у молоди общей длиной (TL) ≤ 150 мм доминирующим пищевым объектом был
обыкновенный капеллан Trisopterus minutus, у особей (TL 150−300 мм) − M. merluccius, у рыб
TL 300−450 мм и TL 450−650 мм − P. longirostris и более крупные особи донных рыб, такие как
M. merluccius и обыкновенная султанка Mullus barbatus.

Ключевые слова: удильщик, Lophius budegassa, состав пищи, особенности питания, центральная часть
Эгейского моря.
DOI: 10.31857/S0042875221060187
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Динамика численности популяции скумбрии Scomber colias Центрально-Восточной Атлантики опи-
сана продукционной моделью Шефера с использованием в качестве входной информации индекса
обилия рыб. Рассматривается пример построения репрезентативного индекса численности вида в
случае преобладающего в районе многовидового промысла. Предлагается процедура обработки ба-
зы данных судовых суточных донесений, включающая в себя алгоритм формирования репрезента-
тивной выборки, проверку гипотезы о статистической однородности наблюдения и стандартизацию
индекса численности методом обобщённых линейных моделей. Показано, что промысел пелагиче-
ских рыб в Центрально-Восточной Атлантике не является селективным, а наиболее существенными
факторами производительности выступают сезонное пространственное распределение вида и мощ-
ность промысловых судов. Текущий объём вылова (420 тыс. т в 2018 г.) является историческим мак-
симумом и согласно продукционной модели приближается к оценке верхней границы устойчивого
улова (499 тыс. т). Превышение этого ориентира промыслового воздействия неизбежно приведёт к
подрыву и резкому сокращению популяции скумбрии.

Ключевые слова: скумбрия Scomber colias, динамика численности, продукционные модели, оценка
запаса, многовидовой и целевой промысел, Центрально-Восточная Атлантика.
DOI: 10.31857/S0042875221060011

Центрально-Восточная Атлантика (ЦВА) яв-
ляется одной из самых биопродуктивных обла-
стей Мирового океана, особенно в районе Канар-
ского апвеллинга. В последние годы ведущими
промысловыми и наиболее продуктивными рай-
онами являются исключительные экономиче-
ские зоны (ИЭЗ) Марокко и Мавритании, основу
уловов в которых составляют пелагические рыбы:
скумбрия Scomber colias, европейская ставрида
Trachurus trachurus, западноафриканская ставрида
T. trecae, европейская сардина Sardina pilchardus,
круглая сардинелла Sardinella aurita и плоская
сардинелла S. maderensi. В 2004−2017 гг. средний
общий вылов скумбрии составлял 263 тыс. т при
доле России 21% (55.2 тыс. т). На протяжении
этого периода объём вылова скумбрии возрастал,
достигнув к 2016 г. максимума в 401 тыс. т, что
связано как с вовлечением в промысел новых
стран, так и с увеличением спроса на продукцию
скумбрии на мировом рынке. На начало 2018 г. вы-
лов скумбрии между разными странами распреде-

лялся следующим образом: Марокко − 32.4%, Рос-
сия − 22.6%, ЕС − 14.4% и прочие страны − 30.6%.

Рациональное использование водных биоло-
гических ресурсов предполагает научно обосно-
ванное регулирование промысла на основе коли-
чественной оценки состояния популяции (Баба-
ян, 2000; Walters, Martell, 2004). Неотъемлемой
частью современных стандартов процедуры оце-
нивания состояния популяций является широкое
использование методов математического моде-
лирования (Бабаян и др., 2018). Подавляющее
большинство моделей динамики популяции
предусматривают наличие в составе входной ин-
формации индексов численности. Источниками
такой информации являются как данные учётных
траловых съёмок, так и данные промысловой ста-
тистики. К сожалению, объём и качество инфор-
мации, полученной с помощью учётных траловых
съёмок, не обеспечивает достаточно надёжных
рядов индексов численности в силу ряда причин.
Так, в 2004−2015 гг. учётные траловые съёмки в
ЦВА Норвегия и Россия проводили не каждый
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год, при этом акватория, сезон и методика орга-
низации и обработки наблюдений не были согла-
сованы исследователями. Поэтому в качестве ис-
точника получения независимых индексов числен-
ности следует использовать данные промысловой
статистики (Ricker, 1975; Hilborn, Walters, 1992; Ба-
баян, 2000; Maunder, Punt, 2004; Булгакова, 2009;
Бабаян и др., 2018; Михайлов, 2019).

Промысловый флот работает в ЦВА на протя-
жении всего года. Однако активность работы су-
дов не стабильна, их пространственное распреде-
ление неравномерно и меняется в течение года
(Мельников и др., 2016; Кровнин и др., 2017).
Промысловая активность зависит от таких фак-
торов, как обилие разных видов рыб на аквато-
рии, особенности правил рыболовства, действу-
ющих в территориальных водах той или иной
страны, потребность рынка в данном промысло-
вом объекте и другие (Артеменков и др., 2017).
Комплекс этих факторов определяет тактику лова
каждого судна. Большинство судов, работающих
в ЦВА, придерживается тактики многовидового
промысла. Одно рыболовное судно может не-
сколько раз на протяжении года изменить целе-
вой объект промысла, при этом прилов других ви-
дов составляет существенную долю улова за тра-
ление. Моделирование многовидового промысла
является одной из открытых проблем теории ры-
боловства (Hilborn, Walters, 1992; Pelletier, Ferraris,
2000; Булгакова, 2009, 2015).

Состояние запаса характеризуется индексом
численности − величиной стандартизированного
значения промысловых уловов на усилие (Catch per
unit effort − CPUE). В случае специализированного
промысла стандартизация CPUE осуществляется с
помощью обобщённых линейных или обобщённых
аддитивных моделей (Maunder, Punt; 2004; Quirijns
et al., 2008; Palmer et al., 2009; Winker et al., 2013).
Обобщённая линейная модель (Generalized linear
model − GLM) задаёт описание зависимой пере-
менной улова на усилие каждой промысловой
операции с помощью экспоненциального семей-
ства распределений, параметризованного линей-
ной комбинацией независимых факторов (Михай-
лов, 2015), тем самым позволяя учесть влияние на
наблюдения обусловленной этими факторами си-
стематической погрешности. Существенно, что
зависимая величина (CPUE) является скаляром.
Однако в случае многовидового промысла улов и
улов на усилие − векторные величины, что созда-
ёт трудности в применении стандартных матема-
тических инструментов и программных пакетов.
Последовательное решение задачи стандартиза-
ции уловов на усилие многовидового промысла с
построением вектора индексов численности всех
облавливаемых популяций требует доработки ма-
тематического аппарата обобщённых линейных
моделей и потому достаточно сложно (Winker et al.,
2014). С другой стороны, если не требовать пол-

ноты информации обо всех промысловых объек-
тах и ограничиться приближённым вычислением
репрезентативного индекса численности только
одной из промысловых популяций, методика рас-
чётов может быть существенно упрощена. В ЦВА
промысел всех стран, включая Россию, сосредо-
точен на двух основных объектах − скумбрии и
ставриде, доля которых в суммарном вылове пе-
лагических рыб в 2004−2017 гг. варьировала в пре-
делах 64−87%. Информация по российскому про-
мыслу в этот период представляет огромный массив
данных, что позволяет вычислить необходимые для
математического моделирования параметры.

Цель исследования − построение репрезента-
тивных индексов численности на основе данных
судовых суточных донесений (ССД) по многови-
довому промыслу пелагических рыб в ЦВА и
оценка состояния популяции скумбрии.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В основе проведённых расчётов лежит предпо-
ложение о линейной связи между величиной уло-
вов на усилие многовидового промысла и индексом
численности скумбрии ЦВА. В рамках этого допу-
щения CPUE неселективного промысла можно
описать скалярной, а не векторной величиной, а
значит становится возможным применение хоро-
шо разработанной методики стандартизации уло-
ва на усилие на основе обобщённых линейных
моделей. Для этого необходимо сформулировать
ряд гипотез о факторах, порождающих система-
тическое смещение наблюдаемых CPUE относи-
тельного истинного индекса численности, и вы-
явить среди них статистически наиболее досто-
верную. Эта процедура ничем не отличается от
таковой для селективного промысла. Однако в
случае неселективного промысла необходимо
проверить саму гипотезу о статистической неза-
висимости распределения усилий и видового со-
става уловов. Альтернативная гипотеза заключа-
ется в том, что наблюдаемые значения CPUE
представляют собой смесь распределений с раз-
личными статистическими характеристиками,
отражающими специализацию промысла. Для
того чтобы установить, является промысел скум-
брии селективными или нет, в настоящей работе
проводится сопоставление выборок CPUE с раз-
ной долей скумбрии в уловах. В результате в стати-
стике CPUE выделяется неслучайная компонента,
соответствующая индексу численности скумбрии,
очищенная от нерепрезентативных наблюдений
и систематического влияния внешних факторов.
Таким образом, для популяции скумбрии ЦВА
строится индекс численности с наименьшим
уровнем шума, что позволяет использовать его
для настройки байесовской продукционной мо-
дели (Bayesian surplus model − BSM), а значит вы-
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числения ориентиров управления и оценки со-
стояния популяции.

В настоящем исследовании использованы
данные промысловой статистики по ЦВА (сводки
ССД) за 2004−2017 гг. из Центра системы монито-
ринга рыболовства и связи Федерального агент-
ства по рыболовству. В ССД указан видовой со-
став улова и его величина по видам рыб. Набор
данных описывает российский промысел во всех
промысловых районах ИЭЗ Марокко, Маврита-
нии, Сенегала, Гамбии, Гвинеи-Бисау и Гвинеи.
Пространственное распределение тралений рос-
сийскими судами представлено на рис. 1.

При обработке промыслово-статистической
информации были поставлены следующие зада-
чи: 1) сформировать набор гипотез о статистиче-
ской связи наблюдаемого CPUE с динамикой
биомассы популяции скумбрии, 2) для каждой
гипотезы построить индексы численности, осу-
ществив стандартизацию CPUE; 3) выбрать наи-
более репрезентативный индекс численности по-
средством сопоставления статистических свойств
рассматриваемых гипотез, 4) оценить состояние
популяции скумбрии ЦВА, используя получен-
ный индекс численности в качестве входной ин-
формации модели популяционной динамики.

Прежде чем последовательно решать эти зада-
чи, необходимо сформировать из исходного мас-
сива ССД несколько выборочных совокупностей,
различающихся долей скумбрии в уловах. Каждая
из рассматриваемых выборок включает в себя
только те ССД, в которых доля целевого объекта
промысла (скумбрии) превышает заданный уро-
вень − так называемый уровень квалификации
(Kimura, 1981; Stocker, Foumier, 1984; Biseau,
1998). Предполагается, что таким образом можно
будет отделить ССД целевого промысла (He et al.,
1997; Pelletier, Ferraris, 2000; Carvalho et al., 2010)
от прочих ССД. Учитывая неопределенность, в
какой мере изменение доли скумбрии в уловах
обусловлено промысловыми факторами, а в ка-
кой − популяционной динамикой, необходимо
провести сопоставление разных вариантов фор-
мирования выборки. Так, переключение про-
мысла между разными целевыми объектами при
многовидовом промысле даёт вклад в дисперсию
генеральной совокупности, что может привести к
переоценке волатильности индекса численности.
Выборка с заданным уровнем квалификации не
является вполне случайной, что может искажать
статистические характеристики наблюдений, в
частности, привести к завышенной оценке чис-
ленности популяции. В нашем случае репрезен-
тативной будет информация об относительном
изменении индекса численности, рассчитанного
по выборке с заданным уровнем квалификации, а
не его абсолютные значения. Сопоставление ре-
зультатов анализа выборок с разным уровнем

квалификации, включая нулевой, т.е. генераль-
ную совокупность, позволит построить наиболее
репрезентативный индекс численности. Всего
были сформированы четыре выборочные сово-
купности, в которые входят ССД с уровнем ква-
лификации 0, 18, 33 и 44%. Уровню 0% соответ-
ствует генеральная совокупность без исключений,
18, 33 и 44% − соответственно минимальная, сред-
няя и максимальная доля скумбрии в общем уло-
ве за год в течение рассматриваемого периода
(рис. 2).

Для формирования выборочных совокупно-
стей обработано 349004 строк ССД, которые
включают информацию о вылове всех видов рыб

Рис. 1. Распределение скумбрии Scomber colias в осен-
не-зимний ( ) и весенне-летний (- -) периоды и
тралений (+) российских судов в Центрально-Во-
сточной Атлантике.
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в ЦВА за рассматриваемый период промысла. Ав-
торский алгоритм обработки данных и его реали-
зация на языке SQL представлены в интернете
(GitHub, 2020). Далее каждая выборка была стан-
дартизирована методом GLM (McCullagh, Nelder,
1989), входящим в стандартный набор инстру-
ментов статистического программного обеспече-
ния R (R Core Team, 2013). В обобщённую линей-
ную модель были включены следующие факторы:
фактор года, фактор месяца, широта и долгота
вылова с точностью до 1°, мощность судна. По-
скольку изначально значимость факторов неиз-
вестна, были рассмотрены модели, включающее в
себя все возможные комбинации факторов.

Выбор наилучшей модели осуществлялся с по-
мощью информационного критерия Шварца
(BIC), который корректирует функцию правдо-
подобия, вводя “штраф” за избыточное число па-
раметров (Carrutherset et al., 2010). Также с целью
сопоставления были рассчитаны значения лога-
рифмического правдоподобия (logLik) и инфор-
мационный критерий Акаике (AIC).

Для оценки состояния популяции и биомассы
скумбрии использована продукционная модель
Шефера (Schaefer, 1954) с байесовским алгорит-
мом оценки параметров, реализованная в про-
странстве состояний BSM (Meyer, Millar 1999;
Millar, Meyer, 1999). Программная реализация
модели является составной частью пакета CMSY
(Froese et al., 2017) в среде программирования R.
Входными данными для модели BSM, как и для

всякой продукционной модели, служат времен-
ные ряды уловов и индексов численности. В дан-
ном случае индекс численности рассчитывается в
процедуре стандартизации, описанной выше. Па-
кет CMSY позволяет оценить биомассу популя-
ции, интенсивность промысла, максимальный
устойчивый улов (MSY) и соответствующие ори-
ентиры управления. Динамика биомассы опреде-
ляется уравнением (1):

(1)

где t − календарный год, Bt – биомасса в год t,
Ct − улов в году t, k – ёмкость среды (максимальная
возможная биомасса при отсутствии промысла),
r – коэффициент внутрипопуляционного роста.

Модифицированная продукционная функция
(1) при малых значениях биомассы (B < k/4) явля-
ется не линейной, как в классической продукцион-
ной модели Шефера, а квадратичной за счёт допол-
нительного мультипликативного члена min(4Bt/k, 1),
что отражает неустойчивость сильно истощённых
популяций (Schnute, Richards, 2002); причём в
данной модели Blim = BMSY/2, где Blim – нижняя
граница доверительного интервала биомассы в точ-
ке максимально возможного вылова, BMSY − био-
масса популяции в точке максимально возмож-
ного вылова (Haddon et al., 2012; Carruthers et al.,
2014; Froese et al., 2015).

Реализация модели в пространстве состояний
позволяет оценить как ошибку процесса в дина-

( ) ( )1 min 4 / ,  1 1 – / – ,t t t t t tB B r B k B B k C+ = +

Рис. 2. Динамика вылова скумбрии Scomber colias и других пелагических видов рыб в Центрально-Восточной Атлан-
тике в 2004−2017 гг.: (j) – вылов скумбрии всеми странами, ( ) – вылов скумбрии Россией, (− −) – вылов всех пе-
лагических рыб Россией.
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мике биомассы, так и ошибку наблюдения. В
свою очередь байесовский метод оценки пара-
метров позволяет построить распределение их
эмпирических значений и тем самым оценить
точность полученных результатов.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Модель описания наблюдаемых уловов на уси-

лие промысловой статистики задаётся уравнени-
ем (2):

(2)

где CPUE – значение улова на усилие в конкрет-
ном ССД; Year, Month и Region – год, месяц и ре-
гион, в которые осуществлялись промысловые
операции, вошедшие в ССД; Power – мощность
судна; U(Year) – стандартизированный улов на
усилие, индекс численности в соответствующий
год; f(Month), f(Region) и f(Power) – фактор соот-
ветственно месяца, региона и мощности судна;
η – невязка модели (отклонение наблюдаемых
значений от расчётных), описываемая нормаль-
ным распределением с нулевым средним. Из
комбинаторных соображений существуют 32 раз-
ные модели: по восемь комбинаций факторов
обобщённой линейной модели для каждой из че-
тырёх выборок.

Все переменные в правой части уравнения (2)
являются дискретными величинами, подлежащими
определению в модели. Количество переменных
U(Year) совпадает с числом лет наблюдения
(2004−2017 гг.) и равно 14; количество переменных
f(Month) − с числом месяцев в году и равно 12.

В промысле принимали участие несколько
типов судов: морозильно-консервные рыболов-
ные траулеры (РТМКС) − суперсуда мощно-
стью >5296 кВт; большие морозильные рыбо-
ловные траулеры (БМРТ) разных проектов мощ-
ностью от 2853 до 5160 кВт и незначительное
число среднетоннажных судов. При формирова-
нии статистики из рассмотрения были исключе-
ны суда, эпизодически появляющиеся на про-
мысле, в том числе предоставившие <100 ССД
или присутствовавшие на промысле <3 лет.
Включение ССД по таким судам в статистику не
позволяет получить дополнительную информа-
цию, но требует оценки большего числа парамет-
ров и привносит случайную ошибку в данные.
При этом ССД каждого из включённых в стати-
стику судов содержит информацию о динамике
индекса численности; объём базы данных повы-
шает точность оценок, но не влияет на саму воз-
можность восстановления индекса численности,
если данные хотя бы по одному судну достаточно
представительны. Так, например, учётные съём-

( )
( ) ( ) ( )

( )

CPUE Year, Month, Region, Power
Year Month Region

Power ,
U f f

f
= +

+ + η
+

ки могут выполняться единственным судном, и
если они выполняются ежегодно в один и тот же
период и охватывают достаточно большую аква-
торию, то данные съёмок формируют независи-
мый индекс численности. Включённые в стати-
стику суда были сгруппированы в три класса:
РТМКС мощностью 5296−5760 кВт, БМРТ мощ-
ностью 5146−5160 кВт, БМРТ мощностью
3000−4252 кВт. Таким образом, количество пере-
менных f (Power) равно 3.

География промысла представлена 62 квадра-
тами размером 1° широты × 1° долготы. При этом
промысел сосредоточен на существенно меньшей
площади, в ряде квадратов представлен эпизоди-
чески, что не позволяет построить надёжный и
непрерывный индекс плотности для таких квад-
ратов. Каждому квадрату соответствует один не-
известный параметр (фактор региона), отвечаю-
щий за пространственное распределение плотно-
сти популяции, поэтому квадраты, для которых
оценка этого параметра не обеспечена данными,
следует исключить из общей статистики. Это поз-
воляет значительно сократить число оценивае-
мых переменных при минимальном уменьшении
выборки. С этой целью все квадраты в генераль-
ной совокупности упорядочиваются по убыва-
нию числа ССД на квадрат, и задаётся некоторый
порог отсечения. Поскольку помимо генеральной
совокупности исследуются ещё несколько выбо-
рок, сформированных по критерию доли скум-
брии в уловах, порог отсечения надо выбирать та-
ким образом, чтобы в наименьшей выборке все
квадраты также были обеспечены данными.

В общем случае генеральная совокупность мо-
жет быть разбита на несколько непересекающих-
ся подмножеств с заданными порогами отсече-
ния для разных выборок, каждое из которых тре-
бовало бы независимого статистического анализа
с последующим сопоставлением. Однако в рас-
сматриваемом примере можно задать порог отсе-
чения так, чтобы множество квадратов во всех
выборках совпадало. Для этого вначале построе-
на диаграмма распределения числа ССД из наи-
меньшей совокупности в порядке убывания ССД
генеральной совокупности (рис. 3).

Затем на диаграмме распределения ССД по
квадратам находятся локальные минимумы зна-
чений ССД наименьшей совокупности. Один из
этих минимумов принимается за порог отсечения
для наименьшей совокупности, а порог отсече-
ния наибольшей совокупности вычисляется как
наименьшее число ССД генеральной совокупно-
сти по множеству квадратов, выбранных в наи-
меньшей совокупности. Квадрату 18° с.ш. 17° з.д.
соответствует локальный минимум в 137 ССД,
при этом следующий по убыванию минимум со-
держит всего 24 ССД, что слишком мало в сравне-
нии с общим числом оцениваемых неизвестных,
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превышающих 29 значений. В наименьшей сово-
купности содержится всего 15 квадратов с числом
ССД не менее 137. Из этих 15 квадратов наимень-
шее число ССД в генеральной совокупности со-
ставляет 531 в квадрате 24° с.ш. 17° з.д. Таким обра-
зом, выбор порога отсечения на уровне 500 ССД для
генеральной совокупности или 100 ССД для сово-
купности с высокими уловами скумбрии порож-
дает один и тот же набор из 15 квадратов (рис. 4), а
значит, количество переменных f (Region) равно 15.

В общей сложности в результате редактирова-
ния первичной базы ССД число записей сократи-
лось с 26039 до 21820 в репрезентативной выбор-
ке, т.е. на 16.2%, а число неизвестных переменных −
с 91 до 44, т.е. чуть более чем вдвое. В табл. 1 приве-
дены значения информационных критериев для
каждой модели, а также значения критериев,
нормированные на объём выборки, что позволяет
сравнивать между собой выборки разного объёма.
Математический смысл нормировки на объём вы-
борки заключается в оценке отклонения единично-
го измерения от модельного значения. Наимень-
шее значение нормированного критерия Шварца
(9.871) показала модель выборочной совокупно-
сти с долей скумбрии в уловах >18%, учитываю-

щая пространственное распределение популяции
и мощность промысловых судов.

В целом точность разных моделей описания
данных различается не слишком сильно. Тем не
менее можно выявить некоторые закономерно-
сти. Так, во всех выборках наибольший вклад в
дисперсию даёт пространственное распределение
популяции, описываемое фактором региона. Бо-
лее того, для выборки с долей скумбрии в уловах
>33% вклад пространственного распределения в
дисперсию превышает совокупный вклад прочих
факторов. С другой стороны, сезонность промыс-
ла, особенно при целевом лове скумбрии мощны-
ми судами, оказалась выражена довольно слабо.
Вклад фактора мощности в дисперсию занял про-
межуточное положение между фактором региона
и фактором месяца. Здесь следует принять во
внимание, что промысел в основном вели мощ-
ные суда-супертраулеры, поэтому дисперсия
фактора мощности невелика.

По критерию Шварца сочетание фактора ре-
гиона и фактора мощности во всех выборках,
кроме генеральной совокупности, оказалось даже
эффективнее полного набора факторов, а для ге-
неральной совокупности отличие от полного на-

Рис. 3. Распределение числа судовых суточных донесений (ССД) по координатным квадратам для генеральной сово-
купности (j) и выборки ССД с долей скумбрии Scomber colias в уловах > 44% ( ): слева от порога отсечения ( ) зна-
чения совокупностей, используемые в дальнейших расчётах, справа − исключённые из них.
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Рис. 4. Карта распределения судовых суточных донесений (ССД) по акватории промысла скумбрии Scomber colias до
(а) и после (б) обработки генеральной совокупности.
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бора факторов совсем незначительное. При нали-
чии в модели 12 дополнительных единиц − фак-
торов месяца − точность оценки параметров
снижается чуть больше, чем возрастает точность
описания данных. Поэтому в обобщённую ли-
нейной модель, использованную для построения
индекса численности, были включены только фак-
торы года, региона и мощности. Значения стандар-
тизированного индекса численности приводили к
уловам на усилие судов мощностью 5296−5760 кВт
в квадрате 22° с.ш. 17° з.д. − соответствующие
факторы мощности и региона были приняты в
модели по умолчанию как наиболее частотные.
Графики индексов численности, рассчитанных
для каждой из выборочных совокупностей, при-
ведены на рис. 5.

Нетрудно увидеть, что стандартизированные
индексы численности для разных выборочных
совокупностей достаточно близки друг к другу.

Индекс численности скумбрии, построенный в
предположении неселективного промысла, отли-
чается от индексов численности целенаправлен-
ного лова незначительно. Это позволяет принять
гипотезу о статистической независимости рас-
пределения усилий и видового состава уловов,
т.е. пелагический промысел в ЦВА является несе-
лективным.

Для каждого из четырёх индексов численности
была проведена независимая оценка параметров
продукционной модели (табл. 2). В силу близости
индексов численности друг к другу рассчитанные
оценки также весьма близки, а их доверительные
интервалы перекрываются.

На рис. 6 приведена фазовая диаграмма систе-
мы популяция−промысел, а также значения ори-
ентиров управления, которые близки для всех мо-
делей и округлённо составляют BMSY = 1289 тыс. т



664

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 6  2021

АРТЕМЕНКОВ и др.
Та

бл
иц

а 
1.

Зн
ач

ен
ия

 с
та

ти
ст

ич
ес

ки
х 

кр
ит

ер
ие

в 
дл

я 
ра

зн
ы

х 
м

од
ел

ей
 о

пи
са

ни
я 

да
нн

ы
х 

пр
ом

ы
сл

ов
ог

о 
ус

ил
ия

 в
ы

ло
ва

 с
ку

м
бр

ии
 S

co
m

be
r c

ol
ia

s Ц
ен

тр
ал

ь-
но

-В
ос

то
чн

ой
 А

тл
ан

ти
ки

П
ри

м
еч

ан
ие

. l
og

L
ik

 –
 з

на
че

ни
я 

ло
га

ри
ф

м
ич

ес
ко

го
 п

ра
вд

оп
од

об
ия

, A
IC

 −
 и

нф
ор

м
ац

ио
нн

ы
й 

кр
ит

ер
ий

 А
ка

ик
е,

 B
IC

 −
 и

нф
ор

м
ац

ио
нн

ы
й 

кр
ит

ер
ий

 Ш
ва

рц
а;

 п
ол

уж
ир

-
ны

м
 ш

ри
ф

то
м

 в
ы

де
ле

ны
 м

од
ел

и,
 к

от
ор

ы
е 

вз
ят

ы
 д

ля
 д

ал
ьн

ей
ш

их
 р

ас
чё

то
в 

би
ом

ас
сы

 и
 п

ар
ам

ет
ро

в 
со

ст
оя

ни
я 

по
пу

ля
ци

и.

М
од

ел
ь

И
нф

ор
м

ац
ио

нн
ы

е 
кр

ит
ер

ии
Ч

ис
ло

 С
С

Д
Н

ор
м

ир
ов

ан
ны

е 
на

 о
бъ

ём
 в

ы
бо

рк
и 

кр
ит

ер
ии

lo
gL

ik
A

IC
B

IC
lo

gL
ik

A
IC

B
IC

Ге
не

ра
ль

на
я 

со
во

ку
пн

ос
ть

 (в
се

 С
С

Д
)

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r +
 M

on
th

 +
 R

eg
io

n 
+

 P
ow

er
–

10
78

70
21

58
24

21
61

59
21

82
0

–
4.

94
36

9.
89

11
9.

90
65

C
P

U
E

 ~
 Y

ea
r 

+
 R

eg
io

n 
+

 P
ow

er
–

10
79

32
21

59
56

21
61

74
21

82
0

–
4.

94
65

9.
89

72
9.

90
71

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r +
 M

on
th

 +
 P

ow
er

–
10

92
50

21
85

57
21

87
81

21
82

0
5.

00
69

10
.0

16
4

10
.0

26
6

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r +
 M

on
th

 +
 R

eg
io

n
–

10
95

91
21

92
63

21
95

83
21

82
0

–
5.

02
25

10
.0

48
7

10
.0

63
4

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r +
 R

eg
io

n
–

10
97

01
21

94
60

21
96

92
21

82
0

–
5.

02
75

10
.0

57
7

10
.0

68
4

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r +
 P

ow
er

–
11

00
86

22
02

05
22

03
41

21
82

0
–

5.
04

52
10

.0
91

9
10

.0
98

1
C

PU
E

 ~
 Y

ea
r +

 M
on

th
–

11
03

81
22

08
15

22
10

23
21

82
0

–
5.

05
87

10
.11

98
10

.1
29

4
C

PU
E

 ~
 Y

ea
r

–
11

11
50

22
23

31
22

24
51

21
82

0
–

5.
09

40
10

.1
89

3
10

.1
94

8
В

ы
бо

ро
чн

ая
 с

ов
ок

уп
но

ст
ь 

С
С

Д
 с

 д
ол

ей
 с

ку
м

бр
ии

 в
 у

ло
ва

х 
>

18
%

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r +
 M

on
th

 +
 R

eg
io

n 
+

 P
ow

er
–

65
87

8
13

18
41

13
21

56
13

38
5

–
4.

92
18

9.
84

99
9.

87
34

C
P

U
E

 ~
 Y

ea
r 

+
 R

eg
io

n 
+

 P
ow

er
–

65
91

4
13

18
90

13
21

23
13

38
5

–
4.

92
45

9.
85

36
9.

87
10

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r +
 M

on
th

 +
 P

ow
er

–
67

00
7

13
40

70
13

42
80

13
38

5
–

5.
00

61
10

.0
16

4
10

.0
32

1
C

PU
E

 ~
 Y

ea
r +

 M
on

th
 +

 R
eg

io
n

–
66

98
6

13
40

53
13

43
53

13
38

5
–

5.
00

46
10

.0
15

2
10

.0
37

6
C

PU
E

 ~
 Y

ea
r +

 R
eg

io
n

–
67

05
0

13
41

59
13

43
77

13
38

5
–

5.
00

93
10

.0
23

1
10

.0
39

4
C

PU
E

 ~
 Y

ea
r +

 P
ow

er
–

67
45

4
13

49
43

13
50

70
13

38
5

–
5.

03
95

10
.0

81
7

10
.0

91
1

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r +
 M

on
th

–
67

65
6

13
53

65
13

55
60

13
38

5
–

5.
05

46
10

.11
32

10
.1

27
8

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r
–

68
09

0
13

62
10

13
63

23
13

38
5

–
5.

08
70

10
.17

63
10

.1
84

8
В

ы
бо

ро
чн

ая
 с

ов
ок

уп
но

ст
ь 

С
С

Д
 с

 д
ол

ей
 с

ку
м

бр
ии

 в
 у

ло
ва

х 
>

33
%

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r +
 M

on
th

 +
 R

eg
io

n 
+

 P
ow

er
–

50
08

8
10

02
60

10
05

64
10

17
3

–
4.

92
36

9.
85

55
9.

88
54

C
P

U
E

 ~
 Y

ea
r 

+
 R

eg
io

n 
+

 P
ow

er
–

50
11

2
10

02
87

10
05

11
10

17
3

–
4.

92
60

9.
85

82
9.

88
02

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r +
 R

eg
io

n
–

50
93

6
10

19
31

10
21

40
10

17
3

–
5.

00
70

10
.0

19
8

10
.0

40
3

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r +
 M

on
th

 +
 R

eg
io

n
–

50
88

8
10

18
57

10
21

46
10

17
3

–
5.

00
23

10
.0

12
5

10
.0

40
9

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r +
 M

on
th

 +
 P

ow
er

–
51

01
1

10
20

79
10

22
82

10
17

3
–

5.
01

44
10

.0
34

3
10

.0
54

3
C

PU
E

 ~
 Y

ea
r +

 P
ow

er
–

51
31

7
10

26
69

10
27

92
10

17
3

–
5.

04
44

10
.0

92
3

10
.1

04
4

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r +
 M

on
th

–
51

46
9

10
29

91
10

31
79

10
17

3
–

5.
05

94
10

.1
24

0
10

.1
42

4
C

PU
E

 ~
 Y

ea
r

–
51

78
1

10
35

92
10

37
00

10
17

3
–

5.
09

00
10

.1
83

0
10

.1
93

6
В

ы
бо

ро
чн

ая
 с

ов
ок

уп
но

ст
ь 

С
С

Д
 с

 д
ол

ей
 с

ку
м

бр
ии

 в
 у

ло
ва

х 
>

44
%

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r +
 M

on
th

 +
 R

eg
io

n 
+

 P
ow

er
–

42
08

5
84

25
4

84
55

0
85

25
–

4.
93

67
9.

88
32

9.
91

79
C

P
U

E
 ~

 Y
ea

r 
+

 R
eg

io
n 

+
 P

ow
er

–
42

10
9

84
28

0
84

49
9

85
25

–
4.

93
95

9.
88

62
9.

91
19

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r +
 R

eg
io

n
–

42
78

5
85

62
8

85
83

3
85

25
–

5.
01

88
10

.0
44

3
10

.0
68

4
C

PU
E

 ~
 Y

ea
r +

 M
on

th
 +

 R
eg

io
n

–
42

74
0

85
56

1
85

84
3

85
25

–
5.

01
35

10
.0

36
5

10
.0

69
6

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r +
 M

on
th

 +
 P

ow
er

–
42

82
8

85
71

2
85

90
9

85
25

–
5.

02
38

10
.0

54
2

10
.0

77
3

C
PU

E
 ~

 Y
ea

r +
 P

ow
er

–
43

05
6

86
14

7
86

26
6

85
25

–
5.

05
06

10
.1

05
2

10
.11

92
C

PU
E

 ~
 Y

ea
r +

 M
on

th
–

43
23

0
86

51
2

86
69

5
85

25
–

5.
07

10
10

.1
48

0
10

.1
69

5
C

PU
E

 ~
 Y

ea
r

–
43

47
0

86
97

0
87

07
6

85
25

–
5.

09
91

10
.2

01
8

10
.2

14
2



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 6  2021

ДИНАМИКА ПОПУЛЯЦИИ СКУМБРИИ SCOMBER COLIAS 665

и FMSY = 0.22 год–1, а также их доверительные ин-
тервалы.

В соответствии с принципами предосторож-
ного подхода (Бабаян, 2000) в качестве целевого
ориентира по биомассе (Btg) следует принять
верхнюю границу доверительного интервала
оценки BMSY, а в качестве такового по промысло-
вой смертности (Ftg) − нижнюю границу довери-
тельного интервала оценки FMSY. При этих пока-
зателях промысел скумбрии наиболее предосто-
рожный и никак не оказывает негативное влияние

на процессы воспроизводства и пополнения. В дан-
ном случае Btg = 1709 тыс. т, Ftg = 0.166 год–1, что
обеспечивает поддержание равновесного улова на
уровне 283.7 тыс. т. Таким образом, величина рав-
новесного улова при принятии предосторожного
правила регулирования промысла лишь немно-
гим меньше оценки MSY = 285 тыс. т. В качестве
граничного ориентира по биомассе следует вы-
брать нижнюю границу доверительного интерва-
ла оценки BMSY (Blim = 983 тыс. т). Граничный
ориентир по промысловой смертности, т.е. уро-
вень промыслового воздействия, превышение

Рис. 5. Индексы численности в выборочных совокупностях с разной долей скумбрии Scomber colias: (•••) − ге-
неральная совокупность, ( ) − 18%, (- • -) − 33%, (− −) − 44%.
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Таблица 2. Значения параметров и доверительных интервалов состояния популяции скумбрии Scomber colias
Центрально-Восточной Атлантики

Примечание. BMSY − биомасса популяции в точке максимального возможного вылова, MSY − максимальный возможный вы-
лов, FMSY − промысловая смертность популяции; 95% CL low, 95% CL high − нижняя и верхняя границы доверительного ин-
тервала (confidence level – CL); полужирным шрифтом выделены предельные значения состояния популяции.

Параметр

Выборочные совокупности судовых суточных донесений (ССД)

генеральная
(все ССД)

ССД с долей скумбрии в уловах

>18% >33% >44%

BMSY, тыс. т: 1286 1289 1288 1296
95% CL low 987 987 990 983
95% CL high 1676 1683 1677 1709

MSY, тыс. т/год: 282 285 285 284
95% CL low 227 229 229 227
95% CL high 349 356 354 356

FMSY, год–1: 0.219 0.222 0.221 0.219

95% CL low 0.167 0.168 0.168 0.166
95% CL high 0.288 0.292 0.290 0.291
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которого неизбежно приводит к подрыву популя-
ции, оценивается по верхней границе довери-
тельного интервала FMSY (Flim = 0.292 год–1). Та-
ким образом, общий допустимый улов (ОДУ) ни
при каких обстоятельствах не должен превышать
Flim × Btg = 499 тыс. т.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Объём вылова скумбрии в ЦВА всеми страна-

ми в 2018 г. составил 420 тыс. т (Никитенко и др.,
2020). Эта величина приближается к нашей оцен-
ке верхней границы ОДУ (499 тыс. т) и превышает
оценку MSY по наиболее достоверной модели
(285 тыс. т). В отсутствие договоренности по ме-
рам регулирования между участниками промысла
существует риск перелова, что может привести к
резкому снижению продуктивности популяции и

в конечном счёте к экономическим потерям. При
этом регулирование популяции, основанное на
принципах предосторожного подхода и максими-
зации устойчивого улова, предполагает поддер-
жание биомассы на уровне > 1709 тыс. т, что поз-
волило бы гарантировать продуктивность в пре-
делах 283−499 тыс. т. Полученные нами целевые
и граничные ориентиры управления по биомас-
се и промысловой смертности (Blim = 983 тыс. т,
Btg = 1709 тыс. т, Ftg = 0.166 год–1, Flim = 0.292 год–1),
будучи функциями продолжительных временных
рядов, достаточно устойчивы, что имеет особое
значение при условии обновления промысловой
статистики раз в два года. При этом дополнитель-
ные трудности оценки популяции обусловлены
многовидовым характером промысла, осуществ-
ляемого разными типами судов. Тем не менее,
как показано в настоящей статье, разнородная

Рис. 6. Фазовая диаграмма системы популяция−промысел: (s) – координаты точек MSY, Blim – нижняя граница до-
верительного интервала оценки BMSY, Btg – целевая биомасса популяции, Ftg – целевая промысловая смертность,
Flim – верхняя граница доверительного интервала оценки FMSY; 2004 и 2017 – начало и конец периода обработанного
массива судовых суточных донесений с рассчитанными параметрами состояния популяции; обозначения выбороч-
ных совокупностей см. на рис. 5.
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промысловая информация может быть сведена в
представительные индексы численности, на ос-
нове которых могут быть построены модели ди-
намики популяции и оценены ориентиры управ-
ления. Процедура обработки данных включает
три этапа.

Первый этап − фильтрация нерепрезентатив-
ных наблюдений. Исходная база данных ССД со-
держит редко встречающиеся сочетания факто-
ров, что затрудняет моделирование такого рода
наблюдений. Более того, модель, описывающая с
большой точностью и статистической достовер-
ностью >80% наблюдений, предпочтительнее мо-
дели, описывающей 100% с низкой точностью и
недостаточно достоверно. Именно поэтому обра-
ботка данных начинается с формирования сово-
купности репрезентативных наблюдений.

Второй этап − проверка гипотезы о статисти-
ческой однородности генеральной совокупности
наблюдений. В общем случае наблюдения гене-
ральной совокупности можно описывать разны-
ми моделями, что требует разбиения генеральной
совокупности на отдельные выборки. Это может
быть достигнуто включением в обобщённую ли-
нейную модель дополнительного дискретного
фактора. Если же гипотеза об однородности мо-
жет быть принята, как в рассматриваемом случае
промысла пелагических рыб в ЦВА, метод стан-
дартизации индексов численности на основе
обобщённых линейных моделей применяется без
дополнительных модификаций.

Третий этап − стандартизация однородной со-
вокупности наблюдаемых уловов на усилие с по-
мощью обобщённых линейных моделей. Основ-
ной задачей этого этапа является определение
факторов, влияющих на производительность
промысла, помимо численности популяции, что
позволяет исключить систематическую ошибку
при построении индекса численности. Оценка
параметров продукционной модели и соответ-
ствующих им ориентиров управления на основе
полученного таким образом индекса численно-
сти завершает анализ состояния популяции.

Как показал наш анализ, оценки параметров
продукционной модели близки для различных
выборочных совокупностей, а значит, промысел
скумбрии не является селективным. Этот вывод с
учётом пересечения трофических ниш скумбрии
и ставрид делает актуальным разработку мер регу-
лирования многовидового запаса в качестве на-
правления дальнейших исследований.
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Исследовали морфологию ооцитов и ультраструктуру сперматозоидов у представителей родов Par-
ascorpaena и Scorpaenopsis. Ооциты P. aurita и S. cirrosa расположены на стебельках, отходящих от
стромального стержня, локализующегося в центральной части яичника. Ооциты завершающих фаз
вителлогенеза имеют диаметр соответственно ~450 и 500 мкм. Оогенез асинхронный и непрерыв-
ный. Сперматозоиды четырёх видов (P. aurita, P. mossambica, S. cirrosa, S. diabolus) построены по еди-
ному плану: ширина головки несколько превышает её длину. Роды Parascorpaena (три вида) и Scor-
paenopsis (четыре вида) различаются по трём из четырёх индексов, характеризующих форму головки
и средней части сперматозоида, по величине углубления в основании ядра (20–25 против 0–12%
длины головки) и по взаимному расположению проксимальной и дистальной центриолей (соответ-
ственно коаксиальное и ортогональное). Изрезанную форму углубления в основании ядра сперма-
тозоида P. aurita можно рассматривать как апоморфию.

Ключевые слова: Parascorpaena aurita, P. mossambica, Scorpaenopsis cirrosa, S. diabolus, ооциты, сперма-
тозоиды, ультраструктура.
DOI: 10.31857/S0042875221050052

Скорпеновидные рыбы (Scorpaenoidei) − одна
из наименее изученных групп костистых рыб.
Большинство видов являются ядовитыми. Пред-
ставители подотряда – важные компоненты тро-
фических цепей, а фармакологические свойства
яда интенсивно исследуют (Smith, Wheeler, 2006;
Santhanam, 2019). Эти рыбы являются объектами
промышленного рыболовства (преимущественно
виды рода Sebastes), локального потребления для
пищевых целей и аквариумного бизнеса.

Таксономический состав подотряда неодно-
кратно пересматривался (Ishida, 1994; Imamura,
2004; Smith, Wheeler, 2004; Smith et al., 2018). На
основе проведённого недавно анализа большого
числа морфологических и молекулярных призна-
ков Synanceiidae и Scorpaenidae представляют со-
бой монофилетические группы. Вторая группа
(~370 видов), которую предложено интерпрети-
ровать как семейство (Smith et al., 2018), включает
таксоны Caracanthidae, Scorpaenidae, Sebastidae и
Setarchidae, обычно рассматриваемые в ранге се-
мейств. Объединённое семейство Scorpaenidae
включает рыб с контрастными морфологически-
ми признаками и разными способами размноже-
ния: внешнее осеменение ооцитов (ovuliparity),
внутреннее осеменение и выведение во внешнюю
среду зигот (zygoparity), внутреннее осеменение и

выведение во внешнюю среду яиц на начальных
стадиях развития (embryoparity), и живорождение
(viviparity) (по: Wourms et al., 1988; Wourms, 1991).
При этом эволюция отдельных групп остаётся не-
ясной. В частности, исследования строения яични-
ков и морфологии отолитов показали, что вариа-
бельность этих структур у разных видов сложно со-
поставить с существующими филогенетическими
схемами (Емельянова, Павлов, 2020; Павлов, 2021).

Для исследования адаптивной радиации видов
и уточнения их таксономического положения мо-
жет быть полезен анализ признаков, обычно не ис-
пользуемых в систематике. К таким признакам, ха-
рактеризующим биологию размножения вида, от-
носятся особенности развития половых клеток и
ультраструктура гамет. До настоящего времени
некоторые особенности размножения представи-
телей подотряда Scorpaenoidei, включая строение
мочеполовой системы и морфологию ооцитов,
описаны у живородящих видов родов Sebastes и
Sebastodes (Moser, 1967; Takahashi et al., 1991;
Wourms, 1991; Shaw et al., 2012), у Helicolenus dacty-
lopterus − вида с внутренним осеменением и вы-
мётыванием яиц на ранних стадиях (Koya,
Muñoz, 2007; Vila et al., 2007, 2010); у ряда видов с
внешним осеменением: Scorpaena notata (Muñoz
et al., 2002a, 2002b), Scorpaenopsis possi, Sebastapistes

УДК 597.585.2.591.39
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cyanostigma (Pavlov, Emel’yanova, 2010; Павлов,
Емельянова, 2018), Dendrochirus zebra (Pavlov,
Emel’yanova, 2010; Павлов, Емельянова, 2019),
Paracentropogon longispinis, Trachicephalus uranosco-
pus, Synanceia horrida (Kwik, 2011), Inimicus sinensis
(Емельянова, Павлов, 2020), Scorpaenopsis papuen-
sis (Емельянова, Павлов, 2021). Ультраструктура
сперматозоидов скорпеновидных рыб описана у
живородящего вида Sebastiscus marmoratus (Mattei,
1991), упомянутого выше H. dactylopterus (Vila
et al., 2007, 2010), а также у некоторых видов с
внешним осеменением: Sc. notata (Muñoz et al.,
2002a), Sc. porcus, Sc. scrofa (Sàbat et al., 2009), S. cy-
anostigma, Parascorpaena picta, D. zebra, S. horrida
(Павлов, Емельянова, 2018), I. sinensis (Емельянова,
Павлов, 2020) и S. papuensis (Емельянова, Павлов,
2021).

Объекты настоящего исследования – сравни-
тельно редко встречающиеся виды родов Paras-
corpaena и Scorpaenopsis. Представители этих ро-
дов обитают в Индо-Пацифике, включают соот-
ветственно 8 и 28 валидных видов (Froese, Pauly,
2020) и согласно современной систематике вхо-
дят в подсемейство Scorpaeninae семейства Scor-
paenidae (Smith et al., 2018; Fricke et al., 2020). В на-
шей работе рассматриваются по два вида из каж-
дого рода: P. aurita, P. mossambica, S. cirrosa и S.
diabolus. Эти виды ассоциированы с рифами.
Особи P. aurita и P. mossambica достигают полной
длины (TL) соответственно 15.0 и 12.0 см, распро-
странены на глубине до 18 м (Lieske, Myers, 1994;
Allen, Erdmann, 2012). Обитают в мелководных
прибрежных лагунах, а также на заиленных рифах
и среди крупной коралловой крошки (Kuiter, To-
nozuka, 2001; Froese, Pauly, 2020)1. Предельные
размеры S. cirrosa и S. diabolus составляют соот-
ветственно SL 23.1 см (Randall, Eschmeyer, 2001) и
TL 30.0 см (Lieske, Myers, 1994); первый вид
встречается на глубине 3–91 м (Froese, Pauly,
2020), второй − 1–70 м (Masuda et al., 1984). Все
четыре вида являются хищниками-засадчиками и
ведут преимущественно одиночный образ жизни.

Цель работы – исследовать морфологию гонад,
гистологию ооцитов и ультраструктуру сперматозо-
идов видов родов Parascorpaena и Scorpaenopsis.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Сбор материала выполнен на базе Приморско-

го отделения Российско-вьетнамского тропиче-

1 Недавно 10 особей P. mossambica TL 11.2–14.0 см описаны
из прибрежной зоны (Visakhapatnam) Индии на камени-
стом участке глубиной 12 м, покрытом водной раститель-
ностью (Naranji et al., 2017). В работе упоминается наличие
окулярных кожных придатков красноватого или жёлтого
цвета, но эти характерные для вида щупальцеобразные
структуры не рассматриваются в качестве диагностическо-
го признака и отсутствуют на рисунке, что позволяет усо-
мниться в правильности определения вида.

ского научно-исследовательского и технологиче-
ского центра (г. Нячанг, Вьетнам) в апреле 2017 г.
Особей P. aurita, P. mossambica, S. cirrosa и S. diabol-
us дайверы отлавливали в прибрежной зоне зал.
Нячанг Южно-Китайского моря и живыми до-
ставляли в лабораторию. Рыб фотографировали в
аквариуме, наркотизировали (MS-222) и иденти-
фицировали по определителям (Carpenter, Niem,
1999; Randall, Eschmeyer, 2001). Биологический
анализ проведён на свежих экземплярах. У неко-
торых самцов измеряли длину (K) и ширину (k)
наполненного мочевого пузыря с помощью элек-
тронного штангенциркуля. Объём мочевого пу-
зыря (V) рассчитывали по формуле для сплюсну-
того сфероида: V = π/6 × K2 × k.

Для анализа размерного состава ооцитов ис-
пользовали фрагменты свежих гонад, помещён-
ных в физиологический раствор. Изображения
клеток получали с помощью микроскопа Nikon
Eclipse E-200 и видеокамеры. Диаметр ооцитов
измеряли с использованием программы ImageJ,
ооциты диаметром <50 мкм не учитывали. Для
световой микроскопии фрагменты яичников
фиксировали в жидкости Буэна; дальнейшую ги-
стологическую обработку проводили общепри-
нятыми методами (Роскин, Левинсон, 1957).

Для электронной микроскопии зафиксирова-
ны фрагменты семенников самцов всех четырёх
видов и фрагмент яичника самки P. aurita. Фикса-
тор – смесь 2.5%-ного раствора глутарового аль-
дегида и 2%-ного параформальдегида на фосфат-
ном буфере при pH 7.4 с добавлением хлористого
натрия (2.5%). Постфиксацию осуществляли в 1%-
ном растворе четырёхокиси осмия. Дальнейшую
обработку для сканирующей электронной микро-
скопии (СЭМ) и трансмиссионной электронной
микроскопии (ТЭМ) проводили по общеприня-
тым методам (Уикли, 1975). Объекты для СЭМ
напыляли сплавом золота с палладием и исследо-
вали в сканирующем электронном микроскопе
CamScan S-4 (“Cambridge Instruments”, Великобри-
тания) при ускоряющем напряжении 20 кВ. Уль-
тратонкие срезы просматривали в трансмиссион-
ном электронном микроскопе JEM-1011 (“Jeol”,
Япония) при ускоряющем напряжении 80 кВ.
Для получения изображений использовали циф-
ровую камеру ES-500W (“Gatan”, СШA) и про-
грамму Digital Micrograph.

Измерения сперматозоидов проведены по их
изображениям, полученным с помощью СЭМ, за
исключением углубления в основании ядра (ТЭМ),
с использованием программы ImageJ в соответ-
ствии со схемой, приведённой ранее (Павлов,
Емельянова, 2018). За длину головки (HL) и длину
средней части (MPL) принимали расстояния вдоль
продольной оси сперматозоида параллельной жгу-
тику. Ширину головки (HW) и ширину средней
части (MPW) измеряли вдоль перпендикулярных
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осей. Для описания формы головки и средней ча-
сти использовали четыре индекса: HL/HW,
MPW/MPL, HL/MPL, HW/MPW. Для оценки от-
личия распределения значений индексов сперма-
тозоидов представителей родов Parascorpaena и
Scorpenopsis от нормального использовали крите-
рий Д’Агостино–Пирсона. При сравнении пара-
метров сперматозоидов в обоих родах в зависимо-
сти от характера распределения значений исполь-
зовали параметрический (t-критерий Стьюдента)
или непараметрический (критерий Манна−Уит-
ни) тесты в программе GraphPad Prism 5.03.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Биологические показатели. Рыбы обладают за-
щитной окраской и имеют кожные выросты на
теле, имитирующие обрастания (рис. 1). Эти вы-
росты в виде колеблющейся при перемещении
тела бахромы в наибольшей степени выражены у
видов рода Scorpaenopsis; у S. cirrosa они распреде-
лены по всему телу (рис. 1в), а у S. diabolus нахо-
дятся главным образом на голове и грудных плав-
никах (рис. 1г). Особи P. mossambica имеют два по-
движных щупальцеобразных супраокулярных
кожных придатка, очевидно используемых для
тактильной рецепции (рис. 1б).

Особи обоих полов отловлены лишь у P. aurita
и S. cirrosa, два других вида представлены только
самцами. Длина и масса самцов P. aurita и S. cirro-
sa превышали таковые самок, что особенно от-
чётливо выражено у второго вида (табл. 1). Гона-
ды самок и самцов четырёх видов находились на
IV стадии зрелости. Левые и правые яичники и се-
менники полностью разделены, а яйцеводы, как
и семяпроводы, сливаются непосредственно пе-
ред генитальным отверстием. У самцов семяпро-
воды лежат на поверхности гипертрофированно-
го мочевого пузыря. Объём мочевого пузыря сам-
цов имел следующие значения: P. mossambica
TL 115 мм – 0.52 мл, S. cirrosa TL 189 и 224 мм –
0.54 и 3.97 мл, S. diabolus TL 163 мм – 2.46 мл.

Морфология ооцитов. Размерный состав ооци-
тов самок P. aurita и S. cirrosa свидетельствует о
численном преобладании клеток наименьшего
диаметра и наличии ооцитов промежуточного
размера между превителлогенными и завершаю-
щими вителлогенез (рис. 2). Наиболее крупные
ооциты достигали диаметра ~ 450 (P. aurita) или
500 (S. cirrosa) мкм и находились на завершающих
фазах вителлогенеза. В яичнике яйценосные пла-
стинки отсутствуют. Ооциты находятся на стебель-
ках, отходящих от стромального стержня, располо-
женного в центральной части яичника (рис. 3).
Наиболее длинные стебельки имеют удалённые от

Рис. 1. Виды родов Parascorpaena и Scorpaenopsis в аквариуме: а – P. aurita самец TL 131 мм, б – P. mossambica самец
TL 123 мм, в – S. cirrosa самка TL 178 мм, г – S. diabolus самец TL 146 мм.

(а) (б)

(в) (г)
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стромального стержня ооциты конца периода ви-
теллогенеза.

Ультраструктура сперматозоидов. Абсолют-
ные размеры сперматозоидов и четыре индекса,
характеризующие их форму, приведены в табл. 2.

P. aurita. Сперматозоид имеет головку округ-
лой формы, хорошо развитую полукруглую сред-

нюю часть и жгутик. Ширина головки, как и у
трёх других видов, несколько превышает её длину
(табл. 2). Хроматиновый материал головки плот-
но упакован, но иногда встречаются небольшие
полости со светлым матриксом. Углубление в ос-
новании ядра, в цитоплазме которого находится
проксимальная центриоль и, реже, часть дисталь-

Таблица 1. Биологические показатели видов родов Parascorpaena и Scorpaenopsis

Примечание. n − число рыб, TL − полная длина, SL − стандартная длина, W − масса тела, w − масса тела без внутренностей,
g − масса гонад, ГСИ − гонадосоматический индекс (ГСИ = g/w × 100); над чертой – пределы варьирования показателя, под
чертой – среднее значение, в скобках − среднее квадратическое отклонение.

Вид Пол n,
экз.

Длина, мм Масса, г
ГСИ, %

TL SL W w g

P. aurita Самки 4

Самцы 8

P. mossambica Самцы 2

S. cirrosa Самки 2

Самцы 2 0.07

S. diabolus Самцы 2 0.02

127–139
134 (5)

107–115
111(3)

42–63
53(9)

36–55
48(8)

0.77–1.53
1.00 0( .36)

1.47–2.81
2.12 0( .65)

131–155
144 (7)

110–126
119 (5)

53–89
70 (11)

50–83
65(10) ( )

0.02–0.10
0.06 0.03

0.03–0.15
0.09 0( .04)

115–123
119 (6)

90–101
96 (8)

36–42 
39 (4)

33–38
36 (3)

0.02–0.04
0.03 0( .01)

0.06–0.11
0.08 0( .03)

( )
112–178
145 47 ( )

91–150
121 42 ( )

29–103
66 53 ( )

26–95
61 49 ( )

0.41–1.11
0.76 0.49 ( )

1.17–1.55
1.36 0.27

( )
189–224
207 25 ( )

154–185
170 22 ( )

110–227
169 82 ( )

106–219
163 80 ( )

0.07–0.15
0.11 0.06

146–163
155(12)

121–134
128(9)

55–65
 60 (7)

52–61
56 (7)

0.03–0.04
0.04 0( .01)

Таблица 2. Морфологические параметры сперматозоидов у видов родов Parascorpaena и Scorpaenopsis

Примечание. Здесь и в табл. 3: n – число измеренных сперматозоидов, M – среднее значение, σ – среднее квадратическое от-
клонение, HL – длина головки, HW – ширина головки, MPL – длина средней части, MPW – ширина средней части, FlL –
длина жгутика.

Параметр

Вид

P. aurita
(n = 7)

P. mossambica
(n = 12)

S. cirrosa
(n = 13)

S. diabolus
(n = 8)

M σ M σ M σ M σ

Размер, мкм:
− HL 1.73 0.14 1.86 0.13 1.73 0.08 1.67 0.06
− HW 2.01 0.11 2.05 0.04 1.90 0.07 1.84 0.07
− MPL 0.79 0.12 0.94 0.19 0.61 0.06 0.58 0.12
− MPW 1.43 0.13 1.85 0.16 1.42 0.14 1.30 0.08
− FlL 34.00 5.00 33.0 3.00 36.00 4.00

Индекс:
− HL/HW 0.83 0.025 0.91 0.063 0.91 0.04 0.91 0.04
− MPW/MPL 1.83 0.24 2.08 0.62 2.66 0.51 2.32 0.49
− HL/MPL 2.22 0.30 2.04 0.34 2.87 0.34 2.79 0.43
− HW/MPW 1.47 0.07 1.12 0.097 1.36 0.16 1.43 0.12
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ной, составляет ~ 20% HL. Оно имеет неровную,
несколько изрезанную форму и расположено в
цитоплазме в центре основания ядра или не-
сколько эксцентрично (рис. 4а). Центриоли лока-
лизованы коаксиально (рис. 4б) или, значительно
реже, могут находиться под углом друг к другу.
Цитоплазматический канал, в котором лежит на-
чальная часть жгутика, отходящего от дистальной
центриоли (базального тельца), имеет расшире-
ние каплевидной формы. На плазмалемме этого
расширения находятся электроноплотные части-
цы (рис. 4а, 4б). Эти частицы отсутствуют на
плазмалемме остальной более узкой части кана-
ла. На продольных срезах средней части 7–12 (в
среднем 9) (n = 13) сечений митохондрий. Мито-
хондрии имеют округлую или овальную форму и
матрикс средней плотности (рис. 4в). Аксонема
жгутика построена по классической схеме и со-
стоит из девяти дуплетов периферических микро-
трубочек и двух центральных: (9 × 2) + 2. Все мик-
ротрубочки электронопрозрачны. Аксонема окру-
жена цитоплазматическим чехлом, имеющим
неодинаковую ширину в разных участках жгутика
(рис. 4г). Аналогичное строение имеют жгутики
трёх остальных видов.

P. mossambica. Отличия от предыдущего вида
состоят в следующем. Углубление в основании
ядра имеет ровную овальную форму, глубина его
составляет ~25% HL (рис. 4д). В цитоплазме
углубления коаксиально расположены прокси-
мальная центриоль, а также большая часть ди-
стальной. Так же, как и у P. aurita, цитоплазмати-
ческий канал в месте отхождения жгутика имеет
расширение каплевидной формы с электроноплот-
ными частицами на плазмалемме (рис. 4д, 4е). В ци-
топлазме средней части 7–16 (11) (n = 17) сечений
митохондрий. В просветах семенных канальцев
наряду со сперматозоидами присутствуют спер-
матиды (рис. 4е). Сперматиды обнаружены и у
других трёх видов.

S. cirrosa. В плотно упакованном хроматине го-
ловки сперматозоида иногда встречаются неболь-
шие полости со светлым матриксом. Углубление
в основании ядра выражено очень слабо
(~9% HL), и таким образом центриолярный ком-
плекс лежит в цитоплазме средней части (рис. 4ж).
Проксимальная и дистальная центриоли распо-
ложены ортогонально по отношению друг к дру-
гу: проксимальная центриоль торцом обращена к
боковой части дистальной (рис. 4з) Цитоплазма-
тический канал, в котором расположена началь-
ная часть жгутика, имеет каплевидную форму, но
значительно ýже, чем у описанных выше видов
рода Parascorpaena (рис. 4ж). Электроноплотные
частицы на плазмалемме отсутствуют. В цито-
плазме средней части 5–11 (7) (n = 11) сечений
митохондрий.

S. diabolus. Углубление в основании ядра выра-
жено слабо (~12% HL). Центриоли в центриоляр-
ном комплексе расположены ортогонально
(рис. 4и, 4к). Цитоплазматический канал в месте
отхождения жгутика, как и у представителей рода
Parascorpaena, имеет приблизительно такой же ве-
личины расширение с электроноплотными ча-
стицами на плазмалемме (рис. 4к, 4л). В цито-
плазме средней части 5–13 (9) (n = 13) сечений
митохондрий.

ОБСУЖДЕНИЕ
Максимальная длина самцов P. aurita и P. mos-

sambica в наших сборах несколько превышает из-
вестные предельные размеры (Froese, Pauly, 2020):
TL 15.5 против 15.0 см и 12.3 против 12.0 см. У сам-
цов исследованных видов обнаружен гипертро-
фированный мочевой пузырь. Увеличенный объём
мочевого пузыря, обычно содержащего спермато-
зоиды, отмечен у самцов ряда видов скорпеновид-
ных рыб с внешним осеменением. Предполагается,
что содержимое мочевого пузыря может использо-
ваться в процессе осеменения (Pavlov, Emel’yanova,
2010; Павлов, Емельянова, 2019; Емельянова,
Павлов, 2020, 2021).

Рис. 2. Распределение ооцитов по диаметру в гонадах
IV стадии зрелости: а – Parascorpaena aurita TL 136 мм,
гонадосоматический индекс (ГСИ) 1.47%, число
ооцитов (n) = 174; б – Scorpaenopsis cirrosa TL 178 мм,
ГСИ 1.17%, n = 135.
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Яичники самок P. aurita и S. cirrosa имеют
структуру типа II-3 (Takano, 1989 − цит. по: Koya,
Muñoz, 2007): яйценосная строма находится в
центре гонады, а ооциты развиваются на стебель-
ках. В яичниках такого типа после овуляции
ооциты заключаются в желеобразную массу и вы-
мётываются в виде полых (обычно пелагических)
мешковидных структур с яйцами, расположен-
ными на периферии. Такое необычное для кости-
стых рыб строение яичников описано у ряда ви-
дов Scorpaenidae, Sebastidae и Synanceiidae (в тра-
диционной интерпретации этих семейств) (Koya,
Muñoz, 2007; Емельянова, Павлов, 2020, 2021). На
основании распределения ооцитов в яичниках
половозрелых самок P. aurita и S. cirrosa (преобла-
дание клеток меньшего диаметра и присутствие
ооцитов всех промежуточных размерных классов
между превителлогенными и максимальными ви-
теллогенными) можно полагать, что для этих ви-
дов характерен непрерывный тип оогенеза и мно-

гопорционное икрометание (Götting, 1961; Овен,
2004). Тем не менее у исследованных нами самок
отсутствуют как ооциты с начавшим мигрировать
ядром, так и в начале процесса оводнения, что не
позволяет сделать вывод о числе ооцитов в порции
и диаметре овулировавших клеток. Скорее всего,
эти показатели у P. aurita и S. cirrosa близки к опи-
санным у S. possi: ≥ 1000 ооцитов диаметром 0.7–0.8
мм (Pavlov, Emel’yanova, 2010).

У четырёх анализируемых видов в просветах
семенных канальцев вместе со сперматозоидами
присутствовали сперматиды, что свидетельствует
о полуцистном сперматогенезе, при котором раз-
рывы стенок цист происходят до завершения спер-
миогенеза. Такой тип обнаружен в семействе Scor-
paenidae у Sc. notata (Muñoz et al., 2002a; Sàbat et al.,
2009), а также в семействах Characidae у Hemigram-
mus marginatus (Magalhaes et al., 2011), Opheliidae
(Mattei, 1993), Malapteruridae у Malapterurus electricus
(Shahin, 2006), Soleidae у Solea senegalensis (Garcıa-

Рис. 3. Фрагменты яичника самки Scorpaenopsis cirrosa (TL 178 мм, стадия зрелости IV, ГСИ 1.17%) и стромального
стержня с ооцитами Parascorpaena aurita (на врезке, сканирующая электронная микроскопия): 1 – строма, 2 – преви-
теллогенный ооцит, 3 – вителлогенные ооциты в процессе накопления желточных включений, 4 – заполненный
желтком ооцит, 5 – стебелёк. Масштаб: 100 мкм.
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Рис. 4. Ультраструктура сперматозоидов рыб родов Parascorpaena и Scorpaenopsis: а–г – P. aurita, д−е – P. mossambica,
ж−з – S. cirrosa, и–л – S. diabolus; в, л – поперечные срезы средней части, г – поперечные срезы жгутиков, е – про-
дольный срез сперматозоида, ранняя сперматида и фрагмент поперечного среза средней части, ж – поздняя сперма-
тида, з – центриоли; 1 – проксимальная центриоль, 2 – дистальная центриоль, 3 – расширение цитоплазматического
канала, 4 – митохондрия. Масштаб: 1 мкм.
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Lopez et al., 2005), Callichthyidae у Corydoras flaveo-
lus, C. aeneus, Scleromystax lacerdai и Aspidoras poeci-
lus (Spadella et al., 2007) и Bleniidae (Lahnsteiner,
Patzner, 1990). В результате дозревания сперма-
тид, вышедших из цист и уже присутствующих в
семенных канальцах, может удлиняться период
участия самцов в размножении.

Сперматозоиды скорпеновидных рыб с внеш-
ним осеменением, как правило, имеют округлую
головку в отличие от сперматозоидов рыб с внут-
ренним осеменением, характеризующихся удли-
нённой головкой (Павлов, Емельянова, 2018). У
исследованных ранее видов семейств Scorpaeni-
dae (шесть видов) и Synanceiidae (два вида) шири-
на головки сперматозоида превосходит её длину,
а ширина средней части больше её длины (только
у Sc. notata индекс MPW/MPL < 1) (Павлов, Еме-
льянова, 2018; Емельянова, Павлов, 2020). Такая
же форма сперматозоидов отмечена и у четырёх
анализируемых видов. При сравнении индексов,
характеризующих форму сперматозоидов рыб ро-
дов Parascorpaena (три вида) и Scorpaenopsis (четы-
ре вида), наблюдаются статистически значимые
различия между родами по трём индексам из че-
тырёх (табл. 3).

Среди четырёх исследованных нами видов
максимальное число сечений митохондрий (в
среднем 11) отмечено у P. mossambica. Число сече-
ний у трёх остальных видов составляет в среднем
7–9, причём оно выше, чем у S. papuensis (2–5)
(Емельянова, Павлов, 2021), а также у видов ро-
дов Scorpaena (4–6), Sebastapistes (4), Synanceia (5)
(Павлов, Емельянова, 2018) и Inimicus (4–7) (Еме-
льянова, Павлов, 2020). У представителей перечис-
ленных выше родов митохондрии лежат в два–
три ряда, но лишь у D. zebra (подсемейство
Pteroinae) они лежат в одной плоскости, а число
сечений в среднем составляет два (Павлов, Еме-
льянова, 2018). Размер средней части и площадь
сечения митохондрий обычно коррелируют с
продолжительностью поступательных движений
сперматозоидов после активации (Baccetti, Afzelius,
1976; Емельянова, Макеева, 1998). У видов семей-
ства Scorpaenidae с внешним осеменением она со-
ставляет ~ 15 мин (Pavlov, Emel’yanova, 2010).

У двух анализируемых видов рода Parascorpae-
na, а также у P. picta (Павлов, Емельянова, 2018)

углубление в основании ядра сперматозоида со-
ставляет 20–25% HL, в то время как у S. cirrosa и
S. diabolus оно незначительно (9–12%), а у S. pap-
uensis отсутствует; в сперматозоидах последнего
вида весь центриолярный комплекс расположен в
цитоплазме средней части под основанием голов-
ки (Емельянова, Павлов, 2021). Из исследован-
ных видов скорпеновидных рыб наибольшее
углубление в основании ядра (~47% HL) отмечено
у Sc. porcus и Sc. scrofa (Sàbat et al., 2009). P. aurita
отличается от P. mossambica и от других исследо-
ванных видов скорпеновидных рыб формой
углубления в основании ядра: оно неровное с инва-
гинациями. Вариабельность в форме углубления
описана в семействе Hypopomidae (Gymnotiformes):
у Brachyhypopomus gauderio углубление с разветвле-
ниями, в то время как у двух других видов того же
рода оно имеет ровные края (Giora, Burns, 2011).

В центриолярном комплексе центриоли рас-
положены коаксиально у P. aurita и P. mossambica
и ортогонально у S. cirrosa и S. diabolus. Почти ко-
аксиальное (под тупым углом) расположение
центриолей отмечено у P. picta (Павлов, Емелья-
нова, 2018) и ортогональное у S. papuensis (Еме-
льянова, Павлов, 2021). Несмотря на то что предста-
вители родов Parascorpaena и Scorpaenopsis чётко раз-
личаются по взаимной локализации центриолей,
аналогичная вариабельность наблюдается и в
других родах скорпеновидных рыб: коаксиальное
расположение у S. cyanostigma, ортогональное у
D. zebra и I. sinensis и ортогональное или под ост-
рым углом друг к другу у S. horrida (Павлов, Еме-
льянова, 2018, Емельянова, Павлов, 2020). Из-
менчивость во взаимной локализации центрио-
лей у последнего вида может быть связана с тем, что
в процессе формирования сперматозоида располо-
жение центриолей становится более ортогональ-
ным, что отмечено у H. dactylopterus (Vila et al., 2010).

У исследованных до настоящего времени
представителей рода Parascorpaena (P. aurita,
P. mossambica, P. picta) цитоплазматический канал
в месте отхождения жгутика имеет каплевидное
расширение с электроноплотными частицами на
плазмалемме. Следует отметить, что у S. diabolus
имеется такой же канал, в то время как у S. cirrosa
и S. papuensis (Емельянова, Павлов, 2021) он край-
не узкий, а электроноплотные частицы на плаз-

Таблица 3. Сравнение индексов (М ± σ), характеризующих форму сперматозоидов рыб родов Parascorpaena
(P. picta, P. aurita, P. mossambica) и Scorpaenopsis (S. possi, S. papuensis, S. cirrosa, S. diabolus)

Примечание. Статистически значимые различия между родами по данному параметру: a, b t-критерий Стьюдента, p < 0.001; c, d

критерий Манна−Уитни, p < 0.0001. По данным настоящего исследования и опубликованным ранее материалам (Павлов,
Емельянова, 2018; Емельянова, Павлов, 2021).

Род (n) HL/HW MPW/MPL HL/MPL HW/MPW

Parascorpaena (49) 0.86 ± 0.08a 1.71 ± 0.44c 1.92 ± 0.4a 1.33 ± 0.18c

Scorpaenopsis (41) 0.91 ± 0.06b 2.22 ± 0.55d 2.56 ± 0.59b 1.35 ± 0.19c



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 6  2021

ОСОБЕННОСТИ ООГЕНЕЗА И УЛЬТРАСТРУКТУРА СПЕРМАТОЗОИДОВ РЫБ 677

малемме отсутствуют. Расширение цитоплазма-
тического канала полностью отсутствует у иссле-
дованных видов родов Scorpaena, Sebastapistes,
Dendrochirus, Synanceia и Inimicus (Павлов, Еме-
льянова 2018; Емельянова, Павлов, 2020).

По длине жгутика (в среднем 33–36 мкм) ис-
следованные нами виды существенно не различа-
ются. У скорпеновидных рыб средняя длина жгу-
тика варьирует от 27 мкм у S. possi до 40 мкм у
P. picta (Павлов, Емельянова, 2018). Жгутики всех
изученных видов Scorpaenoidei имеют цитоплазма-
тические расширения, которые свойственны мно-
гим видам морских рыб и значительно реже встре-
чаются у пресноводных (Pecio, 2003; França et al.,
2009). У Eigenmannia trilineata (Gymnotiformes: Ster-
nopygidae), представителя пресноводных слабо-
электрических рыб, такие расширения имеются,
но отсутствуют у остальных пяти изученных ви-
дов семейства (Giora, Burns, 2011). Отсутствие
расширений между аксонемой и плазмалеммой у
Ostariophysi интерпретируется как вторичная ре-
дукция и аутапоморфный признак для этой груп-
пы (Jamieson, 1991).

Таким образом, сперматозоиды скорпеновид-
ных рыб с внешним осеменением построены по
единому плану, а различия между видами, отно-
сящимися к разным родам, по форме головки и
средней части невелики. Представители родов
Parascorpaena и Scorpenopsis чётко дифференциру-
ются по величине углубления в основании ядра
(соответственно 25–26 и 0–12%) и взаимному
расположению центриолей (соответственно ко-
аксиальное и ортогональное). Вместе с тем вари-
абельность в величине углубления в основании
ядра сперматозоида и взаимном расположении
центриолей отмечена в разных родах Scorpaenoi-
dei и эти признаки не следует рассматривать как
синапоморфии. Другие морфологические при-
знаки (число митохондрий, величина и форма
цитоплазматического канала в основании жгути-
ка и длина жгутика) варьируют у разных видов и
вряд ли могут быть использованы для идентифика-
ции родов. Видоспецифичность структуры сперма-
тозоида проявляется лишь в сочетании морфологи-
ческих признаков, а единственная выявленная на-
ми апоморфия – изрезанная форма углубления в
основании ядра у P. aurita. Эволюция морфологии
сперматозоидов, очевидно, связана с их физиоло-
гией и спецификой соединения гамет, которые
пока сложно оценить.
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Исследовано развитие эмбрионов и личинок гибрида между уникальными эндемичными глубоко-
водными формами северной мальмы Salvelinus malma complex Кроноцкого озера (самки
малоротого × самцы большеротого гольцов), выращенных в лаборатории при 6°С. Гибридные эм-
брионы отставали в развитии от эмбрионов малоротого гольца и имели многочисленные аномалии
развития. Смертность в позднем органогенезе и при абортивном вылуплении составила 93%, вскоре
после вылупления – 3.5%. У личинок имелись аномалии и частные гетерохронии в развитии эле-
ментов скелета. Их массовая гибель приходится на период закладки осевого скелета. Семь гибрид-
ных особей (0.9%) прожили более одного года, достигли малькового периода, не имели аномалий
скелета и достоверно отличались от мальков малоротого гольца меньшим числом лучей и птеригио-
форов в спинном плавнике. Необычную для гольцов форму vomer и glossohyale у гибридов можно
рассматривать как гибридное новообразование. Обсуждаются причины замедления эмбриогенеза и
его аномалий, а также аномалий скелета и высокой смертности гибридов.

Ключевые слова: гибрид симпатрических глубоководных форм Salvelinus malma complex, развитие,
остеогенез, гетерохронии, личинка, малёк, Кроноцкое озеро, Камчатка.
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В крупнейшем пресноводном водоёме Восточ-
ной Камчатки – Кроноцком озере, отрезанном
системой порогов от проникновения проходных
лососёвых рыб (Salmonidae), обитают нерка-ко-
кани Oncorhynchus nerka и семь морфологически
различающихся эндемичных форм северной
мальмы Salvelinus malma complex (Ostberg et al.,
2009; Сенчукова и др., 2012). Из них пять форм
гольцов (белый (WW), длинноголовый (LL) и три
формы носатых (N1, N2 и N3)) размножаются в
притоках озера с разным температурным режи-
мом, а две (малоротый (SS) и большеротый (BB)
гольцы) − на глубоководных озёрных нерестили-
щах (Есин, Маркевич, 2017; Есин и др., 2018).
Уникальные озёрные формы были впервые обна-
ружены в 2012−2014 гг. при обловах глубоковод-
ной зоны Кроноцкого озера (Маркевич и др.,
2014, 2017а). Взрослые особи обеих форм встреча-
лись на всей акватории озера начиная с глубины
20–301 м и до 100 м. В летний сезон молодь и

взрослые BB отлавливались в придонном гори-
зонте на глубинах 30–60 м на участках с илистым
грунтом, а взрослые SS − в толще воды на глуби-
нах 20–50 м.

Морфологически глубоководные формы (SS и
BB) отличаются от эпилимнических (N1-3, LL и
WW) гольцов коротким рылом (в среднем 16–17
против 18–25% длины головы (с)) и большим диа-
метром глаза (27–32 против 20–24% с). Между со-
бой SS и BB достоверно и значительно отличают-
ся длиной рыла, нижней и верхней челюстей,
грудных и брюшных плавников (у SS короче), а
также диаметром глаза (у SS больше) и пропорци-
ями некоторых костей черепа (Салтыкова и др.,
2015; Маркевич и др., 2017а). У особей BB длин-
ная изогнутая нижняя челюсть, которая выступа-
ет вперёд верхней челюсти, достигая в среднем
70% с. Различия в морфологии головы BB и SS
формируются в раннем онтогенезе, поскольку
молодь BB длиной по Смитту (FL) 61−124 мм уже
имеет выраженную удлинённую нижнюю че-
люсть и достоверно отличается по этому призна-
ку и длине рыла от молоди SS (Esin et al., 2018).

1 Эту зону озера считали глубоководной, поскольку она на-
ходилась ниже термоклина (Маркевич и др., 2017а).

УДК 597.553.2.591.39
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Поймать более мелких диких особей BB и SS пока
не удавалось.

В летнем питании BB отмечен только бентос
(олигохеты, двустворчатые моллюски и личинки
хирономид), который, как предполагается, рыбы
выкапывают из ила с помощью специализиро-
ванной нижней челюсти, а у SS помимо бентоса
единично встречаются планктонные рачки и гам-
марусы, что позволило Маркевичу с соавторами
(2017а) отнести эту форму к эврифагам. Однако
отмечено, что сравнительно высокая инвазия
особей SS гельминтами, связанными в своём
жизненном цикле с планктоном (в частности,
трематодой Diplostomum gasterostei), происходит
на литорали озера ещё в мальковый период и со-
храняется у них в течение жизни. Взрослые особи
SS являются придонными бентофагами, собира-
ющими пищу с донной поверхности.

Сроки нереста озёрных форм на месяц и более
смещены относительно нереста эпилимнических
форм и частично перекрываются между собой, а
нерестилища, по имеющимся в настоящее время
данным, разобщены по вертикали и горизонтали.
Нерестилища SS обнаружены в юго-восточной
части озера на глубинах 30–40 м. Нерест предпо-
ложительно проходит в момент наступления
осенней гомотермии с конца октября до середи-
ны декабря при температуре 4.5−4.8°С. Созрева-
ющие особи BB отмечены в юго-западной части
Кроноцкого озера, на глубинах ~50–60 м. Нерест
этой формы проходит предположительно в пери-
од ледостава в январе–феврале при температуре
3.3−3.4°С (Маркевич и др., 2017а; Есин, Марке-
вич, 2017). Необходимо отметить, что глубоко-
водные нерест и эмбрионально-личиночное раз-
витие молоди − это довольно редкая особенность
биологического цикла среди экотипов гольцов в
пределах вида S. malma complex, обычно характе-
ризуемых ручьевым или речным нерестом (Arm-
strong, Morrow, 1980; Пичугин, 2015; Есин, Мар-
кевич, 2017).

Ранний онтогенез WW, N1 и SS был исследо-
ван при одинаковых условиях инкубации и выра-
щивания (Пичугин, Маркевич, 2018; Пичугин,
2019а; Пичугин, 2020). Использованная мини-
мальная технически возможная в условиях лабо-
ратории кафедры ихтиологии МГУ температура
5−7°С (в среднем 6°С) находится в пределах толе-
рантности предковой формы − северной мальмы,
которой в камчатских реках свойствен растяну-
тый до 4 мес. нерест, а эмбрионально-личиноч-
ное развитие её потомства на нативных нерестили-
щах протекает в широком диапазоне температуры
и характеризуется эвритермностью (Пичугин,
2015). Напротив, выявление стенотермности лю-
бой из кроноцких форм в течение эмбриогенеза и
личиночного периода свидетельствовало бы об
утрате части изменчивости по этому показателю

от предкового вида. Другим отличием лаборатор-
ной инкубации и выращивания молоди глубоко-
водных форм, таких как SS, от нативных условий
является отсутствие гидростатического давления
в ~304−405 кПа, имеющегося на соответствую-
щей глубине. Эту особенность технически слож-
но воссоздать в лаборатории. Однако имеется
опыт успешной инкубации икры и подращива-
ния молоди до наступления малькового периода
форм арктических гольцов S. alpinus complex с
глубоководным (30−50 м) нерестом (Павлов,
Осинов, 2008; Пичугин, 2009а, 2009б; Алексеев
и др., 2019; Пичугин, Алексеев, 2019). Отсутствие
в уловах дикой молоди глубоководных форм FL <
< 60−70 мм не позволило провести её сравни-
тельный анализ с полученной в лаборатории мо-
лодью и оценить влияние условий инкубации и
выращивания на рост и особенности морфогенеза
(возраст появления воздуха в плавательном пузы-
ре, переход на этап смешанного питания и т.д.).
Однако при сравнении лабораторных серий моло-
ди были выявлены значительные популяционные
различия в темпе роста, формировании окраски и
особенностях закладки и дифференцировки эле-
ментов скелета в течение эмбрионально-личиноч-
ного периода. В ноябре 2014 г. при сборе живой
икры SS (Пичугин, 2019а) была получена и ги-
бридная (SS × BB, далее SB) (Pichugin, Markevich,
2015), проведена её инкубация и подращивание
молоди.

Цель настоящей работы − описать некоторые
особенности эмбриогенеза и остеогенеза личи-
нок и мальков SB и провести сравнительный ана-
лиз с таковыми SS (Пичугин, 2019а), выращенны-
ми одновременно в одинаковых условиях.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Оплодотворённую икру SB (>800 яиц) получи-

ли на озёрном нерестилище 08.11.2014 г. в резуль-
тате осеменения “сухим” способом икры не-
скольких текучих самок SS спермой текучих сам-
цов BB. Транспортировку в Москву осуществили
в течение 2 сут в изотермическом контейнере с та-
лым льдом. Инкубацию икры и подращивание
молоди проводили при средней температуре со-
ответственно 5.5 и 6.0°С. Икру, размещённую од-
нослойно, и свободных эмбрионов после вылупле-
ния содержали в плавучих сетчатых садках в аква-
риумах объёмом 20 л с аэрацией, расположенных в
холодильной установке. Партии икры SS содержа-
ли в таких же аквариумах. Частичную (~1/4−1/3
объёма) смену дистиллированной воды проводи-
ли еженедельно.

Через 1 мес. после вылупления предличинок SB
и SS одного возраста (число суток от вылупления)
пересадили в аквариумы объёмом 10 и 20 л с плот-
ностью 2.5−3.0 экз/л. К мальковому периоду объ-
ём воды на одну особь увеличили до 0.1−0.2 экз/л.
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Икру инкубировали в темноте, а молодь развива-
лась при естественном фотопериоде. Кормили
живыми личинками хирономид, начиная с самых
мелких и постепенно увеличивая их размер.

Из-за малого числа выживших гибридных ли-
чинок фиксировали и изучали только погибаю-
щих (прекративших питаться) и погибших осо-
бей. Изготовление ализариновых препаратов и
оценку степени дифференцировки костей чере-
па, осевого скелета и скелета плавников молоди
проводили по ранее описанным методикам (Пи-
чугин, 2009б, 2015). Двух мальков SB после описа-
ния уровня морфологического развития раство-
рили в щёлочи для выделения отдельных костей
черепа. Остальные ализариновые пробы сохраня-
ются в глицерине в коллекциях автора. Изучены
рост и развитие скелета 28 экз. личинок и маль-
ков. Для сравнительного анализа использовали
ализариновые препараты 35 экз. одновозрастной
молоди SS (Пичугин, 2019а).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Особенности развития

Диаметр набухшей икры SB составил 4.1–5.3
(4.80) мм. Окраска яиц бледно-жёлтая (Пичугин,
Маркевич, 2015). К 42-м сут после оплодотворе-
ния (п.о.) у эмбрионов появились эритроциты,
пульсация сердечной трубки и глазные бокалы, а
пигментацию глаз наблюдали после 53-х сут. У
эмбрионов SS красная кровь и пигмент в глазах
появились к 38−40-м сут. Массовая гибель эм-
брионов SB и абортивный выклев начались на
поздней стадии органогенеза − с 102-х сут п.о.
Погибшие эмбрионы имели меньшие размеры по
сравнению с одновозрастными развивающимися
эмбрионами SS и были менее развиты. Часть осо-
бей имели изогнутый вверх или спирально закру-
ченный хвостовой стебель. Особенно часто у поги-
бающих эмбрионов выявлялись аномалии разви-
тия кровеносной системы, высокая изменчивость
сосудов желточного мешка, кровяные сгустки из-
за разрывов больших кровеносных сосудов и
множественных повреждений мелких сосудов ка-
пиллярной сети. Значительное число эмбрионов
погибли сразу после локального растворения
оболочки и высвобождения головы физиологиче-
ски не развитого эмбриона. Выживаемость эм-
брионов SB в оболочке составила ~7% (против
95% SS).

Вылупление жизнеспособных эмбрионов SS
абсолютной длиной (TL) 11.8−16.5 (14.7) мм было
растянуто с 74 до 126 сут п.о. (Пичугин, 2019а).
Вышедшие из оболочек на 115−126-е сут п.о. сво-
бодные эмбрионы SB TL 10−12 мм лежали на бо-
ку и прожили от нескольких суток до двух недель.
Многие из них имели искривлённое тело, обвод-
нённый желточный мешок, кровяные сгустки в

голове, области сердца, хвостовом стебле или
желточном мешке. Наблюдался значительный
полиморфизм желточной кровеносной сети: 1 −
полное её отсутствие; 2 − наличие капиллярной
сети с очень слабой или отсутствующей циркуля-
цией эритроцитов при отсутствии крупной печё-
ночно-желточной вены; 3 − активная циркуля-
ция эритроцитов и разное расположение печё-
ночно-желточной вены, впадающей в предсердие
либо справа, либо слева.

Около 30 свободных эмбрионов SB
TL 12.8−13.9 (13.46) мм, вылупившихся на 131–
139-е сут п.о. (~3.5% общего числа оплодотворён-
ных яиц) выжили. Предличинки имели очень
мелкие меланофоры вдоль спины, на боках тела и
наибольшую их концентрацию на дорсальной
стороне головы, над головным мозгом и вдоль
верхней челюсти; зёрна жёлтого пигмента кон-
центрировались в передней и затылочной частях
головы, на боках тела и заходили на прозрачную
плавниковую кайму. Эластотрихии спинного и
хвостового плавников также густо окрашены
жёлтым пигментом (рис. 1а).

Наблюдали быстрый соматический рост пред-
личинок. К возрасту 50 сут после вылупления
(п.в.) увеличилось число меланофоров на жабер-
ных крышках, а на боках тела меланофоры увели-
чились в размерах и стали группироваться в маль-
ковые пятна (рис. 1б). Особи перешли на этап
смешанного питания в возрасте 62−72 сут п.в.
при FL 18−21.5 мм: предпочитали самых мелких
подвижных личинок хирономид при их отрыве от
дна, мёртвых хирономид игнорировали. Воздух в
плавательном пузыре появился у большей части
личинок в возрасте 90−100 сут п.в. У особей SS
переход на этап смешанного питания и появле-
ние воздуха в пузыре были растянуты: соответ-
ственно на 62–90-е и 90−155-е сут п.в. при
FL 20.2–22.8 и 19.0−26.0 мм (Пичугин, 2019а).

Погибших особей SB из числа перешедших на
этап смешанного питания в течение 2 мес. не бы-
ло. Отставание в росте и прекращение питания ча-
сти личинок SB началось в возрасте ~110 сут п.в.
Особи, погибшие в возрасте 119 сут, имели FL ~
~ 20 мм (таблица). У них сохранилось небольшое
количество желтка. В черепе из исследуемых ко-
стей заложились dentale, anguloarticulare, maxil-
lare, praemaxillare, operculum, parasphenoideum,
шесть−семь пар жаберных лучей, имелись пар-
ный зачаток или единое рыхлое образование vom-
er, не несущее зачатков зубов, glossohyale с дву-
мя−тремя парами зубов, слабый зачаток prae-
operculum. Не заложились supraethmoideum,
frontalia, жаберные тычинки и элементы жабер-
ных дуг. У одной из особей в осевом скелете имел-
ся единственный костный элемент − зачаток по-
следнего хвостового (уростилярного) позвонка; в
плавниках заложилась бóльшая часть лучей, в
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Рис. 1. Окраска предличинок гибрида симпатрических форм северной мальмы Salvelinus malma complex (малоротый ×
× большеротый голец) Кроноцкого озера в возрасте: а − 10 сут, TL 13.9 мм; б − 50 сут, TL 16.4 мм.

(а)

(б)

грудных сохранился непарный элемент2; не око-
стенели птеригиофоры спинного и анального
плавников. У двух особей FL 21 и 22 мм, погиб-
ших в возрасте 131 сут, желток отсутствовал. Они
имели в черепе, кроме вышеописанных зачатков
костей, vomer в виде парной закладки без зачат-
ков зубов, две и четыре жаберных тычинки и око-
стеневшее ceratobranchiale в нисходящей ветви
жаберной дужки; полное число лучей во всех
плавниках, кроме брюшных, 2-й членик в лучах
спинного и анального плавников, окостеневшие
птеригиофоры спинного (9 и 10) и анального (7 и
9) плавников. В осевом скелете особи FL 21 мм
имелся только зачаток последнего уростилярного
позвонка, а особь FL 22 мм имела зачатки тел 31
туловищного и последнего уростилярного по-
звонков.

Особи SB, погибшие в возрасте 160 (3), 170 (5),
179 (2), 200 (2), 215 (2), 225 (1), 240 (1) и 253 (2) сут п.в.
(рис. 2), имели тёмную окраску с зёрнами мела-
нина на нижней части головы, боках тела и в ос-
новании хвостового плавника, семь−девять
овальных мальковых пятен (parr marks) (рис. 2а) и

2 При закладке лучей в грудных плавниках перед первым лу-
чом, состоящим из пары гемитрихиев, впервые описан ко-
роткий непарный костный элемент, который располагает-
ся в дорсальном ряду гемитрихиев и обычно после заклад-
ки большей части или всех лучей прирастает к соседнему с
ним дорсальному гемитрихию, после чего начинается сег-
ментация лучей плавника (Пичугин, 2002а). Таким обра-
зом, длительное сохранение непарного элемента свиде-
тельствует о задержке сегментации лучей плавника.

сходную степень развития скелета (таблица). У
большей части личинок заложились frontalia. У
одной из особей возраста 160 сут (FL 22.5 мм) со-
хранился желток, имелась головка supraethmoide-
um; у frontalia, закрывающих бóльшую часть кры-
ши черепа, развиты боковые выступы защиты сей-
смосенсорного канала, частично сомкнутые в
трубку. У этой же особи обнаружена аномалия –
недоразвитие одного из двух лепидотрихиев, со-
ставляющих один из лучей анального плавника. У
двух других особей возраста 160 сут (FL 22 и 23 мм) в
грудных плавниках сохранился непарный эле-
мент, зачаток supraethmoideum отсутствовал,
frontale представлено слаборазвитой пластинкой
над орбитой глаза.

Из пяти особей, погибших в возрасте 170 сут,
одна (FL 22 мм) не имела зачатков vomer, suprae-
thmoideum, frontalia, жаберных тычинок и cerato-
branchiale, окостеневших птеригиофоров спин-
ного и анального плавников, но у неё заложились
все лучи и 2-й членик в лучах спинного и аналь-
ного плавников, а в осевом скелете зачатки 30 ту-
ловищных и последнего хвостового уростилярного
позвонков. Эта особь имела, по-видимому, леталь-
ную аномалию − расширенной формы parasphe-
noideum без отверстий3. У второй особи этого воз-

3 В норме в каудальной части кости за боковыми отростка-
ми (processus lateralis) имеется пара отверстий, через кото-
рые проходят головные нервы VII, а затем в средней части
образуется пара отверстий для отростков V нерва (Пичу-
гин, 2002б).
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Рис. 2. Окраска (а, б, г) и степень развития чешуйного покрова (в) молоди гибрида симпатрических форм северной
мальмы Salvelinus malma complex (малоротый × большеротый голец) Кроноцкого озера: а − личинка FL 24 мм; б, в −
ранний малёк FL 47 мм, г − малёк FL 97 мм.

(а)

(б)

(г)

(в)

раста (FL 23.8 мм) в черепе имелись цельный за-
чаток vomer, головка supraethmoideum, frontalia,
шесть жаберных тычинок и ceratobranchiale в жа-
берной дужке, более дифференцированное paras-
phenoideum, в осевом скелете – тела всех 32 туло-
вищных и 18 хвостовых, в том числе последнего
уростилярного, позвонков. Здесь также выявлена
аномалия скелета − раздвоенные дорсально рёб-
ра. Особь FL 21.5 мм (рис. 3) имела летальную
аномалию осевого скелета (окрашивающиеся
ализарином образования изогнутой червеобраз-
ной формы с двух сторон хорды вентрально от
неё, над грудными плавниками), аномальную за-
кладку уростилярного позвонка и только три нор-
мальных зачатка тел туловищных позвонков,
один из которых расположен под хордой пример-
но в середине вышеописанных аномальных
червеобразных окостенений, а два других − вбли-
зи вертикали первых и средних лучей спинного
плавника. У этой же особи сохранился парный
зачаток vomer и непарный элемент в грудных
плавниках. Восходящие отростки предчелюстных
костей на дорсовентральной проекции направле-
ны вперёд, что демонстрирует загибание зубной

пластинки этой кости в пасть, как у личинок SS
(Пичугин, 2019а. Рис. 4).

У одной из личинок SB (FL 24.1 мм), погибших
в возрасте 179 сут, полностью отсутствовал пра-
вый грудной плавник, а в осевом скелете имелись
зачатки не одного, а двух тел хвостовых урости-
лярных позвонков. У второй особи этого возраста
(FL 24.0 мм) лучи в анальном, брюшных, хвосто-
вом плавниках и птеригиофоры анального и
спинного плавников не окрашивались ализари-
ном (т.е. в костную ткань не попали соли каль-
ция), а в грудных плавниках сохранился непар-
ный элемент.

У личинок, погибших в возрасте 225 и 253 сут
(FL 24.0 и 22.0 мм), заложились все тела позвон-
ков (по 65), имелось шесть и четыре жаберных
тычинок и цельный vomer с тремя и двумя зубами,
но отсутствовало supraethmoideum.

Следующие четыре особи, самые быстрорасту-
щие, погибли на 2-м году жизни в возрасте 530
(FL 46.0 мм) и 540 (FL 38.5, 47.0 и 48.0) сут (рис. 2б).
Они имели большую голову, пёструю спину в
мелких округлых и неправильной формы чёр-
ных пятнах, серо-жёлтые бока тела с 11−12 parr
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marks, молочно-белое брюшко, прозрачные
грудные, брюшные и анальный плавники и мел-
кие зёрна меланина в основании спинного и
хвостового плавников, хорошо развитые кости
черепа, 13−16 жаберных тычинок и все три ко-
сти жаберной дуги (кроме рано окостеневшей
ceratobranchiale, развиты epibranchiale и hypo-
branchiale (рис. 4, табл. 1)). У этих особей име-
лись 16−17 predorsalia, полный ряд (65−66) тел
позвонков, замкнутых в кольцо, и по три−четыре
плотно расположенных ряда чешуй выше и ниже
боковой линии (рис. 1), т.е. эти особи вступили в
мальковый период развития.

В возрасте 3 года и 2 мес. (1031 и 1034 сут) по-
гибли два малька SB FL 74 и 88 мм. Интересную
особенность представляют их сошники, имею-
щие восходящий костный гребень или отросток
(рис. 5а, 5б), глубоко входящий снизу в этмоид-
ный отдел хрящевого черепа. Необычна форма
пластинки glossohyale, суженная в передней части
и расширенная каудально, с расходящимися ря-
дами крупных зубов (рис. 5в). Некоторые кости
их черепа представлены на рис. 6.

Последняя гибридная особь SB, самец II, про-
жила 4 года и 3 мес., достигнув FL 97 мм (рис. 2г).
Её характеристики: P 14, D II 12, A II 11, V 9; птери-
гиофоров D и А 13 и 11; predorsalia 16; r.br. 10/10;

Рис. 3. Особенности развития скелета у личинки FL 21.5 мм гибрида симпатрических форм северной мальмы Salvelinus
malma complex (малоротый × большеротый голец) Кроноцкого озера (ализариновый препарат, дорсовентральная про-
екция): 1 − аномальные окостенения клеток-предшественников тел позвонков, 2 − непарный элемент грудных плав-
ников, 3 − верхние остистые отростки, 4 − лучи спинного плавника, 5 − зачатки рёбер, 6 − парная закладка vomer, 7 −
орбитальный зачаток frontale.

6

7

1
2

5
3

1
4

Рис. 4. Жаберные дуги мальков гибрида симпатрических форм северной мальмы Salvelinus malma complex (малоротый ×
× большеротый голец) Кроноцкого озера: а − FL 74 мм, б − FL 97 мм.

(а) (б)
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Оценки роста и транзитивных фенетических состояний элементов скелета у особей разного возраста гибрида мало-
ротого и большеротого гольцов (SB) и малоротого (SS) гольца Salvelinus malma сomplex Кроноцкого озера (Восточная
Камчатка) в экспериментальных условиях (6°С)

Признак

Возраст, сут после вылупления (число особей, экз.)

118−131 160−200 225−254 530−584

SB (4) SS (9) SB (15) SS (8) SB (3) SS (1) SB (4) SS (3)

FL, мм 23.2

P 13 13 13

D 15

A 13 13

V 9 9 9 9

Dn 2 3

Pn 1 1 1

An 3

Vn 1 1 2

Cn 4 4

sp.br. 3

os.br. 1 3 3

r.br. 10 9 11

mx 6

pmx 6

dent 4 4 4 4 6 6

thdent 10

ang 2 2 4 4

pop 1 2 3 3

20.0 22.0
20.8

− 17.8 26.0
21.6

− 21.5 24.1
22.8

− 17.6 29.0
22.8

− 22.0 24.0
23.3

− 38.5 48.0
44.9

− 37.0 56.0
45.7

−

8 13
10.8
− 6 13

10.4
− 8 13

12.1
− 7 14

12.6
− 13 14

13.3
−

10 14
12.3

− 9 16
14.7
− 10 15

.
−

13 8
12 17

.
−

15 1
14 15
14.3

− 14 15
.

−
14 5

16 18
.

−
16 7

8 12
10.5
− 9 14

11.3
− 11 14

12.6
− 7 15

12.3
− 9 13

11.7
− 13 14

13.5
−

5 8
7.0
− 6 9

8.0
− 6 9

8.1
− 6 9

8.4
−

1 2
1.5
− 1 4

1.9
− 1 2

.
−

1 7
1 5

.
−

2 7
7 8
7.8
− 5 8

7.0
−

1 2
1.1
− 1 2

1.2
− 1 4

1.5
− 6 7

6.5
− 4 7

5.7
−

1 2
1.5
− 1 4

1.8
− 1 2

.
−

1 7
1 5

.
−

2 7
1 2
1.7
− 6 8

7.3
− 4 9

6.7
−

1 2
1.2
− 1 2

.
−

1 3
1 4

.
−

1 8
6 7
6.8
− 4 9

6.7
−

2 5
3.3
− 4 5

4.2
− 2 6

4.3
− 3 5

4.0
− 9 12

10.5
− 7 12

10.0
−

0 4
1.5
− 0 5

1.3
− 0 6

3.4
− 0 9

3.3
− 4 6

.
−

5 0
13 16
14.3

− 15 17
15.7

−

0 1
0.5
− 0 1

0.8
− 0 1

0.9
− 0 3

1.2
− 1 2

1.3
−

6 8
7.0
− 5 11

8.3
− 8 10

9.3
− 7 12

9.6
− 10 11

10.7
−

7 9
8.0
− 7 12

8.9
− 7 14

.
−

10 5
6 16

.
−

11 8
10 13
10.3

− 13 15
13.8

− 10 15
13.0

−

3 7
4.8
− 2 10

7.0
− 4 11

6.7
− 4 12

7.7
− 7 10

8.3
− 6 8

7.0
− 7 13

9.0
−

3 4
3.6
− 3 5

.
−

4 3

8 11
10.0
− 8 13

10.7
− 6 14

10.3
− 7 17

10.8
− 10 12

11.0
− 9 12

11.0
− 11 13

11.7
−

1 3
1.4
− 2 3

2.5
− 1 4

2.2
− 2 3

2.3
−

1 2
1.2
− 1 2

1.3
− 1 2

1.5
− 1 2

1.7
−
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sp.br. 15 (7 + 8) (рис. 4б); пилорических придатков
(pc) 31; на vomer четыре зуба, расположенные в
один поперечный ряд; на glossohyale два расходя-
щихся каудально ряда крупных зубов (5 + 5), как
у особи FL 88 мм (рис. 5в). Малёк был полностью
покрыт чешуёй, имел жёлто-коричневую (охра)

окраску тела и плавников, бледно-оранжевые
пятна (<20) на боках тела, девять parr marks, сли-
вающихся дорсально с окраской спины.

Аномалии скелета у мальков SB (7 особей стар-
ше 1 года) были обнаружены только у одной осо-

Примечание. Над чертой – пределы варьирования показателя, под чертой – среднее значение. Обозначения признаков: FL −
длина по Смитту; P, D, V, A – число заложившихся лучей соответственно в грудных, спинном, брюшных, анальном плавни-
ках; Dn, Pn, Vn, An – максимальное число члеников в одном луче плавника; Cn − максимальное число члеников в луче верхней
лопасти хвостового плавника; sp.br. – число окостеневших жаберных тычинок; os.br. – число окостеневших элементов на 1-й
жаберной дуге; r.br. – число пар жаберных лучей; mx, pmx – maxillare и praemaxillare (n + 1 – пластинка с n приросших зубов);
dent – dentale (3 – есть приросшие зубы, 4 – замкнулись отверстия вдоль нижнего края кости, 5 – есть стенки гиомандибу-
лярного канала боковой линии, 6 – канал замкнут в трубку); thdent − число зубов на dentale; ang – anguloarticulare (1 – зачаток,
2 – есть нижний отросток, 3 – есть верхний отросток, 4 – есть канал сейсмосенсорной системы боковой линии, замкнутый в
трубку); pop – praeoperculum (1 – зачаток без отверстий, 2 – есть отверстия сейсмосенсорного канала боковой линии, 3 – есть
парные стенки защиты канала); psph – parasphenoideum (1 – игловидный зачаток, 2 – есть тонкие боковые отростки, 3 – бу-
лавовидная форма боковых отростков, 4 – замкнулись задние отверстия, 5 – замкнулись передние отверстия); v – vomer (0 –
здесь и далее: отсутствие костной закладки данного элемента скелета, 1 – парный зачаток, 2 – единая пластинка, 3 – головка
и рукоятка кости разделены); thv – число зубов на vomer; seth – supraethmoideum (1 – есть головка кости, 2 – есть задний от-
росток); fr – frontale (1 – зачаток орбитального отдела, 2 – есть жёлоб сейсмосенсорного канала боковой линии с отверстия-
ми, 3 – есть боковые выступы защиты канала, 4 – канал заключён в трубку); gl – glossohyale (n + 1 – пластинка с n приросших
зубов); vert.gd – степень дифференцировки осевого скелета (1 – есть 1-й зачаток тела позвонка, 2 – есть закладки тел позвонков
в передней части туловища, 3 – закладка всех тел позвонков, 4 – замыкание всех закладок тел позвонков в кольца); N vert. – чис-
ло тел позвонков; pred – predorsalia (общее число костей); Dpt, Apt – число окостеневших птеригиофоров спинного и аналь-
ного плавников. Полужирным шрифтом выделены достоверные (tst: p < 0.05) значения попарного сравнения средних у одно-
возрастных личинок и мальков SB и SS.

psph 3 5 5

v 2 3 3

thv 0 0 0

seth 0 0 1 2 2

fr 0 2 4 4

gl 7

vert.gd 2 2 4 4

N vert. 63 65

pred 0 0 0 0 0 0

Dpt 11

Apt 10

Признак

Возраст, сут после вылупления (число особей, экз.)

118−131 160−200 225−254 530−584

SB (4) SS (9) SB (15) SS (8) SB (3) SS (1) SB (4) SS (3)

2 3
2.3
− 1 3

2.2
− 2 4

3.0
− 2 5

3.0
− 3 5

3.7
−

1 2
1.3
− 0 2

1.2
− 0 2

1.9
− 0 3

1.4
− 1 2

1.7
−

0 3
.
−

1 0
0 2

.
−

0 3
1 3
2.0
− 0 3

1.8
− 1 5

3.3
−

0 2
0.4
− 0 1

.
−

0 3
0 1

.
−

0 1
1 3
1.3
− 0 3

1.8
− 1 3

1.9
− 1 2

1.7
−

5 6
5.5
− 4 8

6.3
− 5 13

7.6
− 5 13

9.2
− 10 11

.
−

10 7
7 9
8.5
− 7 10

8.7
−

0 2
1.0
− 0 3

1.6
− 1 3

.
−

2 4
2 3
2.7
−

0 32
8.5
− 0 65

26.9
− 29 62

49.3
− 1 66

47.2
− 60 65

62.5
− 65 66

65.3
−

16 17
16.3

− 15 18
16.7

−

0 10
4.8
− 0 13

6.6
− 0 11

.
−
9 1

0 14
.

−
11 0

10 12
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би в возрасте 530 сут (FL 46.0 мм). Она имела по
два сросшихся позвонка в туловищном и хвосто-
вом отделах (рис. 7).

Сравнительный анализ развития молоди SB и SS

По средним значениям темпа соматического
роста и остеогенеза личинки SB и SS отличались
мало. На фоне высокой изменчивости этих пока-
зателей и разной степени морфологической
сформированности при вылуплении эмбрионов
SS (Пичугин, 2019а) гибриды отличались узкими
пределами варьирования. Однако очевидно зна-
чительное отставание эмбрионов SB в росте и
развитии в течение органогенеза, а личинок SB –
в возрасте закладки и скорости дифференциров-
ки отдельных костных элементов: frontale и supra-
ethmoideum, сегментации лучей плавников,

прирастании непарного элемента в грудном плав-
нике, а также тел позвонков (таблица). Значи-
тельны различия в скорости развития, морфоло-
гии и числе зубов vomer и glossohyale. У личинок SS
до FL 32−35 мм не формировалась рукоятка vomer
и долго не закладывались зубы, поэтому у мальков
SS FL 41−56 мм имелась лишь короткая узкая руко-
ятка кости, а зубы отсутствовали или были пред-
ставлены одним–тремя слабыми зачатками (Пичу-
гин, 2019а). Форма костной пластинки glossohyale
мальков SS соответствовала таковой взрослых осо-
бей SS (Маркевич и др., 2017а. Рис. 2з) с числом зу-
бов у мальков SS FL 41−56 мм 7−10 (от 3 + 1 + 3 до
5 + 5) (Пичугин, 2019а). Выявлено достоверное
(p < 0.05) уменьшение на один−три числа лучей в
спинном плавнике и, соответственно, уменьше-
ние на один элемент числа птеригиофоров спин-
ного плавника (Dpt) (таблица).

Рис. 5. Сошники (а, б) и glossohyale (в) мальков гибрида симпатрических форм северной мальмы Salvelinus malma com-
plex (малоротый × большеротый голец) Кроноцкого озера: а, в − FL 88 мм; б − FL 74 мм; (→) − гребни на боковых
проекциях vomer.

(а)

(б)

(в)
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Некоторые различия имелись в окраске личи-
нок и мальков SB и SS: у личинок и мальков SS
пятна parr были округлыми и отделялись от более
тёмной окраски спины, а у личинок и мальков SB
пятна были вытянутыми овальными и сливались
с окраской спины.

Различия обнаружены в последовательности
закладки тел хвостовых позвонков и в остеогенезе
хвостового плавника. У SS первым, как и у SB, за-

кладывается последний уростилярный позвонок
(рис. 8). Затем начинается закладка тел туловищ-
ных позвонков от черепа каудально. Когда ряд за-
кладок приближается к хвостовому отделу, у SS
краниально от последнего уростилярного по-
звонка появляются зачатки тел 2-го и далее 3-го
хвостового позвонка. Поэтому наименее разви-
тым является 4-й со стороны хвостового плавника
зачаток тела позвонка (рис. 8б). У молоди SB 2-й

Рис. 6. Форма костей черепа мальков FL 74 и 88 мм гибрида симпатрических форм северной мальмы Salvelinus malma
complex (малоротый × большеротый голец) Кроноцкого озера (без соблюдения масштаба): seth – supraethmoideum,
hmd – hyomandibulare, op – operculum, mx – maxillare, pop – preoperculum, sop – suboperculum, pmx – premaxillare,
iop – interoperculum, dent – dentale, ang – anguloarticulare.

seth

hmd
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mx

pmx
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dent ang
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уростилярный позвонок, заложившийся крани-
ально, отмечен только у одной особи. У осталь-
ных особей (n = 8) с неполным рядом зачатков
осевого скелета (N vert. 48−62) 2-й уростилярный
позвонок заложился бы как продолжение закла-
док позвонков каудально и был бы самым мало-
развитым. Кроме этого у личинок SB обнаружено
по одному “вставочному” недоразвитому элемен-
ту гипуралий и эпуралий (рис. 7а), по-видимому,
предполагающему появление одного дополни-
тельного, отсутствующего у SS, позвонка. Необ-
ходимо отметить, что аномалии в закладке от-
дельных лепидотрихиев или даже лучей спинного
и анального плавников неоднократно встреча-
лись у личинок SS (Пичугин, 2019а), поэтому не
являются особенностью только гибридов SB.

ОБСУЖДЕНИЕ
У высокополиморфных гольцов Salvelinus

внутриозёрная симпатрическая дивергенция с
образованием устойчивых морфотипов часто
обусловлена освоением разных пищевых ресур-
сов (Hindar, Jonsson, 1982; Skulason et al., 1989;
Sandlund et al., 1992; Пичугин, 2009б), а разные
типы пищевых объектов индуцируют изменения
в морфологии черепа (Parsons et al., 2010; Kapralo-
va, 2014). В оз. Кроноцкое две группы морфологи-

чески уникальных форм − носатые гольцы (N1,
N2 и N3) и обе глубоководные формы (SS и BB),
являясь бентофагами, различаются по способу
добывания пищи, но каждая их этих групп прак-
тически использует один и тот же пищевой ре-
сурс: все формы носатых гольцов – в основном
гаммарусов Gammarus lacustris (Gammaridae), а
обе глубоководные − олигохет, личинок хироно-
мид и моллюсков (Маркевич и др., 2017а, 2017б).
Форма SS подбирает пищу с поверхности дна и
реже из толщи воды, а форма BB использует ниж-
нюю челюсть для выкапывания кормовых объек-
тов из ила. На обнаруженном нерестилище SS дно
составляют слабозаиленные каменные блоки
(Пичугин, 2019а), на которых способ добычи пи-
щи, используемых формой BB, не применим. Не-
рестовый субстрат формы BB не определён, одна-
ко известно, что 2/3 площади дна в профундали
озера (глубже 30 м) покрыто илами толщиной до
12 м (Есин, Маркевич, 2017). Вероятно, BB откла-
дывает икру на иловой субстрат4. В этом случае
молодь BB может добывать корм, перекапывая
ил, непосредственно при переходе к этапу сме-

4 Такой же субстрат толщиной до 2 м использует для нереста
S. alpinus: например, мелкая форма в оз. Леприндокан и
карликовые формы в озёрах Даватчан и Большое Леприн-
до (Павлов и др., 1990; Алексеев и др., 2019).

Рис. 7. Туловищный (а) и хвостовой (б) отделы позвоночника малька (530 сут, FL 46.0 мм) гибрида симпатрических
форм северной мальмы Salvelinus malma complex (малоротый × большеротый голец) Кроноцкого озера; 1 − сросшиеся
позвонки, 2 − сросшиеся птеригиофоры анального плавника.
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шанного питания, даже не имея воздуха в плава-
тельном пузыре.

Скорее всего, именно способ добывания пищи
привёл к столь значительным морфологическим
различиям SS и BB. Наибольшие различия выяв-
лены в длине нижней и верхней челюстей и диа-
метре глаза. По сравнению с предковой северной
мальмой форма SS в ходе эволюции испытала за-
медление темпа роста и развития и педоморфоз,
что привело к укорачиванию этмоидного отдела
головы, нижней челюсти и увеличению диаметра
глаза (Esin et al., 2018; Пичугин, 2019а). Развитие
нижней челюсти BB, напротив, можно рассмат-
ривать как гиперморфоз, который сочетается с
педоморфным недоразвитием этмоидного отдела
головы и увеличенной длиной грудных и брюш-
ных плавников. Результаты современных иссле-
дований раннего краниофациального морфоге-
неза у полиморфных видов костистых рыб, в том
числе арктического гольца S. alpinus, связывают
эволюционные изменения формы и степени диф-
ференцировки элементов скелета со сдвигами от-
носительных сроков экспрессии различных ске-
летных генов, вызванными генетическими изме-
нениями регуляторных элементов (Ahi et al., 2014;
Kapralova et al., 2015; Guðbrandsson et al., 2018).
Причём регуляторы дифференциальной экспрес-
сии включаются уже перед вылуплением, до за-
кладки собственно челюстных и других костей
скелета, и могут переключать уровни экспрессии
во время перехода на этап смешанного питания

(Kapralova, 2014). По мнению Капраловой
(Kapralova, 2014), учитывая короткую эволюцион-
ную историю пресноводных озёрных форм S. alpi-
nus в Исландии и других арктических районах,
вполне вероятно, что молекулярная основа их
морфологического разнообразия возникла в ос-
новном из-за различий в регуляции генов, а не
из-за изменений белковых кодирующих последо-
вательностей. Скрещивания двух морфологиче-
ски контрастных симпатических форм S. alpinus
из оз. Тингваллаватн (Исландия) продемонстри-
ровали замедление эмбрионального развития ги-
бридов и разнообразие закладывающихся кра-
ниофациальных фенотипов − от промежуточных
и сходных с материнскими до трансгрессивных,
выходящих за пределы изменчивости родитель-
ских форм. Существенных различий в форме го-
ловы между реципрокными скрещиваниями об-
наружено не было, что позволило предположить
преобладание генетических (регуляторных) эф-
фектов над материнскими (Kapralova, 2014). К со-
жалению, подращивание гибридов останавлива-
ли в возрасте перехода на экзогенное питание,
дальнейшее развитие морфологических модифи-
каций, а также дифференциальная и общая
смертность гибридов не оценивались.

У относительно молодых глубоководных форм
Кроноцкого озера (SS и BB) различия в особен-
ностях развития челюстных костей, как и всех
элементов скелета, могут быть обусловлены пре-
имущественно генетической регуляцией экс-

Рис. 8. Хвостовой отдел личинок гибрида симпатрических форм северной мальмы Salvelinus malma complex (малоро-
тый × большеротый голец) Кроноцкого озера (а) и малоротого гольца (б): 1, 2 − зачатки уростилярных позвонков, 3 −
вставочные эпуралии и гипуралии, (⇩) − наименее развитый зачаток хвостового позвонка.
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прессии скелетных генов, в которую вовлечены,
по крайней мере, несколько генов-регуляторов.
Очевидно, что возраст и последовательность за-
кладки тел позвонков, тесно связанные с такими
биологическими особенностями этих глубоко-
водных форм, как ранний отрыв от дна, приобре-
тение горизонтального положения тела за счёт
ускоренного развития последних хвостовых по-
звонков (Пичугин, 2009б), необходимость подъ-
ёма личинок от дна к поверхности водоёма для за-
глатывания воздуха в плавательный пузырь (Ма-
кеева, 1992), также находятся под управлением
системы генетических регуляторов. Так, сходное
с SS встречное направление закладки тел позвон-
ков было обнаружено при экспериментальном
выращивании глубоководной карликовой формы
S. alpinus из оз. Даватчан (Пичугин, 2009б).

Дивергенция SS и BB от общего глубоководно-
го предка, сформировавшегося в условиях Кро-
ноцкого озера, представляется маловероятной в
условиях сходной кормовой базы, т.е. при отсут-
ствии главного источника дизруптивного отбора
и равновероятной частоте скрещивания. Отме-
тим, что формы SS и BB длительное время сосу-
ществуют в озере независимо, о чём свидетель-
ствует их полная репродуктивная изоляция (Есин
и др., 2018). Более вероятно происхождение этих
форм от разных промежуточных предков, незави-
симо пришедших к глубоководности. На основе
сравнения раннего онтогенеза при сходных усло-
виях эксперимента сделано предположение о
происхождении SS не непосредственно от север-
ной мальмы, а от более холодноводных форм
(WW или N1), сформировавшихся в бассейне
Кроноцкого озера и имеющих между собой наи-
меньший уровень генетической дифференциа-
ции (Есин и др., 2018; Пичугин, 2019а, 2019б,
2020). Некоторые отличия SS от этих кроноцких
форм − наименьшие размеры икры и вылупив-
шихся предличинок, ускоренное развитие осево-
го скелета и позднее появление воздуха в плава-
тельном пузыре, − по-видимому, стали следстви-
ем адаптации к глубоководным нересту и
личиночному развитию и снижению уровня об-
мена веществ (Esin et al., 2018). Смещение нереста
SS из реки в озёрное прибрежье и далее на глуби-
ну происходило постепенно, под влиянием высо-
кой смертности икры и личинок, выедаемых
многочисленной молодью озёрно-речных форм
гольцов и нерки. К особенностям эмбрионально-
го развития SS можно отнести высокую вариа-
бельность скорости органогенеза и, как след-
ствие, растянутые на два месяца сроки вылупле-
ния различных по степени морфологической
сформированности особей. Предположительно
это связано с продолжающейся экологической
диверсификацией и формированием адаптивной
нормы (по: Медников, 1987) к глубоководной
озёрной нише придонного бентофага. Взрослые

особи SS сохранили по крайней мере часть крип-
тической речной окраски, parr marks в период
размножения, красные плавники и в разной сте-
пени выраженные розовые пятна на боках тела
(Маркевич и др., 2017а). Упомянутые выше глубо-
ководные карлики S. alpinus из оз. Даватчан утра-
чивают появляющиеся у ранних личинок зачатки
криптической окраски в течение личиночного
развития, приобретают серебристую пелагиче-
скую уже к мальковому периоду (Пичугин, 2009б)
и утрачивают брачную окраску (наши данные).

Уникальное направление преобразований
морфогенеза нижнечелюстных костей по отно-
шению к предковой северной мальме, подобное
тому, что наблюдается у формы BB, отмечено
среди других кроноцких форм только у LL (Esin
et al., 2018). По моему предположению, BB сфор-
мировались от наиболее тугорослых LL (Пичу-
гин, 2019а) либо от общего с LL промежуточного
предка, который перешёл от речного к глубоко-
водному озёрному нересту в нишу специализиро-
ваного “копающего” бентофага, испытав общий
педоморфоз, кроме функционально важной при
новом способе добывания пищи нижней челю-
сти. Изучения раннего онтогенеза уникальной
формы BB пока не проводилось и представляет
большой интерес, особенно в свете современного
интегрального подхода, объединяющего эколо-
гию, эволюцию и биологию развития (Skulason et
al., 2019). В настоящее время между формами LL
и BB, находящимися на противоположных полю-
сах экологической диверсификации, обнаруже-
ны максимальные различия генетической диф-
ференциации (Есин и др., 2018). Однако скорость
дивергенции в условиях генетического обособле-
ния от других симпатрических совокупностей
может существенно различаться (Мина, 1986).

Наибольшая смертность молоди SB в ходе экс-
перимента произошла из-за абортивного вылуп-
ления недоразвитых эмбрионов. Как отмечалось
ранее, икра SS отличается от типичной икры се-
верной мальмы и WW Кроноцкого озера меньши-
ми размерами и более прочной утолщённой обо-
лочкой, из-за которой выход свободных эмбрио-
нов SS в экспериментальных условиях был
затруднён. Предполагалось, что такие преобразо-
вания обусловлены переходом от закрытых реч-
ных кладок икры к открытым озёрным и защите
от выедания бокоплавами G. lacustris, а выход эм-
брионов обеспечивается более интенсивной ра-
ботой желёз вылупления (Пичугин, 2019а). Эм-
брионы SS выходили из оболочки хвостом впе-
рёд, что в норме происходит у всех изученных
видов лососёвых рыб (Смирнов, 1975; Korwin-
Kossakowski, 2012). Перед вылуплением значи-
тельно усиливаются подвижность эмбрионов,
вращения внутри оболочки и постоянные движе-
ния грудных плавников, которые приводят к пе-
ремешиванию перивителлиновой жидкости и бо-
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лее равномерному распределению фермента вы-
лупления – хорионазы, снижающей прочность
всей оболочки яйца (Макеева, 1992). При низкой
подвижности эмбриона железы вылупления,
сгруппированные у лососей на голове и передне-
верхнем участке желточного мешка (Смирнов,
1975), растворяют оболочку локально, что, по-ви-
димому, и имело место у эмбрионов SB, отставав-
ших в развитии и двигательной активности от
эмбрионов SS. Возможно, имела место и гетеро-
хрония преждевременного включения желёз вы-
лупления. Высокая концентрация фермента около
головы вызвала преждевременное растворение
оболочки, высвобождение головы и гибель фи-
зиологически недоразвитого эмбриона.

Первые физиологически созревшие эмбрионы
SS начали выходить из оболочек примерно на
40 сут, или на 220 градусо-дней, раньше начала
абортивного выклева эмбрионов SB, что демон-
стрирует очень медленное развитие подавляюще-
го большинства гибридных эмбрионов. Наиболее
развитые особи SB, вышедшие из оболочек само-
стоятельно на 131−139-е сут, не имели видимых
аномалий кровеносной системы и формы тела,
относительно быстро росли, перешли на этап
смешанного питания, к активному плаванию и
развивались без отхода в течение 119 сут до начала
закладки осевого скелета − появления тела 1-го
хвостового уростилярного позвонка, когда нача-
лась их массовая гибель (77% всех личинок SB).

Избирательные нарушения остеогенеза и то-
тальная гибель личинок при начале закладки тел
позвонков после относительно нормального раз-
вития с невысокой смертностью (~15%) отмече-
ны у другого искусственного гибрида между сим-
патрическими формами гольцов S. alpinus com-
plex с глубоководным нерестом из оз. Собачье на
плато Путорана − самка гольца Дрягина × самцы
пучеглазки (Пичугин, 2009а). Икра и ранняя мо-
лодь этих форм развиваются на глубине соответ-
ственно 30 и > 100 м. Очевидно, значительные
морфологические различия взрослых особей
крупной высокотелой хищной формы гольца
Дрягина и карликовой пучеглазки закладываются
в раннем онтогенезе; развитие осевого скелета,
тел позвонков и остистых отростков жёстко де-
терминировано значительно различающимися по
глубине условиями нерестовых биотопов. Гибри-
дизация привела к нарушению регуляции заклад-
ки тел позвонков, хаотической миграции остео-
генных клеток-предшественников и их слипанию
в окрашиваемые ализарином костные образова-
ния разной формы под хордой, над хордой и даже
внутри хорды (Пичугин, 2009а. Рис. 1, 3). Важно
отметить, что развитие икры этих гибридов про-
ходило с низкой смертностью, гибель особей с
оводнённым желточным мешком и нарушениями
желточной кровеносной системы происходила
после вылупления, а летальные аномалии затро-

нули только элементы осевого скелета гибридов
при нормальном развитии костей черепа и скеле-
та плавников. Отмечены только гетерохронии в
закладке и темпе развития сложных покровных
костей черепа, praeoperculum и frontale, несущих
канал сейсмосенсорной системы (Пичугин,
2009а).

Среди гибридов SB сходное летальное наруше-
ние закладки большей части тел позвонков с об-
разованием аномальных червеобразных изогну-
тых костей (рис. 3) и трёх нормальных зачатков
тел туловищных позвонков обнаружено только у
одной особи FL 21.5 мм в возрасте 170 сут. Здесь
также очевидна миграция клеток-предшествен-
ников костной ткани тел позвонков и нарушение
регулирующих механизмов. Однако особенности
размножения, движения и трансформации кле-
ток остеогенного ряда и их регуляция пока мало
изучены, в значительной мере гипотетичны (Гил-
берт, 1994) и эти “… проблемы не подлежат в на-
стоящее время прямому экспериментальному ис-
следованию” (Сидорова, 2004. С. 1). Представля-
ется, что изучение гибридов глубоководных форм
гольцов может пролить свет на регуляцию, оче-
рёдность закладки тел позвонков и протекание
процесса формирования осевого скелета.

Таким образом, можно предположить, что,
подобно другим молодым специализированным
формам озёрных гольцов Salvelinus, SS и BB в ходе
микроэволюционных преобразований раннего
онтогенеза выработали различные комплексы ре-
гуляторов развития (Пичугин, 2019б), которые
вступили в конфликт при гибридизации, что при-
вело к замедлению эмбриогенеза с самых ранних
его этапов (появления форменных элементов
крови и развития глаз), многочисленным нару-
шениям морфогенеза и кровеносной системы,
абортивному вылуплению, частным гетерохро-
ниям, аномалиям развития скелета у личинок SB.

В морфологическом развитии личинок гибри-
дов SB по сравнению с SS обнаружено уменьше-
ние числа лучей в спинном плавнике. По данным
Маркевича с соавторами (2017а), у SS ветвистых
лучей D 9–11 (10), а у BB – D 8–10 (9). По-види-
мому, различия между SS и BB имеются и в числе
коротких неветвистых лучей, т.е. тех лучей, кото-
рые закладываются в спинном плавнике послед-
ними краниально и не учитываются при морфо-
метрии. Также у мальков SB наблюдалось умень-
шение числа жаберных тычинок − 13−16 (14.3)
против 15−17 (15.7) у мальков SS (таблица). У
взрослых SS sp.br.15−22 (19) против 15−18 (16) у
BB (Есин, Маркевич, 2017). Профиль головы
мальков SB (рис. 9) также демонстрирует проме-
жуточную между SS и BB длину рыла (этмоидного
отдела черепа) (Пичугин, 2019б).

Форму сошника с верхним отростком или
гребнем можно рассматривать как гибридное но-
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вообразование, не встречаемое у кроноцких форм
гольцов (Салтыкова, 2016) и не описанное в лите-
ратуре (Cavender, 1980). Судя по приведённым ри-
сункам типичных glossohyale SS и BB (Маркевич
и др., 2017а. Рис. 2з), у SB форма кости, суженная
в передней части и расширенная каудально, так-
же является гибридным новообразованием. Воз-
можно, это следствие проявления трансгрессив-
ных признаков, аналогичных упоминаемым Ка-
праловой (Kapralova, 2014).

Массовая гибель в условиях эксперимента ги-
бридной молоди SB продемонстрировала высо-
кую степень постзиготической изоляции между
SS и BB. В Кроноцком озере их гибридизация,
как и в описываемом эксперименте, возможна за
счёт рано созревающих самцов BB, которые пере-
крываются с последними текучими самками SS
(Маркевич и др., 2017а). В озере особи с промежу-
точным морфотипом в уловах встречались еди-
нично и “внешне наиболее близки к всеядной
форме-генералисту” (Есин, Маркевич, 2017.
С. 87), т.е. к северной мальме, WW или SS. Можно
допустить, что семь мальков SB (<1% числа оплодо-
творённой икры), погибшие в условиях экспери-

мента, но не имевшие выраженных аномалий ске-
лета, могли бы выжить в естественных условиях.
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Установлено, что для мраморного гурами Trichopodus trichopterus из 21 исследованной L-аминокис-
лоты 14 имеют привлекательный вкус и только одна (тирозин) вызывает аверсивные ответы. Отвер-
гание агар-агаровых гранул, содержащих тестируемые вещества, вызывает также сахароза, тогда как
лимонная кислота и хлориды натрия и кальция не влияют на потребление. При сравнении с жем-
чужным гурами T. leerii, исследованным ранее близкородственным и сходным по образу жизни ви-
дом, отмечены противоположные или несовпадающие вкусовые ответы на большинство веществ.
Поведение, демонстрируемое гурами при тестировании пищи, имеет одни и те же особенности
(предварительные касания гранул губами, многочисленные отвергания и повторные схватывания,
генерация звуков), что указывает на его консервативность по сравнению с вкусовыми предпочтени-
ями. Предполагается, что наличие лабиринтового наджаберного органа, сокращающего доступную
для распределения вкусовых рецепторов площадь ротовой полости, не влияет на возможность гура-
ми дифференцированно реагировать на пищевые объекты, различающиеся вкусовыми свойствами.

Ключевые слова: мраморный гурами Trichopodus trichopterus, хеморецепция, вкусовые предпочтения,
пищевое поведение, стереотипы поведения, аминокислоты.
DOI: 10.31857/S0042875221060126

Сенсорные свойства схваченной пищи рыбы
оценивают многочисленными вкусовыми и так-
тильными рецепторами, находящимися в эпите-
лии ротовой полости. Плотность распределения
интраоральных вкусовых почек у некоторых бен-
тосоядных рыб достигает нескольких сотен на
1 мм2 поверхности, а их общее число составляет
десятки тысяч и более (Atema, 1971; Finger et al.,
1991; Sibbing, 1991). Крупные специализирован-
ные структуры, присутствующие в ротовой поло-
сти у некоторых рыб, значительно сокращают
площадь сенсорной поверхности. К числу таких
рыб относятся представители подотряда ползуно-
видных (Anabantoidei), имеющие в ротовой поло-
сти лабиринтовый наджаберный орган, предна-
значенный для воздушного дыхания (Graham,
1997). В связи с этим изучение функциональных
возможностей вкусовой рецепции у Anabantoidei
представляет особый интерес.

Семейство гурамиевых (Osphronemidae) – наи-
более крупное в составе Anabantoidei, оно объеди-
няет свыше 130 видов пресноводных рыб Южной
Азии (Froese, Pauly, 2021). Многие из них являют-
ся популярными объектами аквариумистики. Это

делает гурамиевых доступными и удобными для
выполнения различных экспериментальных ис-
следований, в том числе в области физиологии и
поведения (Bischof, 1996; Hollis, 1999; Ladich,
2007; Blank, Burggren, 2014; Ramos, Gonçalves,
2019). При изучении вкусовых предпочтений у
жемчужного гурами Trichopodus leerii и пищевого
поведения, демонстрируемого этой рыбой при
оросенсорной оценке гранул корма разного вку-
сового качества, было выяснено, что этот вид от-
личается от многих рыб крайне узким спектром
привлекательных по вкусу аминокислот и необы-
чайно высокой склонностью к многократным по-
вторным тестированиям пищевых объектов (Ви-
ноградская и др., 2017). Связаны ли эти особенно-
сти с морфологической организацией ротовой
полости жемчужного гурами (наличие наджабер-
ного органа), осталось невыясненным.

Основной задачей настоящей работы было ис-
следовать вкусовые предпочтения и пищевое по-
ведение мраморного гурами T. trichopterus и срав-
нить их с таковыми жемчужного гурами с целью
выявить специфические и общие особенности
вкусовой рецепции и поведения этих двух пред-
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ставителей Anabantoidei. Поскольку ареалы обоих
видов гурами перекрываются, а образ жизни
сходный (Linke, 1991; Sule et al., 2016), в задачи ра-
боты входила сравнительная оценка вкусовых
спектров у этих близкородственных и симпатри-
ческих рыб. Данные, касающиеся этой пробле-
мы, немногочисленны и противоречивы (Михай-
лова, Касумян, 2015).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Работа выполнена на 16 половозрелых осо-

бях мраморного гурами абсолютной длиной
(TL) 75–95 мм. Гурами получены из частного ак-
вариума (Москва), страна происхождения рыб
неизвестна. Рыб рассаживали поодиночке в аква-
риумы объёмом 10 л. Зрительный контакт между
рыбами в соседних аквариумах блокировали не-
прозрачные задняя и боковые стенки. Температу-
ру воды поддерживали равной 26°С с помощью
терморегуляторов AquaEL EH-25W. Грунт в аква-
риумах отсутствовал. Рыб кормили личинками
Chironomidae до насыщения один раз в сутки по-
сле завершения экспериментов.

До начала опытов у рыб вырабатывали устой-
чивый навык схватывать подаваемые поштучно
агар-агаровые (Reanal, 2%) гранулы, в состав ко-
торых вводили водный экстракт личинок хироно-
мид (175 г/л). В опытах использовали гранулы, со-
держащие одно из 25 химических веществ, полный
перечень которых и их концентрация приведены в
табл. 1. В качестве контроля использовали грану-
лы, не содержащие каких-либо дополнительных
веществ. Все гранулы, включая контрольные,
имели ярко-красный цвет, создаваемый красите-
лем (Ponceau 4R, 5 мкM). Гранулы (длина 4 мм,
диаметр 2 мм) вырезали из агар-агарового геля
непосредственно перед внесением в аквариум.
Гель хранили при температуре +4°С не более двух
недель, с экстрактом хирономид − не более 3 сут.

В опытах подсчитывали число повторных
схватываний гранулы и продолжительность ее
удержания рыбой при первом схватывании и в те-
чение всего опыта. О заглатывании гранулы суди-
ли по прекращению характерных движений че-
люстями и восстановлению рыбой ритма дыха-
тельных движений жаберными крышками. При
окончательном отказе от гранулы рыба уходила
от неё или ориентировалась в другую сторону. Ес-
ли схватывания поданной в аквариум гранулы не
происходило, то гранулу удаляли и опыт считали
не состоявшимся. Если рыба разрушала схвачен-
ную гранулу, но заглатывала менее её половины,
считали, что потребления не происходило. Гра-
нулы разных типов подавали в случайной после-
довательности. Длительность опыта – менее
2 мин, интервал между опытами на одной и той
же особи – не менее 20 мин. Измерения длитель-
ности удержаний гранулы проводили с помощью

механического ручного секундомера суммирую-
щего типа “Агат” с точностью 0.2 с. Более деталь-
ное изложение методики выполнения опытов
приведено в ранее опубликованных статьях (Ка-
сумян, Морси, 1996; Михайлова, Касумян, 2015).

Общее число опытов – 2592. Для количествен-
ной оценки вкусового предпочтения веществ рас-
считывали долю потреблённых гранул (% числа
опытов) и индекс вкусовой привлекательности по
формуле: Indpal = (R – C)/(R + C) × 100, где R – число
заглоченных гранул с веществом, C – число загло-
ченных контрольных гранул (Касумян, Морси,
1996). Indpal представляет собой модифицирован-
ный индекс элективности питания, предложен-
ный Ивлевым (1977).

Статистический анализ выполнен с использо-
ванием критериев χ2, U-критерий Манна–Уитни
и рангового коэффициента корреляции Спирме-
на (rs).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Классические вкусовые вещества. Присутствие

сахарозы в гранулах вызывало достоверное сни-
жение потребления более чем в четыре раза отно-
сительно контроля (табл. 1). Остальные вещества
этой группы не оказывали значимого влияния на
потребление гранул, но приводили к снижению
числа схватываний (хлористый натрий, хлори-
стый кальций) и времени удержания гранулы во
рту при первом схватывании (хлористый каль-
ций) и суммарно во время схватываний, совер-
шенных в опыте (хлористый натрий). Лимонная
кислота не оказывала эффекта ни на один из ре-
гистрировавшихся параметров ответа рыб. Коли-
чество опытов по мере увеличения числа зареги-
стрированных в них схватываний закономерно
снижалось (табл. 2).

Аминокислоты. Из 15 аминокислот, содержание
которых в гранулах было 0.1 М, 13 оказывали стиму-
лирующее действие на потребление. Из 6 амино-
кислот, которые из-за более низкой растворимо-
сти были протестированы при концентрации
0.01−0.001 М, таким же эффектом обладала аспа-
рагиновая кислота1, а тирозин значимо снижал
потребление гранул (табл. 1). Другие аминокис-
лоты с отталкивающим вкусом не выявлены.

Наиболее привлекательный вкус был у проли-
на, гранулы с которым потреблялись рыбами так
же хорошо, как и гранулы с экстрактом хироно-
мид, – более чем в пять раз лучше, чем контроль-
ные. Гранулы с пролином реже, чем остальные,
подвергались повторным тестированиям, они
долго удерживались в ротовой полости. Гранулы
с высоко привлекательными по вкусу серином,
треонином, цистеином, глицином, аланином и

1 Здесь и далее – L-формы аминокислот.
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норвалином рыбы реже повторно схватывали, но
удерживали дольше, чем контрольные (табл. 1).
Среди этих аминокислот выделяется реакция рыб
на аланин, гранулы с которым они удерживали
суммарно за опыт рекордно длительное время (в
среднем 21.6 с), т.е. почти как гранулы с экстрак-
том хирономид (22.4 с). Менее привлекательные
по вкусу фенилаланин, валин, метионин, гисти-
дин и глутамин не изменяли частоту схватыва-
ний, но повышали суммарное время удержания
гранулы в опыте; аспарагин не оказывал влияния
не только на частоту схватываний, но и на дли-
тельность удержания. Три из шести индифферент-
ных по вкусу аминокислот (аргинин, лейцин и

триптофан) уменьшали длительность удержания
гранулы, как и тирозин – единственная детеррент-
ная аминокислота. Гранулы с экстрактом хиро-
номид, как и с привлекательными по вкусу ами-
нокислотами, рыбы удерживали дольше, чем
контрольные, но, в отличие от аминокислот, ча-
ще, чем контрольные, схватывали.

Поведение тестирования гранул. Рыбы схваты-
вали гранулу обычно в толще воды, при этом мог-
ли предварительно многократно, в среднем от
трёх до семи раз подряд, очень быстро касаться
или на мгновение придерживать гранулу губами.
Почти во всех случаях касания завершались пер-
вым схватыванием внесённой гранулы, перед

Таблица 2. Доля опытов с разным числом схватываний гранулы особями мраморного гурами Trichopodus
trichopterus, % общего числа опытов

Примечание. max N – максимальное число совершённых в опыте схватываний гранулы.

Раздражитель
Число схватываний

1 2 3 4 5 6 7 8 9 ≥10 (max N)

Классические вкусовые вещества
Лимонная кислота 15 10 13 6 11 8 4 6 5 22 (31)
CaCl2 34 12 16 4 8 6 4 4 2 10 (21)
NaCl 25 23 15 11 6 6 5 4 1 4 (13)
Сахароза 22 18 17 12 9 4 6 1 4 7 (18)

Свободные аминокислоты
Пролин 23 27 21 16 4 4 – 3 – 2 (10)
Серин 16 23 16 16 8 4 6 7 – 4 (13)
Треонин 31 21 11 11 6 7 6 1 – 6 (14)
Цистеин 16 15 28 13 6 4 8 4 2 4 (12)
Глицин 6 10 18 14 6 12 9 6 9 10 (19)
Аланин 6 6 7 6 13 7 11 4 7 33 (26)
Норвалин 4 11 10 15 18 13 12 6 3 8 (15)
Фенилаланин 7 1 6 14 14 13 6 10 7 22 (23)
Валин 5 3 12 9 16 11 11 8 11 14 (16)
Метионин 7 9 11 12 13 5 10 10 10 13 (20)
Гистидин 12 6 7 6 6 11 11 9 4 28 (25)
Глутамин 11 7 9 12 5 5 13 8 8 22 (19)
Аспарагин 13 3 13 9 11 7 8 6 11 19 (25)
Лизин 21 5 14 9 11 9 7 2 5 17 (17)
Аргинин 41 11 12 3 5 2 2 3 3 18 (22)
Аспарагиновая кислота 5 10 13 18 16 8 8 7 5 10 (31)
Глутаминовая кислота 6 9 7 9 12 9 9 7 11 21 (24)
Изолейцин 14 5 10 16 8 13 12 5 3 14 (25)
Лейцин 12 19 6 13 11 8 5 3 2 21 (29)
Триптофан 10 14 17 14 16 8 4 4 5 8 (18)
Тирозин 16 12 8 18 3 14 5 6 2 16 (21)
Экстракт Chironomidae 4 9 6 6 6 10 6 9 7 37 (27)
Контроль 5 7 10 5 12 16 5 11 6 23 (22)
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следующими схватываниями они наблюдались
редко. Касания происходили в 36% всех опытов,
но в опытах с разными веществами эта величина
варьировала от 10 до >60%. Реагируя на гранулу,
опускающуюся в толще воды, рыбы могли на-
правлять в её сторону свои длинные брюшные
плавники, но к грануле никогда не прикасались.

В течение опыта рыбы совершали по несколь-
ку десятков повторных схватываний до проглаты-
вания гранулы или окончательного отказа от по-
требления. Максимальное число схватываний
(31) зарегистрировано в опытах с лимонной и ас-
парагиновой кислотами, >20 схватываний – в
опытах с 12 другими типами гранул (табл. 2). Од-
нако доля опытов, в которых происходило лишь
одно схватывание гранулы, была наибольшей
(14.3%). В половине всех выполненных опытов
наблюдалось не более четырёх схватываний, в
15.4 и 1.2% опытах гранулу схватывали более 10 и
20 раз (рис. 1). Число схватываний гранулы не
коррелирует ни с одним из параметров, регистри-
ровавшихся в опытах (рис. 2).

В некоторых опытах при повторных схватыва-
ниях был замечен выход мелких пузырьков возду-
ха изо рта рыб. В момент схватывания гранулы,
особенно лежащей на дне, когда рыбы движения-
ми грудных плавников совершали небольшой
резкий бросок вперёд и сразу же возвращались
назад на исходное место, часто были хорошо
слышны короткие звуки – щелчки. Доля опытов
со звуками составила 14.5%, число щелчков, ре-
гистрировавшихся в опыте, варьировало от 1 до 31
(в среднем 6.7 ± 0.2).

Схваченную гранулу рыбы удерживали в рото-
вой полости от 0.2 до 28.8 с при первом схватыва-
нии и от 0.4 до 108.6 с суммарно в течение опыта.
В половине случаев гранулы при первом схватыва-
нии удерживались не более 1.2 с, а суммарно – не
более 10 с (рис. 1б, 1в). Длительность удержания
гранул при первой апробации и в течение всего

Рис. 1. Распределение опытов, выполненных на мра-
морном гурами Trichopodus trichopterus (n = 2592): а – по
числу схватываний гранулы, б – по длительности удер-
жания гранулы после первого схватывания, в – по сум-
марной длительности удержания гранулы.
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Рис. 2. Коэффициент корреляции Спирмена между
параметрами вкусового ответа на гранулы с L-амино-
кислотами у мраморного гурами Trichopodus trichopterus
(все опыты): C – потребление гранул, G – число схва-
тываний гранулы в опыте, t – длительность удержа-
ния гранулы после первого схватывания, T – суммар-
ная длительность удержания гранулы в опыте, уро-
вень значимости отличий при p: *** < 0.001.
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опыта тесно коррелируют друг с другом и с при-
влекательностью содержащегося в них вещества
(рис. 2).

Выполненное на примере аминокислот срав-
нение опытов, завершившихся потреблением
гранулы (ПГ-опыты), с опытами, в которых рыбы
после тестирования отказались от потребления
гранулы (ОГ-опыты), показало, что поведение
рыб в этих двух вариантах ответа различается
(табл. 3). В ПГ-опытах рыбы в среднем в два−три
раза чаще совершали повторные схватывания
гранул, особенно если они содержат в себе веще-
ства с невысокой вкусовой привлекательностью.
Это различие выявлено для 17 аминокислот из 21,
причём для 15 аминокислот оно достоверно. В
ПГ-опытах гранулы с 19 аминокислотами удержи-
вались после первого схватывания в 1.5−3.0 раза
дольше, но различие было достоверным для 11 ами-
нокислот. Суммарное время удержания достовер-
но больше в ПГ-опытах для всех без исключения
аминокислот, средние значения различались до
четырёх−шести раз, как, например, для гранул с
аргинином, лейцином, аспарагином и лизином.

В ПГ- и ОГ-опытах различаются корреляции по-
казателей реакции рыб на гранулы. Так, в ПГ-опы-
тах проявляется сильно выраженная отрицательная
корреляция между потреблением и числом схва-
тываний гранул и между числом схватываний и
длительностью первого удержания. В ОГ-опытах
значимая связь между этими парами параметров
не обнаружена. Различается связь между потреб-
лением и суммарной длительностью удержания и
между суммарной длительностью и первым удер-
жанием (рис. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ

Сравнение вкусовых спектров двух видов гурами.
Полученные результаты показывают, что вкусо-
вая рецепция у мраморного гурами хорошо раз-
вита, что позволяет ему различать присутствие
химических веществ в пищевых объектах и про-
являть по отношению к ним вкусовые ответы раз-
ного типа. Из 25 веществ, подвергнутых тестиро-
ванию, 14 были привлекательными по вкусу, два
имели отталкивающие вкусовые свойства и
остальные девять индифферентными, т.е. их при-
сутствие в гранулах не влияло на потребление.
Однако из веществ последней группы только ли-
монная и глутаминовая кислоты были индиффе-
рентными стимулами также и по всем другим ре-
гистрировавшимся параметрам ответа (схватыва-
ния, удержание гранулы).

У другого представителя Anabantoidei – жемчуж-
ного гурами − эффективными стимулами также
были 16 веществ. Однако, в отличие от мраморно-
го гурами, среди них доминировали обладающие
аверсивными (детеррентными) вкусовыми свой-
ствами вещества – 13. В число веществ, обладав-
ших значимыми вкусовыми свойствами для жем-
чужного гурами, вошли все пять аминокислот,
использовавшиеся при низкой концентрации
(0.01 М), но, в отличие от мраморного гурами, не
вошёл тирозин (0.001 М). Среди девяти веществ,
не оказывавших эффекта на потребление гранул
жемчужным гурами, индифферентность по всем
остальным параметрам ответа проявили четыре
вещества, включая, как и у мраморного гурами,
лимонную кислоту (Виноградская и др., 2017).

Таким образом, большинство испытанных ве-
ществ – 16 из 25 (64%) – обладают значимыми
вкусовыми свойствами для обоих видов гурами,
т.е. стимулируют или подавляют потребление
гранул. Если принять во внимание влияние на все
параметры вкусового ответа рыб, то доля эффек-
тивных веществ составляет 84% (21 из 25) у жем-
чужного гурами и 92% (23 из 25) у мраморного гу-
рами, что сопоставимо с соотношением этих
групп веществ, например, у рыб, питающихся
донными животными, таких как карп Cyprinus
carpio и линь Tinca tinca (Касумян, Морси, 1996;
Касумян, Прокопова, 2001). Это позволяет счи-
тать, что гурами по уровню развития вкусовой ре-
цепции не уступают другим рыбам, несмотря на
то что большая часть ротовой полости у них заня-
та крупным наджаберным органом, в эпителии
которого у Anabantoidei вкусовых почек не нахо-
дят (Hughes, Munshi, 1973). Хорошее развитие
вкусовой рецепции у мраморного гурами под-
тверждает также способность этих рыб различать
вкусовые качества химических веществ, близких
по структуре и конфигурации молекулы, таких
как L- и D-изомеры аминокислот, аминокислоты

Рис. 3. Коэффициент корреляции Спирмена между
параметрами вкусового ответа на гранулы с L-амино-
кислотами у мраморного гурами Trichopodus trichopterus
для опытов, завершившихся потреблением (выделе-
но полужирным шрифтом) и отверганием гранулы:
уровень значимости отличий при p: * < 0.05, ** < 0.01,
*** < 0.001; обозначения см. на рис. 2.
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Таблица 3. Параметры вкусового ответа (M ± m) мраморного гурами Trichopodus trichopterus в опытах, закончив-
шихся потреблением (над чертой) и отверганием (под чертой) гранулы

Раздражитель Концентрация, 
М (%)

Число 
схватываний

Продолжительность удержания 
гранулы, с Число 

опытовпосле первого 
схватывания

в течение всего 
опыта

Лимонная кислота 0.26 (5)

Хлористый кальций 0.9 (10)

Хлористый натрий 1.73 (10)

Сахароза 0.29 (10)

Пролин 0.1

Серин 0.1

Треонин 0.1

Цистеин 0.1

Глицин 0.1

Аланин 0.1

Норвалин 0.1

Фенилаланин 0.1

Валин 0.1

Метионин 0.1

Гистидин 0.1

Глутамин 0.1

Аспарагин 0.1

Лизин 0.1

Аргинин 0.1

8.5 1.3
5.4 0.5* *

±
±

2.4 0.4
1.2 0.1* * *

±
±

23.7 2.1
6.3 0.7* * *

±
±

24
72

8.2 0.9
3.1 0.4* * *

±
±

1.4 0.3
1.1 0.1

±
±

23.1 1.7
3.7 0.6* * *

±
±

19
77

7.4 1.3
3.1 0.2* * *

±
±

3.0 1.3
1.0 0.1* * *

±
±

15.0 1.0
2.9 0.3* * *

±
±

9
87

13.3 2.1
3.8 0.3* * *

±
±

1.2 0.3
1.1 0.1

±
±

14.1 1.8
3.4 0.3* * *

±
±

4
92

2.9 0.2
3.8 0.7

±
±

4.7 0.5
1.8 0.4

±
±

12.8 0.3
6.7 1.5* * *

±
±

88
8

3.8 0.3
4.4 0.7

±
±

4.8 0.6
2.1 0.5*

±
±

17.5 0.9
7.1 0.9* * *

±
±

76
20

3.3 0.3
4.3 0.8

±
±

5.4 0.5
1.5 0.2* * *

±
±

13.5 0.5
5.1 1.0* * *

±
±

76
20

3.6 0.3
4.8 0.5*

±
±

4.7 0.5
1.5 0.2* * *

±
±

14.9 0.6
6.6 0.8* * *

±
±

70
26

6.2 0.4
4.2 0.4* *

±
±

3.1 0.5
1.6 0.2

±
±

19.2 0.8
5.7 0.6* * *

±
±

66
30

8.6 0.7
7.8 1.0

±
±

3.1 0.5
1.4 0.1*

±
±

27.6 1.8
9.7 1.1* * *

±
±

64
32

5.6 0.4
5.2 0.5

±
±

3.2 0.4
2.0 0.3*

±
±

17.3 0.7
8.3 0.8* * *

±
±

57
39

8.3 0.4
5.4 0.6* * *

±
±

1.6 0.2
1.3 0.1

±
±

20.3 1.1
5.9 0.7* * *

±
±

50
46

7.0 0.5
5.6 0.4*

±
±

2.3 0.3
1.6 0.2*

±
±

20.8 0.9
7.2 0.7* * *

±
±

48
48

7.0 0.5
5.2 0.5*

±
±

2.0 0.2
1.8 0.3

±
±

18.8 1.0
7.2 0.8* * *

±
±

48
48

9.3 0.7
5.8 0.7* *

±
±

1.8 0.3
1.5 0.2

±
±

23.2 1.2
8.0 1.0* * *

±
±

46
50

9.0 0.7
5.4 0.6* * *

±
±

2.2 0.5
1.5 0.2

±
±

22.0 1.2
6.6 0.8* * *

±
±

41
55

10.7 1.1
5.0 0.4* * *

±
±

2.2 0.6
1.3 0.1*

±
±

24.6 2.3
6.1 0.6* * *

±
±

31
65

7.9 0.7
4.4 0.4* * *

±
±

2.2 0.4
1.5 0.1*

±
±

23.3 1.3
5.5 0.7* * *

±
±

25
71

10.8 1.0
3.8 0.5* * *

±
±

1.0 0.1
1.0 0.1

±
±

21.9 2.2
3.7 0.6* * *

±
±

9
87
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с α- и β-положением аминогруппы и другие (Ka-
sumyan, Mouromtsev, 2020).

Сравнение вкусовых предпочтений двух видов гу-
рами показывает, что, несмотря на одинаковое
число эффективных веществ для обоих видов (16
из 25), их перечень и действие различаются (Ви-
ноградская и др., 2017; наши данные). Противо-
положные вкусовые свойства имеют восемь ве-
ществ, 12 веществ являются привлекательными
или отталкивающими для одного вида, но индиф-
ферентными для другого. И только действие пяти
веществ одинаково: два из них усиливают потреб-
ление, три не влияют на него.

Особый интерес вызывает отношение гурами к
двум классическим вкусовым веществам – саха-
розе и лимонной кислоте. Известно, что для мно-
гих животных, использующих в пищу растения и
их плоды, сахароза имеет привлекательный вкус
(Harborne, 1993). Это общее правило в полной ме-
ре приложимо и к рыбам: у рыб, питающихся рас-
тительностью, сахароза повышает потребление
(белый амур Ctenopharyngodon idella, гуппи Poecilia
reticulata, плотва Rutilus rutilus) (Касумян, Морси,
1997; Kasumyan, Nikolaeva, 2002). Для большин-
ства других рыб, питающихся в основном живот-
ной пищей, вкус сахарозы индифферентен и
лишь для некоторых из них – отталкивающий
(Hidaka, 1982; Kasumyan, Døving, 2003; Goli et al.,

2015). Питание гурами в природе изучено плохо.
Известно, что оба вида гурами всеядны (Froese,
Pauly, 2021). В пищеварительном тракте мрамор-
ного гурами, который изучен лучше, чем жемчуж-
ный, находят зоопланктон (копеподы, кладоце-
ры, остракоды), личинки насекомых, икру рыб,
детрит, а также диатомовые и нитчатые водорос-
ли и макрофиты (Rainboth, 1996; Graham, 1997;
Talde et al., 2004; Webb et al., 2007; Froese, Pauly,
2021). Перифитон (диатомовые водоросли) и зоо-
планктон составляют основу питания жемчужного
гурами (Zahid et al., 2009). Некоторые источники
относят растения в питании гурами к случайным
объектам (CABI, 2018; Low, 2019). В литературе по
аквариумным рыбам сообщается, что для мрамор-
ного гурами растения не представляют пищевого
интереса, тогда как жемчужный гурами охотно
потребляет водную растительность, а присут-
ствие растительных компонентов в пище благо-
приятно сказывается на его состоянии (Ильин,
Расс, 1971; Axelrod, Vorderwinkler, 1995; Чеботае-
ва, 2005, 2006). Это косвенно указывает на то, что
отношение обоих гурами к вкусу сахарозы (пози-
тивное у жемчужного и негативное у мраморно-
го), по-видимому, соответствует общему прави-
лу: она привлекательна для растительноядных
животных и безразлична для тех, кто растения в
пищу не использует.

Аспарагиновая кислота 0.01

Глутаминовая кислота 0.01

Изолейцин 0.01

Лейцин 0.01

Триптофан 0.01

Тирозин 0.001

Экстракт Chironomidae 175.0

Контроль

Раздражитель Концентрация, 
М (%)

Число 
схватываний

Продолжительность удержания 
гранулы, с Число 

опытовпосле первого 
схватывания

в течение всего 
опыта

7.3 0.7
4.3 0.3* * *

±
±

1.8 0.2
1.3 0.1*

±
±

15.7 0.7
5.2 0.5* * *

±
±

42
54

10.8 0.9
5.4 0.3* * *

±
±

2.0 0.3
1.6 0.1

±
±

22.6 2.2
6.8 0.6* * *

±
±

24
72

7.7 0.6
4.8 0.4* * *

±
±

1.8 0.4
1.4 0.1

±
±

17.6 0.8
5.6 0.5* * *

±
±

22
73

13.6 1.6
4.6 0.4* * *

±
±

1.1 0.2
1.2 0.1

±
±

19.9 2.8
4.1 0.3* * *

±
±

13
83

10.5 1.6
4.3 0.3* * *

±
±

1.9 0.4
1.1 0.1* * *

±
±

16.0 1.1
4.8 0.4* * *

±
±

8
88

9.7 2.5
5.2 0.4*

±
±

1.9 0.6
1.2 0.1*

±
±

18.5 3.8
5.6 0.5* * *

±
±

6
90

8.3 0.6
13.0 1.9*

±
±

2.3 0.4
0.8 0.1

±
±

23.1 0.9
15.1 3.8*

±
±

88
8

12.5 1.4
6.0 0.4* * *

±
±

2.6 0.8
1.3 0.1* *

±
±

23.1 2.2
6.5 0.5* * *

±
±

17
79

Таблица 3.  Окончание
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Лимонная кислота для большинства рыб – силь-
ный вкусовой раздражитель, безразличное отноше-
ние к нему характерно лишь для 26% исследован-
ных видов (семь видов из 27) (Kasumyan, Døving,
2003). Оба вида гурами относятся к последним.
Безразличный вкус для них имеют также хлорид
натрия и хлорид кальция. Таким образом, отно-
шение к вкусу трёх из четырёх классических вку-
совых веществ у сравниваемых видов совпадает,
но к одному веществу (сахароза) оно противопо-
ложное.

Вкусовые свойства аминокислот различаются
для гурами сильнее. Из 21 аминокислоты сход-
ный эффект вызывают только аланин и серин,
они имеют привлекательный вкус для обоих ви-
дов, но занимают разное положение в ранжиро-
ванном ряду. Треонин, фенилаланин, метионин,
гистидин, глутамин, аспарагин, аспарагиновая
кислота усиливают потребление гранул у мрамор-
ного гурами, но подавляют у жемчужного. Дей-
ствие остальных аминокислот также не совпада-
ет. Например, высокопривлекательные для мра-
морного гурами пролин, цистеин и глицин
индифферентны для жемчужного гурами, а име-

ющие отталкивающий вкус для жемчужного гура-
ми глутаминовая кислота, лейцин, изолейцин,
лизин и аргинин идифферентны для мраморного
гурами. Однако последовательность многих ами-
нокислот в ранжированных рядах эффективно-
сти близка (рис. 4), что объясняет слабую, но до-
стоверную корреляцию (rs = 0.48, p < 0.05) вкусовой
привлекательности аминокислот для сравнивае-
мых видов гурами. При использовании для такого
анализа всех типов гранул совместно, т.е. содер-
жащих аминокислоты, классические вкусовые
вещества, экстракт хирономид и контрольные,
связь между двумя видами не достоверна (rs =
= 0.30, p > 0.05).

Мраморный и жемчужный гурами имеют сов-
падающие ареалы (Linke, 1991) и обитают в водо-
ёмах совместно (Mizuno, Furtado, 1982; Roberts,
1989; Pranata et al., 2016; Muthmainnah, Gaffar,
2017). Населяют они пресноводные болота и тор-
фяники, пруды и озёра, небольшие медленно те-
кущие реки и ручьи, временные водоёмы в зали-
ваемых поймах, рисовые чеки, оросительные и
ирригационные каналы и канавы, предпочитают
одинаковые биотопы – участки с густыми зарос-

Рис. 4. Индекс вкусовой привлекательности классических вкусовых веществ (1−4), L-аминокислот (5−25) и экстракта Chi-
ronomidae (26) для мраморного Trichopodus trichopterus (j) и жемчужного гурами T. leerii (h): 1 – лимонная кислота (0.26 М,
5%), 2 – хлористый кальций (0.9 М, 10%), 3 – хлористый натрий (1.73 М, 10%), 4 – сахароза (0.29 М, 10%); 5–19 –
0.1 М: 5 – пролин, 6 – серин, 7 – треонин, 8 – цистеин, 9 – глицин, 10 – аланин, 11 – норвалин, 12 – фенилаланин,
13 – валин, 14 – метионин, 15 – гистидин, 16 – глутамин, 17 – аспарагин, 18 – лизин, 19 – аргинин; 20–24 – 0.01 М:
20 – аспарагиновая кислота, 21 – глутаминовая кислота, 22 – изолейцин, 23 – лейцин, 24 – триптофан; 25 – тирозин
(0.001 М), 26 – экстракт личинок Chironomidae (175.0 г/л).

–20

–40

–60

–80

–100

20

40

60

80

100
И

нд
ек

с 
вк

ус
ов

ой
 п

ри
вл

ек
ат

ел
ьн

ос
ти

Тестируемое вещество

2 3

1 4 5 6

7 8 11 12 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24

9 10 13 25 26



706

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 6  2021

МИХАЙЛОВА, КАСУМЯН

лями водной растительности (Smith, 1945; Linke,
1991; Low, Lim, 2012; Low, 2019). Оба вида могут
встречаться здесь совместно в одних и тех же ме-
стах (Roberts, 1989; Pranata et al., 2016). Различаю-
щиеся, часто противоположные, вкусовые пред-
почтения могут, по-видимому, приводить к пита-
нию разными организмами и снижать пищевую
конкуренцию между этими симпатрическими
рыбами, близкими по генетике и образу жизни
(Linke, 1991; Rüber et al., 2006; Wang et al., 2016).
Это подтверждают краткие данные о составе по-
треблённых организмов в пищеварительном
тракте мраморного и жемчужного гурами, отлов-
ленных в небольших заболоченных лесных водо-
ёмах Центрального Калимантана (Zahid, 2008).
Возможно, снижение пищевой конкуренции
между ними достигается благодаря присущей гу-
рами агрессивности (Forselius, 1957; Tooker, Mill-
er, 1980; Hollis et al., 1997; Hollis, 1999; Low, 2019).
Это даёт возможность особям использовать ло-
кальные пищевые ресурсы и не допускать к ним
конкурентов. В отличие от гурами близкород-
ственные и часто встречающиеся совместно
трёхиглая колюшка Gasterosteus aculeatus и девя-
тииглая колюшка Pungitius pungitius обладают
близкими вкусовыми спектрами и потребляют
сходные организмы. Снижение пищевой конку-
ренции между колюшками достигается за счёт
расхождения этих рыб в водоёме по разным био-
топам: трёхиглая колюшка предпочитает пелаги-
аль, девятииглая – прибрежную зону с водной
растительностью (Hynes, 1950; Ketele, Verheyen,
1985; Hart, 2003; Касумян, Михайлова, 2014; Ми-
хайлова, Касумян, 2015). Таким образом, терри-
ториальность наряду с расхождением рыб по раз-
ным биотопам входят в число экологических и
поведенческих механизмов, которые снижают
пищевую напряжённость между сосуществующи-
ми видами.

Сравнение вкусовых предпочтений гурами и дру-
гих видов рыб. Мраморный гурами относится к
числу немногих видов рыб, для которых вкус
большинства аминокислот (15) привлекателен: у
линя Tinca tinca и кеты Oncorhynchus keta таких
аминокислот 12, у девятииглой колюшки москво-
рецкой популяции – 16 (Kasumyan, Døving, 2003;
Михайлова, Касумян, 2015). Тирозин – един-
ственная аминокислота, обладающая для мра-
морного гурами детеррентным действием, для
многих рыб индифферентен либо стимулирует
потребление пищи. Пролин, вкусовая привлека-
тельность которого у мраморного гурами соизме-
рима с экстрактом хирономид, обладает таким же
действием и для других рыб, но всё же у большин-
ства видов он входит в число индифферентных
вкусовых веществ (Касумян, 2016). Наряду с эти-
ми и другими примерами своеобразия вкусовых
предпочтений мраморного гурами можно отме-
тить и некоторые черты сходства с другими рыба-

ми. Так, индифферентные для мраморного гура-
ми лейцин, изолейцин, триптофан, лизин, арги-
нин такими же вкусовыми свойствами обладают
для более чем половины из 32 исследованных ви-
дов рыб (Касумян, 2016). Однако сравнение ами-
нокислотных спектров мраморного гурами и дру-
гих рыб обнаруживает достоверную связь лишь в
некоторых случаях, причём с видами, далёкими
от мраморного гурами по образу жизни, питанию
и систематике (табл. 4). Результаты этого сравне-
ния подтверждают видовую специфику вкусовых
предпочтений и важную роль вкусовой рецепции
в обеспечении пищевой избирательности.

Пищевое поведение. Поведение, проявляемое
мраморным гурами при тестировании пищевых
объектов, имеет такие же особенности, что и у
жемчужного гурами, но отличается от поведения
многих других рыб. Обоим видам гурами прису-
щи многократные хемотактильные контакты с
объектом, в том числе на этапе, предваряющем
схватывание, что у рыб встречается редко, в ос-
новном у питающихся организмами эпи- и инфа-
уны, зрение у которых не участвует в обнаруже-
нии пищи или зрительные возможности слабые и
ограничены внешними условиями (низкая осве-
щённость, высокая мутность воды и др.). Эти ры-
бы перед схватыванием могут касаться объекта не
только губами, как гурами, но и усами, плавника-
ми, рострумом, головой, туловищем. В отличие
от гурами им достаточно однократного касания,
но для большинства видов оно является обяза-
тельным элементом пищевого поведения (сомо-
образные (Siluriformes), осетровые (Acipenseri-
dae), некоторые тресковые (Gadidae), султанка
Mullus barbatus ponticus, усатый голец Barbatula
barbatula, угольная рыба Anoplopoma fimbria, сле-
пая пещерная рыба Astyanax fasciatus и другие)
(Parker, 1910; Андрияшев, 1944а, 1944б; Аронов,
1959; Павлов, 1959, 1962; Bardach, Case, 1965;
Brawn, 1969; Bruton, 1979; Døving, Selset, 1980;
Stoner, Sturm, 2004; Касумян, Сидоров, 2010; Ka-
sumyan, 2014, 2018; Касумян, Марусов, 2015). На
губах у рыб, у мраморного гурами в частности
(Scharrer et al., 1947), располагаются вкусовые
почки; у многих видов они имеются на усах, плав-
никах и поверхности тела (Kapoor et al., 1975; De-
vitsina, 2005), поэтому, прикасаясь к объекту, ры-
бы в состоянии получить предварительную ин-
формацию о его вкусовых свойствах. Касания
имеют отношение и к тактильному чувству,
функционально связанному с вкусовой рецепци-
ей (Kasumyan, 2011). Длинные нитевидные лучи
брюшных плавников, несмотря на то что они у гу-
рами чувствительны к тактильным стимулам и в
дистальной части несут вкусовые почки, такие
же, как на губах (Scharrer et al., 1947), для сенсор-
ной оценки пищевых объектов не используются,
по крайней мере, при высокой освещённости
(Касумян и др., 2014; наши данные).
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Гурами не только многократно касаются пи-
щевых объектов перед их схватыванием, но и под-
вергают их многочисленным повторным оросен-
сорным тестированиям, прежде чем проглотить
или отказаться от потребления. Число таких те-
стирований, совершаемых с большой частотой, у
обоих видов может превышать 20–30. Быстрые
отвергания и повторные схватывания пищевых
объектов характерны в основном для рыб, отыс-
кивающих пищу с помощью зрения и населяю-
щих биотопы или водоёмы, в которых течение
слабое или отсутствует. Именно такие условия
обитания характерны для обоих гурами (Linke,
1991; Webb, 2007; Webb et al., 2007). Более того, гу-
рами относят к территориальным и агрессивным
рыбам (Hollis, 1999; Webb, 2007; Webb et al., 2007).
Даже вне периода размножения, когда гурами
вновь объединяются в группы, доминирование и
иерархия при появлении пищи сразу же восста-
навливаются (Hollis, 1999). Это предполагает от-
сутствие рядом с питающейся рыбой непосред-
ственных конкурентов, которые, как это показа-
но для трёхиглой колюшки, могут перехватить
временно отвергнутую добычу (Gill, Hart, 1996).
Видимо, сочетание асоциальности и обитания
вне потока и обусловило рекордно частые для
рыб манипуляции с пищевыми объектами. Сле-

дует, однако, подчеркнуть, что многократные те-
стирования наблюдаются у мраморного гурами
далеко не во всех случаях: в 50% опытов происхо-
дило не более четырёх повторных схватываний, а
наиболее обычными были случаи, когда рыбам
для принятия решения о пригодности гранулы
было достаточно одного тестирования (рис. 1а).

Многократные повторные схватывания при-
водят к тому, что в некоторых опытах суммарная
длительность пребывания гранулы в ротовой по-
лости рыб превышает 1 мин; однако в большин-
стве опытов это время существенно меньше – до
10 с. Средние величины этого параметра соответ-
ствуют наблюдаемым у многих других рыб, что не
позволяет считать присутствие лабиринтового
органа, снижающего площадь эпителия ротовой
полости, где могут размещаться вкусовые и так-
тильные рецепторы, влияющим на длительность
тестирования. Отсутствие значимой корреляции
с числом схватываний и хорошо выраженная
связь с вкусовой привлекательностью вещества,
присутствующего в пищевом объекте (рис. 2),
указывают на то, что длительность тестирования
схваченного объекта обусловлена другими меха-
низмами, прежде всего, имеющими отношение к
процессам оросенсорной рецепции и анализа ин-
формации в мозговых центрах (Finger, 2008). Гу-

Таблица 4. Значения рангового коэффициента корреляции Спирмена (rs) для вкусовых предпочтений 21 свобод-
ной аминокислоты между мраморным гурами Trichopodus trichopterus и другими видами рыб

Примечание. 1 Москворецкая популяция, 2 балтийская популяция; различия достоверны при p: * < 0.05, ** < 0.01.

Вид rs Источник информации

Гольян Phoxinus phoxinus 0.55** Касумян, Марусов, 2003
Линь Tinca tinca 0.53* Касумян, Прокопова, 2001
Клариевый сом Clarias gariepinus 0.52* Kasumyan, 2014
Жемчужный гурами Trichopodus leerii 0.48* Виноградская и др., 2017

Девятииглая колюшка Pungitius pungitius1 0.44* Михайлова, Касумян, 2015

Трёхиглая колюшка Gasterosteus aculeatus2 0.36 Касумян, Михайлова, 2014

Персидский осётр Acipenser persicus 0.36 Джафари Шамушаки и др., 2008
Севрюга A. stellatus 0.30 Касумян, Сидоров, 1994б
Озёрный голец Salvelinus namaycush 0.30 Касумян, Сидоров, 2001
Полярная камбала Liopsetta glacialis 0.26 Kasumyan, Nikolaeva, 2002
Усатый голец Barbatula barbatula 0.24 Касумян, Сидоров, 2010
Кета Oncorhynchus keta 0.13 Касумян, Сидоров, 1992
Гуппи Poecilia reticulata 0.13 Касумян, Николаева, 1997
Сибирский осётр A. baerii (19 – без цистеина и норвалина) 0.07 Касумян, Сидоров, 1994б
Плотва Rutilus rutilus 0.02 Kasumyan, Nikolaeva, 2002
Карп Cyprinus carpio 0.01 Касумян, Морси, 1996
Русский осётр A. gueldenstaedtii –0.05 Касумян, Сидоров, 1994б
Голец-даватчан S. alpinus erythrinus –0.05 Касумян, Сидоров, 1995
Серебряный карась Carassius auratus –0.24 Kasumyan, Nikolaeva, 2002
Кумжа Salmo trutta –0.26 Касумян, Сидоров, 1994а
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рами затрачивают в несколько раз меньше време-
ни на оценку вкусовых качеств малопотребляе-
мых гранул, чем на оценку привлекательных по
вкусу. Такое поведение характерно для многих
других рыб (Kasumyan, Nikolaeva, 2002; Касумян,
Михайлова, 2014). Оно оптимизирует питание,

снижая непродуктивные затраты времени на
оценку свойств мало пригодных для питания объ-
ектов, тогда как длительное тестирование пищи,
вероятность потребления которой высокая, по-
вышает надёжность сенсорной оценки её адек-
ватности потребностям рыбы.

Рис. 5. Стереотипы пищевого поведения (а–г) и зависимости его параметров от индекса вкусовой привлекательности
тестируемых веществ (Indpal) (д–з) для мраморного гурами Trichopodus trichopterus: а – поза ожидания гранулы, б –
схватывание гранулы, в – потребление гранулы (ПГ-опыты), г – отказ от потребления гранулы (ОГ-опыты), д – число
повторных схватываний гранулы в ПГ-опытах (у = –0.0497х + 9.2969, R2 = 0.4948), е – то же в ОГ-опытах (y = 0.0182x +
+ 4.625, R2 = 0.1443), ж − длительность первого (r) и суммарного ( ) удержания гранулы в ПГ-опытах (y = 0.018x + 2.0528,
R2 = 0.3472 и y = 0.0108x + 19.24, R2 = 0.0119), з – то же в ОГ-опытах (y = 0.0047x + 1.2831, R2 = 0.3422 и y = 0.0397x +
+ 5.3457, R2 = 0.4167); а–г – размер гранулы относительно размеров рыбы не соблюдён.
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Гурами способны к звукогенерации. Благода-
ря особому устройству грудных плавников они
издают характерные и хорошо слышимые двой-
ные щелчки, относимые к специализированным
звукам, поскольку производятся в определённых
ситуациях (при конфликтах в группах), а также
сигнализируют о потенциале соперника (Ladich
et al., 1992). Мраморный гурами издаёт щелчки
при схватываниях любых гранул. Способность ге-
нерировать звуки при питании отмечена нами ра-
нее у жемчужного гурами (Виноградская и др.,
2017). Являются ли эти звуки сопутствующими
питанию (неспециализированными) или имеют
коммуникативное значение, требует выяснения.

Схваченная рыбами пища может быть в итоге
проглочена или отвергнута; поведение, которое
приводит к этим двум возможным конечным ре-
зультатам, различается (рис. 5а−5г). Мраморный
и жемчужный гурами гранулы одного и того же
типа независимо от их вкусового качества схва-
тывают значительно чаще и тестируют в ротовой
полости намного дольше перед проглатыванием,
чем в случаях итогового отказа от потребления.
Длительное удержание гранулы перед заглатыва-
нием присуще большинству рыб (Касумян, Тинь-
кова, 2013; Касумян, Михайлова, 2014; Михайлова,
Касумян, 2015). Несомненно, это вызвано важно-
стью решения о пригодности пищи и теми опасны-
ми следствиями, часто фатальными, к которым мо-
жет привести ошибка, допущенная рыбами при пи-
тании (Yamamori et al., 1988; Gosselin et al., 1989).

Выполненный регрессионный анализ впервые
обнаружил, что выраженность различий между
стереотипами поведения определяется привлека-
тельностью вкуса действующего вещества: разни-
ца между числом схватываний в ПГ- и ОГ-опытах
максимальна для гранул с индифферентными и
малопривлекательными по вкусу веществами, но
по мере увеличения вкусовой привлекательности
гранул она постепенно нивелируется за счёт сни-
жения схватываний в ПГ-опытах и медленного
увеличения в ОГ-опытах (рис. 5д, 5е). Это нахо-
дит отражение и в значениях коэффициента кор-
реляции между числом схватываний и потреблени-
ем гранул для этих групп опытов (рис. 3). Влияние
привлекательности гранулы на длительность её
удержания в ПГ- и ОГ-опытах слабое (рис. 5ж, 5з).
Являются ли эти зависимости специфичными для
мраморного гурами или они имеют такой же ха-
рактер и у других рыб, требует выяснения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Ползуновидные рыбы широко распространены

в равнинных водоёмах Африки и юга Азии – мелко-
водных, густо заросших водной растительностью,
богатых детритом и другим органическим мате-
риалом, прогреваемых, непроточных или со сла-
бым течением. Наличие лабиринтового наджа-

берного органа позволяет этим рыбам использо-
вать воздушное дыхание и успешно выживать в
условиях постоянного дефицита кислорода в воде
(Graham, 1997). Полученные результаты показы-
вают, что присутствие столь крупной структуры в
ротовой полости не влияет на возможность гура-
ми дифференцированно реагировать на пищевые
объекты разного вкусового качества. Питаясь од-
ними объектами и отказываясь от потребления
других, гурами проявляют разные стереотипы пи-
щевого поведения, что характерно для рыб боре-
альной зоны, использующих только жаберный
тип дыхания. Как и у многих рыб, вкусовые пред-
почтения у мраморного и жемчужного гурами ви-
доспецифичны, несмотря на филогенетическую
близость, совпадение ареалов и сходный образ
жизни. В отличие от вкусовых предпочтений по-
ведение, демонстрируемое гурами при тестирова-
нии пищи, более консервативно и имеет одни и те
же особенности: предварительные частые каса-
ния объекта губами, многочисленные отвергания
и повторные схватывания, генерация звуков. Вы-
полнение аналогичных исследований на других
представителях Anabantoidei представляет инте-
рес для уточнения полученных выводов.

Многие представители Anabantoidei являются
популярными аквариумными рыбами, разводи-
мыми в больших масштабах, некоторых из них, в
том числе мраморного гурами, в ряде тропиче-
ских стран культивируют для использования в
пищу (Halwart, Gupta, 2004). В последние годы
происходит успешная инвазия мраморного гура-
ми не только в районы, прилегающие к его есте-
ственному ареалу (Австралия, Филиппины, Ин-
дия и др.), но и располагающиеся на других кон-
тинентах (Африка, Северная и Южная Америка)
(Webb, 2007; Geheber et al., 2010; Gutiérrez et al.,
2012; Rodrigues-Filho et al., 2017; CABI, 2018). В ря-
де случаев формирующиеся в новых районах по-
пуляции мраморного гурами оказывают заметное
негативное влияние на численность аборигенных
рыб (Liao, Liu, 1989 – цит. по: Webb, 2007). В связи
с этим сведения о пищевом поведении и его сен-
сорном регулировании у гурами имеют важное
прикладное значение.
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С использованием метода секвенирования V3−V4-региона гена 16S рибосомной РНК бактерий на
платформе Illumina MiSeq исследован состав микробиоты пищеварительного тракта различающих-
ся по характеру питания обыкновенного окуня Perca fluviatilis и серебряного карася Carassius gibelio
оз. Малые Чаны (Западная Сибирь). В течение вегетационного сезона состав кишечной микробио-
ты исследованных видов варьирует: наибольшее разнообразие бактерий в желудочно-кишечном
тракте окуня зарегистрировано весной, в кишечнике карася – весной и осенью. В составе кишечной
микробиоты окуня доминируют Sediminibacterium, неклассифицируемые и некультивируемые Chi-
tinophagaceae, Sphingomonas, Caulobacter, Phyllobacterium, Haematospirillum, Cetobacterium, Vibrio, Aero-
monas и Plesiomonas; у карася − Sediminibacterium, неклассифицируемые Vibrionaceae и Chitinophaga-
ceae, Sphingomonas, Caulobacter, Vibrio и Aeromonas. Предполагается, что изменения состава микроб-
ных сообществ в течение вегетационного периода связаны с сезонной динамикой изменения
температуры воды и кормовой базы водоёма.

Ключевые слова: обыкновенный окунь Perca fluviatilis, серебряный карась Carassius gibelio, микроби-
ота пищеварительного тракта, желудок, кишечник, объекты питания, оз. Малые Чаны.
DOI: 10.31857/S0042875221060084

В процессе коэволюции кишечной микробио-
ты и организма-хозяина микробное сообщество
стало неотъемлемым и жизненно необходимым
компонентом пищеварительного тракта беспо-
звоночных и позвоночных животных (Ringø et al.,
2002; Кузьмина, 2005; Austin, 2006; Wu et al., 2012).
Кишечная микробиота играет важную роль в ре-
гуляции общего метаболизма, обеспечении за-
щитных функций организма и в процессах пище-
варения (Nayak, 2010; Ghanbari et al., 2015; Butt,
Volkoff, 2019). Согласно многочисленным иссле-
дованиям в зависимости от таксономического
статуса, особенностей экологии и физиологии рыб
состав бактерий может сильно различаться (Syvok-
iene et al., 1999; Austin, 2006; Sullam et al., 2012; Clem-
ents et al., 2014; Kashinskaya et al., 2017, 2018).

Структура и функции микробных сообществ
находятся в прямой зависимости как от внутренней
среды организма, так и от абиотических факторов
внешней среды – среды обитания животных, в том
числе рыб (Wong, Rawls, 2012; Romero et al., 2014;
Butt, Volkoff, 2019). Сведения об изменчивости под
воздействием различных абиотических и биоти-
ческих факторов состава и численности микроор-
ганизмов, обитающих в желудочно-кишечном
тракте рыб, обобщены в ряде исследований (Al-
Harbi, Uddin, 2004; Sullam et al., 2012; Wong, Rawls,
2012; Egerton et al., 2018; Butt, Volkoff, 2019; Fonse-
ca et al., 2019; Dulski et al., 2020а, 2020b). К биоти-
ческим факторам среды обитания относятся воз-
раст рыб, особенности строения пищеваритель-
ного тракта и тип их питания (Шивокене, 1989;
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Sullam et al., 2012; Wong, Rawls, 2012). Тип пита-
ния, по мнению ряда авторов, существенно влия-
ет на качественные (таксономический состав) и ко-
личественные параметры кишечной микробиоты
рыб (Шивокене, 1989; Tanaka et al., 1996; Ringø et al.,
2006, 2016; Uchii et al., 2006; Yang et al., 2007; Wu et al.,
2010; Sullam et al., 2012; Bolnick et al., 2014).

Имеются данные по влиянию на разнообразие
энтеральной микробиоты рыб абиотических фак-
торов окружающей среды, таких как температура,
концентрация кислорода, солёность, pH, хими-
ческое загрязнение и другие (Шивокене, 1989; Al-
Harbi, Uddin, 2004; Fakruddin, Mannan, 2013; Butt,
Volkoff, 2019). Среди множества факторов среды
наименее изученным остаётся сезонность. Прежде
всего это связано с неоднозначностью интерпрета-
ции полученных результатов, поскольку сезонность
представляет собой воздействие комплекса различ-
ных факторов, обусловленных метеорологически-
ми и гидрохимическими показателями водоёма
(изменение температуры, солёности, pH, уровня
воды и пр.). Более того, сезонные изменения тем-
пературы воды влекут за собой колебание числен-
ности и биомассы фито-, зоопланктона и бентоса
и, как следствие, трансформацию компонентно-
го состава кормовой базы водоёма (Смирнова,
Шнитников, 1982). Помимо прочего, сезонные
изменения, прежде всего температуры, сказыва-
ются на ритме питания рыб, влияя на их энерге-
тические потребности (Кузьмина, 2005). Подоб-
ные изменения сезонных факторов могут оказы-
вать значительное влияние на структуру
энтеральной микробиоты. Сложность корректной
оценки воздействия сезонности на структуру мик-
робных сообществ желудочно-кишечного тракта
рыб приводит к противоречивым результатам.
Так, некоторые авторы связывают изменение
разнообразия микробных сообществ рыб в тече-
ние сезона с динамикой изменения температуры
воды (Givens et al., 2012; Neuman et al., 2014). Со-
гласно другим данным изменения состава микроб-
ных сообществ рыб больше связаны с интенсивно-
стью питания рыб, чем с температурой (Шивокене,
1989; Zarkasi et al., 2014). Таким образом, сезон-
ные изменения состава микробных сообществ
пищеварительного тракта рыб могут быть обу-
словлены как влиянием отдельных факторов
(температура, солёность, pH и др.), так и их ком-
плексным воздействием.

В настоящей работе мы рассматриваем гипоте-
зу о том, что комплексное воздействие факторов
окружающей среды вызывает сходные изменения
богатства и разнообразия микробиоты пищевари-
тельного тракта у рыб с разным таксономическим
составом этих сообществ − обыкновенного окуня
Perca fluviatilis и серебряного карася Carassius
gibelio. Карась и окунь различаются по типу пита-
ния и строению пищеварительного тракта. Окунь
имеет хорошо развитый желудок, а карась отно-

сится к безжелудочным видам рыб; соответствен-
но у первого вида имеется кислая стадия пищева-
рения, у второго − отсутствует.

Цель исследования – изучить динамику струк-
туры микробного сообщества пищеварительного
тракта обыкновенного окуня и серебряного кара-
ся с разным типом питания в течение вегетацион-
ного сезона.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Сбор материала проводили на территории эс-
туарной части оз. Малые Чаны – нижнее течение
р. Каргат (Новосибирская область, 54°37′ с.ш.
78°09′ в.д.). Чановская озёрная система включает
озёра Большие и Малые Чаны, расположенные
поблизости водоёмы и впадающие в них реки
Каргат и Чулым (Булатов и др., 2005). Для оз. Ча-
ны характерна цикличность колебания уровня
воды, обусловленная вековыми и внутривековы-
ми колебаниями климата (Савкин и др., 2015).
Год проведения исследования приходился на ма-
ловодный период (регрессивная фаза). Сбор об-
разцов проводили на протяжении всего вегетаци-
онного периода: весной (с конца апреля по май),
летом (с конца июня по август) и осенью (ок-
тябрь) 2012 г. Температура и значения pH воды
весной варьировали в пределах соответственно
8–12°С и 7.6–8.0, летом − 20–25°С и 7.3–7.8, осе-
нью − 6–8°C и 7.5–7.8.

Половозрелых особей окуня и серебряного ка-
рася отлавливали жаберными сетями с размером
ячеи 45, 55 и 65 мм. Живых рыб в пластиковых
контейнерах доставляли в лабораторию, умерщ-
вляли, перерезая позвоночник позади головы, и
измеряли полную (TL) и стандартную длину (SL).
Затем кожные покровы рыб освобождали от сли-
зи ватным тампоном, дезинфицировали спиртом,
стерильными инструментами вскрывали брюшную
полость и извлекали пищеварительный тракт. Со-
став микробиоты слизистой оболочки и содержи-
мого кишечника анализировали отдельно. Для это-
го кишечник с внешней стороны обрабатывали
спиртом, в стерильных условиях разрезали вдоль,
освобождали от пищевого комка и скальпелем
снимали верхний слой слизистой. Аналогичные
процедуры проводили при взятии образцов же-
лудка. Размерные характеристики рыб и объём
выборок представлены в табл. 1.

Пробы воды (n = 9), грунта (n = 8) и тростника
Phragmites australis (n = 6) отбирали в месте отлова
рыб. Воду отбирали из поверхностного слоя в сте-
рильный стеклянный сосуд, который предвари-
тельно ополаскивали три раза природной водой,
заполняли полностью под крышку. Затем воду
фильтровали (от 30 до 100 мл в зависимости от
прозрачности и мутности воды) через бактери-
альный фильтр EXPRESS PLUS™ полиэфирсуль-
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фон (“Millipore”, Германия) с диаметром пор
0.22 мкм. Грунт (5 г) собирали на мелководье дно-
черпателем, соскобы с подводных частей трост-
ника − медицинским стерильным скальпелем в
стерильные колбы с завинчивающейся крышкой.

Для определения спектра питания рыб содер-
жимое кишечника фиксировали в 70%-ном спир-
те и анализировали при увеличении от ×6 до ×40
под бинокуляром STEMIDV-4 (“CarlZeiss”, Гер-
мания). Беспозвоночных идентифицировали до
максимально возможного распознаваемого так-
сономического уровня по Определителям (1977,
1995). Частоту встречаемости (ЧВ, %) пищевых
компонентов рассчитывали как отношение числа
особей с каждым кормовым объектом к общему
числу особей данного вида (Коган, 1969).

Для сравнения спектра питания рыб использо-
вали коэффициент сходства Сёренсена−Дайса,
который рассчитывали по формуле (Wolda, 1981):
QS = 2c/(a + b), где a – число видов корма в спектре
питания особей в 1-й выборке, b – то же во 2-й вы-
борке, c – общее число видов корма для двух вы-
борок рыб. QS изменяется от 0 (нет сходства) до 1
(полное сходство).

Для выделения тотальной ДНК образцы сли-
зистой и содержимого разных органов, воды,
грунта и тростника фиксировали в лизирующем
растворе набора ДНК-сорб В (МФГУН ЦНИИ
эпидемиологии, Россия). В пробирку с лизирую-
щим раствором (300 мкл) помещали 100 мг образ-
ца, тщательно перемешивали на вортексе, про-
гревали 5 мин при температуре 65°С. Пробы го-
могенизировали механическим гомогенизатором
и далее центрифугировали в течение 5 мин при
10000−12000 об/мин. Надосадочную жидкость
переносили в новую пробирку. К надосадочной
жидкости добавляли 25 мкл сорбента, суспенди-
ровали на вортексе, центрифугировали при
5000 об/мин в течение 30 с. Затем проводили се-
рию отмывок сорбента с ДНК от белков, солей и
других ингибиторов полимеразной цепной реак-
ции (ПЦР) согласно протоколу. Отмытый сор-
бент подсушивали 10 мин при 65°С, для элюиро-

вания ДНК добавляли 25 мкл ТЕ-буфера
(10 мМ Трис-HCl, pH 7.5; 1 мМ ЭДТА) и осво-
бождали ДНК от силикагеля центрифугирова-
нием (12000 об/мин в течение 1 мин).

Перед амплификацией и секвенированием ва-
риабельных участков V3−V4 гена 16S рибосомной
РНК (рРНК) образцы с выделенной ДНК смеши-
вали в эквимолярных соотношениях в зависимости
от вида рыб и сезона года во избежание внутривидо-
вых вариаций между особями (Kashinskaya et al.,
2015). Вариабельные участки V3 и V4 гена 16S
рРНК амплифицировали с универсальными
праймерами 343F (5'-CTCCTACGGRRSGCAG-
CAG-3') и 806R (5'-GGACTACNVGGGTWTCTA-
AT-3'), содержащими адаптерные последователь-
ности, в описанных ранее условиях (Polenogova
et al., 2019). Далее по 200 нг ПЦР-продукта из
каждого образца объединяли вместе и очищали с
использованием набора Min Elute Gel Extraction
Kit (“Qiagen”). Пул библиотек секвенирован на
Illumina MiSeq с использованием реактивов MiS-
eq 500-cycle PE kit (длина прочтений по 250 пар
оснований (п.о.) с каждого конца фрагментов) в
ЦКП “Геномика” СО РАН (ИХБФМ СО РАН,
Россия).

Полученные попарные прочтения были собра-
ны и отфильтрованы по длине и качеству (макси-
мальная длина гомополимерного участка 8 п.о.,
максимальное число неопределённых нуклеоти-
дов 0, минимальная длина прочтений 300 п.о.,
максимальная – 500 п.о.) в программе Mothur
1.31.2 (Schloss et al., 2009). Для дальнейшей обра-
ботки и анализа использовали пакет программ-
ного обеспечения QIIME 1.9.1 (Caporaso et al.,
2010). Обнаружение возможных химерных по-
следовательностей проводили de novo (на осно-
ве численности) (identif_chimeric_seqs.py с оп-
цией -m usearch61 в QIIME) в программе
USEARCH 6.1 (Edgar, 2010). После удаления хи-
мерных последовательностей скрипт QIIME
'pick_open_reference_otus.py' с параметрами по
умолчанию использовался для: 1) кластеризации
операционных таксономических единиц (ОТЕ) с
открытым референсом (при помощи UCLUST)

Таблица 1. Характеристика исследованных выборок серебряного карася Carassius gibelio и обыкновенного окуня
Perca fluviatilis из оз. Малые Чаны, 2012 г.

Примечание. n − объём выборки (до черты – измерения и анализ микробиоты, после черты – определение спектра питания).

Сроки сбора проб

C. gibelio P. fluviatilis

Длина, мм
n, экз.

Длина, мм
n, экз.

TL SL TL SL

Апрель–май 237.8 ± 12.5 191.7 ± 10.1 19/12 178.9 ± 13.6 151.0 ± 11.6 14/17
Июнь–июль 222.1 ± 3.8 179.6 ± 2.0 5/9 173.1 ± 12.6 137.7 ± 10.3 19/68
Август 195.1 ± 21.7 159.6 ± 18.1 14/5 188.3 ± 9.6 159.8 ± 8.6 9/19
Октябрь 227.3 ± 19.6 185.7 ± 16.0 20/8 123.4 ± 10.1 103.6 ± 8.3 12/9
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(Edgar, 2010), 2) определения таксономии
(UCLUST), 3) выравнивания последовательно-
стей ОТЕ (PyNAST 1.2.2) (Caporaso et al., 2010),
4) построения дендрограмм (FastTree 2.1.3) (Price
et al., 2010). Этот алгоритм включает в себя не-
сколько этапов отбора ОТЕ как с закрытым, так и
с открытым референсом, за которыми следует
присвоение таксономии, для чего в качестве рефе-
ренса использовали базу данных рРНК SILVA 132
(Quast et al., 2013). Хлоропластные, митохондриаль-
ные и небактериальные последовательности были
удалены из дальнейшего анализа. Нуклеотидные
последовательности депонированы в базе данных
Sequence Read Archive (SRA NCBI) под номерами
SRP056565, SRP065371, SRP065362, SRP065460.

Полученные ОТЕ после фильтрации и уста-
новления таксономической принадлежности ис-
пользовали для подсчёта α-разнообразия. Расчёт
коэффициентов разнообразия Шеннона (Н) и
Симпсона (D), а также показателей видового бо-
гатства (число ОТЕ и индекс Chao1) проводили с
помощью QIIME 1.9.1. Таксономическую струк-
туру микробных сообществ оценивали по отно-
шению числа таксонспецифичных 16S рРНК-по-
следовательностей к их общему числу, т.е. по от-
носительному обилию таксона, выраженному в
процентах.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Питание рыб в разные сезоны года

Обыкновенный окунь. На протяжении всех сезо-
нов в питании окуня отмечены личинки хироно-
мид (Chironomidae), молодь карповых (Cyprini-
dae) видов рыб и неопределяемые остатки насе-
комых (табл. 2). В весенний период (апрель−май)
окунь питался разнообразной пищей: личинками
хирономид, подёнок (Ephemeroptera) и ручейни-
ков (Trichoptera), пиявками (Hirudinea), гаммари-
дами (Gammaridaе), детритом, зоопланктоном,
икрой и молодью рыб, неидентифицированными
личинками насекомых и нематодами (Nematoda).
Весной большинство исследованных желудочно-
кишечных трактов (ЖКТ) содержали личинки
хирономид (ЧВ 82.4%) и подёнок (70.6%), ЧВ
остальных компонентов варьировала в пределах
6−35%. В июне−июле по сравнению с весенним
периодом ЧВ молоди рыб существенно возросла
(67.7 против 17.7%); у значительной части иссле-
дованных особей в ЖКТ были обнаружены ли-
чинки и куколки хирономид (35.3 и 26.5%), а так-
же личинки ручейников (27.9%). В августе наи-
большей ЧВ характеризовались молодь рыб
(52.6%), личинки и куколки хирономид (52.6 и
42.1%). В октябре первое место по ЧВ занимали
взрослые насекомые (66.7%), второе – личинки
хирономид (44.4%), третье – зоопланктон и мо-
лодь рыб (по 22.2%). В целом в течение вегетаци-

онного сезона спектр питания окуня сокращался.
При этом наблюдалась смена преобладающей по
ЧВ пищи: весной в пищевом комке окуня чаще
отмечались донные объекты, летом и осенью – пре-
имущественно распределяющиеся в толще воды.

Серебряный карась. В течение всего вегетаци-
онного сезона в пищевом комке карася присут-
ствовали детрит и фитопланктон (табл. 2). Наи-
более широкий спектр питания у карася, как и у
окуня, наблюдался в весенний период. В апре-
ле−мае, помимо личинок хирономид (ЧВ 100%) и
детрита (91.7%), в питании карася отмечены брю-
хоногие моллюски (Gastropoda), гаммариды, ли-
чинки ручейников, взрослые насекомые и личин-
ки стрекоз (Odonata), которые не встречались в
другие месяцы. В июне−июле все особи питались
детритом и личинками хирономид, другие объек-
ты встречались реже. В августе в питании карася
отмечены всего два компонента − детрит (ЧВ
80%) и фитопланктон (100%). Осенью спектр пи-
тания карася расширился за счёт эфипиальных
яиц Daphnia и личинок хирономид.

Индекс сходства спектров питания. Разнооб-
разие потребляемых компонентов пищи в рационе
окуня и карася постепенно снижалось с мая по ок-
тябрь. При сравнении спектров питания карася в
разные сезоны наибольшее сходство (QS = 0.73) вы-
явлено между июнем–июлем и октябрём, наи-
меньшее (QS = 0.33) – между апрелем–маем и ав-
густом (табл. 3). У окуня максимальным сход-
ством спектров питания характеризуются
апрель–май и июнь–июль (QS = 0.64), минималь-
ным–апрель–май и август (QS = 0.40).

Наибольшая степень сходства спектров пита-
ния карася и окуня наблюдается в мае − QS = 0.50,
в июне−июле значение этого индекса составляет
0.32, а в августе и октябре − 0.22.

α-Разнообразие микробных сообществ 
пищеварительного тракта рыб и компонентов 

окружающей среды в разные сезоны
По результатам секвенирования V3−V4 регио-

на гена 16S рРНК получено 492195 прочтений и
6425 ОТЕ. Все идентифицированные ОТЕ были
отнесены к 46 известным филумам бактерий.
Микробное сообщество донных отложений пред-
ставлено наиболее богато, число филумов состав-
ляло от 20 до 32, ОТЕ – от 666 до 1284.

Значения индексов видового богатства (Chao1
и ОТЕ) и видового разнообразия (Н и D) микро-
биоты ЖКТ рыб варьировали в зависимости от
сезона года (табл. 4). У окуня все показатели раз-
нообразия микробных сообществ в ЖКТ в весен-
не-летний период были выше, чем осенью. Ис-
ключение составила слизистая оболочка кишеч-
ника, где обнаружена обратная зависимость:
разнообразие бактерий постепенно увеличива-
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лось к осени. В ЖКТ карася показатели разнооб-
разия бактериальных сообществ весной и осенью
были выше, чем летом.

Наибольшие значения индексов видового бо-
гатства и разнообразия микробных сообществ во-
ды и донных отложений отмечены в летний пери-
од, тогда как разнообразие микробиоты, ассоци-
ированной с тростником, выше осенью (табл. 5).

Таксономический состав микробиоты 
пищеварительного тракта рыб и компонентов 

окружающей среды на уровне филума

Обыкновенный окунь. В микробиоте ЖКТ оку-
ня с весны по осень доминировали филумы Pro-
teobacteria и Bacteroidetes, в меньшей степени
представлены Actinobacteria и Firmicutes (табл. 6).
В слизистой желудка, в содержимом желудка и
кишечника относительное обилие главных доми-

Таблица 2. Частота встречаемости компонентов пищи в питании серебряного карася Carassius gibelio и обыкно-
венного окуня Perca fluviatilis в оз. Малые Чаны в разные сезоны 2012 г., %

Компонент пищи
C. gibelio P. fluviatilis

IV−V VI−VII VIII X IV−V VI−VII VIII X

Фитопланктон 8.3 11.1 100 25.0
Макрофиты 22.2 5.8 21.1
Детрит 91.7 100 80.0 75.0 23.5 5.3
Cladocera:

Bythotrephes sp. 4.41
Daphnia sp. (эпифиальные яйца) 41.7 22.2 75.0

Ostracoda 5.3
Зоопланктёры неидентифицированные 11.7 2.9 22.2
Gammaridaе 33.3 29.4 16.2
Chironomidae:

личинки 100 100 62.5 82.4 35.3 52.6 44.4
куколки 33.3 26.5 42.1

Ephemeroptera (личинки) 70.6
Trichoptera (личинки) 33.3 35.3 27.9
Hirudinea 17.7 4.4
Nematoda 5.9
Моллюски (Gastropoda) 41.7 1.5
Odonata (личинки) 8.3 5.9 4.4 11.1
Insecta неидентефицированные:

личинки 41.7 22.2 17.7 2.9
имаго 25.0 5.9 15.8 66.7

Рыбы (Cyprinidae):
икра 11.8
молодь 17.7 67.7 52.6 22.2

Таблица 3. Степень сходства (QS) спектра питания серебряного карася Carassius gibelio и обыкновенного окуня
Perca fluviatilis в оз. Малые Чаны в разные сезоны 2012 г.

Месяцы
C. gibelio P. fluviatilis

апрель–май июнь–июль август апрель–май июнь–июль август

Апрель–май 1.00 1.00
Июнь–июль 0.59 1.00 0.64 1.00
Август 0.33 0.44 1.00 0.40 0.42 1.00
Октябрь 0.57 0.73 0.67 0.44 0.59 0.50
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нантов с апреля по октябрь изменялось в проти-
вофазе: обилие Bacteroidetes уменьшалось, а Pro-
teobacteria увеличивалось. Значительные сезон-
ные изменения выявлены для Tenericutes и
Fusobacteria: максимальное обилие Tenericutes от-
мечено весной в слизистой оболочке (71.0%) и со-
держимом кишечника (9.5%), а Fusobacteria − ле-
том в содержимом кишечника (14.1−51.7%); в
остальные периоды во всех отделах ЖКТ показа-
тели первого филума составляли доли процента, а
второго – не достигали 4%. Состав микробиоты
пилорических придатков на протяжении всех се-
зонов оставался относительно стабильным.

Серебряный карась. В кишечнике карася доми-
нировали Proteobacteria, Bacteroidetes, Tenericutes
и Firmicutes, в течение вегетационного сезона их
соотношение изменялось (табл. 6). В период с ап-
реля по июль относительное обилие Proteobacte-
ria в слизистой кишечника и в его содержимом
увеличивалось, а Bacteroidetes и Tenericutes, на-
оборот, снижалось. В августе в составе микробно-
го сообщества слизистой и содержимого кишеч-
ника резко возросла доля Fusobacteria, в осталь-
ные месяцы обилие этой группы бактерий не
превышало 2.0%. В октябре в слизистой кишеч-
ника доминирующее положение занимали Bacte-
roidetes, а в его содержимом – Proteobacteria. Се-

Таблица 4. Индексы видового богатства и разнообразия микробных сообществ желудочно-кишечного тракта се-
ребряного карася Carassius gibelio и обыкновенного окуня Perca fluviatilis в разные сезоны 2012 г.

Отдел желудочно-
кишечного тракта Месяцы Число 

филумов
Видовое богатство Видовое разнообразие

Chao1 ОТЕ Шеннон (Н) Симпсон (D)

Карась
Слизистая кишечника Апрель–май 8 607.2 432 4.21 0.87

Июнь–июль 10 444.3 288 3.85 0.86
Август 9 342.1 217 3.32 0.75
Октябрь 9 655.6 466 4.10 0.87

Содержимое кишечника Апрель–май 20 759.0 627 5.79 0.94
Июнь–июль 13 683.6 428 4.01 0.78
Август 14 563.3 420 3.82 0.78
Октябрь 15 747.5 595 5.06 0.90

Окунь
Слизистая желудка Апрель–май 5 373.4 262 4.41 0.89

Июнь–июль 11 359.0 270 4.75 0.90
Август 7 373.8 310 5.01 0.93
Октябрь 7 113.2 75 2.89 0.67

Содержимое желудка Апрель–май 17 750.7 596 5.89 0.94
Июнь–июль 16 355.3 227 1.18 0.25
Август 17 519.8 418 2.50 0.64
Октябрь 9 348.1 253 0.72 0.13

Пилорические придатки Апрель–май 6 492.3 310 3.97 0.85
Июнь–июль 8 422.7 285 4.43 0.89
Август 6 346.6 233 4.20 0.88
Октябрь 8 411.0 266 3.55 0.82

Слизистая кишечника Апрель–май 10 141.7 107 2.64 0.57
Июнь–июль 10 518.8 327 4.06 0.82
Август 7 399.4 279 4.13 0.85
Октябрь 6 586.1 375 3.85 0.81

Содержимое кишечника Апрель–май 13 587.5 424 4.97 0.90
Июнь–июль 7 356.9 274 3.45 0.78
Август 10 328.6 222 3.01 0.73
Октябрь 7 294.9 151 0.62 0.11
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Таблица 5. Индексы видового богатства и разнообразия микробных сообществ компонентов окружающей среды
в оз. Малые Чаны в разные сезоны 2012 г.

Объект исследования Месяцы Число 
филумов

Видовое богатство Видовое разнообразие

Chao1 ОТЕ Шеннон (Н) Симпсон (D)

Вода Апрель–май 10 636.3 453 3.85 0.77
Июнь–июль 12 654.4 472 5.21 0.91
Август 26 1214.9 998 8.07 0.98
Октябрь 14 542.9 439 5.98 0.94

Донные отложения Апрель–май 30 1112.9 961 7.45 0.97
Июнь–июль 32 1430.0 1284 8.91 0.99
Август 20 1351.2 1115 8.00 0.99
Октябрь 20 822.9 666 4.82 0.87

Тростник Ph. australis Апрель–май 16 1246.9 1041 7.62 0.98
Июнь–июль 19 1052.2 833 7.91 0.98
Октябрь 19 1337.6 1075 8.06 0.99

зонные изменения остальных групп бактерий бы-
ли выражены не так явно.

Компоненты окружающей среды. В составе
микробиоты, ассоциированной с водой, донны-
ми отложениями и тростником, доминировали те
же филумы, что и в ЖКТ рыб, − Proteobacteria и
Bacteroidetes, в меньшей степени были представ-
лены филумы Actinobacteria, Cyanobacteria и Fir-
micutes (табл. 6). В воде с апреля по август относи-
тельное обилие Bacteroidetes снижалось, тогда как
Actinobacteria и Proteobacteria – увеличивалось. В
составе микробиоты грунта в апреле−мае и в авгу-
сте доминировали Proteobacteria, в меньшей степе-
ни были представлены Bacteroidetes; в июне−июле
и в октябре, наоборот, доминирующее положение
занимали Bacteroidetes. Состав доминирующей
микробиоты тростника на протяжении всех сезо-
нов был относительно стабилен.

Таксономический состав микробиоты 
пищеварительного тракта рыб и компонентов 

окружающей среды на уровне семейств и родов
Обыкновенный окунь. На наиболее низком так-

сономическом уровне состав микробиоты разных
отделов ЖКТ окуня также различался и менялся в
зависимости от сезона года (табл. 7). Так, в слизи-
стой желудка и кишечника и в пилорических при-
датках доминировали неклассифицируемые и не-
культивируемые Chitinophagaceae, Sediminibacte-
rium, Sphingomonas, Caulobacter и Phyllobacterium; в
содержимом желудка и кишечника – Haematospi-
rillum, Cetobacterium, Vibrio, неклассифицируемые
Chitinophagaceae, Sediminibacterium, Aeromonas и
Plesiomonas. Выявлены следующие сезонные из-
менения относительного обилия некоторых до-
минантов ЖКТ окуня: 1) относительное обилие
неклассифицируемых бактерий семейства Chiti-

nophagaceae и родов Sediminibacterium и Prevotella
в слизистой желудка, содержимом желудка и ки-
шечника снижалось с апреля по октябрь; 2) мик-
робиота пилорических придатков и слизистой
кишечника оставалась относительно стабильной
на протяжении всего периода наблюдений, за ис-
ключением апреля−мая, когда в слизистой ки-
шечника доминировали бактерии рода Mycoplas-
ma; 3) весной состав микробиоты содержимого
желудка и кишечника существенно отличался от
такового в летний и осенний сезоны. Если весной
доминировали неклассифицируемые и некульти-
вируемые Chitinophagaceae, Sediminibacterium,
Sphingomonas, Caulobacter и Phyllobacterium, то ле-
том и осенью доминировали бактерии родов Hae-
matospirillum, Cetobacterium, Vibrio, неклассифици-
руемые Chitinophagaceae, Sediminibacterium, Aero-
monas и Plesiomonas.

Серебряный карась. Состав микробиоты слизи-
стой кишечника и его содержимого у карася значи-
тельно изменялся в зависимости от сезона (табл. 8).
Так, с апреля по июль в слизистой кишечника до-
минировали Sediminibacterium, неклассифицируе-
мые Mycoplasmataceae, Vibrionaceae и Chitinophaga-
ceae, Sphingomonas и Caulobacter, а в его содержи-
мом – Aeromonas, Vibrio и неклассифицируемые
Vibrionaceae. Сходство состава микробиоты сли-
зистой оболочки и содержимого кишечника отме-
чено только в августе: среди доминантов отмечены
Cetobacterium, Vibrio и Aeromonas. В октябре составы
микробиоты слизистой оболочки и содержимого
кишечника вновь различались: в слизистой кишеч-
ника доминировали Sediminibacterium, некласси-
фицируемые Mycoplasmataceae и Chitinophagace-
ae, а в его содержимом − Alcaligenes и Providencia.

Компоненты окружающей среды. В составе
микробиоты воды и донных отложений доминиро-
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вали неклассифицируемые Chitinophagaceae, Sedi-
minibacterium, Sphingomonas и Caulobacter (табл. 9).
Относительное обилие этих доминатов снижа-
лось с апреля по август, а в октябре вновь увели-
чивалось. В августе по сравнению с другими пе-
риодами в составе сообществ микробиоты воды и
донных отложений была выше доля неклассифи-
цируемых Burkholderiaceae, Rhodobacteraceae,
Sphingomonadaceae и некультивируемых Rhodo-
bacteraceae. Качественный состав микробиоты,
ассоциированной с тростником, существенно от-
личался от такового рыб, воды и донных отложе-
ний. Из характерных особенностей этих сооб-
ществ можно отметить следующее. Основное яд-
ро доминатов представлено некультивируемыми
Rhodobacteraceae и Burkholderiaceae. В апре-
ле−мае доминировали бактерии из семейства
Sphingomonadaceae и рода Brevundimonas; с апре-
ля по октябрь возрастала доля Sediminibacterium и
неклассифицируемых Chitinophagaceae.

ОБСУЖДЕНИЕ

На протяжении всех сезонов в кишечнике ис-
следуемых рыб в число доминантов входили фи-
лумы Proteobacteria, Bacteroidetes, Firmicutes, Acti-
nobacteria и Tenericutes. Результаты наших исследо-
ваний согласуются с имеющимися литературными
данными. Так, при использовании молекулярно-
генетических методов показано, что в составе ки-
шечной микробиоты пресноводных видов рыб
разных экологических групп, обитающих в раз-
нотипных озёрах и прудах (Ctenopharyngodon idel-
la, Cyprinus carpio, Pelteobagrus fulvidraco, Oncorhyn-
chus mykiss), доминирует филум Proteobacteria
(Huber et al., 2004; Han et al., 2010; Wu et al., 2010).
В кишечнике рыб также в большом количестве
присутствуют Bacteroidetes, Firmicutes, Actinobac-
teria и Cyanobacteria (Zhou et al., 1998; Luo et al.,
2001; Huber et al., 2004; Huang et al., 2009; Han et al.,
2010; Wu et al., 2010; van Kessel et al., 2011). Кроме

Таблица 8. Относительное обилие семейств и родов микробных сообществ кишечника серебряного карася Car-
assius gibelio в оз. Малые Чаны в разные сезоны 2012 г., %

Таксон

Компонент кишечника, месяцы

слизистая содержимое

IV−V VI−VII VIII X IV−V VI−VII VIII X

Bacteroidetes: 43.08 33.33 4.72 52.19 13.14 0.81 6.28 5.01

Chitinophagaceae1 21.25 13.62 2.05 23.82 5.37 0.17 2.97 1.14
Sediminibacterium 17.54 17.03 2.06 22.21 4.59 0.33 2.58 1.60
Прочие 4.29 2.68 0.61 6.16 3.18 0.31 0.73 2.27

Fusobacteria: 0.02 49.28 0.10 2.07 0.20 46.18 1.95
Cetobacterium 0.01 49.28 0.06 2.07 0.20 46.08 1.85
Прочие 0.01 0.04 0.10 0.10

Proteobacteria: 25.48 61.60 35.78 25.88 70.65 94.8 41.3 80.46
Caulobacter 4.48 16.13 0.28 6.18 0.57 0.74 0.97 0.30
Sphingomonas 6.44 8.08 1.21 9.49 2.04 0.29 0.89 1.09
Aeromonas 0.54 1.12 4.24 26.42 16.30 4.96 0.78
Shewanella 0.67 0.12 0.04 11.67 0.55 0.27 0.22
Alcaligenes 0.01 0.18 21.36
Iodobacter 0.02 8.74 0.02
Providencia 0.18 22.73
Acinetobacter 1.03 0.67 0.02 0.12 0.02 0.04 0.12 6.91
Pseudomonas 1.82 1.25 0.11 1.78 2.84 0.07 0.49 5.29
Vibrio 0.01 0.90 5.95 0.04 22.37 11.69 0.09

Vibrionaceae1 − 25.93 20.96 0.98 0.04 42.87 12.15 7.37
Прочие 10.48 7.38 2.97 7.33 18.27 11.57 9.38 14.32

Tenericutes: 22.08 0.38 0.06 12.40 5.03 0.08 1.68

Mycoplasmataceae2 22.07 0.38 0.06 12.40 4.95 0.08 1.68
Прочие 0.01 0.08

Прочие 9.34 4.69 10.16 9.43 9.11 4.19 6.16 10.90
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КАШИНСКАЯ и др.

того, среди доминантов в кишечнике рыб могут
встречаться Fusobacteria (Kessel et al., 2011). По
нашим данным, в августе в составе микробиоты
слизистой и содержимого кишечника карася и
содержимого кишечника окуня также доминиро-
вали Fusobacteria. Таким образом, на уровне фи-
лума кишечная микробиота разных видов рыб ха-
рактеризуется сходным составом и не зависит от
типа питания и условий их обитания. Однако для
оценки влияния различных факторов окружаю-
щей среды на состав микробиоты рыб целесообраз-
но учитывать относительное обилие бактерий на
более низком таксономическом уровне, при анали-
зе которого возможно выявить уникальные и/или
малочисленные таксоны, специфично встречаю-
щиеся в кишечнике того или иного вида рыб.

Оценка видового богатства и разнообразия со-
общества бактерий на более низком таксономи-
ческом уровне показала, что в ЖКТ окуня в ве-
сенне-летний период разнообразие микробиоты
больше, чем осенью; исключение составляет
микробиота слизистой кишечника, для которой

самое низкое значение ОТЕ отмечено весной
(табл. 4). В микробиоте карася отмечены два пика
разнообразия – весной и осенью.

К сожалению, данных, демонстрирующих се-
зонную изменчивость энтеральной микробиоты
рыб, полученных методами высокопроизводи-
тельного секвенирования, сравнительно мало
(Dulski et al., 2020a). Более того, известно, что со-
став и структура микробных сообществ рыб могут
сильно различаться в зависимости от применяе-
мых методов. К таковым можно отнести разные
методы сбора образцов и выделения ДНК, а так-
же использование разных платформ для секвени-
рования (Kashinskaya et al., 2017). Тем не менее
полученные нами результаты по сезонному изме-
нению состава микробиоты ЖКТ окуня и карася
согласуются с имеющимися в литературе данны-
ми, полученными с использованием традицион-
ных методов культивирования на разных питатель-
ных средах. Так, для гибрида тиляпии Oreochromis
niloticus × O. aureus методами культивирования на
искусственных питательных средах установлены

Таблица 9. Относительное обилие семейств и родов микробных сообществ компонентов среды оз. Малые Чаны
в разные сезоны 2012 г., %

Таксон

Компонент среды, месяцы

вода донные отложения тростник

IV−V VI−VII VIII X IV−V VI−VII VIII X IV−V VI−VII X

Actinobacteria: 2.74 8.26 0.95 21.95 1.66 0.78 0.58 1.49 1.76 1.07 1.72
hgcI clad 0.53 4.54 10.62 0.29 0.03 0.01 0.02 0.03
Прочие 2.21 3.72 0.95 11.33 1.37 0.78 0.55 1.48 1.76 1.05 1.69

Bacteroidetes: 67.97 45.05 23.75 37.43 36.90 47.34 23.46 54.56 12.36 20.56 16.55

Chitinophagaceae1 44.02 25.00 10.12 21.50 15.13 6.12 0.19 22.63 0.75 0.98 2.65
Sediminibacterium 18.94 13.39 4.61 10.4 8.25 3.44 0.48 26.67 0.83 1.53 2.28

Saprospiraceae2 0.04 − 1.79 0.16 1.11 6.91 4.58 0.22 0.75 5.07 2.62
Прочие 4.97 6.66 7.23 5.37 12.41 30.87 18.21 5.04 10.03 12.98 9.00

Proteobacteria: 24.17 39.69 57.71 30.39 49.48 35.91 68.63 35.07 82.43 69.25 73.19
Brevundimonas 0.48 0.78 0.21 0.47 0.59 0.07 − 0.17 6.81 0.13 0.16
Caulobacter 5.26 5.03 1.36 3.35 3.08 0.84 0.06 5.58 0.51 0.25 0.92

Rhodobacteraceae1 0.11 0.34 1.20 0.34 0.17 0.50 8.74 0.02 2.57 6.41 4.62

Rhodobacteraceae2 0.2 0.85 2.78 1.57 0.33 0.43 7.35 0.41 7.90 6.57 9.37

Clade III2 0.13 11.83 2.40 0.01
Sphingomonas 7.36 7.27 2.06 7.25 6.26 2.02 0.36 9.99 3.27 0.65 1.4
Sphingorhabdus 0.01 0.13 0.01 0.07 0.06 0.01 6.01 0.29 2.68

Sphingomonadaceae1 0.05 0.19 0.91 0.44 0.14 0.49 3.33 0.03 11.56 2.37 4.6

Burkholderiaceae2 0.02 0.09 1.64 0.17 1.76 1.55 1.63 0.31 2.23 14.26 4.68

Burkholderiaceae1 0.07 0.22 2.91 0.31 0.55 0.35 10.69 0.09 1.27 2.28 3.00
Прочие 10.48 12.96 44.64 14.08 36.60 29.58 36.41 18.46 40.30 36.04 41.76

Прочие 5.12 7.00 17.59 10.23 11.96 15.97 7.33 8.88 3.45 9.12 8.54
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сезонные изменения численности кишечной
микробиоты с максимальным показателем в авгу-
сте и его снижением в зимние месяцы (Al-Harbi,
Uddin, 2004). У карповых видов рыб, питавшихся
естественной пищей, также с помощью метода
культивирования установлено, что численность,
биомасса и состав кишечных бактерий в течение
сезонов изменяются: максимальная численность
бактерий отмечена в летний период, её резкое
снижение − осенью (Шивокене, 1989). В то время
как, по данным секвенирования, микробиота ли-
ня Tinca tinca летом и осенью достоверно не раз-
личается (Dulski et al., 2020a).

Сезонные изменения состава кишечных бак-
терий некоторые авторы связывают с изменением
температуры воды (Givens et al., 2012; Neuman et al.,
2014). Культивирование микроорганизмов пока-
зало, что более высокая температура воды пред-
почтительна для роста Escherichia coli и некоторых
видов рода Vibrio, обитающих в кишечнике лосо-
сёвых рыб (Salmonidae), в то время как более низ-
кая температура воды предпочтительнее для ро-
ста Pseudomonas sp. (Sugita et al., 1989). Числен-
ность кишечной микробиоты скумбрии Scomber
scomber и желтохвоста Seriola aureo vittata также
растёт в определённом диапазоне температуры:
штаммы бактерий, выделенные из кишечников
этих рыб, не развиваются при температуре 5°С,
хорошо развиваются при 25–37°С и прекращают
своё развитие при 42°С (Okuzumi, Horie, 1969).
По нашим данным, наибольшее обилие бактерий
Vibrio в содержимом желудка и кишечника окуня
и содержимом кишечника карася наблюдается в
июне−июле и августе, температура воды в этот
период была максимальная (20−25°С). Схожие
закономерности получены другими авторами.
Так, в содержимом заднего отдела кишечника ат-
лантического лосося Salmo salar с повышением
температуры воды относительное обилие Vibrio
возрастает, а обилие молочнокислых бактерий и
Acinetobacter снижается, и в самые тёплые месяцы
они вовсе не обнаруживаются (Neuman et al.,
2014). В микробиоте кишечника рыб из Охотско-
го и Берингова морей зимой доминируют Aliivib-
rio, летом – Photobacterium (Bazhenov et al., 2019).
Максимальное обилие бактерий рода Aeromonas
мы зарегистрировали в содержимом кишечника
окуня в июне−июле и карася в апреле−мае и
июне−июле. В содержимом кишечника линя, по
данным секвенирования, относительное обилие
Aeromonas также летом выше, чем осенью, однако
различия относительного обилии этих бактерий
не достоверны (Dulski et al., 2020a).

Влияние температуры воды на состав микроб-
ных сообществ рыб следует интерпретировать с
осторожностью. Например, в кишечнике линя
наибольшее обилие бактерий семейства Methylo-
bacteriaceae отмечено осенью, когда температура
воды была ниже, чем летом (Dulski et al., 2020a), в

то время как относительное обилие Methylobacte-
riaceae в кишечнике колючей чопы Lagodon rhom-
boides увеличивалось с повышением температуры
воды (Givens et al., 2012). Полученные закономер-
ности, по-видимому, могут быть связаны с раз-
ным температурным режимом обитания исследо-
ванных видов рыб.

По нашим данным, температура воды в эстуар-
ной части оз. Малые Чаны в течение вегетационно-
го сезона летом варьировала в пределах 20–25°С,
весной и осенью – 6–12°С. С повышением темпе-
ратуры в эстуарной части оз. Малые Чаны в тече-
ние сезона показатели pH в кишечнике рыб сни-
жались (Solovyev et al., 2015, 2018). Изменение
этого показателя, по-видимому, также может
оказывать влияние на рост и развитие бактерий.

По мнению других авторов (Шивокене, 1989;
Zarkasi et al., 2014), изменение состава и числен-
ности кишечной микробиоты рыб в разные сезо-
ны года в большей степени зависит от интенсивно-
сти питания рыб и состава пищи, чем от температу-
ры воды. Можно предположить, что сезонные
изменения относительного обилия кишечных
бактерий у исследованных особей карася и окуня
обусловлены не только изменением температуры
воды, но и изменениями кормовой базы водоёма.
Для Чановской системы озёр характерны сезон-
ные колебания численности амфибионтных на-
секомых, зоопланктонных и бентосных организ-
мов. Максимальная биомасса зоопланктона на-
блюдается в мае−августе, зообентоса − в зимне-
весенний период, а его минимальная биомасса
зарегистрирована в июле−августе (Смирнова,
Шнитников, 1982). В составе зоопланктонного
сообщества доминируют кладоцеры, копеподы и
коловратки; в составе зообентоса – личинки ам-
фибиотических насекомых, гаммариды, моллюс-
ки и олигохеты (Мисейко, Михалина, 2004; Без-
матерных, 2005; Kanaya et al., 2009).

Данные по питанию рыб системы озёр Чаны
немногочисленны (Тимофеева и др., 1991; Kanaya
et al., 2009, 2019; Solovyev et al., 2014); сведения по
сезонным изменениям спектра питания окуня и
карася в доступной литературе отсутствуют. Из-
вестно, что окунь в оз. Чаны потребляет широкий
спектр кормовых объектов, т.е. является бенто-
фагом − факультативным хищником (Смирнова,
Шнитников, 1982). В разных частях ареала пище-
вые предпочтения окуня меняются при достиже-
нии длины от 11 до 16 см, а половозрелые особи
SL 25 см питаются исключительно рыбой (Michel,
Oberdorff, 1995). Серебряный карась является эв-
рифагом, в питание которого входят как расти-
тельные компоненты, так и детрит (Özdilek, Jones,
2014). Наибольшее разнообразие жертв в пище-
вом комке окуня и карася мы зарегистрировали
весной, затем оно постепенно снижалось к осени.
В течение вегетационного периода в рационе ис-
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следуемых видов рыб состав кормовых объектов
изменялся. Например, только весной в питании
окуня отмечены икра рыб, личинки подёнок, не-
матоды и растительные остатки, а в рационе кара-
ся − моллюски, гаммариды, личинки ручейни-
ков, взрослые насекомые и личинки стрекоз. Ис-
ключение из рациона одних компонентов и
включение новых на протяжении вегетационного
периода, по-видимому, сопровождается измене-
нием специфических условий в пищеваритель-
ном тракте рыб (pH, состав метаболитов, ионов ме-
таллов и др.), что может влиять на рост и размноже-
ние определённых групп микроорганизмов.

Микробиота объектов питания также может
участвовать в формировании кишечной микро-
биоты рыб (Kashinskaya et al., 2018). Наибольшее
обилие бактерий рода Aeromonas в содержимом
кишечника окуня и карася отмечено соответ-
ственно в июне−июле и в апреле−июле. Предста-
вители рода Aeromonas также в большом количестве
были отмечены у битотрефесов Bythotrephes sp., ли-
чинок ручейников и хирономид в июне−июле. В
весенне-летний период частота встречаемости
этих организмов в ЖКТ рыб была максимальной.
Бактерии семейства Chitinophagaceae, выявлен-
ные в большом количестве в кишечнике рыб, так-
же доминировали у дафний, личинок хирономид,
гаммарид, водных клопов (Notonectidae, Corixidae)
и личинок ручейников (Kashinskaya et al., 2018).

Характерная особенность состава микробиоты
содержимого кишечника окуня и карася из оз.
Малые Чаны – высокая доля бактерий рода Ceto-
bacterium в августе по сравнению с остальными
периодами. Подобная динамика относительного
обилия Cetobacterium с максимумом в августе вы-
явлена в кишечнике большеротого окуня Microp-
terus salmoides (Arias et al., 2019). Бактерии Cetobac-
terium являются аэротолерантными анаэробами
(некоторые штаммы могут расти при содержании
кислорода не выше 6%) и обладают способностью
продуцировать витамин В12 и ингибировать рост
некоторых других бактерий (Arias et al., 2019). В
экспериментальных условиях у моллинезии Poe-
cilia sphenops при повышении солёности c 0–5 до
30‰ Cetobacterium и Aeromonas заменяются не-
классифицируемыми Enterobacteriaceae (Schmidt
et al., 2015). В кишечнике тиляпии Tilapia nilotica
при повышении солёности воды уменьшается ко-
личество облигатных анаэробов и возрастает со-
держание аэробных и факультативно анаэробных
грамотрицательных палочек (Sugita et al., 1982).

Таким образом, в результате проведённых ис-
следований выявлена динамика бактериального
состава в пищеварительном тракте рыб с разным
типом питания в течение вегетационного сезона.
Наибольшее разнообразие бактерий в ЖКТ оку-
ня отмечено в весенний период, в составе микро-
биоты карася выявлены два пика разнообразия

кишечных бактерий – весной и осенью. Сезон-
ные изменения состава микробных сообществ,
по-видимому, связаны с изменением температу-
ры воды и кормовой базы водоёма в исследуемый
период. Стоит также отметить, что для мелковод-
ных озёр Западной Сибири характерно чередова-
ние циклов обводнённости (трансгрессия и ре-
грессия), что отражается на множестве парамет-
ров, включая температурный режим, степень
минерализации, состав кормовой базы и пр. Это в
свою очередь может оказывать существенное
влияние на структуру микробных сообществ вод-
ной экосистемы в целом. Следовательно, выяв-
ленная нами изменчивость микробных сооб-
ществ пищеварительного тракта рыб в течение
одного вегетационного сезона может варьировать
в зависимости от года исследования. Полученные
закономерности могут служить основой для про-
ведения дальнейших мониторинговых исследо-
ваний и выявления годовой динамики микроб-
ных сообществ рыб с учётом влияния разных
факторов среды.
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Представлены результаты сравнительного анализа размерно-возрастного и полового состава ельца
Leuciscus baicalensis из рек бассейна средней Оби (Басандайка − приток II порядка, Томь − приток
I порядка, Обь – магистральный водоток) в 2016−2019 гг. Выявлены различия по показателям роста
ельца в зависимости от типа водотока: чем крупнее река, тем выше темп роста особей. Половая
структура во всех водотоках сходна, соотношение самок и самцов 1 : 2. Наиболее высокими показа-
телями экстенсивности и интенсивности инвазии личинками Opisthorchis felineus (паразита гепато-
билиарной системы человека и плотоядных животных) отличается елец из р. Томь – соответственно
88% и 13.1 экз/особь против 52% и 4.8 экз/особь у рыб из Оби. Заражённость не зависит от пола ель-
ца. Показатели заражённости повышаются с возрастом рыб: экстенсивность инвазии рыб в 5-лет-
нем возрасте достигает 100%. В настоящее время сохраняется напряжённая эпизоотологическая си-
туация в связи с высокими показателями заражённости рыб.

Ключевые слова: сибирский елец Leuciscus baicalensis, размерно-возрастной и половой состав рыб,
Opisthorchis felineus, экстенсивность и интенсивность инвазии, водотоки разного порядка, бассейн
средней Оби.
DOI: 10.31857/S0042875221060047

Сибирский елец Leuciscus baicalensis широко
распространён в Западной Сибири (ранее для
этого региона его указывали как L. leuciscus baical-
ensis или L. leuciscus). Это преимущественно ре-
офильный вид, многочисленный как в крупных,
так и в малых водотоках, иногда обитает в проточ-
ных озёрах, в частности, в оз. Телецкое и некото-
рых крупных проточных озёрах поймы средней
Оби (Кафанова, 1951; Гундризер и др., 1984; По-
пов, 2007). Елец требователен к газовому режиму
реки, предпочитает участки с крупно-песчаным
или каменисто-галечным грунтом. В бассейне сред-
ней Оби он имеет промысловое значение, является
объектом спортивного и любительского рыболов-
ства. По данным Верхнеобского территориально-
го управления Росрыболовства, в 2009−2019 гг.
объём вылова ельца составлял в среднем 109.3
(66.2−172.5) т; его доля в общем вылове − 4−9%,
среди карповых рыб − 6–14%. В этой связи осо-
бую обеспокоенность вызывает его роль в под-
держании очага опасных для человека трематодо-
зов, в частности, описторхоза.

Елец является одним из основных носителей
личинок кошачьей двуустки в самом крупном в
мире Обь-Иртышском природном очаге опи-
сторхоза, вызываемого трематодами Opisthorchis
felineus. Эти трематоды поражают гепатобилиар-
ную систему человека и плотоядных животных,
вызывая серьёзные заболевания (Lim, 2011;
Thunyaharn et al., 2013; Федорова и др., 2016; Fe-
dorova et al., 2017; Aksorn et al., 2018; Simakova et al.,
2020). Сложный жизненный цикл кошачьей дву-
устки протекает с участием трёх хозяев: передне-
жаберные моллюски (Bithyniidae) (первый про-
межуточный) → карповые рыбы (второй проме-
жуточный) → человек и плотоядные животные
(окончательный) (Беэр, 2005).

В структуре природного очага в пределах изу-
чаемого бассейна можно выделить такие элемен-
ты, как ядро очага, участки выноса инфекции и
свободные от возбудителя участки (Завойкин
и др., 1979; Беэр, 2005). Нельзя рассматривать
очаг только как место сохранения возбудителя:
учитывая относительно малую подвижность мол-
люсков, эпизоотические ядра довольно стабиль-

УДК 597.2/.5:591.67
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ны в пространстве, в связи с этим особую важ-
ность приобретает такой признак поддержания
очага, как циркуляция возбудителя вследствие
миграционной активности рыб.

Исследования заражённости рыб метацерка-
риями O. felineus в бассейне средней Оби были на-
чаты в 1936 г. Титовой (1965), затем продолжены
Мясоедовым (1960) и Бочаровой (1976, 2007). Авто-
ры установили, что заражённость локальных попу-
ляций ельца может достигать 100% с высокой ин-
тенсивностью инвазии до 50 и более метацеркариев
на рыбу. Наиболее высокие значения заражённо-
сти в некоторых водоёмах, приближенных к гу-
стонаселённым пунктам, Бочарова (1976) объяс-
няет большим количеством яиц описторхиса, по-
падающих с фекалиями в водотоки.

Елец не совершает длительных миграций и об-
разует локальные популяции (Кафанова, 1951). В
связи с этим уровень его заражённости личинка-
ми трематод в зависимости от условий обитания
значительно варьирует. По степени заражённости
можно судить о расположении источников загряз-
нения водоёмов инвазионным началом (яйцами
описторхов). На крупных реках основными ис-
точниками инвазии служат недостаточно очи-
щенные бытовые стоки городов. В малонаселённых
районах очаги описторхоза могут поддерживать ди-
кие звери (Беэр, 2005). Факт накапливания мета-
церкарий в мышцах рыб с возрастом неоднократ-
но отмечался в литературе (Беэр, 2005; Бочарова,
2007; Бабкин и др., 2019). Однако в разных водоё-
мах эффект накопления личинок в мышцах рыб с
возрастом может проявляться по-разному. Для
многих видов рыб характерно неодинаковое со-
отношение полов в популяции, поэтому важно
оценить роль самцов и самок в эпидемиологии
описторхоза. При довольно хорошей изученно-
сти структуры популяции ельца в бассейне сред-
ней Оби (Кафанова, 1951) и его заражённости личин-
ками кошачьей двуустки (Бочарова, 2007) взаимо-
связь уровня заражённости с размером, возрастом и
полом особей ельца до настоящего времени не
исследовали.

Цель работы – провести сравнительный ана-
лиз заражённости ельца в водотоках разного по-
рядка с учётом размера, возраста и пола особей, а
также оценить современную ситуацию с заражён-
ностью ельца личинками Opisthorchis felineus.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал для исследования собран в
2016−2019 гг. в трёх водотоках: р. Басандайка −
приток II порядка (район пос. Аникино, 56°24′41′′
с.ш. 84°58′51′′ в.д.), р. Томь − приток I порядка
(в черте г. Томск, 56°27′45′′ с.ш., 84°55′48′′ в.д.) и
собственно в Оби – основной магистральный водо-

ток (район дер. Старая Шегарка, 56°32′50′′ с.ш.
84°09′36′′ в.д.).

Обь – магистральный водоток Западной Сибири.
Её длина 3650 км, площадь бассейна – 2990 тыс. км2.
Для среднего течения Оби характерна широкая
пойма и разделение русла на протоки. Общее чис-
ло водотоков бассейна средней Оби составляет
9016 общей протяжённостью 79385 км. В районе
сбора проб р. Обь имеет две протоки и острова;
ширина поймы ~ 2.5 км, русла – 0.8 км; берега по-
логие; имеются заводи, заросшие высшей водной
растительностью; глубина русла в межень состав-
ляет 5−10 м, грунты преимущественно песчано-
галечные.

Томь – крупнейший правый приток средней
Оби I порядка. Её длина 827 км, площадь бассей-
на – 62030 км2. В районе сбора материала река име-
ет равнинный характер; ширина поймы ~ 0.9 км,
русла – 0.6 км; левый берег пологий, правый места-
ми крутой; имеются заводи, незначительно за-
росшие высшей водной растительностью; глуби-
на русла в межень составляет 3–5 м, имеются ка-
менистые перекаты, грунты преимущественно
песчано-галечные.

Басандайка – правый приток Томи. Её длина
57 км, площадь бассейна – 409 км2. В районе сбора
материала ширина поймы ~ 35 м, русла – 5–10 м;
берега пологие; имеются заводи, заросшие выс-
шей водной растительностью; глубина русла в ме-
жень составляет 0.5–1.5 м, грунты преимуще-
ственно каменисто-галечные, местами заилены.

Рыб отлавливали ставными сетями (размер
ячеи 14 и 22 мм, длина 35 м). В ходе биологиче-
ского анализа измеряли общую (TL) и стандарт-
ную (SL) длину, определяли массу, а также воз-
раст по чешуе (Правдин, 1966). Заражённость рыб
метацеркариями кошачьей двуустки исследовали
общепринятым компрессорным методом, мыш-
цы рыб просматривали полностью с обеих сторон
тела (Бауэр и др., 1981; Беэр, 2005). Идентифика-
цию метацеркарий описторхид проводили спо-
собом прижизненной дифференциальной диа-
гностики (Воронин и др., 2019). Определяли
экстенсивность инвазии – долю заражённых рыб
от общего числа исследованных (ЭИ, %) – и ин-
тенсивность инвазии – число метациркарий, об-
наруженных у заражённых рыб (ИИ, экз/особь).
Всего проанализировали 735 экз. ельца.

Статистический анализ проведён с использо-
ванием программной среды R 4.0.2 (R Core Team,
2020). При сравнении зависимостей длина−масса
ельца из разных водотоков использован ANOVA
из пакета car (Fox, Weisberg, 2019). Для выявления
возрастных и половых различий использованы
непараметрические критерии: коэффициент ран-
говой корреляции Спирмена и тест Краске-
ла−Уоллиса (Лакин, 1990; Zar, 2010).
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В наших сборах отмечен елец в возрасте

1+−6+. В р. Басандайка максимальный возраст
составил 4+, доминировали трёхлетние особи
(72%). В р. Томь встречались все возрастные груп-
пы, доминирующие – 1+–3+ (80%). В р. Обь так
же преобладали рыбы в возрасте от 1+ до 3+
(98%). Во всех реках самцы преобладали над сам-
ками (2 : 1).

Между особями в возрасте 1+ из водотоков
разного порядка выраженные отличия по длине
(рис. 1а–1в) и массе (1г–1е) не выявлены, в то
время как с увеличением возраста различия ста-
новятся значимыми. В р. Басандайка наблюдает-
ся замедленный рост ельца в сравнении с особя-
ми из рек Томь и Обь; в Оби темп роста ельца вы-
ше, чем в притоках. Средние приросты длины рыб в
р. Басандайка составили 11.7, в р. Томь − 20.9, в
р. Обь − 26.4 мм в год.

Связь между массой (W, г) и длиной (SL, cм)
ельца описывается уравнением степенной зави-
симости: W = aSLb (табл. 1). Изученные выборки
значимо различаются по величине как коэффи-
циента a, так и углового коэффициента b линей-
ного уравнения LgW = lga + b lgSL (ANOVA: R2 =
0.95, F = 4596, p < 2.2e–16), что может свидетель-
ствовать о наличии локальных группировок ельца
в разных водотоках и зависимости темпа роста от
условий обитания.

Соотношение между общей и стандартной
длиной особей ельца описывается уравнением:
TL = a + bSL, параметры которого для каждого
водотока приведены в табл. 2.

Во всех водотоках степень заражённости ельца
повышается с возрастом рыб (табл. 3). Эта зако-

номерность наиболее явно проявляется у ельца из
р. Томь. Так, среднее значение ИИ у рыб в воз-
расте 6+ в 4.9 раза больше, чем в возрасте 1+ (29.6
против 6.1 экз/особь). Однако единично встреча-
лись рыбы с очень высокой степенью заражённо-
сти, в том числе и в младших возрастных группах.
Отмечен 1 экз. в возрасте 1+ с 302 метацеркария-
ми, и в возрасте 4+ с 231 метацеркарией.

В реках Басандайка и Обь пределы варьирова-
ния ИИ не столь велики, а максимальные значе-
ния существенно меньше − соответственно 68 и
21 экз/особь.

В соответствии с возрастной зависимостью
ИИ возрастает с увеличением размеров рыб. В
р. Басандайка коэффициент корреляции с дли-
ной (SL) составил 0.23, в р. Томь с длиной – 0.47,
с массой – 0.48, в р. Обь – соответственно 0.36 и
0.35 (p < 0.05).

Показатель ЭИ популяций ельца в разных во-
дотоках также повышается с возрастом и в стар-
ших возрастных группах достигает 100% (табл. 3).
Следует отметить, что у ельца младших возраст-
ных групп в Басандайке и Оби значения ЭИ су-
щественно ниже, чем в р. Томь: например, у двух-
леток (1+) – 28 и 50 против 85%. По данным Бо-
чаровой (2007), в 2003 г. р. Томь в окрестностях
Томска заражённость увеличивалась с 19.9% у се-
голеток до 98.8% у рыб в возрасте 4+.

Заражённость ельца метацеркариями O. feline-
us в р. Томь значительно возросла по сравнению с
1960−1970-ми гг. и по сей день остаётся на до-
вольно высоком уровне (рис. 2). Снижение ЭИ в
2018–2019 гг. можно объяснить возрастным со-
ставом выборок, ограниченным 5-летними осо-
бями, и малой долей рыб старшего возраста.
Межгодовые колебания показателей заражённо-

Таблица 1. Параметры степенной зависимости длина−масса сибирского ельца Leuciscus baicalensis из исследо-
ванных водотоков бассейна средней Оби

Примечание. Здесь и в табл. 2: n − число рыб; CI95% − доверительный интервал; за скобками – среднее значение, в скобках –
пределы варьирования показателя.

Река n Масса, г Длина (SL), см a ± CI95% b ± CI95% R2

Басандайка 142 19.5 (6–62) 10.8 (8.0–16.2) 0.0146 ± 0.005 2.99 ± 0.19 0.87
Томь 530 35.5 (6–126) 12.9 (7.8–19.5) 0.0091 ± 0.002 3.18 ± 0.07 0.95
Обь 63 33.6 (9–133) 11.9 (8.3–18.6) 0.0128 ± 0.005 3.11 ± 0.14 0.97

Таблица 2. Соотношение между общей (TL) и стандартной (SL) длиной сибирского ельца Leuciscus baicalensis из
водотоков бассейна средней Оби

Река n
Длина, см

a ± CI95% b ± CI95% R2

TL SL

Басандайка 142 13.1 (10.0–18.8) 10.8 (8.0–16.2) 1.56 ± 0.51 1.07 ± 0.05 0.94
Томь 530 15.6 (9.6–23.5) 12.9 (7.8–19.5) 0.07 ± 0.19 1.21 ± 0.02 0.98
Обь 63 14.5 (10.0–22.1) 11.9 (8.3–18.6) 0.36 ± 0.46 1.19 ± 0.04 0.98
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Рис. 1. Длина (а−в) и масса (г−е) особей сибирского ельца Leuciscus baicalensis разного возраста в реках Басандайка (а, г),
Томь (б, д) и Обь (в, е) бассейна средней Оби (2016–2019 гг.). Каждый бокс включает три горизонтальные линии, ко-
торые обозначают 25, 50 (медиана) и 75% данных (от 25 до 75% данных заключены в прямоугольник); верхний “ус” от
первого квартиля до максимального значения, не далее 1.5×IQR (IQR – интерквартильный размах); нижний от тре-
тьего квартиля до наименьшего значения, не более 1.5×IQR данных; (d) − значения за пределами ± 1.5×IQR.
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БАБКИНА и др.

сти могут быть обусловлены такими факторами, как
уровень паводковых вод, численность битинид
(первых промежуточных хозяев кошачьей двууст-
ки), возрастная структура популяций рыб и другие.

Ни в одном из водотоков значимые различия
между самцами и самками ни по темпу роста, ни
по показателям заражённости метацеркариями
O. felineus не выявлены.

Таблица 3. Показатели заражённости разных возрастных групп сибирского ельца Leuciscus baicalensis личинками
трематод Opisthorchis felineus в разных водотоках бассейна средней Оби в 2016–2019 гг.

Примечание. ЭИ – экстенсивность инвазии, ИИ – интенсивность инвазии, n − число рыб (до косой черты – заражённые, по-
сле черты – общее число исследованных); над чертой – среднее значение и стандартная ошибка, под чертой – пределы ва-
рьирования показателя.

Возраст, 
лет

Р. Басандайка Р. Томь Р. Обь

ЭИ, % ИИ, экз/особь n, экз. ЭИ, % ИИ, экз/особь n, экз. ЭИ, % ИИ, экз/особь n, экз.

1+ 27.7 18 85.1 94 50.0 20

2+ 76.5 102 82.6 178 40.0 25

3+ 47.1 17 90.3 154 70.5 17

4+ 100.0 5 93.8 65 100.0 4 1

5+ 100.0 34

6+ 100.0 5

В среднем 67.6 96/142 87.9 466/530 52.4 33/63

1.8 0.58
1–4
± 9.8 4.04

1–302
± 1.6 0.4

1–4
±

7.1 1.33
1–68

± 7.3 0.75
1–58

± 5.9 1.97
1–21

±

5.1 1.17
2–11

± 14.1 1.34
1–111

± 6.6 1.71
1–20

±

5.2 1.83
1–12

± 22.9 4.39
2–231

±

22.5 4.68
2–137

±

29.6 17.45
2–97

±

6.5 1.09
1 68

±
−

13.1 1.11
1 302

±
−

4.8 0.93
1 21

±
−

Рис. 2. Экстенсивность инвазии сибирского ельца Leuciscus baicalensis р. Томь метацеркариями Opisthorchis felineus:
1965 г. – среднее значение за ряд лет, по данным Титовой (1965); 1977–2005 гг. – данные Бочаровой (2007); 2016−2019 гг. –
наши данные.
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В целом в 2016−2019 гг. показатели ЭИ и ИИ
ельца личинками кошачьей двуустки в бассейне
средней Оби высокие. Наиболее заражённым яв-
ляется елец из р. Томь, в меньшей степени − рыбы
из магистрального водотока (табл. 3), что может
свидетельствовать о мозаичной структуре при-
родной очаговости.

Таким образом, результаты проведённого ис-
следования показали, что половой и возрастной
состав популяций ельца в рассматриваемых водо-
токах в целом сходный, однако выявлены значи-
мые различия по темпу роста: чем крупнее река,
тем он выше. Во всех водотоках показатели зара-
жённости увеличиваются с возрастом и размера-
ми рыб. Различия между самцами и самками ни
по одному из анализируемых показателей не вы-
явлены. Наибольшие значения ЭИ и ИИ отмече-
ны в р. Томь; показатели заражённости в реках
Басандайка и Обь ниже и сопоставимы между со-
бой. Это может быть связано с тем, что в р. Томь
ельца отловили в черте г. Томск, где высокая чис-
ленность населения; тогда как в реках Обь и Ба-
сандайка ельцы были выловлены в районе насе-
лённых пунктов с низкой численностью населения.
Несмотря на это, во всех водотоках показатели за-
ражённости ельца личинками O. felineus высокие −
достигают 100% в пятилетнем возрасте. Следова-
тельно, в настоящее время сохраняется напря-
жённая эпизоотологическая ситуация, поскольку
елец играет одну из ключевых ролей в поддержа-
нии крупнейшего в мире природного очага опи-
сторхоза в Обском бассейне, вызываемого коша-
чьей двуусткой.
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Описан Centrodraco nigrocentonis sp. n. из юго-восточной части Тихого океана. Новый вид отличается
от всех представителей семейства Draconettidae наличием кожных лопастинок на боках тела. По со-
вокупности других признаков он оказывается наиболее близким к C. acanthopoma из Северной Ат-
лантики, C. atrifilum из вод Восточной Австралии и C. nakaboi с подводных поднятий Тихого океана.
Новый вид, возможно, является карликовой формой, подобно C. atrifilum.

Ключевые слова: драконетковые, новый вид, Юго-Восточная Пацифика.
DOI: 10.31857/S004287522106014X

Драконетковые (Draconettidae) – небольшая
группа мелких, сравнительно глубоководных
рыб, населяющих склон и подводные поднятия
тропической и субтропической зоны Мирового
океана на глубинах порядка нескольких сотен
метров. Представители семейства характеризуют-
ся уплощённой головой с узким межглазничным
промежутком; маленьким ртом, имеющим вид
клюва; нередуцированными жаберными отвер-
стиями; отсутствием шипов на praeoperculum, но
наличием двух сильных прямых шипов на opercu-
lum и suboperculum; отсутствием nasalia, голым те-
лом, жёлобовидным туловищным каналом боко-
вой линии, наличием единственного postcleithrum,
тремя колючими лучами ID и 12–15 лучами во IID и
А (Nakabo, 1982; Fricke, 1992). Семейство представ-
лено двумя родами и 13 видами (Fricke, 1992, 2002,
2010). Род Centrodraco Regan, 1913 отличается от
монотипического Draconetta Jordan et Fowler, 1903
жёсткими колючими лучами ID (против гибких) и
особенностями строения сейсмосенсорной си-
стемы (отсутствием супратемпоральной комиссу-
ры и разделённым на передний и задний отделы
туловищным каналом боковой линии) (Nakabo,
1982; Fricke, 1992). Самые восточные находки
представителей семейства в Тихом океане извест-
ны на хребтах Наска и Сала-и-Гомес, ихтиофауна
которых имеет в основном западно-тихоокеан-
ское происхождение (Парин, 1990). Первые пред-
ставители драконетковых из указанной аквато-
рии были описаны Париным (1982), установив-
шим три эндемичных для района вида: D. gegonipa

Parin, 1982, D. striata Parin, 1982 и D. nana Parin,
1982. В последующем все эти виды были переме-
щены в род Centrodraco1, а D. nana сведён в сино-
нимы C. striatus (Fricke, 1992). С хребта Наска был
описан ещё один вид, обнаруженный также на
хребте Кюсю-Палау в Западной Пацифике –
C. nakaboi Fricke, 1992. Парин (1990. С. 23) по
единственному экземпляру SL 25 мм из зоны сты-
ка хребтов Наска и Сала-и-Гомес (гора Новая)
указал ещё одну форму, оставшуюся неназван-
ной, которая “возможно, относится к неописан-
ному виду”. Переизучение этого экземпляра под-
твердило это предположение, и в настоящей ра-
боте он описывается в качестве нового вида
C. nigrocentonis sp. n. Примечательно, что район
хребтов Наска и Сала-и-Гомес, являясь крайним
восточным форпостом распространения драко-
нетковых, в то же время характеризуется исклю-
чительным видовым разнообразием представите-
лей семейства. Оно сопоставимо лишь с водами
Южной Японии и прилегающих акваторий (и
там, и там по четыре вида), тогда как в других рай-
онах Мирового океана совместно встречаются не
более двух видов драконетковых.

1 При перемещении в род Centrodraco Фрике (Fricke, 1992)
изменил написание видового эпитета “gegonipa” на “gegoni-
pus”. Однако название “gegonipa” является существитель-
ным в именительном падеже, образованным от первых
двух букв имени и фамилии сборщиков (Георгия Голованя
и Николая Пахорукова) (Парин, 1982), поэтому исправле-
ние Фрике является неоправданной поправкой и не может
быть принято.

УДК 597.5

КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Схема измерений и методика подсчёта мери-

стических признаков соответствует общеприня-
тым (Hubbs, Lagler, 1958). Последний, разделён-
ный до основания луч IID и А приводится как
“1½”. Голотип хранится в коллекции Института
океанологии РАН, Москва (ИО РАН), его этике-
точные данные приведены при описании вида.
Для сравнения были изучены 15 экз. C. striatus SL
22–113 мм (ИО РАН Р.2156, Р.2158–2162 и неката-
логизированные экземпляры), 6 экз. C. gegonipa
SL 55–80 мм (ИО РАН Р.2164 и некаталогизирован-
ные экземпляры) и 3 экз. C. nakaboi SL 78–82 мм
(ИО РАН Р.2157) из района подводных хребтов
Наска и Сала-и-Гомес, собранные в рейсах экс-
педиционных судов (э/с) “Ихтиандр”, “Профес-
сор Месяцев” и “Профессор Штокман”. В тексте
использованы следующие сокращения: SL – стан-
дартная длина; ID, IID, A, P, V и C – соответственно
первый и второй спинные, анальный, грудные,
брюшные и хвостовой плавники; ст. – океаногра-
фическая станция.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Centrodraco nigrocentonis Prokofiev, sp. nova

М а т е р и а л. Голотип ИО РАН P.2163, SL
24.5 мм, самец с незрелыми гонадами (рисунок, а, б),
зона стыка хребтов Наска и Сала-и-Гомес,
25°19′–25°18′ ю.ш., 85°07′–85°08′ з.д., гора Новая,
глубина 290–350 м, э/с “Профессор Штокман”,
рейс 18, ст. 1901, 25.04.1987 г., трал Сигсби.

Д и а г н о з. Вид рода Centrodraco, имеющий
крупные пигментированные кожные лопастинки
на боках тела; вторую колючку ID, более длин-
ную, чем первая; с низкими IID и А; без пигмент-
ного рисунка на голове, теле и плавниках.

О п и с а н и е. ID III, IID 14½, A 13½, P 24, V I +
+ 5, C ii + 8 + ii.

Голова и туловищный отдел умеренно упло-
щены дорсовентрально, хвостовой отдел сжат с
боков; рыло заострённое; орбита крупная, 3.5 ра-
за в длине головы; рот мал, верхняя челюсть едва
заходит за передний край орбиты. Губы отграни-
чены чёткими бороздками, передний край ниж-
ней челюсти и нижняя губа уплощены. В челю-
стях мелкие щетинковидные зубы полоской, бо-
лее широкой у симфиза на praemaxillaria,
однорядные на нижней челюсти; нёбных и сош-
никовых зубов нет. Передняя ноздря в виде ко-
роткой трубочки, задняя открывается простой
порой. Praeoperculum невооружённое; operculum
и suboperculum оканчиваются сильным шипом,
субоперкулярный шип почти в полтора раза
длиннее оперкулярного. Супраорбитальный сен-
сорный канал представлен двумя непарными ин-
терорбитальными и парной посторбитальной пора-
ми, соединяется с темпоральным и задним отделом

инфраорбитального канала. Инфраорбитальный
канал широко прерван, представлен двумя преор-
битальными порами (первая из них расположена
чуть впереди вертикали задней ноздри, вторая –
на вертикали переднего края глаза) и единствен-
ной порой заднего отдела. В темпоральном кана-
ле шесть пор, супратемпоральная комиссура от-
сутствует. Преоперкуло-мандибулярный канал
развит только на praeoperculum, в нём шесть пор
(рисунок, в). Туловищная боковая линия разо-
рвана на передний и задний отделы, в виде бо-
роздки, поры в ней трудноразличимы. Передний
отдел, являющийся продолжением темпорально-
го сенсорного канала, проходит близко к дор-
сальному контуру тела и оканчивается под перед-
ней третью IID. Задний отдел туловищной боко-
вой линии начинается сразу за концом прижатого
к телу Р, идёт медиолатерально до основания С, с
ним ассоциированы семь или восемь крупных
(узких, но длинных) интенсивно пигментирован-
ных (кроме последней слева) кожных лопастинок
(рисунок, г), заметно более сближенных каудаль-
но. Восьмая лопастинка непигментирована, рас-
положена непосредственно на основании С, с
правой стороны отсутствует. Колючки ID жёст-
кие, вторая из них наибольшая, в 1.5 раза длиннее
первой, первая в 1.7 раза длиннее третьей. Ните-
видных лучей в плавниках нет. Дистальный край
Р закруглённый, его срединные лучи наиболь-
шие. Четвёртый луч V наибольший. Дистальный
край С закруглён.

И з м е р е н и я, в % SL: длина головы 35.7,
максимальная и минимальная высота тела соот-
ветственно 14.3 и 7.1, длина хвостового стебля
12.2; длина Р, V и С соответственно 18.4, 24.5 и
18.4; первое и второе предорсальные, преаналь-
ное и превентральное расстояния соответственно
30.6, 49.0, 53.1 и 26.5; длина первой, второй и тре-
тьей колючек ID и наибольшего луча IID соответ-
ственно 5.3, 8.2, 3.1 и 9.4; длина рыла 7.1, горизон-
тальный диаметр глаза 10.2, ширина межглазнич-
ного промежутка 2.0, длина верхней челюсти 8.2.

Экземпляр совершенно лишён пигментации,
за исключением интенсивно-чёрных кожных ло-
пастинок по ходу заднего отдела туловищной бо-
ковой линии и менингеальной пигментации,
представленной мелкими обособленными точеч-
ными меланофорами. Ротожаберная полость и
желудочно-кишечный тракт не пигментированы.
Брюшина покрыта крупными многочисленны-
ми, но разобщёнными точечными меланофора-
ми. Гонады слабо развиты – экземпляр, возмож-
но, не достиг половой зрелости. Урогенитальная
папилла очень короткая и широкая (ширина
больше длины), слабо двухлопастная на вершине.

Э т и м о л о г и я. Видовое название образова-
но от латинских слов “niger” (чёрный) и “cento”
(лоскут) и отражает наиболее характерный при-
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Рис. 1. Centrodraco nigrocentonis sp. n., голотип ИО РАН № 2163 SL 24.5 мм: а, б – общий вид, в – конфигурация ка-
налов сейсмосенсорной системы головы, г – кожные лопастинки боков тела. Поры каналов сейсмосенсорной си-
стемы головы: IO – задняя инфраорбитальная, PO – посторбитальная, POP – преоперкулярные, PR – преорби-
тальные (передние инфраорбитальные), SO – интерорбитальные, TE – темпоральные. Масштаб: 2 мм.
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знак нового вида – наличие крупных пигменти-
рованных кожных лопастинок на боках тела.

С р а в н е н и е. Уникальной чертой нового вида
является наличие крупных пигментированных
кожных лопастинок по ходу заднего отдела туло-
вищной боковой линии. Подобные структуры от-
сутствуют у всех прочих представителей семей-
ства (Briggs, Berry, 1959; Парин, 1982; Nakabo,
1982; Fricke, 1992, 2002, 2010). По другим призна-
кам (вторая колючка ID длиннее первой у самцов
и отсутствие удлинённых лучей во IID) новый вид
может быть сближен с C. acanthopoma (Regan,
1904) (Северная Атлантика), C. atrifilum Fricke,
2010 (Восточная Австралия) и C. nakaboi Fricke,
1992 (Тихий океан: хребты Наска и Кюсю-Палау).
У самцов всех остальных видов рода первая ко-
лючка заметно длиннее второй (то же и у самок,
за исключением C. rubellus Fricke, Chave et Suzu-
moto, 1992, у самок которого вторая колючка
длиннее). Отсутствие удлинённых лучей IID у го-
лотипа нового вида можно связать с его возмож-
ной незрелостью, однако высота наибольших лу-
чей IID у него меньше максимальной высоты тела,
тогда как у неполовозрелой молоди (SL ≤ 59 мм)
C. striatus (Parin, 1982) и C. gegonipa (Parin, 1982),
половозрелые особи которых имеют удлинённые
лучи IID, высота лучей превышает максимальную
высоту тела. На этом основании можно предпо-
лагать, что низкий IID является видоспецифич-
ной особенностью C. nigrocentonis sp. n. От всех
видов (включая C. rubellus), у которых вторая ко-
лючка ID длиннее первой, новый вид отличается
также более длинным задним отделом боковой
линии, который начинается непосредственно за
концом прижатого к телу Р, на вертикали основа-
ния третьего луча IID, тогда как у сравниваемых
видов – заметно позади вершины Р, примерно на
уровне середины длины основания IID. Помимо
этого новый вид отличается от C. acanthopoma и сам-
ца C. atrifilum отсутствием тёмных пятен или попе-
речных полос на теле и от самца C. atrifilum – отсут-
ствием тёмной пигментации на ID (самка C. atrifi-
lum, возможно, лишена пигментации (Fricke,
2010)), а от C. nakaboi – отсутствием чёрной кай-
мы на непарных плавниках. Учитывая, что семен-
ники голотипа нового вида при SL ~ 25 мм, хотя и

слабо развиты, но вполне различимы, можно
предположить, что C. nigrocentonis sp. n. является
карликовым видом, подобно C. atrifilum. Послед-
ний вид известен по самцу SL 21.2 мм и самке
SL 33.7 мм. В отличие от C. atrifilum рот у нового
вида имеет меньшие размеры (верхняя челюсть
едва заходит за передний край орбиты, как у
C. nakaboi и, судя по рисунку Фрике (Fricke, 1992.
Fig. 1), у C. acanthopoma, тогда как у C. atrifilum она
достигает вертикали переднего края зрачка (Fric-
ke, 2010. Figs. 1–2)).
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Приведены новые данные по морфологии и распространению Minous quincarinatus и M. inermis. При-
сутствие M. quincarinatus в ихтиофауне Вьетнама доказано впервые, однако этот вид, по-видимому,
ранее уже был указан для этой страны под ошибочным названием M. inermis. На основании соб-
ственных и литературных данных уточнён видовой состав миноусов Вьетнама – здесь представлены
M. monodactylus, M. pusillus, M. quincarinatus и M. radiatus. Для M. inermis отмечена изменчивость по
одному из наиболее существенных признаков данного вида – длине грудного плавника. Указаны
дополнительные признаки для корректной идентификации экземпляров с более короткими груд-
ными плавниками.

Ключевые слова: Scorpaenoidei, Minous, распространение, изменчивость, Вьетнам, Индийский океан.
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Скорпеновидные рыбы рода Minous Cuvier,
1829 населяют мягкие грунты на глубинах до 500 м
в тропической Индо-Вест-Пацифике от Красно-
го моря и Восточной Африки до Японии и Ав-
стралии. Этот род выделяется в отдельное подсе-
мейство Minoinae семейства бородавчатковых
Synanceiidae (Eschmeyer, Rama-Rao, 1973; Es-
chmeyer et al., 1979; Мандрица, 2001), однако в не-
которых классификациях ранг бородавчатковых
понижается до подсемейства Synanceiinae в со-
ставе семейства Scorpaenidae (Poss, 1999; Randall,
Lim, 2000). Ревизия этого рода (Eschmeyer et al.,
1979) показала валидность девяти видов: M. coc-
cineus Alcock, 1890, M. dempsterae Eschmeyer, Hal-
lacher et Rama-Rao, 1979, M. inermis Alcock, 1889,
M. monodactylus (Bloch et Schneider, 1801), M. pictus
Günther, 1880, M. pusillus Temminck et Schlegel,
1843, M. quincarinatus (Fowler, 1943), M. trachyceph-
alus Bleeker, 1855 и M. versicolor Ogilby, 1910. Позд-
нее была восстановлена валидность M. longimanus
Regan, 1908 и описаны два новых для науки вида:
M. andriashevi Mandrytsa, 1990 и M. usachevi Man-
drytsa, 1993 (Amaoka, Kanayama, 1981; Мандрица,
1990, 1993). Наконец, ревизия видов M. pictus и
M. trachycephalus позволила выделить из их соста-
ва ещё три новых вида: M. groeneveldi, M. radiatus и
M. roseus (Matsunuma, Motomura, 2018). В послед-
ней работе приведён обширный материал по всем
известным видам, существенно уточняющий их
ареалы.

Однако, несмотря на значительный прогресс в
изучении рода в последние 40 лет и существова-
ние нескольких хорошо детализированных клю-
чей (Мандрица, 2001; Matsunuma, Motomura,
2018), определение видов по формальному набору
признаков, предложенному в ключах, по-преж-
нему может вызывать затруднение. Идея настоя-
щей статьи возникла после обнаружения экзем-
пляра рода Minous из северо-западной части Ин-
дийского океана, определение которого как
M. inermis не вызывало у меня принципиальных
возражений, хотя по существующим ключам дан-
ный экземпляр не подходил ни под один извест-
ный вид. В ходе изучения сравнительных матери-
алов из коллекции Института океанологии РАН
(ИО РАН) в моих вьетнамских сборах 2005–2012 гг.
был обнаружен вид M. quincarinatus, ранее для
Вьетнама не отмечавшийся. Эти новые данные
изложены в настоящей работе.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Изученный материал хранится в коллекции

ИО РАН. Методика изучения и терминология со-
ответствуют общепринятым (Eschmeyer et al.,
1979). В тексте использованы следующие сокра-
щения: D, A, P, V и С – соответственно спинной,
анальный, грудные, брюшные и хвостовой плав-
ники; sp. br – число жаберных тычинок в наруж-
ном ряду на первой дуге, SL – стандартная длина,

УДК 597.5
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lc – длина головы; H, h – соответственно макси-
мальная и минимальная высота тела; lP, lV – дли-
на самого длинного луча соответственно Р и V;
lD1, lD2 – длина соответственно первой и второй
колючек D; ao – длина рыла; oo – горизонталь-
ный диаметр глаза; io – ширина межглазничного
промежутка; НИС – научно-исследовательское
судно. В описании и измерениях M. quincarinatus
первыми приведены признаки экз. SL 90 мм, за
ними в квадратных скобках – отличающиеся
признаки экз. SL 87 мм.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Minous quincarinatus (Fowler, 1943)

М а т е р и а л. 2 экз. SL 87 и 90 мм, Южно-Ки-
тайское море, Вьетнам, Нячанг–Няфу, апрель–
июнь 2009 г., траловые уловы местного промыс-
ла, сборщик А.М. Прокофьев.

О п и с а н и е. D IX + 14 = 23 [VIII + 12 = 20],
А II + 9 = 12, P 11 + 1, V I + 5, sp. br 2 + 1 + 8 = 11.
Задний лакримальный шип вдвое [в полтора раза]
длиннее переднего, направлен слегка назад и
вниз. Верхний край глазного яблока с двумя
длинными мочками, ветвящимися на концах, из
них передняя явственно длиннее задней [на каж-
дом глазу перед этими мочками имеется дополни-
тельный маленький бугорок]; пара сближенных
основаниями усиков (задний – длиннее) с каж-
дой стороны на середине длины нижней челюсти.
Колючки D жёсткие, негнущиеся. Первые три ко-
лючки D равно расставлены; первая и вторая ко-
лючки мало различаются по длине. Пятый луч Р
самый длинный, достигает вертикали основания
пятого [третьего] луча А; перепонка между девя-
тым и 10-м и 10-м и 11-м лучами этого плавника с
глубокой вырезкой.

И з м е р е н и я, в % SL: lc 38.9 [36.8], H 33.3,
h 8.9 [9.2], lР 34.4 [32.2], lV 22.8 [21.8], lD1 8.9 [8.1],
lD2 8.6 [7.2], ao 13.3 [14.9], oo 11.1 [10.4], io 8.9 [8.6].

О к р а с к а фиксированных рыб: верх и бока
бежево-коричневые, белеющие к брюшной сто-
роне тела; дистальная часть перепонки позади
первых трёх колючек D и перепонка между тремя
последними лучами D черноватая, в остальном D
сероватый, более тёмный по дистальному краю. Р с
наружной стороны черноватый, с внутренней – се-
рый, в основании светлый, в дистальной полови-
не и вдоль лучей – тёмно-серый [у меньшего эк-
земпляра – заметно более светлый]; конец сво-
бодного луча Р ярко-жёлтый. А и V дистально
черноватые. С светлый, без какого-либо рисунка.

З а м е ч а н и я. Данный вид может быть диа-
гностирован по следующей комбинации призна-
ков: первая колючка D не укорочена и не сближе-
на в основании со второй; задний лакримальный
шип относительно короткий, не серповидный, не
достигает верхнего края верхней челюсти; рисунок

внутренней стороны Р представлен продольными
тёмными полосами вдоль лучей; С без поперечных
тёмных полос. Изученные экземпляры полностью
соответствуют ранее опубликованным характери-
стикам вида (Eschmeyer et al., 1979; Matsunuma,
Motomura, 2018). Ранее M. quincarinatus был изве-
стен из вод Японии, Тайваня, Филиппин (един-
ственная находка: 12°03′00′′ с.ш. 121°28′59′′ в.д.) и
Северо-Западной Австралии (Matsunuma, Moto-
mura, 2018). В Южно-Китайском море был отме-
чен только в водах Тайваня (Shao et al., 2008). Для
вод Вьетнама достоверно указывается впервые.

Вместе с тем, по-видимому, к данному виду
относится указание на присутствие в водах Вьет-
нама M. inermis (Nguyen, 1999). В цитируемой ра-
боте для фауны Вьетнама приведено четыре вида
рода: M. inermis (Тонкинский зал.), M. monodacty-
lus (Тонкинский зал. и Центральный Вьетнам),
M. pusillus и M. trachycephalus (оба – Центральный
Вьетнам) (Nguyen, 1999). Согласно ревизии Ма-
цунумы и Мотомуры (Matsunuma, Motomura,
2018), вьетнамские популяции M. trachycephalus
должны быть отнесены к особому виду M. radia-
tus. В моих сборах с прибрежья юга Центрального
Вьетнама (от зал. Ванфонг до зал. Фантьет) и при-
легающих о-вов Кондао и Фукуи представлено
три вида: M. monodactylus, M. quincarinatus и M. ra-
diatus. M. pusillus в обработанной мною коллекции
не представлен, однако для сомнений в его при-
сутствии в водах Вьетнама оснований нет. В то же
время M. inermis ограничен в своём распростране-
нии северной частью Индийского океана (от
Красного моря на юг до побережья Сомали и на
восток до Андаманского моря у берегов Таилан-
да) (Fricke et al., 2021), и его указание для фауны
Вьетнама, очевидно, является результатом оши-
бочного определения. Я полагаю, что этим оши-
бочно определённым видом может быть только
M. quincarinatus. Дело в том, что в большинстве
работ первой половины XX в., посвящённых мор-
ским рыбам Японии и Китая, M. quincarinatus
отождествлялся с M. inermis (Eschmeyer et al., 1979;
Shao et al., 2008), и некоторые из этих публикаций
цитируются в работе (Nguyen, 1999). В действи-
тельности эти два вида легко могут быть отличе-
ны друг от друга по строению передних колючек
D (первая и вторая колючки мало различаются по
длине и отстоят друг от друга у M. quincarinatus
против сильно укороченной первой колючки,
сближенной со второй у M. inermis).

Minous inermis Alcock, 1889
М а т е р и а л. 1 экз. SL 81 мм, северо-западная

часть Индийского океана, сборы НИС “Дмитрий
Стефанов”, данные о точных координатах утрачены.

О п и с а н и е. D IX + 16 = 25, А II + 9 = 12, P
11 + 1, V I + 5, sp. br 3 + 1 + 12 = 16. Задний лакри-
мальный шип едва длиннее переднего, направлен
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вниз и назад. По три толстых мочки со вторичны-
ми филаментами с каждой стороны на верхнем
крае глазного яблока, усик в задней части нижней
челюсти. Колючки D жёсткие, негнущиеся. Ос-
нования первой и второй колючек D сближены.
Концы Р достигают только середины длины осно-
вания А, самые длинные лучи в этом плавнике –
четвёртый и пятый, третий луч длиннее первого и
второго.

И з м е р е н и я, в % SL: lc 40.7, H 34.6, h 9.9, lР
40.7, lV 23.5, lD1 4.9, lD2 18.5, ao 14.8, oo 9.9, io 6.2.

О к р а с к а фиксированной рыбы: верх беже-
во-коричневый, белеющий к брюшной стороне
тела; дистальная часть перепонки позади второй
и третьей колючек D черноватая, в остальном D
светло-коричневый. Р светлый как с внутренней,
так и с наружной сторон, в дистальной трети –
черноватый; свободный луч Р светлый. А и V ди-

стально черноватые. С светлый, его дистальный
край чёрный.

З а м е ч а н и я. Описанный экземпляр хорошо
соответствует указанным в литературе признакам
вида (первая колючка D сильно укорочена и сбли-
жена со второй, все колючки D жёсткие; шипы
lacrimale мало различаются по длине, задний на-
правлен назад; sp. br 11–17; внутренняя сторона Р
и С без рисунка; первый и второй лучи Р явно ко-
роче третьего–пятого), за исключением заметно
более коротких Р, которые для M. inermis приво-
дятся как достигающие конца основания А и со-
ставляющие более 45% SL (Eschmeyer et al., 1979;
Мандрица, 2001; Matsunuma, Motomura, 2018). У
исследованного экземпляра Р доходят лишь до
середины длины основания А (~41% SL), однако
соответствие по всем другим признакам не остав-
ляет сомнений в его конспецифичности M. iner-
mis. Кроме того, нужно отметить, что Олькок (Al-

Рис. 1. Minous quincarinatus SL 90 мм (а) и M. inermis SL 81 мм (б), общий вид.

(а)

(б)
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cock, 1889, 1899) указывает длину Р как отноше-
ние к длине головы, которые у типовых
экземпляров равные, что вполне соответствует
изученной рыбе. Таким образом, существующие
определительные таблицы (Eschmeyer et al., 1979;
Мандрица, 2001; Matsunuma, Motomura, 2018)
оказываются непригодными для корректной
идентификации данного вида. Экземпляры M. in-
ermis с более короткими Р, следуя вышеозначен-
ным ключам, оказываются наиболее близкими к
M. trachycephalus (Bleeker, 1854), от которого M. in-
ermis может быть отличён по следующим призна-
кам: всего элементов (колючих и мягких лучей) в
D и А соответственно 22–25 и 10–13 (обычно 12)
(против 19–21 и 9–11, обычно 10 у M. trachycepha-
lus), sp. br 14–18 (против 10–13), Р с обеих сторон
большей частью светлый, однотонный, с черно-
ватым дистальным краем (против большей ча-
стью тёмного (изнутри с сетчатым рисунком) у
фиксированных особей M. trachycephalus) и С
светлый с черноватым дистальным краем (против
светлого с чёрными пестринами у M. trachycepha-
lus). Нужно отметить, что Мацунума и Мотомура
(Matsunuma, Motomura, 2018. Fig. 3J) также изоб-
ражают экземпляр M. inermis с коротким Р, дости-
гающим лишь середины длины основания А, хо-
тя, согласно их определительной таблице, этот
экземпляр должен противопоставляться данному
виду в тезе 7b.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Мандрица С.А. 1990. Новый вид рыб рода Minous (Pi-
sces: Synanceiidae) из Индийского океана // Биология
моря. № 6. С. 66–67.
Мандрица С.А. 1993. Два новых вида родов Choridactylus
и Minous из Аденского залива (Scorpaeniformes, Synan-
ceiidae) // Вопр. ихтиологии. Т. 33. № 1. С. 137–141.
Мандрица С.А. 2001. Сейсмосенсорная система и клас-
сификация скорпеновидных рыб (Scorpaeniformes:
Scorpaenoidei). Пермь: Изд-во ПГУ, 394 с.
Alcock A.W. 1889. Natural history notes from H. M. Indian
Marine Survey Steamer “Investigator”, Commander, Al-
fred Carpenter, R.N., D.S.O., commanding. No. 12. De-

scriptions of some new and rare species of fishes from the
Bay of Bengal, obtained during the season of 1888–89 //
J. Asiatic Soc. Bengal. V. 58. Pt 2. № 3. P. 296–305.
Alcock A.W. 1899. A descriptive catalogue of the Indian
deep-sea fishes in the Indian Museum being a revised ac-
count of the deep-sea fishes collected by the Royal Indian
Marine Survey Ship Investigator. Calcutta: Baptist Mission
Press, 211 p. 
https://doi.org/10.5962/bhl.title.4684
Amaoka K., Kanayama T. 1981. Additional specimens of
Minous longimanus from the western Indian Ocean, distinct
from M. inermis // Jpn. J. Ichthyol. V. 27. № 4. P. 330–332.
Eschmeyer W.N., Rama-Rao K.V. 1973. Two new stonefishes
(Pisces, Scorpaenidae) from the Indo-West Pacific, with a
synopsis of the subfamily Synanceiinae // Proc. Calif. Acad.
Sci. Ser. 4. V. 39. № 18. P. 337–382.
Eschmeyer W.N., Hallacher L.E., Rama-Rao K.V. 1979. The
scorpionfish genus Minous (Scorpaenidae, Minoinae) in-
cluding a new species from the Indian Ocean // Ibid. V. 41.
№ 20. P. 453–473.
Fricke R., Eschmeyer W.N., van der Laan R. (eds.) 2021. Es-
chmeyer’s catalog of fishes: genera, species, references
(http://researcharchive.calacademy.org/research/ichthyolo-
gy/catalog/fishcatmain.asp. Version 03/2021).
Matsunuma M., Motomura H. 2018. Three new species of
the Indo-Pacific stingfish genus Minous (Synanceiidae: Mi-
noinae) with redescriptions of M. trachycephalus (Bleeker
1855) and M. pictus Günther 1880 // Zootaxa. V. 4455.
№ 2. P. 201–257. 
https://doi.org/10.11646/zootaxa.4455.2.1
Nguyen H.P. 1999. Checklist of marine fishes in Vietnam.
V. 5. Hochiminh: Agricult. Publ. House, 305 p.
Poss S.G. 1999. Scorpaenidae. Scorpionfishes (also, lionfish-
es, rockfishes, stingfishes, stonefishes, and waspfishes) //
FAO species identification guide for fishery purposes. The
living marine resources of the Western Central Pacific. V. 4.
Bony fishes. Part 2. Mugilidae to Carangidae. Rome: FAO.
P. 2291–2352.
Randall J.E., Lim K.K.P. 2000. A checklist of the fishes of
the South China Sea // Raffles Bull. Zool. Suppl. № 8.
P. 569–667.
Shao K.-T., Ho H.-C., Lin P.-L. et al. 2008. A checklist of
the fishes of southern Taiwan, northern South China Sea //
Ibid. № 19. P. 233–271.



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ, 2021, том 61, № 6, с. 744

744

ПЕРВОЕ СООБЩЕНИЕ О ВМЕШАТЕЛЬСТВЕ МАТЕРИ В АГРЕССИВНОЕ 
ПОВЕДЕНИЕ ПОТОМСТВА У LAMPROLOGUS ORNATIPINNIS 

(CICHLIDAE), ОТКЛАДЫВАЮЩЕГО ИКРУ В РАКОВИНЫ МОЛЛЮСКОВ#

© 2021 г.   Ш. Сато1, 2, *
1Университет г. Осака, Осака, Япония

2Аспирантский университет перспективных исследований, Миура, Япония
*Е-mail: symphysodondiscus@icloud.com

Поступила в редакцию 17.06.2021 г.
После доработки 19.07.2021 г.

Принята к публикации 20.07.2021 г.

У некоторых видов потомство агрессивно конкурирует за ограниченные ресурсы. Такая агрессив-
ная конкуренция может повлиять на вероятность его выживания и, следовательно, на репродуктив-
ный успех родителей. Поэтому у родителей должен быть стимул к сокращению такого агрессивного
взаимодействия. Впервые сообщается о вмешательстве матери в агрессивное конкурентное поведе-
ние между братьями и сестрами у откладывающей в раковины моллюсков цихлиды Lamprologus or-
natipinnis. Мать энергично приблизилась к двум дерущимся потомкам и погналась за ними, в резуль-
тате чего ожесточённые бои между ними были прекращены. Обсуждаются действия, связанные с
вмешательством матери в агрессивное поведение братьев и сестер, в сравнении с таковыми у мле-
копитающих и птиц. Первое подобное наблюдение может стимулировать будущие исследования
родительского вмешательства в агрессию потомства у до сих пор игнорируемой группы позвоноч-
ных, заботящихся о выводке.
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