
СОДЕРЖАНИЕ

Том 62, Номер 6, 2022

Глубоководное обнаружение анемоновой рыбы Amphiprion frenatus (Pomacentridae,
Amphiprioninae) в симбиозе с актинией Entacmaea quadricolor (Cnidaria, Actiniaria)
на рифах архипелага Спратли (Южно-Китайское море)

Д. А. Астахов, О. В. Савинкин, С. Д. Гребельный, Хоанг Тхи Тху Зыонг 679

Новые данные по морфологии и распространению двух редких видов ошибнеобразных рыб: 
Diplacanthopoma japonicum (Bythitidae) и Pycnocraspedum microlepis (Neobythitidae)

А. М. Прокофьев 680

Молекулярный и морфологический анализы свидетельствуют о скрытом разнообразии
угревидных бычков рода Taenioides (Gobiidae) в прибрежных водах Китая

Ч. Яо, Ш. Жао, Дж. Чен, К. Жу, Дж. Фанг, Л. Лью, Ж. Лю 686

Crenicichla semifasciata: встречаемость в верхней пойме реки Парана,
Бразилия и первый случай мопсоголовости

Р. К. де Оливейра, А. Фрота, Г. де К. Депра, К. С. Паванелли, В. Ж. да Граса 687

Видовой состав и питание личинок рыб в северной части Чёрного моря
в июле–августе 2019 г.

Ю. А. Загородняя, И. В. Вдодович, П. С. Подрезова, Т. Н. Климова 688

Дискриминантная географическая изменчивость размера и формы отолитов саккулюса
у атлантического пагеля Pagellus erythrinus (Sparidae) в заливе Габес, Тунис

М. Мейжри, В. Баккари, М. Тазарки, С. Мили, А. Чалх, 
А. А. Б. Шахин, Дж.-П. Квигнард, М. Трабелси, А. Р. Бен Фалех 699

Морфология отолитов серебряного Carassius gibelio и золотого
C. carassius карасей (Cyprinidae)

Д. А. Павлов 700

Особенности биологии массовых рыб в российских водах Чукотского моря.
3. Семейства сельдевые Clupeidae, корюшковые Osmeridae, лососёвые Salmonidae

А. В. Датский, Е. В. Ведищева 701

Жизненный цикл двух видов рода Carassius (Cyprinidae) в условиях симпатрии

Д. А. Павлов 721

Рост, гаметогенез и закономерности формирования разнообразия типов
жизненной стратегии кунджи Salvelinus leucomaenis
(Salmonidae) реки Коль (Западная Камчатка)

К. В. Кузищин, А. Г. Буш, М. А. Груздева, 
А. М. Малютина, Е. Д. Павлов, Д. С. Павлов 737

Размерно-весовая характеристика высокоширотных пелагических рыб
атлантического сектора Южного океана

А. М. Орлов, А. В. Мишин, Д. В. Артеменков, С. А. Мурзина 758

Гидроакустические исследования анадромной миграции микижи Parasalmo mykiss
(Salmonidae) реки Квачина (Западная Камчатка)

Э. С. Борисенко, Д. С. Павлов, К. В. Кузищин 770

Изменчивость оборонительной реакции рыб на сетное полотно с ячеёй разного размера

Ю. В. Герасимов, Е. И. Извеков, М. Г. Долгих, Э. С. Борисенко 781



Хронология оросенсорного тестирования пищи у карповых рыб (Cyprinidae)

А. О. Касумян, О. М. Исаева 782

Гидравлическая структура биотопа влияет на риск заражения рыб трематодами

В. Н. Михеев, А. Ф. Пастернак, Й. Таскинен 783

Распределение и специфичность к хозяину метацеркарий Acanthostomum burminis
(Digenea: Cryptogonimidae) среди различных видов пресноводных рыб

П. Дж. Джитхила, П. К. Прасадан 789

Выживаемость и уровень тиреоидных гормонов и ионов у кольчужных сомов
(Loricariidae) при повышении солёности воды

Чан Дык Зьен, Е. В. Ганжа, Е. Д. Павлов, К. Ю. Самойлов, Д. С. Павлов 790

КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ
Нахождение Uranoscopus kaianus (Uranoscopidae) в западной части Индийского океана

А. М. Прокофьев 797



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ, 2022, том 62, № 6, с. 679

679

ГЛУБОКОВОДНОЕ ОБНАРУЖЕНИЕ АНЕМОНОВОЙ 
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Впервые приведено описание распределения по глубине анемоновой рыбы Amphiprion frenatus в
симбиозе с актинией Entacmaea quadricolor на шести рифах архипелага Спратли, расположенного в
открытых водах Южно-Китайского моря. В исследованном районе A. frenatus начинает встречаться
в симбиотической актинии E. quadricolor с глубины 4 м; основное количество актиний, заселённых
A. frenatus, отмечено в диапазоне глубин 8–30 м. Глубже актинии E. quadricolor, заселённые A. frena-
tus, встречаются единично до глубины 45.9 м – эта нижняя граница встречаемости A. frenatus явля-
ется абсолютно экстремальной для данного вида и в 3.53 раза превышает максимальную глубину
обитания A. frenatus (13 м), указанную ранее для всего ареала этого вида, включая и прибрежные воды
Вьетнама. Глубоководную встречаемость A. frenatus на рифах архипелага Спратли не удаётся объяснить
такими гидрофизическими параметрами, как прозрачность и температура вод этой акватории.

Ключевые слова: Amphiprion frenatus, Entacmaea quadricolor, глубины обитания анемоновых рыб, архи-
пелаг Спратли.
DOI: 10.31857/S0042875222060017
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Уточнены морфология и распространение Diplacanthopoma japonicum и Pycnocraspedum microlepis.
Вид D. japonicum впервые отмечен в водах Северо-Западной Австралии. Предполагается возмож-
ность синонимии номинальных видов D. japonicum и D. nigripinne. Пять экземпляров P. microlepis,
пойманных на хребте Кюсю-Палау, позволяют уточнить изменчивость некоторых диагностических
признаков вида. Составлен ключ для определения видов рода Pycnocraspedum.

Ключевые слова: Ophidiiformes, новые находки, систематика.
DOI: 10.31857/S0042875222060297

В сборах отечественных рыбопоисковых экс-
педиций, ныне хранящихся в Институте океано-
логии (ИО) РАН, Москва, обнаружено несколько
экземпляров редких видов ошибнеобразных рыб
из родов Diplacanthopoma Günther, 1887 и Pyc-
nocraspedum Alcock, 1889. Сведения о видах этих ро-
дов крайне ограничены, их идентификация затруд-
нительна, а характер внутривидовой изменчивости
практически не изучен. В свете этого описание но-
вого материала представляет несомненный интерес,
тем более что новый экземпляр D. japonicum (Stein-
dachner et Döderlein, 1887) существенно расширяет
известный ареал вида, а P. microlepis (Matsubara,
1943) представлен в изученной коллекции серией из
пяти экземпляров (больше, чем было описано в ли-
тературе за всё предшествующее время).

Традиционное разделение отряда Ophidiiformes
на подотряды живородящих (Bythithoidei) и икро-
мечущих (Ophidioidei) ошибнеобразных (Cohen,
Nielsen, 1978; Nielsen et al., 1999) неоднократно было
поставлено под сомнение (Howes, 1992; Прокофьев,
2004а, 2004б). По результатам изучения комплекса
передних позвонков, ассоциированных с плава-
тельным пузырём (Прокофьев, 2004б), из сборного
семейства Ophidiidae sensu Cohen, Nielsen (1978)
было выделено семейство Neobythitidae в составе
прежних подсемейств Neobythitinae и Brotulo-
taeniinae и трибы Sirembini в классификации Ко-
эна и Нильсена, но с исключением рода Hypopleu-
ron Smith et Radcliffe, 1913, который был выделен

в особое подсемейство в составе Ophidiidae s. str.
(Прокофьев, 2004а, 2004б). Более детальный мор-
фологический анализ (Ohashi, 2014) полностью
подтвердил выделение семейства Neobythitidae в
указанных границах, показав его сестринские от-
ношения с комплексом, включающим Carapidae,
Hypopleuron и Ophidiidae s. str. На основании этого
я считаю неправомочным объединение Ophidii-
dae и Neobythitidae в одном семействе и их проти-
вопоставление Carapidae, что продолжает фигу-
рировать в самых последних сводках (Nelson et al.,
2016). Такое объединение формально допустимо
лишь при слиянии всех семейств икромечущих
ошибнеобразных в одно, что вряд ли оправдано.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Описанные экземпляры принадлежат коллек-

ции ИО РАН. Методика изучения соответствует
общепринятой для группы (Cohen, Nielsen, 1978).
Подсчёт числа лучей в непарных плавниках и по-
звонков выполнен по рентгенограммам, изготов-
ленным автором; при подсчёте позвонков уростиль
не учтён. Подсчёты, различающиеся на разных сто-
ронах одной и той же рыбы, разделены знаком “/”.
“Ложным хвостом” названо состояние, возника-
ющее при регенерации утраченного хвостового
конца тела, когда С замещается регенерирующими
лучами вертикальных плавников (Iwamoto, 1970).
Поры сейсмосенсорных каналов головы с крупны-

УДК 597.555.3

EDN: QJJXRM
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ми зияющими отверстиями именуются вслед за
Андрияшевым (1955) ноздревидыми. В тексте ис-
пользованы следующие сокращения: D, A, P, V и
C – спинной, анальный, грудные, брюшные и
хвостовой плавники; vert. – число позвонков (ту-
ловищных (vert. abd.) + хвостовых), TL и SL – аб-
солютная и стандартная длина, lc – длина головы,
H и HA – максимальная высота тела и его высота
на уровне начала А; aD, aA и aV – соответствен-
но предорсальное, преанальное и превентраль-
ное расстояние; lP и lV – длина Р и V, ao – длина ры-
ла, oo – горизонтальный диаметр орбиты, io – ши-
рина костного межглазничного промежутка,
lmx и hmx – длина верхней челюсти и высота
пластинки maxillare, БМРТ – большой моро-
зильный рыболовный траулер.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Diplacanthopoma japonicum 

(Steindachner et Döderlein, 1887)
(рис. 1)

М а т е р и а л. ИО РАН № 03620, 1 экз. TL
245+ мм, 09°01′12″ ю.ш. 130°59′30″ в.д., БМРТ
“Академик Берг”, донный трал, глубина 540 м.

О п и с а н и е. P 29/31, V 1; vert. abd. 20. Хвосто-
вой конец рыбы утрачен при жизни, формирует
“ложный хвост” (рис. 1а, 1б), в связи с чем кор-
ректный подсчёт числа лучей в вертикальных плав-
никах и общего числа позвонков невозможен. Го-
лова массивная, широкая; рыло несколько упло-
щённое, межглазничное пространство вдавлено
между орбитами, верхний костный край орбит при-
поднят. Дорсальный профиль головы резко по-
вышается от глаз к затылку, максимальная высота
тела приходится на предорсальную область, в 1.55
раза меньше длины головы. Две ноздри; передняя
меньшего размера, открывается очень короткой
трубочкой над верхней челюстью на равном рас-
стоянии от вершины рыла и переднего края орби-
ты. Задняя ноздря расположена выше передней,
открывается непосредственно перед передним
краем орбиты крупным овальным отверстием с
приподнятыми верхним, передним и нижним
краями. Рот большой, верхняя челюсть оканчивает-
ся позади вертикали заднего края глаза; пластинка
maxillare свободная, сильно расширена кзади, её
задний край слабо вогнутый; имеется хорошо раз-
витое supramaxillare. При закрытом рте большая
часть maxillare прикрыта снаружи широкими ин-
фраорбитальными костями, оставляющими ви-
димым только нижнезадний конец пластинки
maxillare. Озубление praemaxillare видно снаружи
при закрытом рте. На челюстях, сошнике и нёбных
костях мелкие конические зубы, расположенные
полосками; сошниковое зубное пятно в виде ши-
рокой V-образной поперечной полосы; базибран-
хиальные зубные пластинки отсутствуют. В су-
праорбитальном канале две поры, первая очень
крупная, ноздревидная, открывается у вершины

рыла медиальнее передней ноздри; задняя пора
небольшая, открывается на дорсальной поверхно-
сти головы несколько позади вертикали заднего
края орбиты. В инфраорбитальном канале шесть
ноздревидных пор, из них первая – наименьшая и
расположена выше остальных, третья и шестая –
наибольшие; передние три сближены, пятая рас-
положена над задним концом maxillare, шестая –
перед передним краем praeoperculum на уровне
нижнего края орбиты. В темпоральном канале две
крупные поры, расположенные над жаберной
крышкой. В предкрышечно-нижнечелюстном ка-
нале семь ноздревидных пор; первая пара пор
широко разобщена, пятая пора расположена
над нижнечелюстным суставом, две последние
поры гигантских размеров, соизмеримы с диа-
метром зрачка, открываются на praeoperculum. Ко-
рональная и супратемпоральная комиссуры отсут-
ствуют. Кожа верха и боков головы сплошь покрыта
разреженными волосовидными тёмноокрашенны-
ми папиллами и более крупными и редкими (но об-
разующими заметные сгущения на верхней по-
верхности рыла и вокруг глаз) узкими клапановид-
ными тёмноокрашенными невромастами (рис. 1в).
На вершине рыла у передненижнего края первой
супраорбитальной поры и под передней ноздрёй
имеется несколько коротких толстых кожных
выростов, вероятно, являющихся рудиментами
ростральной (этмоидной) комиссуры (Балушкин,
Прокофьев, 2005). Туловищная боковая линия
представлена легко обрывающимися свобод-
ными невромастами. Praeoperculum с неровным
гладким задним краем, покрытым кожей, без ши-
пов. Оперкулярная лопасть к вершине сужена и
заострена, оперкулярный шип изогнут кверху, его
конец достигает заднего края operculum. Над верх-
ним краем operculum хорошо развита широкая за-
круглённая на свободном конце кожная лопасть
(“Diplacanthopoma-flap” – по: Прокофьев, 2004б)
(рис. 1г). На первой жаберной дуге три (1 + 2) раз-
витые жаберные тычинки, помимо них имеется
16 (3 + 1 + 12) бугорковидных. Ложножабра руди-
ментарная, представлена тремя короткими и ши-
рокими элементами. Язык массивный, его конец
свободный.

Начало D расположено заметно позади осно-
вания Р, начало V – под praeoperculum, концы лу-
чей V заметно заходят за вертикаль основания Р.
Основание Р образует очень короткую и широ-
кую лопасть с мясистым выростом у верхнего
края, конец прижатого к телу Р достигает верти-
кали ануса. Анус расположен у начала А. Начало А
расположено на вертикали 31-го луча D. Тело по-
крыто некрупной циклоидной чешуёй, на голове
чешуя полностью отсутствует. Около 18 попереч-
ных рядов чешуй в предорсальной области.

О к р а с к а фиксированной рыбы после дли-
тельного хранения в формалине светло-коричне-
вая, белеющая на нижней поверхности головы,
груди и брюхе; дистальная половина Р и дисталь-
ные края вертикальных плавников заметно тем-
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нее, V светлые, почти белые. Ротовая полость
светлая, жаберная – тёмная.

И з м е р е н и я. В мм: lc 85, H 55, HA 47, aD 95,
aA 155, lP 51, lV 39, ao 18, oo 15, io 24, lmx 35, hmx 13.
В % lc: ao 21.2, oo 17.7, io 28.2, lmx 41.2, hmx 15.3.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Виды
рода Diplacanthopoma редки в коллекциях, и их
таксономия совершенно не разработана. Было
описано восемь номинальных видов (название
D. alcockii Goode et Bean, 1896, согласно работе

Коэна и Нильсена (Cohen, Nielsen, 2002), явля-
ется nomen nudum): D. brachysoma Günther, 1887
(Западная Атлантика); D. brunneum Smith et Rad-
cliffe, 1913 (Филиппины); D. japonicum (Южная
Япония); D. jordani Garman, 1899 (тропическая Во-
сточная Пацифика); D. kreffti Cohen et Nielsen, 2002
(Северо-Западная Австралия); D. nigripinne Gilchrist
et von Bonde, 1924 (Южная Африка); D. raniceps Al-
cock, 1898 (Андаманское море) и D. riversandersoni
Alcock, 1895 (Аравийское море). Эти виды было
предложено разделить на две группы по величине

Рис. 1. Diplacanthopoma japonicum TL 245+ мм, ИО РАН № 03620: а – общий вид, б – рентгенограмма, в – свободные
невромасты на дорсальной поверхности рыла, г – кожная лопасть ( ) “Diplacanthopoma-flap” – по: Прокофьев,
2004б. Масштаб: 15 мм.

(а)

(б)

(в)
(г)
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глаза (Cohen, Nielsen, 2002): малоглазые (oo 14.8–
18.9% lc), включающие D. japonicum, D. kreffti и
D. riversandersoni, и большеглазые (oo 20.0–25.4%
lc) – все остальные. Это разделение представляет-
ся весьма условным, а пределы внутривидовой, в
том числе возрастной, изменчивости данного при-
знака остаются невыясненными ни у одного вида.
Исследованный экземпляр, характеризующийся oo
17.7% lc, попадает в группу малоглазых видов. От
единственного ранее известного в австралийских
водах представителя рода (D. kreffti, шельф севе-
ро-запада Австралии) он хорошо отличается за-
метно более короткой и высокой верхней челю-
стью (lmx и hmx – 41.2 и 15.3 против 49.3 и 10.6%
lc), которая большей частью свободна (прикрыта
складкой кожи у D. kreffti). По данным Коэна и
Нильсена (Cohen, Nielsen, 2002), D. kreffti также
отличается от D. japonicum меньшим числом лу-
чей D и А (соответственно 117 и 86 против 132–134
и 100–101), но у описываемой рыбы эти признаки
неустановимы из-за утраты хвостового конца те-
ла. Однако число лучей D перед началом А у изу-
ченного экземпляра (31) также меньше, чем у голо-
типа D. kreffti (37). Изученный экземпляр заметно
отличается от голотипа и единственного извест-
ного экземпляра D. kreffti меньшей шириной ме-
жглазничного промежутка и длиной Р, но боль-
шей длиной V (соответственно 28.2, 60.0 и 45.9
против 34.6, 68.6 и 36.9% lc) и большим числом
развитых жаберных тычинок на первой дуге (че-
тыре против трёх).

Изученный экземпляр не может быть отож-
дествлён с D. riversandersoni, так как имеет замет-
но больше лучей Р (29–30 против 24) и не столь
расширенную кзади пластинку maxillare (hmx 15.3
против 18.2% lc) (Alcock, 1895; Cohen, Nielsen,
2002). Все признаки исследованной рыбы хорошо
согласуются с данными, приводимыми разными
авторами (Steindachner, Döderlein, 1887; Machida,
1988; Cohen, Nielsen, 2002; Nakabo, 2002) для D. ja-
ponicum, на основании чего я считаю австралийский
экземпляр конспецифичным указанному виду.

Вместе с тем нужно отметить, что южноафри-
канский вид D. nigripinne занимает промежуточ-
ное положение между большеглазыми и малогла-
зыми видами, имея oo 20% lc согласно первоопи-
санию (Gilchrist, von Bonde, 1924; Cohen, Nielsen,
2002). При указываемой для D. japonicum измен-
чивости по данному признаку в 15.9–18.9% это
значение вполне может представлять частный
случай индивидуальной изменчивости. Голотип
D. nigripinne, как и многие другие типы Гилкри-
ста, стал жертвой вандализма некоего Хогбена
(L.T. Hogben) (Pietsch, 1972). Второй экземпляр
этого вида был кратко охарактеризован Коэном
(Cohen, 1986). Его промеры указаны не были, а
число лучей в D и А приведено соответственно как
ca.120 и ca.70. Это существенно меньше, чем из-
вестно для D. japonicum и среди всех видов рода
приближается только к D. raniceps, однако число
лучей Р (29) выходит за рамки значений, извест-

ных для D. raniceps (21–26) (Cohen, Nielsen, 2002).
В то же время Коэн (Cohen, 1986) указывает лишь
приблизительное число лучей и не приводит чис-
ло позвонков. Для видов Diplacanthopoma харак-
терно резкое истончение каудального конца тела,
который часто утрачивается ещё при жизни и за-
мещается ложным хвостом (Cohen, Nielsen, 2002).
Если приблизительный подсчёт числа лучей в
вертикальных плавниках у второго южноафри-
канского экземпляра объясняется наличием лож-
ного хвоста (приводимый в работе рисунок рыбы
не даёт полной уверенности, что это не так), то
никаких других признаков, различающих D. ja-
ponicum и D. nigripinne не остаётся. Эти виды впол-
не могут оказаться конспецифичными. К сожале-
нию, обсуждаемый экземпляр также утерян ещё
до инвентаризации коллекции при переносе её в
другое здание в 2007 г. (О. Гон, личное сообще-
ние, октябрь 2019 г.).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид был до сих пор из-
вестен по двум находкам у тихоокеанского побере-
жья Японии (у г. Токио и у м. Урадо) (Steindachner,
Döderlein, 1887; Machida, 1988; Cohen, Nielsen,
2002; Nakabo, 2002). Новая находка в Тиморском
море между о-вами Танимбар и северо-западным
побережьем Австралии значительно расширяет из-
вестный ареал вида, однако, если предположение о
синонимии D. nigripinne c D. japonicum верно, то
он может быть распространён на батиальных глу-
бинах по всей тропической и субтропической
Индо-Вест-Пацифике.

Pycnocraspedum microlepis (Matsubara, 1943)

(рис. 2)
М а т е р и а л. ИО РАН № 03619, 5 экз. TL 185–

330 мм, SL 167–315 мм, 26°05′ с.ш. 135°49′ в.д., глу-
бина 320–340 м, 07.01.1982 г.

О п и с а н и е. D 95–98, A 70–71, P 23–27, V 2,
C 10; vert. 13 + 39–41 = 52–54. Голова умеренной ве-
личины, укладывается 4.0–4.6 раза в SL, 1.8–2.0 ра-
за – в преанальном расстоянии. Рыло притуплен-
ное, широко закруглённое, равно или едва короче
горизонтального диаметра глаза, который в 1.3
(SL 167 мм) или 1.6 (SL 213–315 мм) раза меньше
ширины межглазничного промежутка. Две нозд-
ри, лежащие на одной горизонтали на уровне се-
редины глаза. Нижняя челюсть короче верхней,
озубление praemaxillaria видно при закрытом рте;
верхняя челюсть оканчивается далеко позади зад-
него края орбиты, её пластинка высокая с вогну-
тым задним краем; supramaxillare хорошо развито.
На челюстях, сошнике, нёбных костях и ба-
зибранхиальных зубных пластинках очень мел-
кие зубы, расположенные полосками. Базибран-
хиальных пластинок две, медиальные; передняя в
3–4 раза длиннее задней, 3.3–3.9 раза содержится
в длине головы. В супраорбитальном канале две
поры, первая крупная, ноздревидная, расположе-
на позади вершины рыла непосредственно над
верхней губой; вторая небольшого размера, от-
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крывается на уровне ноздрей. В инфраорбиталь-
ном и преоперкуло-мандибулярном каналах по
девять пор, мандибулярных пор пять, преоперку-
лярных – четыре. Темпоральный канал открыва-
ется одной крупной порой, расположенной на
свободной кожной лопасти (“Diplacanthopoma-
flap”) над верхним краем жаберного отверстия.
Корональная и супратемпоральная комиссуры
отсутствуют. Туловищный канал отчётливый, жё-
лобовидный, фрагментируется и исчезает в задней
четверти тела. Praeoperculum с тремя–четырьмя ко-
роткими шипами; оперкулярный шип короткий,
далеко не достигает заднего края оперкулярной ло-
пасти. На первой жаберной дуге четыре развитые
жаберные тычинки, помимо них имеется 3–4 + 3 +
+ 10–15 зубных пластинок (перед, между и поза-
ди развитых жаберных тычинок). Ложножабра,
как правило, отсутствует, но у 1 экз. обнаружено
четыре коротких расставленных элемента. Пило-
рических придатков 18 (по 1 экз.).

Начало D расположено впереди вертикали ос-
нования Р, начало V – под praeoperculum; концы
лучей V нитевидные; конец прижатого к телу Р не
достигает ануса. Анус расположен у начала А. Те-
ло покрыто некрупной циклоидной чешуёй, на
голове доходящей до вершины рыла.

О к р а с к а фиксированных рыб коричневая
(там, где чешуя облетела – светлая), туловищный
канал боковой линии отчётливо затемнён, верти-
кальные плавники черноватые. Ротовая полость
светлая, жаберная – тёмная. Желудок в передней
половине черноватый, в задней – светлый.

И з м е р е н и я. В % SL: lc 22.2–25.2, H 19.2–
21.6, HA 18.0–20.2, aD 18.0–22.2, aA 43.6–44.9, aV

16.2–19.1, lP 16.0–19.7 (у 1 экз. – 14.9), lV 12.1–
18.8, ao 3.9–4.4, oo 4.2–4.8, io 6.0–7.1, lmx 12.0–
14.3, hmx 4.5–5.1. В % TL: SL 90.3–95.5.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. В соста-
ве рода описан единственный атлантический вид
P. phyllosoma (Parr, 1933), известный только по ме-
таморфозирующему экземпляру, и четыре индо-
тихоокеанских: P. armatum Gosline, 1954 (Гавайи);
P. fulvum Machida, 1984 (жёлоб Окинава); P. micro-
lepis (Южная Япония) и P. squamipinne Alcock, 1889
(от Восточной Африки до Новой Каледонии; воз-
можно, сборная группа) (Nielsen et al., 1999; Про-
кофьев, 2005). Отнесение описанных экземпля-
ров к виду P. microlepis основано на числе лучей в
вертикальных плавниках, шипов предкрышки, пи-
лорических придатков; отсутствии латеральных ба-
зибранхиальных зубных пластин и относительно
коротких Р, не достигающих ануса (Gosline, 1954;
Machida, 1984; Nakabo, 2002; Прокофьев, 2005;
Teena et al., 2021). От имеющихся описаний P. mi-
crolepis изученные рыбы отличаются лишь боль-
шей изменчивостью по числу лучей Р (23–27 про-
тив 25–28) и шипов предкрышки (3–4 против 3)
(Matsubara, 1943; Machida, 1984; Nakabo, 2002). От
всех других индо-тихоокеанских представителей
рода P. microlepis отличается большим числом пило-
рических придатков (18–20 против 12–13), близким
к таковому у атлантического P. phyllosoma (21).
Кроме того, от P. armatum он отличается коротки-
ми Р, не достигающими ануса (у P. armatum захо-
дят за анус), и более задним положением начала D
(позади вертикали заднего края praeoperculum,
тогда как у P. armatum – на этой вертикали) (Gosline,
1954), а от P. fulvum – отсутствием латеральных ба-
зибранхиальных зубных пластин и ложножабры,

Рис. 2. Pycnocraspedum microlepis TL 300 мм, ИО РАН № 03619: а – общий вид, б – рентгенограмма.

(а)

(б)
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более развитым ошиплением praeoperculum и
большим числом лучей в вертикальных плавни-
ках (Machida, 1984; Nakabo, 2002). Для опреде-
ления видов Pycnocraspedum можно предложить
следующий ключ.

1 (2) Развитых жаберных тычинок пять или
шесть ………................……….………..……. P. armatum

2 (1) Развитых жаберных тычинок четыре ..… 3
3 (4) Два шипа на praeoperculum; латеральные

базибранхиальные пластинки имеются (P. fulvum,
не известно для P. phyllosoma) …………………..….… 5

4 (3) Три или четыре шипа на praeoperculum;
латеральные базибранхиальные пластинки, как
правило, отсутствуют (в виде исключения, реду-
цированная пластинка может быть обнаружена с
одной стороны (Прокофьев (2005)) …………….…. 7

5 (6) D 83, A 63; пилорических придатков 13;
Тихий океан к югу от Японии (жёлоб Окинава)
…………....…………………………………………… P. fulvum

6 (5) D 97, A 71; пилорических придатков 21;
Атлантический океан у Багамских о-вов
..................................................…… P. phyllosoma

7 (8) Пилорических придатков 12 или 13; голова
укладывается 3.0–3.9 раза в SL ........... P. squamipinne

8 (7) Пилорических придатков 18–20; голова
укладывается 4.0–4.6 раза в SL ………. P. microlepis

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид известен из тихо-
океанских вод Японии от моря Кумано Нада до
зал. Тоса и с хребта Кюсю-Палау (Nakabo, 2002),
также был указан для Восточно-Китайского моря
(Nielsen et al., 1999). Наши экземпляры пойманы
на хребте Кюсю-Палау.
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СВИДЕТЕЛЬСТВУЮТ О СКРЫТОМ РАЗНООБРАЗИИ 

УГРЕВИДНЫХ БЫЧКОВ РОДА TAENIOIDES (GOBIIDAE) 
В ПРИБРЕЖНЫХ ВОДАХ КИТАЯ#
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Современная классификация угревидных бычков рода Taenioides (Gobiidae), которая основана
только на морфологических различиях, признает наличие двух видов в прибрежных водах Китая.
Однако такая классификация может быть неточной, поскольку морфологические различия между
видами обычно незначительны, и в этом роде в указанном регионе часто обнаруживаются крипти-
ческие виды. Для уточнения видового разнообразия Taenioides в Китае из всего разнообразия при-
брежных вод страны были собраны образцы, соответствующие родовым признакам Taenioides. Про-
ведена оценка видового разнообразия и таксономической валидности данного рода на основе как
молекулярных, так и морфологических данных. В результате идентифицированы четыре различных
вида, которые отличаются друг от друга величиной генетической дивергенции (0.047–0.128), оце-
нённой по всем 13 митохондриальным последовательностям PCG. Внешняя морфология в целом
оказалась консервативной, однако наблюдались отчётливые различия некоторых морфологических
признаков (общее число элементов спинного плавника, позвонков и усиков на нижней поверхно-
сти головы), которые специфичны для каждого вида. Объединённые молекулярные и морфологи-
ческие данные позволили отнести трёх из них к T. anguillaris, T. gracilis и Taenioides sp. (клада Thailand
sensu Kurita, Yoshino, 2012). Последний считается новым для науки подтверждённым видом-канди-
датом вместо ранее признанного T. cirratus. Наши результаты предоставляют первые доказательства
недооценки видового богатства рода Taenioides в прибрежных водах Китая, для чего необходима
таксономическая ревизия рода в пределах всего региона.

Ключевые слова: скрытое разнообразие, угревидные бычки, род Taenioides.
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CRENICICHLA SEMIFASCIATA: ВСТРЕЧАЕМОСТЬ В ВЕРХНЕЙ ПОЙМЕ 
РЕКИ ПАРАНА, БРАЗИЛИЯ И ПЕРВЫЙ СЛУЧАЙ МОПСОГОЛОВОСТИ#
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Цель исследования – задокументировать нахождение Crenicichla semifasciata в пойме верховьев реки
Парана за пределами нативного ареала, а также первый случай мопсоголовости у этого вида. C. semi-
fasciata был описан из реки Парагвай, и в бассейне верхней Параны уже обнаруживаются его особи.
Находка данного вида ниже по течению, в районе поймы, может быть связана с выращиванием в ак-
вариумах, однако наиболее вероятной гипотезой представляется вселение человеком в процессе
спортивного рыболовства. Вселение C. semifasciata, а также обнаружение мопсоголового экземпля-
ра указывают на то, что люди, по всей видимости, вмешиваются в экосистему поймы реки, которая
имеет критическое значение для биологического разнообразия в бассейне верховьев реки Парана.

Ключевые слова: Cichlidae, рыбы, вселение видов, неотропический регион, ненативные виды, остео-
логическая деформация.
DOI: 10.31857/S0042875222060236
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ВИДОВОЙ СОСТАВ И ПИТАНИЕ ЛИЧИНОК РЫБ В СЕВЕРНОЙ 
ЧАСТИ ЧЁРНОГО МОРЯ В ИЮЛЕ–АВГУСТЕ 2019 г.
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Представлены видовая структура, численность, размерный состав и трофические показатели личи-
нок рыб из северной части Чёрного моря в пределах экономической зоны России в июле–августе
2019 г. В ихтиопланктоне идентифицированы личинки 21 вида рыб, принадлежащих 14 семействам.
Средняя численность личинок варьировала от 17 экз/м2 в глубоководных районах исследований до
38 экз/м2 на шельфе. Доминировал массовый промысловый вид – хамса Engraulis encrasicolus, на до-
лю которой приходилось 77.4% всех пойманных личинок. Максимальная численность личинок отмече-
на у берегов Кавказа (148 экз/м2), высокие величины (116 экз/м2) зарегистрированы в северо-западном
секторе. Обилие личинок совпало с районами повышенных показателей численности кормового зоо-
планктона – 3305 экз/м3 у берегов Кавказа и 13913 экз/м3 в северо-западной части моря. Высокая чис-
ленность, широкий размерный диапазон личинок рыб и обилие кормовых организмов в кишечниках
свидетельствовали о хорошей кормовой базе, как важнейшем факторе для их развития и выживания.

Ключевые слова: личинки рыб, зоопланктон, трофические взаимоотношения, видовое разнообра-
зие, пространственное распределение, Чёрное море.
DOI: 10.31857/S0042875222060406

Питание и пищевые взаимоотношения личи-
нок рыб чрезвычайно важны для функциониро-
вания пелагических сообществ. Условия обита-
ния наряду с благоприятными кормовыми фак-
торами влияют на выживаемость личинок рыб,
определяющую численность будущих поколений
(Андреева, Шебанова, 2010; Baltazar-Soares et al.,
2018). На протяжении 1990-х и в начале 2000-х гг.
происходили существенные изменения состава
зоопланктона, в частности, из-за развития греб-
невика-вселенца мнемиопсиса Mnemiopsis leidyi
исчезла массовая мелкая циклопоида Oithona nana и
сократилась численность других видов мелких ра-
кообразных, являющихся основной пищей рыб и
их личинок, в результате усилилась конкуренция
за пищу между разными звеньями трофической
цепи в планктоне. Появились новые виды копе-
под-вселенцев (Acartia tonsa, Oithona davisae). Всё
перечисленное выше отразилось на структуре
зоопланктона. В результате снижения доли мел-
ких организмов возросли средние размеры зоо-
планктёров и снизилась доступность корма для
личинок рыб (Ковалев и др., 1995).

Питание личинок черноморских рыб детально
изучено в 1960-х гг., в этот же период рассчитаны
рационы хамсы Engraulis encrasicolus Linnaeus, 1758 и
ставриды Trachurus mediterraneus (Steindachner, 1868)

(Синюкова, 1964; Дука, Синюкова, 1970). Однако
данные об изменении пищевых спектров и раци-
онов личинок рыб в связи с произошедшими из-
менениями в зоопланктоне отсутствуют.

Цель работы – получить современные пред-
ставления о видовой структуре, численности,
размерных характеристиках, массе и питании ли-
чинок рыб в летний период в северной части Чёр-
ного моря; оценить изменения в пищевом спек-
тре на примере личинок массового промыслового
вида – ставриды – в связи с произошедшей транс-
формацией структуры зоопланктона.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран на шельфе (глубины < 200 м)
и в глубоководных районах (глубины ≥ 200 м)
Чёрного моря в пределах экономической зоны Рос-
сии у Крымского п-ова и берегов Кавказа 11.07–
03.08.2019 г. (108-й рейс НИС “Профессор Водя-
ницкий”). Пробы ихтиопланктона отобраны обрат-
ноконической сетью БР-80/113 (площадь входного
отверстия 0.5 м2, ячея сита 400 мкм) на 67 станциях,
зоопланктона – большой сетью Джеди (площадь
входного отверстия 0.1 м2, ячея сита 150 мкм) на
38 станциях. В соответствии с географическим

УДК 597.5.574.5

EDN: DZFUAV
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положением все станции сгруппированы в шесть
секторов (рис. 1): северо-западный (включает часть
Каркинитского залива), Вековой разрез1, Южный
берег Крыма (ЮБК) – от бух. Ласпи до Алушты,
Феодосийский, Керченский и Кавказский. Боль-
шинство станций отбора проб зоопланктона и ли-
чинок рыб совпадали. Все пробы отобраны верти-
кальными тотальными ловами: на глубоководных
станциях от нижней границы кислородного слоя
(изопикна δt = 16.2 по данным CTD-зонда SeaBird
911 Plus (“Sea-Bird Electronics”, США)) до поверх-
ности и на мелководных – от дна до поверхности.
Положение изопикны непостоянно, поэтому про-
тяжённость слоёв облова разнилась по станциям.
Глубину погружения сети контролировали по счёт-
чику палубной лебёдки. В дальнейшем эти данные
использованы при определении объёма профиль-
трованной морской воды. Все пробы зафиксиро-
ваны 4%-ным раствором нейтрального формаль-
дегида и обработаны в условиях стационарной
лаборатории. Идентификацию ихтиопланктона
проводили по монографии Дехник (1973) и опре-
делителю (Russell, 1976). Видовые названия гид-

1 Сектор Вековой разрез включает станции разреза м. Хер-
сонес–Босфор, который выполняется с конца прошлого
века во всех экспедициях.

робионтов даны по Всемирному реестру морских
видов (WoRMS …, 2021). Численность личинок рыб
приведена под 1 м2 поверхности, зоопланктона – в
1 м3 обловленного слоя. Зоопланктон определяли
до вида, копепод разделяли по стадиям развития.
Биомассу зоопланктона рассчитали, используя ин-
дивидуальные массы, приведённые в работах Пе-
типа (1957) и Численко (1968). Зоопланктон, ко-
торым питаются рыбы, мы называем кормовым в
соответствии с работой Кусморской (1950).

Питание личинок рыб изучали по методике
Дуки и Синюковой (1976). Личинки ставриды по
морфологическим показателям были разделены
на четыре размерные группы: 1) общая длина
(TL) < 2.2 мм, желточный тип питания; 2) TL 2.3–
3.5 мм, смешанный тип питания; 3) TL 3.6–5.5 мм,
смешанное питание с преобладанием экзогенно-
го; 4) TL 5.6–10 мм, экзогенное питание (Синю-
кова, 1964). Личинки хамсы были разделены на
три размерные группы: 1) TL ≤ 3.5 мм, желточный
тип питания; 2) TL 3.6–6.0 мм, смешанный тип
питания; 3) TL 6.1–12.0 мм, экзогенное питание
(Дука, Синюкова, 1976).

При исследовании питания личинок вскрыва-
ли под микроскопом МБС-9, извлекали содержи-
мое кишечников, идентифицировали пищевые
объекты, затем их просчитывали и измеряли под

Рис. 1. Схема станций одновременного отбора зоо- и ихтиопланктона ( ) и только ихтиопланктона (s), выполненных
в Чёрном море в июне–августе 2019 г. (108-й рейс НИС “Профессор Водяницкий”). Сектор: 1 – северо-западный, 2 –
Вековой разрез, 3 – Южный берег Крыма, 4 – Феодосийский, 5 – Керченский, 6 – Кавказский.
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микроскопом Nikon Eclipse 200 при увеличении
×40. Массу тела личинок рыб измеряли на торси-
онных весах, более крупную молодь взвешивали
на электронных весах AXIS ADG500C (“AXIS”,
Польша). Индексы потребления и рационы рас-
считывали по восстановленной массе извлечён-
ных кормовых организмов, которую определяли
по таблицам средних весов (Петипа, 1957). Суточ-
ные рационы рассчитывали по формуле (Сушки-
на, 1940): R = M(T–v)/v, где R – суточный рацион,
мг; M – восстановленная масса пищи, мг; T –
время пребывания пищи в кишечнике (18 ч); v –
продолжительность переваривания пищи (3 ч).
Время нахождения пищи в кишечнике и продол-
жительность переваривания взяты из работы Си-
нюковой (1964).

РЕЗУЛЬТАТЫ
В период исследований у берегов Крыма и

Кавказа собрано и идентифицировано 837 личи-
нок рыб, принадлежащих 21 виду из 14 семейств

(табл. 1). Видовой состав личинок был богаче на
шельфе, где обнаружено 18 видов из 13 семейств,
тогда как в глубоководных районах моря 12 видов
из 9 семейств. Средняя численность личинок рыб
на шельфе была 37.1 экз/м2 – вдвое выше, чем в
глубоководье, где она составила 18.3 экз/м2. Ли-
чинки хамсы доминировали как на шельфе, так и
в глубоководных районах, составляя в среднем
76.4% численности всех личинок. Доля второго
массового пелагического вида, ставриды, была
существенно ниже – 13.2%.

На шельфе хамса составляла 79.3%, ставрида –
10.5% от всех проб. Здесь обнаружены личинки
рыб семейств Labridae, Scombridae и умеренно-
водной французской тресочки Trisopterus luscus
(Linnaeus, 1758) из семейства Gadidae, на долю
которых в сумме приходилось 1.3%, личинки дру-
гих видов рыб встречались единично.

Все обнаруженные в глубоководных районах
личинки относились к тепловодным видам рыб.
Среди них доминировала хамса, доля которой была

Таблица 1. Видовая структура (%) и средняя численность личинок рыб в разных акваториях Чёрного моря в 2019 г.

Вид, численность

Сектор у Крымского полуострова
Кавказский

сектор,
26–31.07

северо-
западный,
01–03.08

Вековой 
разрез,

11–14.07

Южный 
берег Крыма,

15–18.07

Феодо-
сийский,

20.07

Керчен-
ский,

22–23.07

Engraulis encrasicolus Linnaeus, 1758 88.6 70.6 71.5 79.2 13.4 73.9
Clupeonella cultriventris (Nordmann, 1840) 0.6
Trisopterus luscus (Linnaeus 1758) 11.7 2.2
Mugil sp. 0.5
Syngnathus schmidti Popov, 1928 0.5 3.1 4.0 35.2 2.6
Lepadogaster candollii Risso, 1810 1.1
Diplecogaster bimaculata (Bonnaterre, 1788) 2.2
Parablennius tentacularis (Brünnich, 1768) 0.9
Blennius sp. 0.2
Gobius niger Linnaeus, 1758 1.9 5.9 2.7
Pomatoschistus marmoratus (Risso, 1810) 13.4 0.2
P. minutus (Pallas, 1770) 0.5 9.2 2.9 0.2
P. pictus (Malm, 1865) 0.5
Aphia minuta (Risso, 1810) 0.2
Symphodus cinereus (Bonnaterre, 1788) 1.1
Symphodus ocellatus (Linnaeus, 1758) 1.1
Trachurus mediterraneus (Steindachner, 1868) 7.2 5.4 12.7 12.0 38.0 17.5
Mullus barbatus Linnaeus, 1758 1.3 0.7
Diplodus annularis (Linnaeus, 1758) 1.1 0.5
Thunnus thynnus (Linnaeus, 1758) 1.1
Arnoglossus kessleri Schmidt, 1915 0.7

Средняя численность, экз/м2 56.8 7.3 14.0 9.5 2.5 32.0
Число видов 8 5 11 4 4 12
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ниже, чем на шельфе, и составляла 75.9% численно-
сти всех личинок. Субдоминантным видом была
ставрида – 16.2%. Другие виды, в том числе личин-
ки пяти видов рыб семейств Gobiidae и Gobiesoci-
dae, имеющих демерсальную икру, встречались
единично. Вероятно, они были вынесены в глубо-
ководье с шельфа, где являются обычными пред-
ставителями ихтиопланктона. Личинки умерен-
новодных видов в пробах отсутствовали.

Средняя численность личинок в исследован-
ных акваториях различалась – от 2.5 (сектор Керчи)
до 56.8 экз/м2 в северо-западном секторе (табл. 1).
Максимальное число видов обнаружено в двух
секторах – ЮБК и Кавказском. Во всех районах
исследований, кроме Керченского сектора, в про-
бах доминировали личинки хамсы, чья доля в об-
щей численности личинок варьировала от 70.6% на
Вековом разрезе до 88.6% в северо-западном секто-
ре у берегов Крыма. Максимальная численность
личинок отмечена в северо-западном секторе, вто-
рым по обилию был Кавказский сектор. В этих
акваториях ихтиопланктон отбирали в конце
июля–начале августа, когда температура воды у
поверхности на отдельных станциях превысила
26°С, что положительно отразилось на нересте
тепловодных хамсы и ставриды и, соответствен-
но, на обилии их личинок.

В Феодосийском секторе обнаружены личин-
ки четырёх тепловодных видов рыб. Средняя чис-
ленность личинок была 9.5 экз/м2. Как и в других
районах моря, доминировали личинки хамсы, со-
ставляя 79.2% численности всех обнаруженных в
этом секторе личинок (табл. 1). В районе Керчен-
ского п-ова, как и в Феодосийском секторе, видо-
вой состав личинок был бедным (4 вида), их чис-
ленность была минимальной – 2.5 экз/м2. На до-
лю личинок хамсы приходилось 13.4%, здесь в
отличие от других исследованных акваторий пре-
обладали личинки ставриды и иглы-рыбы Syn-
gnathus schmidti, которые в сумме составили 73.2%
общей численности личинок в пробах.

У Кавказского побережья ихтиопланктон от-
бирали в последней декаде июля, что сказалось на
его видовом составе. Здесь зарегистрированы ли-
чинки 12 тепловодных видов рыб. В сборах встре-
чались мальки тюльки Clupeonella cultriventris, ли-
чинки бычка- бланкета Aphia minuta и арноглосса
Кесслера Arnoglossus kessleri, которые у Крымско-
го п-ова отсутствовали. Средняя численность ли-
чинок была 32 экз/м2, максимальная – 148 экз/м2 –
зарегистрирована на траверзе c. Ольгинка (глуби-
на 90 м). Среди личинок доминировала (73.9%)
хамса (табл. 1).

В северо-западном секторе зарегистрировано
восемь видов из семи семейств. Встречались не
обнаруженные в других районах личинки лысуна
узорчатого Pomatoschistus pictus и длиннощупаль-
цевой морской собачки Parablennius tentacularis.

Доминировала хамса, составляя 88.6% численно-
сти личинок в этом секторе. Здесь зарегистриро-
вана максимальная средняя численность личи-
нок – 56.8 экз/м2 (табл. 1).

Большинство пойманных на шельфе личинок
хамсы находились на желточном типе питания,
их средняя длина была 3.2 мм (рис. 2). Наиболее
широкий размерный ряд личинок хамсы отмечен
на шельфе северо-западного сектора, где их мак-
симальная длина достигала 12.4 мм. Крупные ли-
чинки с внешним типом питания встречались
единично и только в ночных сборах.

На глубоководных станциях наиболее широ-
кий размерный диапазон личинок хамсы отмечен
в Кавказском секторе, при этом доминирование
мелких личинок, находящихся на желточном ти-
пе питания, сохранилось (рис. 2). Одновременно
здесь встречались особи с экзогенным питанием
длиной немногим более 14 мм. Средняя длина ли-
чинок хамсы на глубоководных станциях в райо-
нах ЮБК и Векового разреза была несколько вы-
ше (TL 4.1 мм) по сравнению с величинами, полу-
ченными на шельфе.

Преобладание в июле–августе 2019 г. в сборах
на шельфе и в глубоководных районах моря мел-
коразмерных личинок хамсы свидетельствовало
об её интенсивном нересте.

Доля личинок ставриды TL < 2.2 мм в глубоко-
водье и на шельфе в июле составляла соответствен-
но 40 и 50% (рис. 3) и была выше, чем в 1960-е гг.
(Дехник, 1970). В августе личинки ставриды отме-
чены только на мелководных станциях. Доля мел-
коразмерных личинок на шельфе возросла до 69%,
крупные особи были единичными. В 1960-х гг. длина
личинок ставриды варьировала от 1.6 до 10.0 мм, при
этом преобладали мелкоразмерные особи: в июне–
июле – 2–3, в августе – 3–5 мм (Дехник, 1970).

В пищевом комке десяти личинок хамсы, на-
ходившихся на внешнем типе питания, обнару-
жена только переваренная аморфная масса, ещё у
четырёх (TL 6.3–14.2 мм) найдены науплиусы ко-
пепод (Calanoida) – 1–3 экз/кишечник в размерном
диапазоне 0.100–0.175 мм. Отсутствие оформлен-
ных пищевых остатков в кишечнике личинок хам-
сы характерно для этого вида и отражает особенно-
сти её питания (Дука, Синюкова, 1970, 1976).

Питание личинок ставриды изучено на 35 экз.
TL 2.5–11.4 мм. У личинок 2-й размерной группы
(TL 2.3–3.5 мм), пойманных в районе Кавказа, в
кишечниках обнаружены копеподы (преимуще-
ственно Calanoida) ювенильных стадий, на долю
которых приходилось 95% общего количества по-
треблённых организмов. Среди них доминирова-
ли мелкие рачки длиной до 0.2 мм, доля которых
составила 63%. В кишечниках личинок ставриды
указанной размерной группы длина пищевых
объектов варьировала от 0.15 до 0.35 мм. Синюко-
ва (1964) показала ранее, что личинки ставриды
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2-й размерной группы наряду с имеющим боль-
шое значение желточным типом питания потреб-
ляли науплиусов копепод и мелких копеподитов
циклопоиды Oithona minuta (позднее идентифици-
рована как O. nana). Размеры потреблённых пище-
вых объектов варьировали в пределах 0.14–0.18 мм,
тогда как у личинок ставриды, пойманных у берегов
Кавказа в июле–августе 2019 г., пищевые объекты
были крупнее. Потребление личинками ставриды
кормовых объектов большего размера связано с из-
менениями структуры кормового зоопланктона в
результате исчезновения массовой O. nana, что
обусловило существенное сокращение мелкораз-
мерной фракции мезопланктона (Ковалев и др.,
1995). Летом 2019 г. в зоопланктоне по численно-
сти среди копепод доминировали более крупные
виды – Acartia (tonsa + clausi) (29%), Centropages
ponticus и Pseudocalanus elongatus (по 9% каждый);
среди кладоцер – Penilia avirostris (98%).

У личинок ставриды 3-й размерной группы
(TL 3.6–5.5 мм), отловленных на станциях Веко-
вого разреза, в кишечниках обнаружены копеподы
(Calanoida) науплиальных и копеподитных стадий;
у личинок из района Керчи – сильно переваренные
науплиусы и яйца гидробионтов (подразумеваются
яйца Cladocera, Copepoda и неидентифицирован-

Рис. 2. Размерные ряды личинок хамсы Engraulis encrasicolus, пойманных в Чёрном море в июле–августе 2019 г.: а – на
шельфе (<200 м), б – в глубоководной части (≥200 м). Число личинок по секторам (см. на рис. 1), экз.: 1 – 187, 2 – 18;
3 – 21 (шельф), 28 (глубоководная часть); 4 – 13; 6 – 32 (шельф), 223 (глубоководная часть). Каждый бокс включает 5
горизонтальных линий, которые обозначают 10, 25, 50 (медиана), 75 и 90% данных (от 25 до 75% данных заключены в
прямоугольник); (s) – значения за пределами 90% данных, (×) – среднее значение.

0

2

4

6

8

10

12

14

16

1 3 4 6 2 3 6Сектор

Д
ли

на
 (T

L
),

 м
м

(а) (б)

Рис. 3. Размерные ряды личинок ставриды Trachurus
mediterraneus в июле–августе 2019 г.: а – на шельфе
(<200 м), б – в глубоководной части (≥200 м). Число
личинок по секторам (см. на рис. 1), экз.: 1 – 13, 2 – 2,
3 – 5, 4 – 3, 5 – 2; 6 – 16 (шельф), 51 (глубоководная
часть). Ост. обозначения см. на рис. 2.

0

2

4

6

8

10

12

14

18

16

1 4 6 2 3 65Сектор

Д
ли

на
 (T

L
),

 м
м

(а) (б)



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 62  № 6  2022

ВИДОВОЙ СОСТАВ И ПИТАНИЕ ЛИЧИНОК РЫБ 693

ные мелкие яйца). В кишечниках личинок из рай-
она Каркинитского залива (северо-западный сек-
тор) встречались только рачки, среди них суще-
ственное значение имели кладоцеры, доля которых
составила 45% потреблённых пищевых объектов
при доминировании P. avirostris. Рачки были сильно
переваренными (рис. 4), средняя длина потреб-
лённых кладоцер составила 0.31 мм, копепод –
0.26 мм, вклад мелких копепод (<0.2 мм) достигал
50%, что согласуется с данными Синюковой (1964)
об активном экзогенном питании и невысоком
значении желточного питания личинок данной
размерной группы. У личинок ставриды из Кавказ-
ского прибрежья в пищевом комке доминирова-
ли копеподы (Calanoida и Cyclopoida) ювениль-
ных стадий, составлявшие 66% общей численно-
сти потреблённых организмов. На долю каланоид
приходилось 83%, среди которых доминировали
акарции. Длина потреблённых копепод варьиро-
вала от 0.1 до 0.5 мм. Доля мелкоразмерных копе-
под (<0.2 мм) в питании личинок 3-й группы снизи-
лась почти в два раза по сравнению со 2-й группой и
составила 36%. Кладоцеры, представленные в ос-
новном P. avirostris, составляли в пищевом комке
34%. Их длина варьировала от 0.20 до 0.65 мм, все
они были сильно переваренными. Кроме того,
единично в кишечниках встречались яйца гидро-
бионтов и мелкие диатомовые водоросли.

Личинки, отнесённые к 4-й размерной группе,
имели размеры (TL) 6.7–10.0 мм и встречались
только у берегов Кавказа. В анализ питания личи-
нок этой группы включён 1 экз. TL 11.4 мм со сход-
ным составом заглоченных организмов. В пищевом
комке личинок доминировали копеподы (Cala-
noida и Cyclopoida). Ювенильные стадии Calanoi-
da достигали 71% и значительно превосходили
долю Cyclopoida, представленных в основном ко-
пеподитами (V стадия) Oithona davisae. Среди кла-
доцер доминировали P. avirostris, размерный диа-
пазон которых варьировал от 0.25 до 0.55 мм. В
кишечниках личинок этой размерной группы до-

ля мелкоразмерных копепод (<0.2 мм) значитель-
но снизилась по сравнению с 3-й размерной груп-
пой и составила 6%. Размеры потреблённых ко-
пепод были выше и варьировали от 0.2 до 0.9 мм.

Таким образом, в питании личинок ставриды,
находящихся на смешанном и внешнем типах пи-
тания, доминировали копеподы ювенильных ста-
дий, в основном Calanoida, среди них преоблада-
ли Acartiidae. Существенное значение в отдель-
ных акваториях имели кладоцеры. Фотографии
разных пищевых объектов из кишечников личи-
нок ставриды приведены на рис. 4. Большинство
из них были сильно деформированы в результате
переваривания.

В секторе ЮБК мелкие личинки рыб не найде-
ны, а у всех крупных личинок разных видов (ста-
врида, хамса, игла-рыба и бычок чёрный Gobius
niger Linnaeus, 1758), пойманных у м. Форос (над
глубиной 1335 м), в кишечниках пищевые объекты
не обнаружены. Обычно крупные личинки этих ви-
дов, за исключением хамсы, крайне редко бывают
с пустыми кишечниками (Дука, Синюкова, 1970).
Возможно, это связано с плохими кормовыми усло-
виями в этом районе из-за низкой численности ко-
пепод ювенильных стадий и кормового зоопланк-
тона в целом (табл. 2).

При относительно высоком количестве по-
треблённых пищевых организмов средние индек-
сы потребления у личинок ставриды в районе Кав-
каза были: у 2-й размерной группы – 327 (20–1055),
у 3-й – 400 (20–1500), 4-й – 190 (51–469)q. Су-
точные исследования в период рейса не проводи-
ли. Для сравнения полученных индексов потреб-
ления с данными литературы (Синюкова, 1964) мы
ранжировали личинок по времени их поимки в мо-
ре вне зависимости от района сборов (рис. 5). Ин-
тенсивность питания изменялась в течение суток.

В утренней пробе обнаружен 1 экз. ставриды
(TL 16.6 мм). В его пищевом комке найдено 16 кор-
мовых объектов (Copepoda и Cladocera), средний

Рис. 4. Пищевые объекты из кишечника личинок ставриды Trachurus mediterraneus TL 4 мм, фото авторов: а – науплиус
Copepoda (Calanidae) 0.425 мм; б – Penilia avirostris 0.4 мм; в – копеподит Oithona davisae 0.275 мм; г – Cladocera (Podo-
nidae) 0.3 мм.

(а) (б) (в) (г)
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размер которых составил 0.55 мм. Все находив-
шиеся в кишечнике пищевые объекты были силь-
но деформированы, особенно науплиусы копе-
под и P. avirostris. Рассчитанный индекс потребле-
ния был низким и составил 60q, хотя обычно

в утренние часы наблюдается максимум пита-
ния (Синюкова, 1964).

Рацион является важнейшим показателем пи-
тания, позволяющим оценить количество пищи,
потребляемое за единицу времени. На основании

Таблица 2. Средние показатели основных таксономических групп кормового зоопланктона и численность ли-
чинок рыб в разных акваториях Чёрного моря в июле–августе 2019 г.

Примечание. Над чертой – численность, экз/м3, под чертой – биомасса, мг/м3.

Основные таксономические 
группы

Сектор у Крымского полуострова
Кавказский

секторсеверо-западный Вековой 
разрез

Южный 
берег Крыма Феодосийский Керченский

Копеподы

В том числе науплиусы, экз/м3 1293 6.3 24.6 30.6 16.8 467

Кладоцеры

Oikopleura dioica

Parasagitta setosa

Личинки донных животных

Кормовой зоопланктон в целом

Средняя масса кормового орга-
низма, мг/экз 0.0096 0.0280 0.0619 0.0583 0.0751 0.0293

Средняя численность
личинок рыб, экз/м2 56.8 7.3 14.0 9.5 2.5 32
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Рис. 5. Суточный ритм питания личинок ставриды Trachurus mediterraneus разных размерных групп в июле–августе
2019 г.; ( ) – 2-я (TL 2.3–3.5 мм), ( ) – 3-я (3.6–5.5), (j) – 4-я (6.7–11.4).
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данных о питании личинок ставриды в море ле-
том 2019 г. и сведений литературы о продолжи-
тельности питания и времени переваривания пи-
щи рассчитали суточные рационы (рис. 6). В Кар-
кинитском заливе личинки 2-й и 4-й размерных
групп отсутствовали, среднесуточный рацион ли-
чинок 3-й группы был невысоким – 10.2% массы
тела личинок. На Вековом разрезе в пробах были
личинки только 3-й размерной группы, их рацион
оказался минимальным. У берегов Кавказа присут-
ствовали личинки всех размерных групп. Рацио-
ны личинок 2-й и 3-й размерных групп были со-
ответственно 20 и 21.2% массы тела и близки между
собой. Рацион 4-й группы был ниже – 6.5% массы
тела. Снижение интенсивности питания с ростом
личинок ставриды отмечала и Синюкова (1964). Ра-
цион малька ставриды составлял 3% массы тела.

Исследовали спектры питания личинок и
мальков других обнаруженных в пробах видов
рыб. В кишечнике личинок малого бычка-бубыря
Pomatoschistus minutus обнаружены остатки науп-
лиусов копепод отряда Calanoida – у личинки TL
3.7 мм, массой 0.1 мг длина пищевых объектов ва-
рьировала от 0.250 до 0.275 мм; у личинок TL 5.3–
8.5 мм, массой 0.3–1.3 мг длина потреблённых ко-
пепод составляла 0.175–0.575 мм. У тюльки (2 экз.
TL 47 и 48 мм, масса 154 и 216 мг, пойманные в
Кавказском секторе над глубиной 1700 м) в ки-
шечниках обнаружены мелкие ракообразные
(Copepoda: A. tonsa, P. parvus и Cladocera: Pseude-
vadne tergestina, P. avirostris, Pleopis polyphemoides), яй-
ца гидробионтов, микроводоросли (Peridinium sp.).
Размеры обнаруженных рачков варьировали от
0.40 до 0.95 мм. В кишечниках иглы–рыбы домини-
ровали науплиусы и копеподиты Calanoida (0.200–
0.375 мм), также отмечены сильно переваренные
кладоцеры, в основном P. avirostris (0.3–0.6 мм).

Совокупность абиотических и биотических фак-
торов наряду с обеспеченностью пищей определяет
выживание личинок рыб (Архипов, 2015). Основ-

ной их пищей являются мелкие ракообразные –
копеподы и кладоцеры, в меньшей степени пела-
гические личинки донных животных. В период
исследований зоопланктон был обычным по со-
ставу для летнего периода. Пелагические копепо-
ды были представлены девятью видами, из кото-
рых массовые: A. clausi, Calanus euxinus, P. elonga-
tus, P. parvus, C. ponticus, Oithona similis и O. davisae;
кладоцеры – четырьмя видами: P. avirostris, P. poly-
phemoides, P. tergestina, Evadne spinifera. На шельфе
многочисленными были личинки двустворчатых
(Bivalvia) и брюхоногих (Gastropoda) моллюсков,
полихет (Рolychaeta) и циррипедий (Cirripedia).

Количественные показатели кормового зоо-
планктона и основных его таксономических групп
по секторам исследованной акватории существен-
но различались. Наиболее высокими численность и
биомасса кормового зоопланктона были в северо-
западном секторе. Минимальные величины чис-
ленности зарегистрированы у ЮБК, биомассы –
на Вековом разрезе (табл. 2).

Копеподы – важнейшая и массовая группа
морского планктона – являются промежуточным
звеном в пищевой цепи пелагиали между первич-
ной продукцией и личинками большинства ви-
дов рыб. В среднем копеподы составили 81%
численности кормового зоопланктона. Их чис-
ленность сильно разнилась по станциям от мак-
симума (16.4 тыс. экз/м3) на мелководной станции в
Каркинитском заливе до минимума (195 экз/м3) на
свале глубин у северо-восточного побережья Кры-
ма. По численности, независимо от района иссле-
дований, доминировали акарции, представленные
в основном A. clausi. Другой вид A. tonsa встречался
на мелководном шельфе в небольшом количе-
стве. Доля акарций в суммарной численности ко-
пепод изменялась от 29% у берегов Кавказа до
49% в северо-западном секторе. Структура доми-
нирования различалась по акваториям: в северо-
западном секторе субдоминантным видом была

Рис. 6. Суточные рационы и масса тела личинок ставриды Trachurus mediterraneus размерных групп (см. на рис. 5) в раз-
ных акваториях северной части Чёрного моря в 1957 г. (Евпаторийский р-н – по: Синюкова, 1964) и в июле–августе
2019 г.: ( ) – рацион, % массы личинок; (─) – средняя масса личинок, мг.
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O. davisae, составлявшая 17% численности копе-
под, за ней следовали науплиусы копепод (13%).
На станциях Векового разреза, у ЮБК и в Феодо-
сийском секторе субдоминантом была O. similis,
составлявшая соответственно 24, 26 и 15%. В Кер-
ченском секторе субдоминантом была O. davisae –
15%, у берегов Кавказа – науплиусы копепод
(21%) и O. davisae. Копеподы ювенильных стадий
(науплиусы и копеподиты) являются основой ра-
циона личинок рыб. Высокая численность науп-
лиусов отмечена в северо-западном секторе и у бе-
регов Кавказа, где сложились благоприятные для
личинок рыб трофические условия (табл. 2). В глу-
боководной зоне Векового разреза и вдоль ЮБК
до Керчи численности копепод и науплиусов ока-
зались невысокими, вероятно, условия питания
здесь были хуже.

Кладоцеры были вторыми по значимости в пи-
тании личинок рыб. Их доля в суммарной числен-
ности кормового зоопланктона была существен-
но ниже по сравнению с копеподами и обычно не
превышала нескольких процентов, увеличиваясь
до 10–15% на отдельных станциях шельфа; мак-
симальной (30%) она была у берегов Кавказа. У
ЮБК, в секторах северо-западном и Феодосий-
ском в суммарной численности кладоцер домини-
ровали два вида – P. avirostris и P. polyphemoides – с
близкими величинами. В других акваториях доми-
нировал какой-то один вид: на вековом разрезе –
E. spinifera (60%), в секторе Керчи – P. polyphemoides
(77%), у берегов Кавказа – P. avirostris (98%).

ОБСУЖДЕНИЕ
В Чёрном море у берегов Крыма в конце пер-

вой декады 2000-х гг. отмечено увеличение коли-
чества видов и численности личинок рыб после ка-
тастрофического падения этих показателей в пер-
вой половине 1990-х гг. (Климова и др., 2019а). По
сравнению с 1990-ми гг. отмечено увеличение до-
ли личинок промысловых видов-мигрантов: хам-
сы и ставриды (Климова и др., 2019б, 2021). По-
степенное увеличение видового богатства и чис-
ленности личинок рыб связано с улучшением их
кормовой базы. Действительно, на протяжении
2000-х гг. зарегистрировано постепенное увели-
чение численности кормового зоопланктона (За-
городняя, Морякова, 2011; Arashkevich et al., 2014).
Летом 2019 г. численность и биомасса зоопланк-
тона в Каркинитском заливе стали соизмеримы с
величинами конца 1950-х гг., когда были выпол-
нены основополагающие работы по питанию личи-
нок черноморских рыб (Дука, Синюкова, 1970). Ав-
торы подробно описали спектры питания личинок
рыб и рассчитали индексы потребления, продол-
жительность переваривания пищи, суточные
ритмы питания и рационы.

Климатические изменения, а именно быстрый
прогрев поверхностного слоя воды моря, вероят-

но, способствуют более раннему началу резуль-
тативного нереста летненерестующих видов рыб
(Климова и др., 2019в). В конце 1950-х гг. летняя
температура поверхностного слоя воды при ис-
следовании питания личинок рыб у берегов Крыма
варьировала от 21.2 до 23.0°С (Синюкова, 1964). В
июле–августе 2019 г. температура поверхности
моря была выше и достигала у Керчи 24.6°С, в Кар-
кинитском заливе – 26.1°С, в районе Кавказа –
26.6°С. Температурный режим вод влияет на ди-
намику гонадосоматического индекса (ГСИ) рыб
(Мельникова, Кузьминова, 2020). При повышении
среднемесячной температуры до 25.5°С ГСИ увели-
чивается. При среднегодовой июньской температу-
ре 21.5°С могут нереститься как старшие, так и
младшие возрастные группы ставриды (Мельни-
кова, Кузьминова, 2020). Хорошие кормовые и тем-
пературные условия, вероятно, удлиняют период
размножения, а нерест ставриды младших возраст-
ных групп приводит к увеличению доли более мел-
ких личинок. Можно предположить, что с этим
связаны меньшие, чем в 1960-е гг., размеры вылу-
пившихся личинок ставриды и высокий процент
мелкоразмерных личинок летом 2019 г.

Суточные рационы личинок ставриды 3-й раз-
мерной группы в середине прошлого века состав-
ляли 28.5–33.5% массы тела (Синюкова, 1964) и
были выше рассчитанных нами. Летом 2019 г. в
северо-западном секторе рацион составил 10.2%
массы тела, в Керченском – 18%. Максимальный
рацион отмечен у берегов Кавказа – 21.2%, мини-
мальный – на станциях Векового разреза: 2%. Чис-
ленность кормового зоопланктона летом 2019 г. бы-
ла в два–три раза ниже, и только в северо-западном
секторе (13913 экз/м3) соизмерима с показателями
тех лет.

Максимальные суточные рационы у личинок
ставриды отмечены при переходе от смешанного
к экзогенному типу питания (3-я размерная груп-
па). В дальнейшем с ростом личинок рационы сни-
жались. Аналогичную закономерность выявила
Синюкова (1964). Однако по её данным величи-
ны рационов не зависели от количества кормовых
организмов. Наши исследования показали, что
более высокие рационы были у личинок из севе-
ро-западного и Кавказского секторов, в которых
отмечено обилие копепод ранних стадий развития.
В секторе ЮБК при низкой численности копепод
личинок рыб обнаружено мало и все они, включая
ставриду, имели пустые кишечники, что не харак-
терно для этого вида (Дука, Синюкова, 1970).

Величины суточного рациона связаны с индек-
сами потребления, а последние напрямую зависят
от количества потреблённых пищевых организ-
мов. В конце 1980-х гг. средние индексы потреб-
ления у личинок ставриды в районе Крыма со-
ставляли 130–140, у побережья Кавказа – 75–
90q (Ткач, 1995). Летом 2019 г. индексы потреб-
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ления существенно выросли относительно конца
1980-х гг. и варьировали, например у Кавказа, от
190 до 400q, оставаясь при этом ниже показате-
лей середины прошлого века. В свою очередь не-
высокие индексы потребления не всегда являют-
ся показателями плохих кормовых условий. Лип-
ская (1959) на примере султанки установила, что
летом процесс переваривания пищи происходит
быстрее, пища не накапливается в кишечнике.
Вероятно, невысокие значения индекса потреб-
ления, полученные нами, обусловлены высокой
температурой воды.

Синюкова (1964) отмечала чётко выраженную
избирательность (два–три вида пищевых объек-
тов) в питании личинок ставриды. Летом 2019 г.
при отсутствии в море O. nana личинки 3-й раз-
мерной группы потребляли кладоцер и массовых
в планктоне акарций, тогда как, по данным Си-
нюковой (1964), акарций отмечали в питании ли-
чинок ставриды 4-й группы. Экологически близ-
кий с O. nana вид O. davisae впервые зарегистри-
рован в Севастопольской бухте (Чёрном море) в
начале 2000-х гг. (Загородняя, 2002), позже он по-
явился в открытом море (Темных и др., 2012). Ле-
том 2019 г. повышенная численность O. davisae от-
мечена только на нескольких прибрежных станци-
ях, тогда как в открытом море она была низкой по
сравнению с ранее массовой O. nana. В кишечниках
личинок ставриды O. davisae встречалась только в
Кавказском секторе. Личинки ставриды в основ-
ном потребляли массовые виды – акарций, науп-
лиусов других каланоид и кладоцер, находящихся
на ранних стадиях развития.

Исследования суточного ритма питания личи-
нок ставриды (рис. 5) показали, что интенсив-
ность питания разных возрастных групп может
различаться, что совпадает с результатами, полу-
ченными Синюковой (1964).

Таким образом, в северной части Чёрного мо-
ря в июле–августе 2019 г. сложились благоприят-
ные условия для развития личинок рыб: отмечена
их высокая численность при доминировании
промысловых видов – хамсы и ставриды. Личин-
ки представлены широким размерным диапазо-
ном, что в совокупности с обилием кормовых ор-
ганизмов в кишечниках указывает на хорошие
условия для их развития и выживания и подтвер-
ждает результаты наших исследований на протяже-
нии последних лет (Климова и др., 2019а, 2019б,
2019в, 2021).

ВЫВОДЫ

1. В Чёрном море в июле–августе 2019 г. иден-
тифицированы личинки 21 вида рыб из 14 се-
мейств. Средняя численность личинок варьиро-
вала от 2.5 экз/м2 на траверзе Керченского п-ова до
56.8 экз/м2 в северо-западном секторе исследова-

ний. Доминировали личинки хамсы: на шельфе они
составили 79.3%, в глубоководных районах – 75.9%
общей численности личинок рыб в этих аквато-
риях. Вторыми по обилию были личинки ставри-
ды, на долю которых приходилось соответствен-
но 10.5 и 16.2%.

2. При отсутствии O. nana и невысокой чис-
ленности О. davisae в открытом море личинки
ставриды потребляли науплиусов акарции. Цик-
лопоида О. davisae пополнила спектр питания ли-
чинок ставриды, однако встречалась в их кишеч-
никах только в акваториях с высокой численностью
рачка, например, у берегов Кавказа. В пищевом
комке личинок хамсы TL 6.3–14.2 мм отмечены
науплиальные стадии копепод (Calanoida) дли-
ной 0.100–0.175 мм. В пищевом комке личинок ста-
вриды доминировали Cladocera и Copepoda (Cala-
noida), в то время как в 1960-е гг. преобладали Co-
pepoda (Cyclopoida). Летом 2019 г. средние размеры,
индексы потребления (190–400q) и рационы
(2.0–21.2% массы тела) личинок ставриды оказа-
лись ниже величин, зафиксированных в середине
прошлого столетия, что может быть связано с отно-
сительно невысокой численностью зоопланктона.

3. В зоопланктоне доминировали копеподы,
более высокие численности которых зарегистри-
рованы в северо-западном (10.2 тыс. экз/м3) и в
Кавказском (2.2 тыс. экз/м3) секторах, отличав-
шихся обилием науплиусов копепод – основной
пищей личинок рыб. В обоих секторах рационы
личинок ставриды были выше, чем в остальной
исследованной акватории. Летом 2019 г. цикло-
поида-вселенец O. davisae из-за низкой числен-
ности в море не имела существенного значения в
питании личинок ставриды.

4. Обилие мелкого зоопланктона и данные по
питанию личинок рыб подтверждают относительно
хорошие кормовые условия летом 2019 г. по сравне-
нию с 1990-ми гг., когда в Чёрном море регистри-
ровали массовое развитие мнемиопсиса и резкое
сокращение численности зоопланктона. Видовое
разнообразие личинок рыб, их высокая числен-
ность, широкий размерный диапазон, обилие
кормовых объектов в кишечниках личинок, сре-
ди которых преобладали копеподы и кладоцеры
ранних стадий развития, свидетельствовали о
благоприятных условиях питания, что является
одним из важнейших факторов, определяющих
выживание личинок.
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ДИСКРИМИНАНТНАЯ ГЕОГРАФИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ РАЗМЕРА 
И ФОРМЫ ОТОЛИТОВ САККУЛЮСА У АТЛАНТИЧЕСКОГО ПАГЕЛЯ 

PAGELLUS ERYTHRINUS (SPARIDAE) В ЗАЛИВЕ ГАБЕС, ТУНИС#
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Проведён анализ 243 отолитов саккулюса Pagellus erythrinus на станциях Чебба, Сфакс, Габес и Зар-
зис залива Габес, Тунис. Исследовали форму отолитов, а также измеряли их длину, ширину, пло-
щадь и периметр. Цель работы − оценить географическую изменчивость формы и размера отолитов
и роль величины потенциальной билатеральной флуктуирующей асимметрии их параметров в диффе-
ренциации популяций вида. Анализ формы отолитов показал значимые различия (λ Уилкса = 0.1661, p <
< 0.0001) по величине асимметрии (левые – правые отолиты) между особями с четырёх станций, а
также у особей в пределах станций Чебба и Габес. Значимые различия по форме только левых и
только правых отолитов обнаружены между особями следующих станций: Чебба – Габес, Чебба –
Зарсис, Габес – Сфакс, Габес – Зарсис и Сфакс – Зарсис. Значимая флуктуирующая асимметрия
ширины наблюдается только у особей станций Сфакс и Габес. Дискриминантный анализ формы
контуров отолитов свидетельствует о наличии трёх основных стад: Чебба + Сфакс, Габес и Зарсис.
Стратегия эксплуатации каждого из этих стад должна быть уникальной.

Ключевые слова: атлантический пагель, Pagellus erythrinus, Sparidae, отолит, саккулюс, форма отоли-
та, размер отолита, дескрипторы Фурье, залив Габес, Тунис.
DOI: 10.31857/S0042875222060200
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МОРФОЛОГИЯ ОТОЛИТОВ СЕРЕБРЯНОГО CARASSIUS GIBELIO 
И ЗОЛОТОГО C. CARASSIUS КАРАСЕЙ (CYPRINIDAE)#
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После доработки 17.05.2022 г.
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Морфология астерискуса, лапиллуса и (частично) сагитты описана у серебряного и золотого кара-
сей из небольшого естественного пруда Нижегородской области. Для определения межвидовых
различий проведён анализ формы отолитов. Сравнение структуры отолитов показало, что у второго
вида лапиллус имеет более округлую форму. Длина астерискуса (в переднезаднем направлении)
превышает его ширину (в дорсовентральном направлении) у серебряного карася, но длина астери-
скуса меньше его ширины у золотого карася. Направленная билатеральная асимметрия отмечена
для некоторых параметров отолитов. Оба вида значимо различаются по шести индексам формы
астерискуса и лапиллуса. Три группы (в основном неполовозрелые C. gibelio FL < 70 мм, преимуще-
ственно половозрелые C. gibelio FL > 100 мм и C. carassius FL 37–86 мм) чётко различаются по форме
астерискуса и лапиллуса, оценённой посредством анализов Фурье и вейвлет. Морфология отолитов
может использоваться в качестве дополнительного диагностического признака для идентификации
видов рода Carassius и возможных гибридных особей.

Ключевые слова: серебряный карась Carassius gibelio, золотой карась C. carassius, морфология отоли-
тов, астерискус, лапиллус, сагитта, индексы формы, анализ Фурье, вейвлет-анализ.
DOI: 10.31857/S0042875222060261
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ОСОБЕННОСТИ БИОЛОГИИ МАССОВЫХ РЫБ В РОССИЙСКИХ ВОДАХ 
ЧУКОТСКОГО МОРЯ. 3. СЕМЕЙСТВА СЕЛЬДЕВЫЕ CLUPEIDAE, 

КОРЮШКОВЫЕ OSMERIDAE, ЛОСОСЁВЫЕ SALMONIDAE
© 2022 г.   А. В. Датский1, *, Е. В. Ведищева1

1Всероссийский научно-исследовательский институт 
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На основе исследований 1995–2020 гг. выделены массовые и потенциально промысловые рыбы
российских вод Чукотского моря. Из 72 видов, отмеченных в траловых уловах, 16 видов из шести се-
мейств являлись массовыми, среди которых корюшковые (Osmeridae), лососёвые (Salmonidae) и
сельдевые (Clupeidae) составляли в среднем соответственно 1.5, 0.2 и 0.1% всей промысловой био-
массы морских рыб. Для видов проанализированных семейств рассмотрены размерно-возрастные
и весовые характеристики, особенности линейного и весового роста, сроки, масштабы и условия
нереста. Проведено сравнение биологических показателей рыб из Чукотского и Берингова морей,
прочих водоёмов. Навага Eleginus gracilis, корюшка Osmerus mordax dentex, треска Gadus macrocepha-
lus, чёрный палтус Reinhardtius hippoglossoides, некоторые виды керчаков представлены преимуще-
ственно молодью и неполовозрелыми особями, появление старшевозрастных рыб отмечено в климати-
чески тёплые годы. Для минтая G. chalcogrammus, тихоокеанских лососей, желтобрюхой Pleuronectes
quadrituberculatus и звёздчатой Platichthys stellatus камбал свойственно присутствие старшевозрастных
особей. У сайки Boreogadus saida, северной палтусовидной Hippoglossoides robustus, желтопёрой Li-
manda aspera, сахалинской L. sakhalinensis, хоботной L. proboscidea камбал, сельди Clupea pallasii,
мойвы Mallotus villosus catervarius, бородавчатого керчака Myoxocephalus verrucosus в пределах чукот-
ского шельфа зарегистрированы меньшие размеры тела, нежели в Беринговом море.

Ключевые слова: сельдевые Clupeidae, тихоокеанская сельдь Clupea pallasii, корюшковые Osmeridae,
тихоокеанская мойва Mallotus villosus catervarius, зубастая корюшка Osmerus mordax dentex, лососёвые
Salmonidae, кета Oncorhynchus keta, чавыча O. tshawytscha, нерка O. nerka, северная мальма Salvelinus
malma, биология, перспективы промыслового использования, Чукотское море, Берингово море.
DOI: 10.31857/S0042875222060078

В двух первых сообщениях (Вопросы ихтиоло-
гии. 2022. Т. 62. № 4. С. 387–412. № 5. С. 572–591)
представлены многолетние материалы по промыс-
ловой биомассе морских рыб и особенностям био-
логии представителей семейств тресковые Gadi-
dae, камбаловые Pleuronectidae и рогатковые Cot-
tidae в пределах российских вод Чукотского моря.
Для массовых видов этих семейств проанализи-
рованы размерно-возрастные, весовые характе-
ристики рыб, особенности их линейного и весо-
вого роста, сроки, масштабы и условия нереста в
исследованном водоёме и прилегающей к нему
акватории северо-западной части Берингова мо-
ря. В данной статье приведены аналогичные дан-
ные по отдельным видам семейств сельдевые Clupe-
idae, корюшковые Osmeridae и лососёвые Salmoni-
dae, а также итоговое заключение об особенностях

биологии рыб российских вод Чукотского моря и
перспективах их промыслового использования.

Информация о материале и методике, а также
о промысловой биомассе массовых рыб в целом
приведена в первом сообщении (Датский и др.,
2022). Отметим, что основой послужили материа-
лы девяти комплексных траловых съёмок с 1995 по
2020 гг., проведённых на научно-исследователь-
ских судах Базы исследовательского флота ВНИ-
РО (до 2018 г. БИФ ТИНРО), в ходе которых вы-
полнено 366 тралений. В целом в летне-осенний
период исследованиями была охвачена значитель-
ная акватория российского сектора Чукотского мо-
ря, за исключением его прибрежной мелководной
части с глубинами < 26 м. Траловые съёмки в
2003, 2007, 2008 гг. были пелагическими, в прочие
годы – донными. Полученные данные по биологии
рыб чукотского шельфа сопоставляли с материала-

УДК 597.541.597.552.3.597.552.511
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ми траловых съёмок в северо-западной части Бе-
рингова моря, опубликованными ранее (Датский,
Андронов, 2007; Datsky, 2015а; Датский, Мазни-
кова, 2017), а также с прочими акваториями.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Семейство сельдевые (Clupeidae)

Тихоокеанская сельдь Clupea pallasii – пелагиче-
ская рыба, при этом в период суточных миграций
образующая значительные скопления и у дна. До-
стигает длины тела по Смитту (FL) 46 см, массы –
1.09 кг, предельного возраста – 18 лет (Науменко,
2001; Mecklenburg et al., 2016). Однако продолжи-
тельность жизни особей в большинстве популяций
не превышает 14 лет, основная масса рыб в период
нереста имеет возраст 4–9 лет и FL 25–32 см (Качи-
на, 1986; Нагульная сельдь …, 2001, 2004). Отли-
чительной особенностью вида в северной части
ареала является уменьшение размеров тела рыб с
юга на север, обусловленное различием в скорости
роста, на который влияют обилие, доступность и
состав корма, а также температурные условия в пе-
риод миграционной активности сельди (Качина,
1986; Науменко, 2001; Лобода, Жигалин, 2017). В
Чукотском море сельдь не столь многочисленна,
как в Беринговом и Охотском морях, однако мо-
жет формировать локальные промысловые скоп-
ления (Датский и др., 2022. Табл. 2).

На чукотском шельфе сельдь была представле-
на особями FL 8–31 см. Основу скоплений со-
ставляли рыбы FL 9–15 см и 21–26 см. В пелагиа-
ли, в отличие от придонных слоёв, сельдь имела
большие размеры. В первом случае доминирова-
ли особи FL 23–26 см с незначительным присут-
ствием годовиков FL 9–12 см, во втором, наоборот,
уловы в основном состояли из рыб FL 10–15 см, а
особи FL > 21 см встречались в меньших количе-
ствах (рис. 1). Так же хорошо заметно присут-
ствие в акватории Чукотского моря в тёплые по
гидрологическим параметрам годы (2018–2020)
более рослой молоди. Данный факт может быть
обусловлен смещением сельди в этот период в се-
верном направлении и соответствующим измене-
нием рациона питания (Andrews et al., 2016; Ya-
sumiishi et al., 2020).

Сельдь с чукотского шельфа имеет существен-
но меньшие размеры тела, нежели рыбы из севе-
ро-западной части Берингова моря, где основу
запасов составляли особи FL 30–34 см, а мо-
лодь практически не отмечена. Особенно велики
различия в размерах между представителями вида
в придонных слоях (рис. 2). Рыбы с наибольшими
размерами тела обитали в Корякском районе, где
велика вероятность присутствия нагульной кор-
фо-карагинской сельди, отличающейся от других
группировок наибольшими размерами тела (Нау-
менко, 2001; Датский, 2017). Особенностью этого

района является также примыкание к наваринско-
му шельфу глубоководных участков материкового
склона, что благоприятствует обитанию старшевоз-
растных рыб в придонных слоях. В мелководной
северной части Анадырского залива доля такой
сельди снижалась, преобладали рыбы FL 29–32 см,
отмечено появление в уловах молоди. Ещё значи-
тельнее уменьшались размеры рыб по направле-
нию к Берингову проливу, в бассейне Чирикова
(рис. 3). Здесь и в Анадырском заливе, по-види-
мому, доминирует половозрелая сельдь, пришед-
шая на нагул из восточной части Берингова моря
(Датский, Андронов, 2007; Лобода, Жигалин,
2017). Предположительно, восточноберингово-
морская сельдь совершает миграции и на чукот-
ский шельф (Науменко, Джагильдин, 1987; Meck-
lenburg et al., 2016), а присутствие здесь молоди
обусловлено её выносом течениями из северной
части Анадырского залива или близлежащих к
району исследований заливов и лагун северной
части Берингова моря, где вид может образовывать
местные локальные группировки. Подтверждает
единое нагульное пространство и встречаемость
сельди по всей пелагиали северной части Берингова
и восточной части Чукотского морей в пределах
американских вод по данным 2012–2013 гг., при
этом размеры рыб в целом были наибольшими в
южной части Чукотского моря, уменьшаясь к се-
веру моря и в акватории южнее Берингова проли-
ва (De Robertis et al., 2017).

Длина тела неполовозрелых рыб в районе ис-
следований составляла 8–15 см, масса – 2–32 г.
Самки были меньше самцов: 15–30 см и 32–265 г
против 19–30 см и 55–260 г (табл. 1). С увеличе-
нием длины рыб на каждые 5 см, начиная с 10 см
и заканчивая 30 см, масса возрастала соответ-
ственно на 25, 38, 98 и 95 г. При этом наибольший
прирост массы отмечен у рыб FL 24–25, 29–30 и
20–21 см (соответственно 39, 33 и 29 г). Размеры те-
ла сельди близки к таковым для восточноберинго-
воморской сельди, рассчитанным ранее (Дат-
ский, Андронов, 2007). Зависимость массы (W, г)
от длины (FL, см) сельди в российской части Чу-
котского моря описывается уравнением: W =
= 0.0022FL3.4778 (r = 0.98, n = 5133 экз.).

Линейный рост сельди характеризуется наи-
большими показателями в первые три года жизни
при постепенном уменьшении годовых приростов
по мере увеличения возраста рыб. Материалы по
линейному и весовому росту отдельных группиро-
вок вида, собранные до 2000-х гг., показали, что
восточноберинговоморская и анадырская сельди
в пределах северной части Берингова моря отно-
сятся к среднесозревающим, а рыбы зал. Коцебу в
Чукотском море – к медленносозревающим
(Науменко, 2001). Более поздние исследования
(Строганов и др., 2020), которые охватывали и
арктические моря, выявили средние показатели
роста сельди в пределах российского шельфа Чу-
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Рис. 1. Размерный состав сельди Clupea pallasii в траловых уловах в российских водах Чукотского моря: а – август 2007 г.
(M = 24.4 см, n = 442 экз.), б – сентябрь 2008 г. (M = 16.7 см, n = 30 экз.), в – сентябрь 2010 г. (M = 22.0 см, n = 55 экз.),
г – сентябрь 2018 г. (M = 16.4 см, n = 12 экз.), д – август 2019 г. (M = 16.2 см, n = 86 экз.), е – август–сентябрь 2020 г.
(M = 15.6 см, n = 46 экз.).
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котского моря, а также в море Лаптевых и у летнене-
рестующей (ивановской) сельди Белого моря. Отно-
сительно слабый рост показали рыбы Баренцева и
Карского морей − весенненерестующая (егорьев-
ская) сельдь Белого моря. При этом наиболее высо-
кий темп роста особей вида отмечен в бореальной
зоогеографической зоне (Берингово, Охотское мо-
ря, тихоокеанские воды), что согласуется с пред-
ставлениями о наиболее высоких показателях ро-
ста при оптимальных температурных значениях
(Бретт, 1983). Необходимо отметить, что прира-
щение длины и массы тела рыб многих сельдей, в том
числе и восточноберинговоморской, тесно связано с
численностью поколений (Науменко, 2001). Если
исходить из доминирующих размеров рыб в районе
исследований (рис. 1), которые присущи определён-

ным возрастным группам, то они близки к показа-
телям группировок северной части Берингова моря
(анадырской, восточноберинговоморской).

Соотношение полов у сельди по годам исследо-
ваний различалось, что, вероятно, связано с разным
количеством собранного материала (табл. 1). В от-
дельные годы преобладали самцы (1997, 2007 и
2010), в другие – самки (2019, 2020). В целом для
вида характерно незначительное преобладание
самок, самцы обычно созревают раньше и быст-
рее выходят из нерестового запаса. Массовое созре-
вание особей восточноберинговоморской группи-
ровки происходит на 2–3-м году жизни при FL
17–20 см (Качина, 1986).

Тихоокеанская сельдь – весенненерестующая
рыба, в различных широтах Берингова моря её
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Рис. 2. Размерный состав сельди Clupea pallasii морей в пелагических (а), донных (б) и смешанных (в) траловых уловах
в российских водах Чукотского (j) и Берингова (u) морей в 2001–2020 гг.
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размножение проходит с мая по июль. Нерестит-
ся вид в узкой прибрежной зоне (от уреза воды до
глубины 5–10 м) при температуре воды 3–9°С
(Науменко, 2001). В Чукотском море и прилегаю-
щих водах места размножения сельди не обнару-
жены, как и не выявлено наличия икры и личинок
(Logerwell et al., 2020). В то же время, учитывая от-
сутствие здесь большого числа производителей,
можно предположить незначительные масштабы
нереста в бухтах и заливах Чукотского п-ова (Колю-
чинская губа, Нешканская лагуна, заливы Лаврен-
тия, Мечигменский, Ткачен, бухты Пэнгигнгэй,
Аболишева). На недавнее окончание нереста ука-
зывают данные 2019 г., когда до 88% самок и 29%
самцов находились в посленерестовом состоянии
(стадия зрелости гонад VI–II). В большинстве же
своём сельдь в конце лета–начале осени форми-

ровала новые половые продукты с ускоренным их
созреванием у самцов (табл. 2).

Семейство корюшковые (Osmeridae)
Мойва Mallotus villosus catervarius принадлежит

к числу мелкоразмерных видов рыб с коротким
жизненным циклом: в пределах дальневосточных
морей её наибольшие длина и масса составляют
22 см и 70 г, а возраст – 7 лет (Mecklenburg et al.,
2016; Великанов, 2018). Размеры мойвы изменя-
ются в зависимости от района обитания, по на-
правлению к северным границам ареала её длина
уменьшается, достигая минимума в Чукотском мо-
ре (Науменко, 1986; De Robertis et al., 2017). При
этом у арктического побережья Канады отмечены
рыбы максимальной FL 25 см (Coad, Reist, 2004).
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Рис. 3. Размерный состав сельди Clupea pallasii в траловых уловах в российских водах в 2001–2020 гг.: (- -) – Чукотское
море (M = 18.1 см, n = 208 экз.); (—) – Берингово море: а – бассейн Чирикова (M = 24.0 см, n = 180 экз.), б – северная
часть Анадырского залива (M = 28.3 см, n = 622 экз.), в – Корякский район (M = 34.3 см, n = 1766 экз.).
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В Чукотском море этот вид корюшковых рыб в от-
дельные годы может формировать локальные про-
мысловые скопления (Датский и др., 2022. Табл. 2).

По данным траловых съёмок 2003–2020 гг.,
длина мойвы на чукотском шельфе варьировала в
пределах 4–17 см, при этом наибольшие размеры
рыб отмечены у дна в 2018–2020 гг., наименьшие –
в пелагиали в 2003, 2007 и 2008 гг. (рис. 4). В пер-
вом случае преобладали особи FL 12–15 см (в ос-
новном в возрасте 3+), во втором – 9–12 см (2+).
Присутствие мойвы в разных горизонтах, вклю-
чая придонные слои, а также тот факт, что у дна
она имеет большие размеры тела, подтверждается
и исследованиями из других районов (Науменко,
1996; Арсенов, Датский, 2004, 2017; Ormseth, 2019).
Необходимо отметить, что исключительно в тол-
ще воды встречались годовалые особи FL 4–8 см
(рис. 4а–4в), которые в основном предпочитают
мелководные участки шельфа (Датский, Андро-
нов, 2007).

В целом мойва в российских водах Чукотского
моря уступает по размерам рыбам, живущим в се-
веро-западной части Берингова моря, причём это
заметно по разным горизонтам обитания вида
(рис. 5). Разница в средних размерах рыб была не-
значительна в придонных скоплениях (13.2 про-
тив 13.4 см), достигая 2 см в пелагических (10.2

против 12.1 см). Акустические исследования се-
верной и южной акваторий Чукотского и северной
части Берингова морей в американских водах также
подтверждают увеличение длины тела мойвы в юж-
ном направлении: её модальные размеры составили
соответственно 5, 8 и 10 см (De Robertis et al., 2017).
При этом наибольший средний показатель рыб
зафиксирован в зал. Петра Великого в Японском
море – 17.0 см (Великанов, 2018).

Мойва Чукотского моря менее всего отлича-
лась от рыб из северной и центральной частей
Анадырского залива, что, вероятно, обусловлено
сходными рельефом дна и гидрологическими
условиями (рис. 6). Меньшие по размерам особи,
по сравнению с чукотским шельфом, встречались
в западной части залива, где значительное при-
сутствие молоди объясняется близостью этой ак-
ватории к местам массового нереста вида (Арсе-
нов, Датский, 2004). Наибольшие различия в дли-
не тела мойвы зарегистрированы при сравнении
рыб с самыми большими особями из акватории
юго-западнее м. Наварин. Отметим, что на раз-
мерно-возрастные ряды данного вида значитель-
ное влияние оказывает появление урожайных по-
колений, хорошо заметных в отдельные годы (Ве-
ликанов, 1986; Датский, 2017).
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Молодь мойвы в пределах чукотского шельфа
имела FL 6–12 см и массу 1–10 г. Самцов от самок
отличали большие предельные параметры тела,
однако в отдельные годы средние показатели по-
следних были выше (табл. 3). Максимальное увели-
чение массы отмечено у рыб FL 12–16 см, когда на
каждый сантиметр длины масса тела увеличивалась
на 4–6 г. Зависимость длина–масса для мойвы опи-
сывается уравнением: W = 0.0008FL3.7653 (r = 0.97,
n = 8312 экз.).

Для младшевозрастных классов мойвы харак-
терно преобладание самок, созревающих в массе
на втором году жизни. В возрасте 4 года и более
соотношение полов сдвигается в пользу самцов,
которые доминируют по причине повышенной
смертности рано созревающих самок (Науменко,
1990). В нашем случае, за исключением 2007 г.,

когда соотношение полов было равным, самки
преобладали в 1.5–2.0 раза над самцами. Следует
отметить, что на нерестилищах мойвы обычно
доминируют самцы (Коростелев и др., 2008; Ве-
ликанов, 2018), однако соотношение полов в те-
чение нерестового хода не является постоянным:
количество самок увеличивается к разгару хода и
затем снижается до минимального. Полученные
данные о биологическом состоянии вида на чукот-
ском шельфе − большинство рыб имели гонады на
стадии покоя и начала созревания (табл. 4) − свиде-
тельствуют об отсутствии недавнего нереста и ак-
тивном нагуле мойвы. Лишь в августе 2003 г. часть
самок была в посленерестовом состоянии, что мо-
жет указывать на возможность более позднего нере-
ста мойвы в арктических морях (Черешнев, 2008).

Таблица 2. Распределение сельди Clupea pallasii по стадиям зрелости гонад в российских водах Чукотского моря
в августе–сентябре 1997–2020 гг., %

Месяц, год Пол
Стадия зрелости гонад

n, экз.
II III IV V VI–II

Август, 1997
Самки 100 0 0 0 0 3
Самцы 20.0 80.0 0 0 0 5

Август, 2003
Самки 0 50.0 50.0 0 0 2
Самцы 0 50.0 50.0 0 0 2

Август, 2007
Самки 100 0 0 0 0 54
Самцы 93.1 6.9 0 0 0 58

Сентябрь, 
2010

Самки 35.3 64.7 0 0 0 17
Самцы 7.1 92.9 0 0 0 28

Август, 2019
Самки 22.2 0 0 0 77.8 9
Самцы 14.3 57.1 0 0 28.6 7

Август, 2020
Самки 28.6 71.4 0 0 0 7
Самцы 0 100 0 0 0 4

Таблица 3. Длина, масса и соотношение полов у мойвы Mallotus villosus catervarius из уловов в российских водах
Чукотского моря

Сроки 
работ 

(месяц, год)
n, экз.

Длина (FL), см Масса, г
Соотношение 
самки : самцыНеполо-

возрелые
Половозрелые Неполо-

возрелые
Половозрелые

самки самцы оба пола самки самцы оба пола

08.2003 175 1.0 : 2.0

08.2007 265 1.0 : 1.0

08–09.2018 276 – – 1.0 : 1.6

08–09.2020 242 1.0 : 1.5

8.4–12.1
9.7

9.3–14.8
11.3

8.8–16.3
11.5

8.8–16.3
11.3

2–10
4.5

3–22
7.8

2–34
8.8

2–34
8.2

6.1–10.5
8.2

8.0–15.2
10.3

8.0–13.0
10.1

8.0–15.2
10.1

1–6
2.8

2–20
5.7

1–13
5.2

1–20
5.3

−10.0 14.8
13.0

10.2–15.7
13.0

10.0–15.7
13.0

4–22
13.3

4–26
13.3

4–26
13.3

10.4–10.7
10.5

11.1–15.4
13.0

10.3–15.2
12.7

10.3–15.4
12.8

4–6
5.3

6–22
13.4

5–22
12.4

4–22
12.7
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В прибрежной зоне северо-западной части Бе-
рингова моря мойва размножается с конца июня
до середины июля при температуре воды 4.0–
8.0°С (Науменко, 1990). Обычные места массово-
го нереста мойвы здесь – Анадырский лиман,
бухты Эгвекинот, Угольная, Гавриила, Ушакова;
прибрежные участки у р. Хатырка и Мейныпыль-
гинской озерно-речной системы (Арсенов, Дат-
ский, 2004), б. Провидения (Барсуков, 1958). Се-
вернее, включая Чукотское море, её нерестилища
не обнаружены, но, как и у сельди, можно пред-
положить прохождение нереста в бухтах и заливах
Чукотского п-ова. Косвенным подтверждением
этого можно считать присутствие в августе–сен-
тябре личинок данного вида в восточной части
Чукотского моря (Logerwell et al., 2020).

Азиатская зубастая корюшка Osmerus mordax
dentex была обнаружена лишь в двух траловых
съёмках (в 2007 и 2020 гг.) в Чукотском море. Объ-
ясняется это тем, что, несмотря на широкую
встречаемость зубастой корюшки вдоль тихооке-
анского и арктического побережий (Черешнев,
2008; Chernova, 2011), она попадается большей ча-
стью на мелководных участках шельфа, и на боль-
шие глубины, где проводят траловые исследова-
ния, практически не выходит. При этом в тёплые
годы (а к таким можно отнести 2020-й – именно в
этом году были отмечены наибольшие поимки ко-
рюшки) рыбы совершают более обширные нагуль-
ные миграции, уходя дальше от берегов (Ormseth,
2019). Ещё одна особенность этого вида корюшек –
нерестовые миграции половозрелых особей в реки в

Рис. 4. Размерный состав мойвы Mallotus villosus catervarius в траловых уловах в российских водах Чукотского моря: а –
август 2003 г. (M = 11.2 см, n = 748 экз.), б – август 2007 г. (M = 8.3 см, n = 716 экз.), в – сентябрь 2008 г. (M = 10.8 см,
n = 1131 экз.), г – сентябрь 2018 г. (M = 13.3 см, n = 354 экз.), д – август 2019 г. (M = 13.9 см, n = 34 экз.), е – август–
сентябрь 2020 г. (M = 12.9 см, n = 242 экз.).
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мае–июне, тогда как молодь остаётся нагуливаться
на мелководье, где позднее к ним в конце лета–на-
чале осени присоединяются отнерестившиеся ры-
бы (Василец, 2000; Бугаев, Амельченко, 2019).

Среди корюшек этот вид выделяется довольно
крупными размерами: достигает FL 36 см, массы
430 г и возраста 10 лет. Основу уловов составляют
3−8-годовики FL 17−25 см, модальную группу (в
зависимости от орудия лова, возрастного состава
популяции, места и времени промысла) − 4−6-го-
довики (Василец, 2000; Бугаев и др., 2014). В северо-
западной части Берингова моря зубастая корюшка
массово встречается в приустьевых участках р. Ха-
тырка, Анадырском лимане, зал. Креста, Мечиг-
менских заливе и губе, лагуне Нэскэнпильгын,
Колючинской и Чаунской губах. В водах Анадыр-

ского лимана её длина и возраст варьируют в преде-
лах 13−31 см и 3−9 лет, преобладают 4−6-летние
рыбы FL 17−22 см (Арсенов, 2003; Черешнев, 2008).

На чукотском шельфе обитала самая мелкая
корюшка, зафиксированная по данным траловых
съёмок в северной части её ареала (рис. 7). В уло-
вах отмечены рыбы FL 10–14 см с доминировани-
ем модальной группы 10–12 см (до 79% уловов).
По-видимому, возраст такой корюшки составлял
2+, если исходить из анализа рыб прилегающих
акваторий (Василец, 2000; Арсенов, 2003). В Ана-
дырском заливе отлавливали более крупных
представителей вида FL 10–25 см с преобладани-
ем размерной группы 15–20 см (88%). Ещё более
крупная корюшка встречалась в траловых уловах в
пределах корякского шельфа – до 34 см, при этом

Рис. 5. Размерный состав мойвы Mallotus villosus catervarius в пелагических (а), донных (б) и смешанных (в) уловах в
российских водах Чукотского (j) и Берингова (h) морей в 2001–2020 гг.
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Рис. 6. Размерный состав мойвы Mallotus villosus catervarius в траловых уловах в российских водах в 2001–2020 гг.: (- -) –
Чукотское море (M = 13.2 см, n = 652 экз.); (—) – Берингово море: а–в – соответственно северная (M = 13.6 см, n = 316 экз.),
центральная (M = 13.9 см, n = 82 экз.) и западная (M = 10.6 см, n = 65 экз.) части Анадырского залива; г – Корякский
район (M = 17.0 см, n = 78 экз.).
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преобладание тех или иных размерных групп, веро-
ятно, свидетельствует об облове различных группи-
ровок рыб, нагуливающихся и нерестящихся в ре-
ках корякского побережья. Как показывают иссле-
дования, размеры корюшек в этих группировках
могут значительно различаться (Голубь и др.,
2012; Датский, 2017). Также можно отметить сни-
жение с возрастом темпа прироста длины и массы у
рыб в северном направлении: от р. Хатырка (Олю-
торско-Наваринский район) до р. Чаун (арктиче-
ское побережье Восточно-Сибирского моря) (Го-
лубь и др., 2012).

В северо-западной части Берингова моря самки
корюшки в среднем немного крупнее самцов: раз-
ница между самками и самцами в размерной группе
19−20 см достигает 1.4 см и 20 г, у крупных рыб она
ещё больше возрастает в пользу первых. В период

нагула отмечено незначительное преобладание са-
мок, в осенний период они созревают быстрее сам-
цов (Датский, 2017). По чукотскому шельфу не уда-
лось собрать аналогичные данные, так как все про-
меренные особи были неполовозрелыми.

После достижения половой зрелости при FL
16–18 см на 3–4-м году жизни у данного вида су-
щественно проявляются сезонные и межгодовые
изменения массы тела, что объясняется форми-
рованием половых продуктов, которые у самок
достигают более 20% массы рыб (Василец, 2000;
Черешнев, 2008). В северной части ареала (Чаун-
ская губа Восточно-Сибирского моря) созрева-
ние рыб происходит при больших параметрах те-
ла, причём сходные по размерам (19.2–19.6 см)
половозрелые самцы и самки в среднем на 10.8 и
16.4 г тяжелее неполовозрелых (Черешнев, 2008).
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Наличие крупных незрелых рыб в популяции ча-
унской корюшки свидетельствует либо о длитель-
ном периоде созревания, либо о пропуске еже-
годного нереста, что несвойственно виду в других
районах его ареала (McPhail, Lindsey, 1970; Че-
решнев и др., 2002).

В водоёмах Чукотского п-ова в пределах Чукот-
ского моря и прилегающих вод экология размноже-
ния зубастой корюшки не изучена (Черешнев,
2008). Места нереста не обнаружены, но, учитывая
отсутствие здесь большого числа производителей,
можно предположить незначительные масштабы
нереста в бухтах и заливах Чукотского п-ова (Колю-
чинская губа, Нешканская лагуна, заливы Лаврен-
тия, Мечигменский, Ткачен, бухты Пэнгигнгэй,
Аболишева). При этом нахождение молоди в тра-
ловых уловах в районе исследований может быть
как следствием выноса рыб из северной части Бе-
рингова моря через Берингов пролив, так и их на-

гульных миграций на чукотский шельф из мелко-
водных бухт и лагун Чукотского моря.

Семейство лососёвые (Salmonidae)

Тихоокеанские лососи бóльшую часть нагульно-
го времени проводят в приалеутских водах Тихого
океана (Бирман, 1985; Шунтов, Темных, 2011; The
ocean ecology …, 2018). В ходе преднерестовых ми-
граций они, помимо акваторий Охотского, Япон-
ского морей и тихоокеанских вод, формируют
значительные скопления на внутреннем шельфе
Берингова моря (Шунтов и др., 2007; Бугаев,
2015), встречаясь и в арктических водах (Череш-
нев, 2008; Шунтов, Темных, 2011). К примеру, в
пределах чукотского шельфа лососи (преимуще-
ственно кета Oncorhynchus keta, в меньшей степе-
ни чавыча O. tshawytscha и нерка O. nerka) отмече-
ны в траловых уловах в значительных количествах
(Датский и др., 2022. Табл. 2). Немаловажно так-

Таблица 4. Распределение мойвы Mallotus villosus catervarius по стадиям зрелости гонад в российских водах Чукот-
ского моря в августе–сентябре 1997–2020 гг., %

Месяц, год Пол
Стадия зрелости гонад

n, экз.
II III IV V VI–II

Август, 1997
Самки 100 0 0 0 0 2
Самцы 100 0 0 0 0 1

Август, 2003
Самки 98.1 0 0 0 1.9 53
Самцы 100 0 0 0 0 109

Август, 2007
Самки 100 0 0 0 0 125
Самцы 100 0 0 0 0 130

Сентябрь, 2018
Самки 56.1 42.1 1.8 0 0 107
Самцы 68.0 31.4 0.6 0 0 169

Август, 2020
Самки 87.5 12.5 0 0 0 96
Самцы 88.1 11.9 0 0 0 143

Рис. 7. Размерный состав азиатской зубастой корюшки Osmerus mordax dentex, по данным донных траловых съёмок
1996–2020 гг. на российском шельфе: (- -) – Чукотское море (M = 11.5 см, n = 14 экз.); Берингово море: (—) – Анадыр-
ский залив (M = 17.2 см, n = 445 экз.), (–s–) – Корякский район (M = 22.8 см, n = 408 экз.).
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же отметить, что в западной части Берингова мо-
ря (возможно, и в районе исследований) кроме
стад лососей, размножающихся в его бассейне,
нагуливаются представители многих популяций
из других азиатских (особенно японская искус-
ственная кета) и американских (нерка, чавыча,
кижуч O. kisutch, частично кета) группировок
(Шунтов, Темных, 2011).

На азиатском побережье абсолютно домини-
рует горбуша O. gorbuscha, уловы которой на по-
рядок превышают уловы прочих лососей (Шун-
тов и др., 2017; Датский и др., 2021). Кета – второй
по численности вид тихоокеанских лососей, ко-
торый в северной части ареала (северо-западная
часть Берингова моря) наряду с неркой и в мень-
шей степени чавычой играет немаловажную роль
в нектонных сообществах. Наибольшее присут-
ствие кеты здесь отмечается в июле–сентябре,
нерки – в августе–октябре, чавычи – в июле–ав-
густе. В начале–середине лета, как правило, пре-
обладают половозрелые рыбы, которые тяготеют
к шельфовым прибрежным участкам, к концу ле-
та и осенью, с их заходом в реки, основу нагульных
скоплений представляют уже неполовозрелые осо-
би, а также скатившаяся из рек молодь (Глебов,
2007а, 2007б; Заволокина, Заволокин, 2007).

Кета – относительно крупный вид тихоокеан-
ских лососей, достигающий FL 102 см, массы 9.8 кг
и возраста 10 лет (Coad, Reist, 2004; Рыбы …,
2010). Преданадромные миграции кеты, как и
прочих лососей, на север Берингова и юго-запад-
ную часть Чукотского морей обусловлены воздей-
ствием Центрально-Беринговоморского течения,
дающего начало тёплому Наваринскому течению.
Последнее вдоль корякского побережья следует в
сторону Анадырского залива и через прол. Чирико-
ва направляется к Берингову проливу. Благодаря
этому течению южная часть залива заполняется
трансформированными тихоокеанскими водами

положительных температур, способствующими
накоплению и развитию кормовой базы лососей
(Хен, Заволокин, 2015). По данным траловых съё-
мок 2003–2008 гг., у корякского побережья отме-
чено присутствие кеты FL 50–75 см с доминиро-
ванием особей FL 61–66 см (~60%). В Анадырском
заливе отлавливали рыб FL 55–79 см с модальной
группой 61–69 см (71%). Поимки этого вида на чу-
котском шельфе характеризовались ещё большими
размерами рыб: соответственно 66–82 и 70–72 см
(рис. 8). Учитывая, что кета FL > 52 см имеет возраст
3+ и старше (Заволокина, Заволокин, 2007), основу
скоплений лососей летом и в начале осени на севере
ареала представляют преимущественно старшевоз-
растные особи (Заволокина, Глебов, 2006; Заволо-
кина, Заволокин, 2007). При этом в Чукотском море
зарегистрированы наибольшие по размерам пред-
ставители вида (за период проведения съёмок в 2003,
2007, 2008 гг. промерено 15 экз.), которые встреча-
лись только в пелагиали, что вполне объяснимо,
учитывая их преимущественное обитание в по-
верхностном слое до 40 м (Шунтов и др., 2007).

Длина тела самок кеты в районе исследований
варьировала от 66 до 82 см (в среднем 72 см), мас-
са – от 5288 до 7100 г при среднем показателе 5465 г
(табл. 5). Самцы были несколько меньше самок
(FL 66–77, в среднем 71 см) при большей массе те-
ла (4206–7938, в среднем 5580 г) и незначительно
преобладали над самками: соотношение 1.3 : 1.0.
Зависимость длина–масса кеты в пределах чукот-
ского шельфа следующая: W = 0.0063FL3.1979 (r =
= 0.92, n = 15 экз.).

Полученные данные по кете из района иссле-
дований указывают на большие параметры тела
рыб при сравнении их с представителями вида из
низовьев рек Амгуэма и Чегитун, впадающих в
Чукотское море. Так, в первом водоёме длина са-
мок в возрасте 3+ составляла 60.5–70.0 (в среднем
65.8) см, масса – 2300–3780 (3040) г. Самцы этого

Рис. 8. Размерный состав половозрелой кеты Oncorhynchus keta, по данным пелагических траловых съёмок 2003–2008 гг. на
российском шельфе: (h) – Чукотское море (слева, M = 71.1 см, n = 15 экз.); Берингово море (справа): (- -) – Анадыр-
ский залив (M = 65.3 см, n = 1464 экз.), (–s–) – Корякский район (M = 63.8 см, n = 4486 экз.).
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же возраста имели предельные и средние значе-
ния длины и массы соответственно 62.0–74.5
(68.3) см и 3000–5500 (3804) г. Во втором водоёме
кета в возрасте 4+ была ещё мельче: самки – 60.0 см
и 2740 г, самцы – 62.0 см и 3100 г (Черешнев,
2008). В бассейнах рек Чукотского п-ова в преде-
лах северо-западной части Берингова моря (Се-
утакан, Аччен, Хатырка, Туманская и другие) рыбы
также имели меньшие размеры, нежели особи из
морских сборов, за исключением анадырской кеты
в пределах Анадырского лимана (Макоедов и др.,
1999, 2009; Черешнев, 2008; Голубь, Голубь, 2010).

Созревание кеты каждой возрастной группы
происходит при достижении определённых раз-
меров, при этом если при плохих условиях нагула
рыба не достигает размеров, характерных для
конкретного возраста, то она не нерестится и
приходит размножаться на следующий год. Размер-
ные границы для трёхлеток составляют ~ 50 см, че-
тырёхлеток – 53 см, для пятилеток – 60 см (Заво-
локина, Заволокин, 2007). В нашем случае все ры-
бы были длиной FL > 65 см и за исключением
одной особи имели гонады III–IV стадий разви-
тия (у шести самок и трёх самцов гонады были на
стадии развития III, у двух самок и трёх самцов –
на IV). У одного самца FL 67 см и массой 4576 г
половые продукты были незрелыми.

Помимо рек бассейна Анадырского лимана,
основного нерестового района в северо-западной
части Берингова моря, и второстепенных водоё-
мов беринговоморского побережья кета заходит
на нерест в реки арктического побережья Чукотки
(Раучуа, Пегтымель, Эквыватап, Амгуэма, Ванка-
рем, Кымъынейвеем) и Колючинской губы – Чеги-
тун и Кооленьваам (Черешнев, 2008; Голубь Е.,
Голубь А., 2010). В большинстве водоёмов она
встречается единично, только в реках Амгуэма,
Пегтымель и впадающих в лагуну Ванкарем её
численность достигает нескольких сотен экзем-
пляров. Не исключено, что многие рыбы, встре-
ченные в водоёмах арктического побережья, а
также в акватории Чукотского моря, не принад-
лежат к устойчивым местным популяциям, а яв-
ляются “блуждающими”. На это указывают неод-

нократные поимки кеты с текучими половыми
продуктами на значительном расстоянии от по-
тенциально пригодных для нереста мест или во-
обще в непригодных для размножения водоёмах,
например в устье лагуны Пынгопыльгин и в море
у м. Ванкарем (Голубь Е., Голубь А., 2010). Произ-
водители кеты заходят в реки с начала июля до се-
редины сентября, нерест начинается в первой по-
ловине августа и продолжается до ноября (Мако-
едов и др., 2009).

Чавыча – самый крупный из тихоокеанских
лососей вид, достигающий длины, массы и воз-
раста в российских водах соответственно 126 см,
45 кг и 10 лет (Черешнев, 2008; Рыбы …, 2010). У
арктического побережья Канады вид достигает
FL 160 см (Coad, Reist, 2004). По азиатскому побе-
режью чавыча распространена от южной части
Чукотского п-ова до лимана р. Амур. В Северной
Америке этот вид более многочислен, чем в Азии,
и встречается к югу от м. Барроу и зал. Коцебу до
р. Вентура в Калифорнии (Scott, Crossman, 1973;
Черешнев и др., 2002; The ocean ecology …, 2018).
По причине более высокой численности амери-
канские стада этого лосося проникают на значи-
тельно большие расстояния на запад (особенно
заметно это в Беринговом море), нежели азиат-
ские представители вида на восток (Шунтов и др.,
2010; Шунтов, Темных, 2011).

Чавыча имеет сложный возрастной состав:
продолжительность жизни молоди в пресной во-
де составляет 1–3 года, нагульный морской пери-
од занимает от 1 до 5 лет. Относительно высокая
её численность в море достигается только благо-
даря многовозрастной структуре морского стада
молоди. Половозрелая чавыча раньше остальных
лососей начинает преданадромные миграции и
уже в конце мая–начале июня начинает заходить в
реки, незначительно встречаясь в траловых съёмках
прибрежных районов вплоть до августа. По этой
причине основу траловых уловов составляет на-
гульная неполовозрелая молодь преимуществен-
но (до 90%) в возрасте 1.1 и 1.2 (Бугаев, 2007а).
Для западной части Берингова моря данный факт
отражается в снижении к осени доли крупнораз-

Таблица 5. Длина, масса и соотношение полов у кеты Oncorhynchus keta из уловов в российских водах Чукотского моря

Сроки работ 
(месяц, год) n, экз.

Длина (FL), см Масса, г Соотношение 
самки : самцыСамки Самцы Оба пола Самки Самцы Оба пола

08.2003 7 1.0 : 1.3

08.2007 3 – – – – –

09.2008 5 – – – – –

70.5–76.5
72.5

66.9–77.1
72.9

66.6–77.1
72.7

5288–6466
5702

4576–7938
6408

4576–7938
6105

66.2–71.8
68.1

4206–4876
4477

66.0–82.0
72.4

3700–7100
5322
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мерных особей и доминировании рыб FL 25–51 см,
которые в массе мигрируют в мелководный Ана-
дырский залив и севернее (судя по поимкам ча-
вычи в Чукотском море). Нахождение её здесь
также зависит от развития Центрально-Беринго-
воморского течения, при этом вид менее зависим
от температуры поверхностного водного слоя и
может перемещаться на большие глубины (встре-
чаясь в придонных горизонтах), нежели другие
виды тихоокеанских лососей (Глебов, 2007а).

По данным летне-осенних пелагических съёмок
2003–2008 гг., в северо-западной части Берингова
моря встречалась чавыча FL 30–93 см с преоблада-
нием размерной группы 34–46 см (~68%). Старше-
возрастные рыбы FL > 51 см второго и третьего
морских лет жизни не превышали 20% всех трало-
вых уловов. На чукотском шельфе в эти же годы
отмечены особи FL 45, 60 и 70 см, массой соответ-
ственно 1343, 2194 и 4300 г (рис. 9а), т.е. преиму-
щественно крупные рыбы. Две первые особи бы-
ли самками, последняя – самцом, все рыбы име-
ли гонады в стадии покоя. Учитывая сроки их
поимок (август–начало сентября), можно пред-
положить, что это нагуливающаяся неполовозре-
лая молодь, которая с осенним выхолаживанием
водных масс уйдёт в более южные районы, в аква-
тории зимнего нагула.

В водоёмах Чукотского п-ова чавыча в незначи-
тельных количествах встречается в начале июля–
конце августа. В зал. Креста, оз. Аччен, реках Се-
утакан, Чегитун длина тела таких самцов и самок
находилась в пределах 43.5–125.5 и 63.0–97.0 см,
масса – соответственно 1190–22500 и 3420–19950 г
(Черешнев, 2008). В Анадырском лимане текучие
особи отмечены в конце сентября, на востоке Чу-

котки – в середине августа–первой декаде сен-
тября (Макоедов и др., 2000). Так же как и кета,
чавыча, вероятно, заходит для нереста в неболь-
шие по протяжённости водоёмы арктического
побережья, однако такие миграции рыб единич-
ны и, вероятно, нехарактерны для вида. Из таких
северных нерестовых водоёмов известны следую-
щие: реки Эквыватап, Амгуэма, Ванкарем, реки
Колючинской губы – Чегитун и Кооленьваам
(Черешнев, 2008).

Нерка – ещё один массовый представитель ло-
сосёвых рыб, доживающий до 8 лет при макси-
мальных длине и массе 85 см и 8 кг (Coad, Reist,
2004; Черешнев, 2008). Этот вид в западной части
Берингова моря представлен половозрелыми ры-
бами, совершающими преднерестовые миграции
в реки, неполовозрелой нагульной молодью и вы-
ходящими из прибрежья покатниками. Основ-
ные подходы производителей нерки к побережью
Восточной Камчатки и Чукотки заканчиваются к
концу июля–первым числам августа (Бугаев,
1995, 2011; Голубь, 2007), в этот период в эпипела-
гиали начинает преобладать неполовозрелая мо-
лодь (Глебов, 2007б). В целом распространение
нерки, в отличие от кеты, в северном направле-
нии значительно менее интенсивное, к осени её
встречаемость и уловы на севере ареала снижают-
ся (Бугаев, 2007б; Глебов, 2007б), однако именно
в этот период часть рыб выходит в район Берингова
пролива (Шунтов и др., 2007) и в Чукотское море.
Из-за общего потепления водных масс северо-за-
падной части Берингова моря с начала 2000-х гг.
наметилось и общее увеличение присутствия ви-
да в этой акватории (Датский, 2019). Есть упоми-
нания о расширении ареала молоди кеты и осо-

Рис. 9. Размерный состав неполовозрелой чавычи Oncorhynchus tshawytscha (а) и половозрелой нерки O. nerka (б), по
данным пелагических траловых съёмок 2003–2008 гг. в российских водах: (h) – Чукотское море (слева), (–○–) – Берин-
гово море (справа).
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бенно нерки, как наиболее чувствительной к по-
теплению, и в исследованиях по восточной части
моря (Yasumiishi et al., 2020).

Размеры половозрелой нерки в июне–июле в
пелагиали северо-западной части Берингова мо-
ря находились в пределах 35–68 см с модальной
группой 55–60 см (64.3%). Учитывая, что в мор-
ских уловах смешиваются рыбы в возрасте до трёх
пресноводных и четырёх морских лет (Бугаев,
2007б), можно предположить присутствие особей
с одним (FL 35–38 см), двумя (47–48 см) и тремя
(>53 см) морскими годами жизни (рис. 9б). Из до-
минирующей последней размерной группы была
и нерка из пелагических уловов на чукотском
шельфе в 2008 г. Самка FL 64 см (рис. 9б) имела
массу 3434 г. Гонады у этой сравнительно круп-
ной рыбы находились на IV стадии развития. И,
вероятно, с учётом проведения траловой съёмки в
начале сентября рыбы должны были заходить на
нерест именно в водоёмы арктического побере-
жья. Длительное нахождение половозрелых осо-
бей в море вполне возможно для нерки (Бугаев,
1995, 2011; Глебов, 2007б), а в данном случае обу-
словлено длинным миграционным путём в Чу-
котское море и меньшим прогревом водных масс
здесь по сравнению с южными акваториями.

В водоёмах беринговоморского побережья Чу-
котки нерестовая миграция нерки начинается в
конце июня и продолжается до конца сентября–
ноября. По наиболее близкому к району исследо-
ваний оз. Аччен известно (Макоедов и др., 2000;
Бугаев, Кириченко, 2008), что средняя длина и мас-
са тела самцов были 70.6 см и 4867 г, самок – 63.3 см
и 3533 г (при максимальных длине и массе самцов –
78.0 см и 6550 г, самок – 70.0 см и 4950 г). К северу
от оз. Аччен, заходы этого вида отмечены в реки Ам-
гуэма, Чегитун, Кооленьваам (оз. Коолень), Гэт-
лянгэн, Курупкан (Черешнев, 2008), однако данные
по биологии рыб отсутствуют.

Северная мальма Salvelinus malma. Среди лосо-
сёвых рыб в траловых пелагических уловах 2003 г.
был встречен один представитель гольцов рода
Salvelinus – северная мальма. Это был неполо-
возрелый самец FL 26 см и массой 198 г. Учиты-
вая, что вид достигает FL 128 см, массы тела – 12 кг
и возраста 17 лет (Coad, Reist, 2004; Черешнев,
2008; Рыбы …, 2010), можно предположить на-
гульные миграции такой молоди в район исследо-
ваний из близлежащих рек, принимая во вни-
мание характерный для вида абсолютный хо-
минг (Черешнев, 2008). По причине единичных
поимок мальмы в траловых съёмках (а эту рыбу
можно отнести к массовым только при расшире-
нии исследований на мелководье) подобные ми-
грации, вероятно, не превышают глубин 30–40 м,
хотя вид может выходить в море на десятки и сот-
ни километров вдоль побережий.

Действительно, в водоёмах Чукотского п-ова
мальма представлена популяциями, ведущими
преимущественно диадромный образ жизни, т.е.
после нескольких лет жизни в пресных водах по
достижении средних размеров 14–18 см начинает
совершать ежегодные нагульные миграции в море
в начале лета, а в конце его возвращается в прес-
ные воды для размножения или зимовки. Про-
должительность её пребывания в море варьирует
от 1.0–1.5 до 2–3 мес. Анадромная миграция в ре-
ки проходит с начала июля до конца сентября с
пиком хода в августе. Первыми с чукотского шель-
фа уходят крупные зрелые рыбы, которые будут не-
реститься в этот же год, в середине миграции пре-
обладают незрелые и пропускающие нерест голь-
цы средних размеров, завершают её мелкие
незрелые гольцы, один раз побывавшие в море. На
арктическом побережье мальма встречается в реках
Колючинской губы (Чегитун, Уттывеем, Коолень-
ваам), реках Пегтымель, Эквыватап, Амгуэма, Ван-
карем, Кымъынейвеем (Черешнев, 2008).

В водоёмах Чукотского п-ова этот вид имеет
самые большие предельные размеры по сравне-
нию с более южными популяциями вида, в том
числе среди рыб с одинаковой структурой возрас-
та. Это обусловлено сочетанием двух особенно-
стей её биологии – более ранний возраст первого
ската в море, но более позднее (в среднем на 1 год)
созревание особей, что значительно (на 2–3 года)
увеличивает продолжительность соматического ро-
ста гольцов. Например, у мальмы из р. Чегитун воз-
раста 3.3+ средняя длина тела составляет 48.0 см,
средняя масса – 1174 г, что заметно больше, чем у
мальмы из р. Яма (Охотское море) такого же воз-
раста – 38.4 см и 600 г; такой же размах различий
наблюдается и при сравнении из этих рек рыб
возраста 4.3+: 47.8 см, 1122 г против 39.0 см, 633 г
(Черешнев и др., 2002).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Чукотское море является одним из арктиче-

ских морей, что априори вызывает ассоциации о
скудности ихтиофауны и низкой рыбопродуктив-
ности его акватории. На первый взгляд, действи-
тельно, российские воды сопредельных Чукотского
и Берингова морей значительно различаются так-
сономическим разнообразием рыбных сооб-
ществ. Если в водах Чукотского моря обнаружено
присутствие 110 видов рыб и рыбообразных, то
при приближении к юго-западной части Берин-
гова моря их число возрастает до 296 видов, до-
стигая в целом по его западной части 344 видов
(Datsky, 2015а, 2015b). Соответственно и перспек-
тивы промыслового использования сырьевой ба-
зы морских рыб Чукотского моря также суще-
ственно ниже (Datsky, 2016). В то же время среди
шести арктических морей, омывающих Россию,
Чукотское море (за исключением Баренцева),
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наиболее богато по числу представителей рыбно-
го населения и ресурсному потенциалу (Datsky,
2015а, 2015b). Этому в значительной степени спо-
собствует уникальное расположение этого водоё-
ма. С юга его водные массы подпитывают через
Берингов пролив тёплые и солёные, насыщенные
биогенами и биопродуцентами (бактерии, зелё-
ные растения, фито- и зоопланктон) течения се-
верной части Берингова моря, с севера и северо-
запада заходят холодные воды Северного Ледови-
того океана и приходящие через прол. Лонга рас-
преснённые воды Восточно-Сибирского моря (Ду-
манская, 2017; Андронов, Датский, 2019а, 2019б;
Фильчук и др., 2019; Danielson et al., 2020). Взаи-
модействие разнообразных водных масс и тече-
ний и приводит к формированию в пределах чу-
котского шельфа в летне-осенний период благо-
приятных условий для нагула разнообразных
представителей морской ихтиофауны.

Современные научные данные, полученные на
основе регулярных траловых исследований послед-
них лет в российской акватории Чукотского моря,
показали высокие промысловые запасы морских
рыб, достигающие в отдельные годы 446 тыс. т. В
среднемноголетнем плане основу биомассы со-
ставляли тресковые рыбы (до 92.6%), остальные се-
мейства значительно им уступали: камбаловые –
4.8%, корюшковые, рогатковые, лососёвые и сель-
девые – соответственно 1.5, 0.9, 0.2 и 0.1%. Среди
16 массовых видов наибольшая биомасса прихо-
дилась на минтая Gadus chalcogrammus, сайку Bo-
reogadus saida и северную палтусовидную камбалу
Hippoglossoides robustus, в сумме формирующих
97.3% всех промысловых запасов рыб.

Биомасса массовых видов рыб во многом зави-
сит от климато-океанологических перестроек,
происходящих в последние годы. Так, появление
в 2018–2020 гг. промысловых скоплений старше-
возрастного минтая в российских водах Чукот-
ского моря явилось следствием климатических и
океанологических изменений в Беринговом и Чу-
котском морях в эти годы (Плотников и др., 2020;
Baker et al., 2020; Basyuk, Zuenko, 2020; Danielson
et al., 2020; Siddon et al., 2020). Общее потепление
воздуха и морских вод, снижение площади мор-
ского льда и сроков его таяния, изменение цирку-
ляций течений и состава кормовой базы способ-
ствовали перераспределению части запасов минтая
в северную часть Берингова моря и миграциям ви-
да через Берингов пролив и в юго-западную часть
Чукотского моря (Орлов и др., 2019; Eisner et al.,
2020; Nishio et al., 2020; Baker, 2021; Orlov et al., 2021).
Повышение миграционной активности в северном
направлении в пределах Берингова моря в конце
2010-х гг. помимо минтая отмечено и для трески Ga-
dus macrocephalus, сельди, горбуши, мойвы, молоди
нерки (Eisner et al., 2020; Farley et al., 2020; Yasumiishi
et al., 2020; Датский, Самойленко, 2021).

Изменение климата последнего десятилетия в
целом привело к существенным перестройкам в
морских экосистемах, включая рыбные сообще-
ства, что в значительной мере отразилось на рас-
пределении ресурсов рыб, их биомассе и биоло-
гии. Вышеуказанное смещение части рыб в север-
ном направлении (в том числе и в Чукотское море)
обусловлено их поисками температурного оптиму-
ма и кормовой базы в условиях меняющейся сре-
ды обитания. Все сказанное выше способствова-
ло тому, что в конце 2010-х гг. в Чукотском море
отмечен аномальный рост запасов тресковых рыб, в
основном за счёт минтая. В 2018–2020 гг. в пределах
российского шельфа моря помимо минтая увели-
чилось присутствие трески, наваги Eleginus gracilis,
камбаловых рыб, зубастой корюшки; в отдельные
годы уловы некоторых из них достигали промысло-
вых величин. Напротив, с конца 1990-х гг. намети-
лось значительное снижение численности такого
холодолюбивого вида, как сайка.

Биология массовых видов рыб в Чукотском
море характеризуется важными особенностями
(табл. 6). Одни виды представлены здесь преиму-
щественно молодью и неполовозрелыми особями
(навага, корюшка, треска, чёрный палтус Rein-
hardtius hippoglossoides, некоторые виды керча-
ков), появление старшевозрастных рыб отмечено
только в климатически тёплые годы. Для других
представителей ихтиофауны свойственно при-
сутствие в большей степени половозрелых особей
(минтай, тихоокеанские лососи, желтобрюхая
Pleuronectes quadrituberculatus и звёздчатая Platich-
thys stellatus камбалы), что, вероятно, объясняется
лучшей физиологической приспособленностью
таких рыб к протяжённым нагульным миграци-
ям. Также надо отметить у отдельных видов (сай-
ка, северная палтусовидная, желтопёрая Limanda
aspera, сахалинская L. sakhalinensis, хоботная L. pro-
boscidea камбалы, сельдь, мойва, бородавчатый
керчак Myoxocephalus verrucosus) в пределах чукот-
ского шельфа меньшие размеры тела, нежели в
смежном Беринговом море. Последнее, вероятно,
обусловлено суровыми условиями обитания для
многих рыб, для которых акватория Чукотского мо-
ря является северной границей ареала со всеми вы-
текающими характеристиками (продолжительный
холодный период года, низкие температуры воз-
духа и водных масс, сложная ледовая обстановка,
малый период для развития кормовой базы, от-
сутствие благоприятных условий для нереста).

В целом представленная в нашем исследова-
нии информация об особенностях биологии мор-
ских рыб российских вод Чукотского моря несёт в
себе базовые знания о возможных перспективах
промыслового использования водных биоресур-
сов этого арктического водоёма. Результатом это-
го обобщения уже явились включение в перечень
используемых объектов промысла минтая и кор-
ректировка вылова сайки. В то же время удалён-
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ность Чукотского моря, его суровые климато-
океанологические условия, финансовая затрат-
ность экспедиционных работ и от этого их нерегу-
лярность оставляют множество нерешённых во-
просов в отношении биологии рыб и возможного
их освоения. Дальнейшее изучение биоресурсной
составляющей этой акватории необходимо рас-
ширить за счёт вовлечения в исследования мел-
ководной (бухты, лагуны, устья рек) и глубоко-
водной частей моря, расширения сроков работ,
установления мест и сроков нереста рыб, исполь-
зования различных типов судов и орудий лова.
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Исследованы структура популяций и особенности полового созревания серебряного Carassius gibelio
и золотого C. carassius карасей, обитающих в небольшом (площадь 588 м2) естественном пруду. Чис-
ленность особей первого вида в 2.4 раза выше, чем второго. Соотношение полов (самки : самцы) со-
ставляет соответственно 80.0 : 1.0 и 0.8 : 1.0. Серебряный карась представлен гиногенетической формой.
Популяции обоих видов имеют близкую возрастную структуру, особи достигают полового созревания в
возрасте 2–3 года, но темп роста серебряного карася существенно выше, чем золотого; последний явля-
ется мелкой (длина тела в среднем 55 мм) педоморфной формой. В водоёме особи обоих видов занимают
преимущественно разные экологические ниши, что ослабляет межвидовую конкуренцию.

Ключевые слова: серебряный карась Carassius gibelio, золотой карась C. carassius, симпатрия, структу-
ра популяций, половое созревание, бассейн средней Волги.
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В эволюции семейства Cyprinidae дупликация
генома, содержащего в диплоидном состоянии у
гипотетических предковых форм ~48 хромосом, со-
провождалась последующей редиплоидизацией;
многие современные диплоидные представители
семейства, включая род Carassius, имеют ~100 хро-
мосом (Leggatt, Iwama, 2003; Li, Guo, 2020; Przy-
był et al., 2020). Дупликация генома способствова-
ла генетическим инновациям, одна из которых
обусловила устойчивость к дефициту кислорода у
видов рода Carassius вследствие возникновения
нового механизма блокирования ацидоза путём
превращения накапливающейся анаэробным пу-
тём молочной кислоты в этанол, выделяемый жаб-
рами в воду (Fagernes et al., 2017). Другая адаптация
видов рода Carassius (C. gibelio и C. auratus) – гино-
генез (размножение вследствие активации яиц
спермой самцов других видов карповых рыб); при
этом даже в пределах одной популяции могут
присутствовать бисексуальные (гонохористы) и
моносексуальные (размножающиеся гиногенети-
чески) особи (Zhou et al., 2000; Li, Guo, 2020;
Przybył et al., 2020).

Род Carassius, до последнего времени включа-
ющий семь видов, имеет естественное распростра-
нение от Центральной Европы до Японии, дости-
гая в южном направлении Центрального Вьетна-
ма и рек, впадающих в Тонкинский залив. Новый
вид C. praecipuus недавно впервые описан за пре-

делами Восточной и Северной Азии и Европы –
из бассейна Меконга в Центральном Лаосе
(Kottelat, 2017). Некоторые виды, включая широ-
ко известную золотую рыбку C. auratus, интродуци-
рованы или случайно завезены во многие регионы
Европы и Азии. Серебряный карась распространён
от Восточной Европы до Северо-Восточного Ки-
тая и имеет прежнее название Carassius auratus
gibelio (Богуцкая, Насека, 2004). Сравнительно не-
давно описан неотип, названный C. gibelio (Cg) (Ka-
lous et al., 2012), но тем не менее Cg включает по
меньшей мере два вида, гибридные популяции и
формы разной плоидности, представляя пробле-
му для таксономии (Васильева, 1990; Васильева,
Васильев, 2000; Kalous et al., 2012; Rylková et al.,
2013; Kottelat, 2017). Триплоидные формы Cg име-
ют 141–166 хромосом, а также микрохромосомы.
Триплоиды представлены преимущественно сам-
ками, но могут продуцировать гаметы разной пло-
идности с образованием триплоидных самцов. В
отличие от других позвоночных триплоиды спо-
собны как к гиногенезу, так и к бисексуальному
размножению – гонохоризму (Zhou et al., 2000;
Knytl, Kalous, 2009; Boroń et al., 2011; Вехов, 2013;
Zhang et al., 2015; Przybył et al., 2020).

До 1990-х гг. большинство европейских попу-
ляций Cg состояло из триплоидных (3n) самок, раз-
множающихся гиногенетически. Впоследствии
обнаружены популяции разных типов: 1) толь-
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ко самки 3n, размножающиеся преимуществен-
но с самцами других видов рода Carassius или кар-
па Cyprinus carpio; 2) только особи обоих полов 2n;
3) особи обоих полов 3n и 2n; 4) популяции, вклю-
чающие особей 3n и 4n обоих полов (Вехов, 2013;
Przybył et al., 2020). Резкое увеличение численно-
сти Cg c 1990-х гг. и увеличение доли самцов в по-
пуляциях наблюдается в Турции (Erdogan et al.,
2014), Армении (Барсегян и др., 2017), Грузии (Ja-
poshvili et al., 2017) и в странах Восточной Европы
(Lusková et al., 2010; Boroń et al., 2011; Przybył et al.,
2020). В Восточной Украине и в Южной России
диплоидные популяции постепенно вытеснили
триплоидные (Liasko et al., 2011). В Цимлянском
вдхр. (р. Дон) до 1986 г. популяция Cg была пред-
ставлена гиногенетической формой с числом сам-
цов ≤ 1.2–2.0%, в то время как в 1990 г. доля 3n са-
мок, 2n самок и 2n самцов составила соответствен-
но 20.8, 51.4 и 27.8% (Абраменко, 2012). В Среднем
Поволжье увеличение численности Cg наблюда-
ется с середины 1980-х годов, в некоторых водо-
хранилищах этот вид приобрёл промысловое зна-
чение (Монахов и др., 2020), а в Цимлянском вдхр.
стал основным промысловым объектом (Абрамен-
ко, 2012). В целом, являясь пищевым конкурентом
для местной ихтиофауны и обладая сравнительно
невысокой хозяйственной ценностью, Cg рассмат-
ривается как нежелательный вселенец.

Наряду с вытеснением хозяйственно-ценных
карповых рыб инвазия Cg привела к значительному
сокращению численности или полному исчезнове-
нию аборигенного вида – золотого карася C. caras-
sius (Сс). Резкое снижение численности Сс отмече-
но в водоёмах России (Ручин, 2014; Artaev, Ruchin,
2016). На Дону серебряный карась полностью вы-
теснил золотого (Витковский, Богачев, 2005). В
республике Татарстан Сс встречается гораздо ре-
же, чем в XIX–XX вв.: из ~119 обследованных во-
доёмов только Cg обнаружен в 88, только Сс – в 14
и Cg + Сс – в 17 (Монахов и др., 2020. Рис. 9). Ана-
логичная ситуация наблюдается в Англии, где Сс
вытесняется дикой формой золотой рыбки и рас-
сматривается как вид, находящийся под угрозой
(Tarkan et al., 2009; Jeffries et al., 2017).

На протяжении последних десятилетий струк-
тура популяций Cg исследована главным образом
в сравнительно крупных водоёмах, а оценка взаи-
моотношений Cg и Сс при совместном обитании
почти полностью отсутствует. Некоторые данные
о биологии популяций Cg и Сс в небольшом пруду
Курьково, расположенном в Рузском р-не Мос-
ковской обл. в районе Глубокого озера приведены
Дмитриевой (1957). Проанализирована изменчи-
вость формы тела Cg и Сс из симпатрических попу-
ляций двух озёр Южного Урала с разной степенью
загрязнения техногенными радионуклидами (Бара-
нов, Васильев, 2018). Описаны особенности ро-
ста особей C. auratus в небольших прудах в
окрестностях г. Лондон (Англия) в условиях ал-

лопатрии и симпатрии (обитающих совместно с
Сс) (Tarkan et al., 2010). Исследование жизненно-
го цикла симпатрических популяций Cg и Сс поз-
волит лучше понять взаимоотношения этих ви-
дов и причины повсеместного снижения числен-
ности и исчезновения золотого карася.

Цель работы – исследовать структуру популя-
ций и особенности биологии рыб, обитающих в
небольшом лесном пруду, населённом почти ис-
ключительно Cg и Сс. Таким образом, влияние
каких-либо других видов рыб исключено. Отсут-
ствует и антропогенное воздействие: пруд удалён
от населённых пунктов, а мелкие особи не пред-
ставляют интереса для рыбаков.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Характеристика водоёма. Безымянный пруд,

названный нами Лесной, расположен в Боль-
шемурашкинском р-не Нижегородской обл.
(55°43′37.7′′ с.ш. 44°38′21.5′′ в.д.) на расстоянии
~1 км от д. Медвежий Лог (рис. 1). Пруд (площадь
588 м2, периметр 207 м) образован в результате воз-
ведения дамбы на ручье (по-видимому, в 1950-х го-
дах) и в настоящее время является, по существу,
естественным водоёмом. Пруд расположен в лож-
бине, с северо-восточной стороны ограничен лу-
гом с крутым подъёмом, переходящим в поле (вы-
ше зеркала воды на 5 м), а с остальных сторон
окружён лесом и кустарниками, вплотную под-
ступающими к воде. Наибольшая глубина (в юго-
восточной части) составляет 1.5 м, средняя глуби-
на ~0.5 м, дно илистое, но под слоем ила обнаруже-
ны конгломераты каолина (размером до 0.7 см), ко-
торые часто попадают в верши. Питание пруда за
счёт осадков и частично грунтовых вод; в юго-во-
сточной части вытекает ручей, часто полностью пе-
ресыхающий в середине лета. После засухи 2021 г. в
течение трёх летних месяцев уровень воды суще-
ственно понизился, и граница зеркала воды в раз-
ных местах водоёма отступила на 3–7 м от обыч-
ной. По береговой линии восточной части водоё-
ма – заросли тростника южного Phragmites australis,
дно полностью покрыто густым ковром роголист-
ника погружённого Ceratophyllum demersum, и лишь
в небольшом прибрежном восточном участке водо-
ёма обнаружена элодея канадская Elodea canaden-
sis. В течение 5 лет сбора материала (2017–2021)
помимо двух видов рода Carassius в водоёме от-
ловлены один экземпляр линя Tinca tinca длиной
тела по Смитту (FL) 157 мм (28.06.2020 г.; самка,
IV–V стадия зрелости гонад) и сеголетки окуня
Perca fluviatilis (июль–август 2020 г.; FL 39–54 мм,
n = 12). Особи линя в пруду, очевидно, единичны,
а личинки окуня, по-видимому, проникли из дру-
гого водоёма вследствие обильного паводка вес-
ной 2020 г.; окунь полностью исчез после суровой
зимы 2021 г. Кроме рыб в водоёме отмечен обыкно-
венный тритон Lissotriton vulgaris, а ранней весной



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 62  № 6  2022

ЖИЗНЕННЫЙ ЦИКЛ ДВУХ ВИДОВ РОДА CARASSIUS (CYPRINIDAE) 723

размножаются представители бесхвостых земно-
водных (Anura); головастики достигают высокой
численности и не покидают водоём до начала июля.

Сбор материала и биологический анализ. Рыб
отлавливали поплавочной удочкой и вершами с
размером ячеи 3–8 мм. Верши устанавливали на
расстоянии ~4 м от берега на 3–5 ч; внутрь поме-
щали прикормку, предназначенную для ужения
карповых рыб. Для отлова сеголеток использова-
ли подъёмную сеть и сачок (размер ячеи 3–5 мм).
Рыб живыми доставляли в лабораторию, где со-
держали в аквариумах не более 2 сут. Свежих нар-
котизированных особей фотографировали циф-
ровой камерой Olympus SP-350, определяли пол и
стадию зрелости гонад по шкале Макеевой (1992),
измеряли длину (полную (TL), стандартную (SL)
и FL), массу тела (W), массу тела без внутренно-
стей (w) и массу гонад (g). Для получения изобра-
жений мелких объектов (яичники и семенники
ювенильных особей, фрагменты гонад, структура
чешуи и отолитов) использовали микроскоп YE-
GREN TXB2-D7-DG (Китай), соединённый с
цифровой камерой SKT-ML500C-125A и ком-
пьютером; измерения выполнены с применением
программы ImageJ.

Диаметр ооцитов (>50 мкм) измеряли на изоб-
ражениях фрагментов яичников. Абсолютную
плодовитость определяли посредством подсчёта
общего числа ооцитов лидирующей порции или
числа таких ооцитов во фрагменте яичника с
определением его массы и последующим пере-
счётом на массу яичников.

Возраст сеголеток оценивали по дате поим-
ки, ориентируясь на даты массового нереста
(10–15 июня). Предприняты попытки определе-
ния возраста особей более старшего возраста по
чешуе, взятой в области тела под спинным плав-
ником. Кроме этого, у рыб извлекали отолиты
(астерискусы, а в некоторых случаях – лапиллу-
сы) и определяли зоны роста в отражённом свете,
направленном сбоку. Для более точной оценки
возраста (десятые доли года) использовали зад-
нюю область астерискуса, определяя соотношение
между расстоянием от границы последнего зимнего
прироста до края отолита и шириной предыдущего
годового прироста, измеренных вдоль радиуса,
проведённого от примордиума к краю отолита.

Оценка плоидности. Для оценки плоидности
определяли площадь ядер эритроцитов у 22 особей
Cg в соответствии с описанным ранее методом (Fla-
jšhans, 1997). Для сравнения измеряли площадь
ядер 11 особей Cc из того же водоёма. Мазки кро-
ви из сердца наркотизированных особей наноси-
ли на предметные стёкла и высушивали на возду-
хе в течение 10 мин. Мазки фиксировали, покры-
вая стёкла тонким слоем 96%-ного этанола и
высушивая; окраску препаратов не применяли.
Изображения клеток крови получали под мик-

роскопом Nikon Optiphot, соединённым с цифро-
вой камерой. Площадь ядер эритроцитов опреде-
ляли посредством инструмента Elliptical selections
в программе ImageJ; по меньшей мере 100 ядер
измеряли у каждой особи.

Анализ данных. Соотношение между массой (W, г)
и длиной тела (FL, см) аппроксимировали, исполь-
зуя степенную функцию W = a(FL)ᵇ (Sparre, Vene-
ma, 1998). Сравнение линейных зависимостей
длина–масса тела в логарифмической системе
координат проводили с применением критерия
Фишера. Коэффициент упитанности (K) рассчиты-
вали по унифицированной формуле (Мурза, Хри-
стофоров, 2009): K = W × 100/FL3. Гонадосомати-
ческий индекс (ГСИ) рассчитан по формуле:
ГСИ = g/w × 100. Параметрические и непарамет-
рические критерии использовали для сравнения
групп после оценки отличия распределения зна-
чений от нормального (тест Д’Агостино–Пирсо-
на). Статистические расчёты выполнены в про-
грамме GraphPad Prism 5.03.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Идентификация видов, относительная числен-

ность, соотношение полов. Особи обоих видов
близкого размера представлены на рис. 2. Наибо-
лее чётко Cg отличается от Cc по следующим
альтернативным признакам. 1) Серебристо-ко-
ричневая окраска тела с преобладанием серого
оттенка, плавники без розоватого пигмента про-
тив серебристо-коричневой окраски тела с преоб-
ладанием золотистого оттенка, грудные, брюшные
плавники и особенно анальный плавник у боль-
шинства особей имеют розоватый пигмент. 2) На
хвостовом стебле отсутствует поперечный тём-
ный пигментный поясок — поперечный тёмный
пигментный поясок на хвостовом стебле занима-
ет два–три вертикальных ряда чешуй и ограничен
от начала хвостовой лопасти двумя–тремя верти-
кальными рядами чешуй без чёрного пигмента.
3) Перитонеум чёрный — перитонеум светлый с
отдельными меланофорами. 4) Число жаберных
тычинок на первой жаберной дуге 46–47 — число
жаберных тычинок на первой жаберной дуге 24–
28. Во многих случаях особей Cg и Cc не удаётся раз-
личить по следующим признакам: 5) верхний край
спинного плавника слегка вогнутый или прямой —
верхний край спинного плавника слегка выпуклый;
6) число чешуй вдоль боковой линии 30–32 — число
чешуй вдоль боковой линии 32–33.

Из 674 особей Cg число самок с яичниками от
II до IV–V стадии зрелости – 622; самцов с семен-
никами от II до IV–V стадии зрелости – 8; юве-
нильных особей, пол которых не определяли, –
38; стерильных особей FL 102–146 мм с неразви-
тыми гонадами – 5, гермафродит – 1. Таким обра-
зом, соотношение полов особей Cg (самки : сам-
цы) составило ~ 80 : 1. Из 128 особей Cc число са-
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Рис. 1. Место сбора материала: а – географическое положение пруда Лесной; б – общий вид пруда с восточной сторо-
ны, 08.06.2019. Масштаб: 10 м.
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мок (яичники от II до IV–V стадии зрелости) – 50;
самцов (семенники от II до V стадии зрелости) –
61; ювенильных особей, пол которых не опреде-
ляли – 17. Соотношение полов Cc (0.8 : 1.0) значи-
мо не отличается от 1 : 1 (точный критерий Фише-
ра, p = 0.493).

Число рыб обоих видов (Cg и Cc) FL < 86 мм в
уловах вершами составило соответственно 312 и
128 особей. Доминирование Cg (в 2.4 раза), оче-
видно, отражает реальное соотношение числен-
ности обоих видов.

Плоидность. Площадь ядер эритроцитов 22 осо-
бей Cg и 11 особей Cc составила в среднем соот-
ветственно 9.1 (σ = 2.2, n = 2632) и 7.5 (σ = 2.1, n =
= 1150) мкм2 (рис. 3). Таким образом, соотноше-
ние между площадью ядер эритроцитов особей Cg
и Cc равно 1.2. Средняя площадь ядер эритроци-
тов самок и самцов Cg – 9.0 (σ = 2.2, n = 2391) и 9.7
(σ = 2.1, n = 241) мкм2; самок и самцов Cc – 7.6
(σ = 1.9, n = 615) и 7.3 (σ = 2.3, n = 535) мкм2. Раз-
личия между значениями этого параметра у самок
и самцов статистически значимы (U-критерий
Манна–Уитни: p < 0.0001) для каждого вида. Со-
отношение полов Cg свидетельствует, что рыбы раз-

множаются преимущественно посредством гиноге-
неза и, по-видимому, имеют триплоидный набор
хромосом (см. Обсуждение).

Размерно-возрастная структура. Сеголетки Cg
FL 33.3–39.8 мм (n = 4) и FL 42.2 и 45.7 мм (n = 2)
имели возраст соответственно ~1.5 и 5 мес.; сего-
летки Cc в уловах отсутствовали.

На чешуе заметны сравнительно широкие скле-
риты, число которых составляет 47 у особи Cg FL
95 мм (рис. 4а) и 18 – у особи Cc FL 43 мм (рис. 4б);
годовые зоны, включающие суженные и расши-
ренные склериты, у большинства экземпляров не
прослеживаются. В связи с этим возраст рыб опре-
деляли по отолитам.

Форма астерискуса различается у Cg (рис. 5а–5г)
и Cc (рис. 5е–5з); анализ формы отолитов не вхо-
дил в задачу данной работы и будет проведён в
дальнейшем. У сеголетки Cg, отловленной 5 авгу-
ста, астерискус имеел длину (в переднезаднем на-
правлении) и высоту (в дорсовентральном направ-
лении) соответственно 0.95 и 0.70 мм (рис. 5а). Со-
ответствующие промеры астерискуса у сеголетки,
отловленной 11 сентября, составляют 1.46 и 1.31 мм
(рис. 5б). На медиальной стороне астерискуса се-

Рис. 2. Особи двух видов рода Carassius: а – C. gibelio (самка FL 71 мм, II стадия зрелости гонад); б – C. carassius (самец
FL 55 мм, V). Масштаб: 10 мм.

(а)

(б)
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Рис. 3. Площадь ядра эритроцита (NA) у особей Carassius gibelio (Cg) и C. carassius (Cc). Каждый бокс включает пять го-
ризонтальных линий, которые обозначают 10, 25, 50 (медиана), 75 и 90% данных (от 25 до 75% данных заключены в
прямоугольник); все значения за пределами 10 и 90% данных воспроизведены в виде точек; (h) – самки, ( ) – самцы.
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Рис. 4. Чешуя двух видов рода Carassius: а – C. gibelio, самка FL 95 мм, IV–V стадия зрелости гонад, возраст, определён-
ный по астерискусу, – 3.2 года; б – C. carassius, самка FL 43 мм, II, 1.4. Масштаб: 1 мм (линейка общая).
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голетки находится медиальный овальный гребень
(crista medial) диаметром 0.6–0.7 мм; эта структу-
ра просвечивает через латеральную сторону ото-
лита в проходящем свете. Расстояние в передне-
заднем направлении от примордиума до внешней
границы зоны узких зимних приростов (радиус пер-
вого годового кольца) составляет ~0.8 мм; последу-
ющие годовые зоны значительно ýже (рис. 5в).
Особь максимального возраста (6.7 лет) отловле-
на 20 августа – это самка с яичниками III–IV ста-
дии зрелости. Она имела сравнительно высокий
ГСИ (3.7%), а задержка икрометания до второй по-
ловины августа, очевидно, связана с десинхрониза-
цией процесса созревания половых продуктов. Го-
довые приросты этой особи (а также части других
особей Cg) заметны как на астерискусе, так и на
лапиллусе (рис. 5г, 5д). У особей Cc радиус перво-
го годового кольца варьирует и составляет 0.37–
0.54 мм (рис. 5е–5з), что отражает значительную
изменчивость темпа начального роста. Максималь-
ный возраст Cc составил 6.5 лет: самка FL 71 мм,
III стадия зрелости яичников, ГСИ 4.7%. Эта особь
отловлена 20 августа и таким образом, как и у самки
Cg максимального возраста, у неё наблюдается за-
держка икрометания.

В связи с тем что в литературных источниках
указывается разная длина тела (SL, FL или TL),
соотношение между промерами приведено в табл. 1.
Предельные значения длины и массы тела самок
Cg и особей обоих полов Cc представлены в табл.
2. Длина и масса тела самцов Cg (n = 8) составили
48–152 мм и 3.7–66.6 г.

Распределение особей Cg по длине тела харак-
теризуется значительной положительной асим-
метрией: сравнительно крупные рыбы редки
(рис. 6а), а особи в возрасте 1+–3+ в уловах пре-
обладают (рис. 6б). Особи Cc имели значительно
меньший размер (рис. 6в); их распределение по
длине тела имеет менее выраженную положи-
тельную асимметрию, но статистически значимо
отличается от нормального (критерий Д’Агости-
но–Пирсона, p = 0.026). Распределение Cc по воз-
растным группам существенно не отличается от
такового в выборке Cg (рис. 6г). По достижении
возраста 1 год молодь Cg и Cc имеет близкую дли-
ну тела (FL ~ 50 мм), но в процессе последующего
развития темп линейного роста особей обоих ви-
дов существенно различается, составляя в сред-
нем соответственно 16.2 и 3.8 мм/год (рис. 7).

Рис. 5. Отолиты Carassius gibelio (а–д) и C. carassius (е–з): а–г, е–з – левые астерискусы, вид с латеральной стороны;
д – левый лапиллус, вид снизу. а – juv. (ювенильная особь) FL 39.8 мм, возраст ~1.5 мес.; б – juv. FL 45.7 мм, ~5 мес.;
в – самец FL 82 мм, IV–V стадия зрелости гонад, возраст 3.1 г.; г – самка FL 180 мм, III–IV, 6.7; д – лапиллус той же
особи; е – самка FL 39 мм, II, 1.4; ж – juv. FL 37 мм, 2.1; з – самка FL 72 мм, IV–V, 5.1. a, d, lt, m, p, v – соответственно
передняя, верхняя, латеральная, медиальная, задняя и вентральная стороны; (m) – границы годовых колец. Масштаб:
1 мм (линейка общая).
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Параметры уравнений соотношения между
длиной и массой тела обоих видов приведены в
табл. 2. Сравнение линейных зависимостей дли-
на–масса тела в логарифмической системе коор-
динат показало, что по наклону прямых имеются
значимые различия между самками и самцами Cc
(критерий Фишера, p = 0.007): темп роста массы
тела у самок выше. Между самками Cg и самками
Cc отсутствуют значимые различия по наклону
прямых (p = 0.925), но интерсепты значимо раз-
личаются (p = 0.015). Коэффициент упитанности
самок Cc выше, чем у самцов своего вида (крите-
рий Стьюдента, p = 0.015) (табл. 2). По этому по-
казателю самки Cg значимо отличаются от самок
и самцов Cc (критерий Манна–Уитни: p = 0.012 и
p = 0.026 соответственно.

Развитие гонад и половое созревание (рис. 8, 9).
У ювенильных самок Cg FL ≥ 40 мм по достижении
возраста более года завершается цитологическая
дифференциация гонад. Левый и правый яичники
расположены по обе стороны от дорсальной части
задней камеры плавательного пузыря и соединены с
последним посредством брыжеек (рис. 8а). Диа-
метр превителлогенных ооцитов не превышает
160 мкм. Правая гонада единственной особи-гер-
мафродита с гонадами II стадии зрелости пред-
ставлена нормальным яичником, в то время как ле-

вая содержит преимущественно ткань семенника,
но в её каудальной части имеются превителлоген-
ные ооциты (рис. 8б). У самки FL 50 мм с яичника-
ми II–III стадии зрелости единичные вителлоген-
ные ооциты диаметром 162–320 мкм (M = 236 мкм,
σ = 53, n = 17) менее прозрачны, чем более мелкие
превителлогенные ооциты. У самок с яичниками
IV и IV–V стадий зрелости диаметр наиболее круп-
ных ооцитов достигает 1400 мкм (рис. 8в). Распре-
деление ооцитов по диаметру свидетельствует, что
превителлогенные ооциты доминируют, а пор-
ция ооцитов диаметром свыше 1000 мкм для теку-
щего икрометания формируется незадолго до
овуляции (рис. 8в, 9а). В связи с растянутым нере-
стом (с начала июня до середины августа) и наи-
большим числом ооцитов в первой порции ГСИ
самок Cg с гонадами III и IV–V стадий зрелости ва-
рьирует в широких пределах. Так, с 10.05 по
20.08.2017 г. их ГСИ составил 0.9–21.6% (M = 6.9%,
σ = 4.1, n = 77), а ГСИ самца Cg FL 82 мм с семен-
никами IV–V стадии зрелости – 0.4%.

У молоди Cc FL ≥ 38 мм по достижении возрас-
та более года завершается цитологическая и ана-
томическая дифференциация гонад (рис. 8г). Рас-
пределение ооцитов по диаметру в гонадах IV и
IV–V стадий зрелости в основном не отличается
от такового у самок Cg, но диаметр ооцитов лиди-

Таблица 1. Коэффициенты линейного уравнения (y = mx + k), аппроксимирующего соотношение между FL (x),
SL и TL (мм) у Carassius gibelio (Cg) и C. carassius (Cc)

Примечание. Здесь и в табл. 2: R2 – коэффициент детерминации, n – число особей, экз.

Параметр m k R2 n

Cg
SL 0.8805 –1.4666 0.997 682
TL 1.0486 2.0046 0.997 682

Cc
SL 0.8578 –0.1569 0.981 128
TL 1.0462 0.7706 0.991 128

Таблица 2. Длина (FL), масса тела, параметры (a и b) уравнения соотношения между этими показателями и ко-
эффициент упитанности (K) Carassius gibelio (Cg) и C. carassius (Cc)

Примечание. Перед скобками – пределы варьирования, в скобках – среднее значение.

Параметр

Cg Cc

Самки
(n = 622)

Самки
(n = 50)

Самцы
(n = 61)

FL, см 4.0–21.9 (8.4) 3.8–7.4 (5.5) 4.1–8.6 (5.5)
Масса, г 1.1–231.7 (14.3) 0.7–7.4 (3.1) 1.3–10.4 (2.7)
a 0.0151 0.0155 0.0315
b 3.0418 3.0484 2.5894

R2 0.99 0.94 0.89

K 1.00–2.45 (1.66) 1.25–2.03 (1.70) 1.07–2.27 (1.60)
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Рис. 6. Длина тела (FL) и возраст Carassius gibelio (а, б) (n = 671 и 333) и C. carassius (в, г) (n = 128 и 121). Здесь и на рис. 9:
каждый интервал включает значения, > его нижней и ≤ верхней границы.
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Рис. 7. Длина тела (FL) Carassius gibelio и C. carassius в зависимости от возраста: (d) – C. gibelio, y = 16.16x + 49.395, R2 = 0.39,
n = 333; (s) – C. carassius, y = 3.795x + 42.121, R2 = 0.35, n = 121.

50

100

150

250

200

0 1 2 3 4 5 6 7

FL
, м

м

Возраст, годы



730

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 62  № 6  2022

ПАВЛОВ

Рис. 8. Строение гонад Carassius gibelio (а–в) и C. carassius (г): а – самка FL 58 мм, II стадия зрелости гонад; б – герма-
фродит FL 52 мм, II; в – самка FL 118 мм, IV–V; г – самец FL 45 мм, II. 1 – задняя камера плавательного пузыря, 2 –
превителлогенные ооциты, 3 – семенник, 4 – вителлогенный ооцит, 5 – ооцит перед овуляцией, 6 – жировая ткань.
Масштаб: 1 мм (линейка общая).
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рующей порции несколько меньше (≥900 мкм)
(рис. 9б). ГСИ самок Cc с гонадами IV–V стадии
зрелости составил 3.5–13.9% (M = 9.7%, σ = 3.13,
n = 10), ГСИ самцов с гонадами IV и V стадий зре-
лости – 0.4–9.6% (M = 4.6%, σ = 2.6, n = 34).

При достижении полового созревания (в нача-
ле нерестового сезона гонады на стадии зрелости
III и на более продвинутых стадиях) длина тела 50
и 100% особей имеет следующие значения (рис. 10).
Cg самки: FL50 = 91, FL100 = 125 мм; Cc самки: FL50 =
= 62, FL100 = 75 мм; Cc самцы: FL50 = 50, FL100 = 75 мм.

Перед началом размножения (02–12 июня) чис-
ло ооцитов первой порции диаметром > 1000 мкм у
самок Cg FL 88–124 мм с яичниками IV–V стадии
зрелости составило 209–678 (M = 422, n = 8). Чис-
ло ооцитов первой порции впервые нерестующей
самки Cg FL 68 мм – 70. Число ооцитов первой пор-
ции диаметром > 900 мкм у самок Cc FL 51–72 мм –
30–204 (M = 100, n = 10). Относительная плодо-
витость самок обоих видов ~270 ооцитов/год.

ОБСУЖДЕНИЕ
По свидетельству местных жителей, в исследу-

емом водоёме мелкий карась обитает по меньшей
мере в течение 35 лет, но относительная числен-
ность особей каждого вида в течение этого срока
остаётся неизвестной. Плотность популяции Cg
высока и, по-видимому, близка к отмеченной в
некоторых водоёмах Чехии: 45–84 особей SL 35–
50 мм на 1 м береговой линии (Lusková et al., 2010).

Рис. 9. Размерный состав ооцитов: а – Carassius gibelio
FL 118 мм, IV–V стадия зрелости гонад, n = 643; б –
C. carassius FL 62 мм, IV–V, n = 680.
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Рис. 10. Доля особей, достигших половой зрелости: (d) – самки Carassius gibelio, n = 492; (–s–), (··n··) – соответственно
самки и самцы C. carassius, n = 128.
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Наши наблюдения свидетельствуют, что Cg доми-
нирует как по численности (~ в 2.4 раза), так и по
биомассе, а Cc является низкотелой тугорослой
формой (C. carassius morpha humilis Heckel, 1840).
Представители этой формы, названной степным
карасём и обычно обитающей в небольших водо-
ёмах, часто перед спинным плавником имеют
“горб” (Кесслер, 1856, Берг, 1949 – цит. по: Дмит-
риева, 1957), которого в наших уловах не наблю-
дали. По мнению Дмитриевой (1957), степной ка-
рась – форма, остановившаяся в росте на одном
из этапов развития. Она отличается от классиче-
ской (озёрной) меньшим размером, менее про-
двинутой формой тела и меньшим возрастом до-
стижения полового созревания. В соответствии с
классификацией гетерохроний (Gould, 1977; Mc-
Namara, 1986) такое изменение онтогенеза явля-
ется скорее не карликовым состоянием (см., на-
пример: Szczerbowski et al., 1997), а педоморфо-
зом; среди модусов педоморфоза – прогенезом.
Наличие поперечного тёмного пигментного по-
яска на хвостовом стебле взрослых особей Cc в
пруду Лесной можно также рассматривать как
признак ювенилизации: у мальков классической
формы SL 28–40 мм этот поясок хорошо выра-
жен, но он полностью исчезает у особей SL 170–
240 мм (Дмитриева, 1957). Дифференциация Cc
на две формы (крупную классическую озёрную и
мелкую прудовую) определяется размером и эко-
логическими особенностями водоёма, наличием
или отсутствием хищников и плотностью попу-
ляции (Holopainen et al., 1997). В настоящее время
золотой карась классической формы практиче-
ски исчез из типичных мест обитания: из 35 водо-
ёмов бассейна средней Волги с золотым карасём
лишь в пяти озёрах обнаружена классическая
форма (Монахов и др. 2020).

Начиная с ювенильного периода развития Cg
питается в толще воды и у поверхности, в то вре-
мя как Cc ведёт придонный образ жизни в мелко-
водных зарослевых участках водоёма и питается,
добывая организмы со дна (Дмитриева, 1957). По
наблюдениям Дмитриевой (1957. С. 127), в
оз. Джаркуль (Наурзумский заповедник, Казах-
стан) Cc “придерживается нижних слоёв воды,
движения его медленны и ленивы с частыми оста-
новками и резким опусканием головы вниз”.
Чёткое разделение мест обитания особей обоих
видов отмечено и нами: все уловы Cc – из уста-
новленных на дне верш, и ни одна особь не по-
палась на крючок, как правило, расположен-
ный непосредственно над поверхностью дна. В
то же время подавляющее большинство особей
Cg отловлено на крючковые снасти. Можно
предположить, что Cg полностью вытесняет Cc
лишь в тех водоёмах, где экологическая ниша,
необходимая для второго вида, слабо выражена.

В водоёмах Европы, в которых подтверждено
совместное обитание диплоидных и триплоидных

особей Cg, соотношение самок и самцов не превы-
шает 4.8 : 1.0 (Przybył et al., 2020. Table 2). Нерест
видов рода Carassius описан лишь в единичных ра-
ботах (Сабанеев, 1911; Дмитриева, 1957), и до насто-
ящего времени остаётся неясным, какое соотно-
шение полов необходимо для успешного осемене-
ния ооцитов. Вместе с тем очевидно, что в пруду
Лесной при соотношении полов 80 : 1 самки Cg
участвуют в нересте с самцами Cc с последующим
получением гиногенетического потомства. При
минимальном числе собственных самцов не ис-
ключено, что самки Cg могут размножаться не толь-
ко с самцами Cc (гиногенез), но и с собственными
самцами (гонохоризм), обеспечивая тем самым
определённый уровень генетической изменчиво-
сти и максимальную воспроизводительную спо-
собность популяции.

Соотношение площадей ядер эритроцитов Cg
и Cc в пруду Лесной составило в среднем 1.2. Пред-
ставители второго вида являются диплоидными
(2n = 100) (Knytl et al., 2013). Соотношение пло-
щадей ядер эритроцитов триплоидных и дипло-
идных особей Cg обычно составляет 1.3–1.5 (Чер-
фас, 1987; Kalous et al., 2012); по данным цитомор-
фологического анализа с оценкой количества ДНК
в ядрах эритроцитов, оно равно ~1.35 (Апаликова,
2008). В двух работах, посвящённых оценке пло-
идности Cg в искусственных водоёмах Турции, на
основе соотношения площадей ядер эритроцитов
разных особей, превышающего 1.35, сделан вы-
вод о присутствии триплоидов, но оценки прове-
дены на небольшом числе рыб: на четырёх (Emi-
roglu et al., 2010) и десяти особях (Başkurt et al.,
2020). Результаты не подтверждены цитологиче-
скими данными, а обнаруженная индивидуаль-
ная изменчивость может быть не связана с плоид-
ностью. В оз. Акгол (Турция), где совместно оби-
тают два вида карася, соотношение площадей
ядер эритроцитов четырёх особей Cg и трёх особей
Cc составило в среднем 1.5 (Emiroglu et al., 2012).
Учитывая значения этого параметра, известные
для триплоидных и диплоидных особей Cg из двух
других водоёмов Турции, авторы полагают, что
особи Cg оз. Акгол являются диплоидными, а
площадь ядер эритроцитов диплоидных особей
Cg существенно превышает таковую у Cc. Следует
отметить, что эти выводы основаны на сопостав-
лении промеров клеток крови, выполненных раз-
ными авторами у небольшого числа особей.
Сравнение абсолютных значений площади ядер
эритроцитов по опубликованным данным не
является корректным: этот параметр зависит от
методики фиксации и окраски клеток крови в
каждом конкретном случае. Учитывая соотно-
шение полов Cg в пруду Лесной, с наибольшей
вероятностью можно предположить, что попу-
ляция представлена триплоидными особями, раз-
множающимися посредством гиногенеза. Гиноге-
нез у диплоидных самок Cg возможен (Abramen-
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ko, 2001; Абраменко, 2006), но встречается
чрезвычайно редко. Исходя из приведённых
выше данных, площадь ядер эритроцитов гипо-
тетической диплоидной формы Cg должна со-
ставить ~6.7 (9.1/1.35) мкм2. Таким образом, пло-
щадь ядер эритроцитов диплоидных Cg несколько
меньше, чем у особей Cc (в среднем соответствен-
но 6.7 и 7.5 мкм2), что противоречит выводам ци-
тированной выше работы (Emiroglu et al., 2012).
Исходя из наших данных, единичные самцы, об-
наруженные в популяции Cg пруда Лесной, так же
как и самки, очевидно, являются триплоидными.
Самцы Cg обычно имеют диплоидный набор хро-
мосом (Васильева, 1990; Васильева, Васильев, 2000;
Lusková et al., 2010; Liasko et al., 2011), но присутствие
триплоидных самцов отмечено в ряде популяций
(Przybył et al., 2020), а один из возможных путей их
появления – гормональное переопределение пола
в раннем онтогенезе, возможность которого под-
тверждается обнаружением в пруду Лесной герма-
фродитной особи. Уровень плоидности Cg суще-
ственно не влияет как на морфологические призна-
ки (Васильева, 1990; Васильева, Васильев, 2000;
Boroń et al., 2011; Rylková et al., 2013; Барсегян и др.,
2017; Горюнова и др., 2017), так и на темп роста рыб
(Васильева, Васильев, 2000; Liasko et al., 2011;
Przybył et al., 2020): больший размер клеток полип-
лоидных форм компенсируется их меньшим чис-
лом и меньшим отношением площади поверхности
клетки к её объёму (Leggatt, Iwama, 2003).

По данным ряда авторов (Вехов, 2013; Artaev,
Ruchin, 2016; Przybył et al., 2020), уменьшение чис-
ленности и исчезновение Cc после вселения Cg мо-
жет быть связано с гибридизацией между этими ви-
дами. Несмотря на высокую численность обоих
видов в пруду Лесной, гибридные особи (на осно-
ве морфологических признаков, окраски рыб и
цвета перитонеума) не обнаружены. В целом до-
стоверных данных об образовании естественных
гибридов между обоими видами сравнительно
немного. По данным микросателлитного анализа
рыб в бассейне р. Тайа (Чехия), из 634 особей (Cg
представлен преимущественно диплоидной фор-
мой) обнаружено около 2.4% гибридных рыб F1
(самки Cg × самцы Cc), морфологически различа-
ющихся исключительно по числу жаберных тычи-
нок (Papoušek et al., 2008). На основе молекулярного
анализа гибридные особи отмечены также в водоё-
мах Западной Балтики (Швеция) (Wouters et al.,
2012). Из небольшого пруда Финляндии, предпо-
ложительно населённого исключительно Cc, опи-
сана триплоидная самка, морфологически не от-
личающаяся от Cc, но имеющая два гаплоидных
набора Cg и один Cc (Knytl et al., 2018). Гибриди-
зация обоих видов и формирование самовоспроиз-
водящихся популяций гибридных форм отмечены в
бассейне Азовского моря (Подушка, 2004 – цит. по:
Artaev, Ruchin, 2016) и в периодически высыхаю-
щих озёрах Казахстана (Горюнова и др., 2017), но

эти сообщения требуют подтверждения с приме-
нением генетического анализа. По данным послед-
ней работы, доля гермафродитных особей гибрид-
ной формы достигает 25%, а о наличии стерильных
рыб не сообщается. Среди Cg пруда Лесной доля та-
ких рыб составила соответственно ~ 0.2 и 0.8%. В
связи с тем, что ооциты гиногенетической формы
Cg избирательно реагируют на сперматозоиды с
образованием исключительно клональных форм
при осеменении спермой другого вида (Zhang et al.,
2015), формирование большого числа гибридных
особей вряд ли возможно. Тем не менее, при уве-
личении доли диплоидных самцов Cg в популя-
ции и их гибридизации с самками Cc можно ожи-
дать появления нежизнеспособного или стериль-
ного потомства, что, по-видимому, является
одной из причин постепенного исчезновения по-
пуляций последнего вида в условиях симпатрии.

В пруду Лесной Cg и Cc имеют близкую воз-
растную структуру, у обоих видов максимальный
возраст достигает 6+, половое созревание боль-
шинства особей наблюдается в возрасте 2+–3+,
но темп роста Cg существенно выше (рис. 7). Рост
Cg и Cc в небольшом пруду Курьково в районе
Глубокого озера Московской области прослежен
Дмитриевой (1957). В этом водоёме из сотен осо-
бей Cg не обнаружено ни одного самца, из чего
можно заключить, что популяция была представ-
лена особями, размножающихся гиногенетиче-
ски. Автором указан чрезвычайно низкий темп
роста особей обоих видов на первом году жизни
(табл. 3). Эта оценка может быть неточной, по-
скольку, по данным Дмитриевой (1957), сеголетки в
уловах отсутствовали, а возраст рассчитан методом
обратного расчисления по передней части чешуи
(на задней части чешуи годовые кольца были мало
заметны). В пруду Курьково последующий темп ро-
ста Cg был несколько выше, чем темп роста Cc.

В прудах Англии темп линейного роста C. au-
ratus в симпатрии с Cc был выше, а коэффициент
упитанности ниже, чем в аллопатричных популя-
циях (Tarkan et al., 2010). По мнению авторов, эти
различия в темпе роста могут быть связаны как с
конкурентными взаимоотношениями между ви-
дами в условиях симпатрии, так и с разными пи-
щевыми ресурсами исследованных водоёмов. В
пруду Лесной темп роста Cg выше, чем в пруду
Курьково, но ниже, чем в сравнительно крупных
водоёмах, где популяции представлены большим
числом возрастных групп. В то же время темп ро-
ста педоморфной формы Cc в пруду Лесной на
протяжении первых лет жизни ниже, чем в пруду
Курьково, но примерно такой же, как в малых во-
доёмах Европы (табл. 3).

Таким образом, в пруду Лесной Cg и педо-
морфная форма Cc обладают низким темпом ро-
ста, представлены сравнительно небольшим чис-
лом возрастных групп и характеризуются ранним
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достижением половой зрелости, что связано с
ограниченными пищевыми ресурсами и низкой
вероятностью выживания крупных особей, отме-
чаемой для небольших водоёмов (Ylikarjula et al.,
1999). Симпатрия обоих видов, очевидно, широко
распространена в малых водоёмах Центральной
России, но данные о наличии мелкой педоморф-
ной формы Cc немногочисленны. По нашим на-
блюдениям, оба вида обитают совместно в прудах
Церковное (55°45′04.7′′ с.ш. 44°48′40.4′′ в.д.; 1.62 га)
и Большое (55°44′55.6′′ с.ш. 44°48′57.8′′ в.д.; 4.54 га)
деревни Малое Мурашкино (~10 км от пруда Лес-
ной). В этих водоёмах высокой численности до-
стигает верховка Leucaspius delineatus, Cg пред-
ставлен почти исключительно самками и суще-
ственно крупнее, чем Cc. Во втором, более
крупном водоёме, популяция Cg сравнительно

разрежена вследствие любительского рыболов-
ства, а популяция Cc включает большое число
возрастных групп: отловлена особь FL 130 мм в
возрасте 9.7 лет. При симпатрии темп роста Cg,
очевидно, всегда выше, чем темп роста педо-
морфной формы Cc, причём экологические ниши
обоих видов разобщены, а рост особей вряд ли
определяется совместным или раздельным обита-
нием обоих видов. Следует отметить, что данные
о симпатрии и взаимоотношениях Cg и классиче-
ской формы Cc практически отсутствуют, и эта
форма, по-видимому, может полностью исчезать
из водоёмов вследствие пищевой конкуренции с
Cg. Обзор жизненных циклов обеих форм Cc в
разных условиях свидетельствует об их экологи-
ческой пластичности и возможности взаимной
трансформации (Holopainen et al., 1997), но мож-

Таблица 3. Показатели темпа роста (средние значения длины тела в разном возрасте и при достижении полового
созревания) и возраст (при достижении полового созревания и максимальный) Carassius gibelio (Cg) и C. carassius
(Cc) в некоторых водоёмах

Примечание. mat – длина и возраст при достижении полового созревания, max – максимальный возраст; “–” – нет данных.
* Водоёмы с совместным обитанием обоих видов. В скобках приведены двухбуквенные коды стран.

Водоём Обозначение 
длины

Длина, мм Возраст, годы Источник 
информации1 год 3 года mat mat max

Cg
Пруд Лесной (Нижегородская область) 
(RU)* SL 48 86 78 2–3 6 Данная работа

Пруд Курьково (Московская область) 
(RU)* То же 17 75 99 4 4–5 Дмитриева, 1957

Озёра и пруды 9 популяций Европы и 
Азии (RU, UZ) » 35–66 102–181 150 4–5 ≤8 Дмитриева, 1957. 

Табл. 15
Цимлянское вдхр. (р. Дон) (RU) » – 135–170 – – 19 Абраменко, 2012
Оз. Большой Пелис (зал. Петра Вели-
кого) (RU) TL ≥60 90–230 90–130 3 14 Маркевич, 2020

Озёра и водохранилища (TR) FL 64–95 180–260 – – 6–9 Erdogan et al., 
2014

Cc
Пруд Лесной (Нижегородская область) 
(RU)* SL 40 46 43–53 2–3 6 Данная работа

Пруд Курьково (Московская область) 
(RU)* То же 17 64 80–90 3–4 5 Дмитриева, 1957

Озёра и пруды Башкирии, Урала и 
Ленинградской области (RU) » 31–51 84–165 97–167 4–5 ≤9 Дмитриева, 1957. 

Табл. 6
Оз. Глубокое (Московская область) 
(RU)* » 19 77 104–133 4–5 9 Дмитриева, 1957

Пруд в лесу (Ольштын) (PL) TL 35 59 48 2 8 Szczerbowski et al., 
1997

Пруд Hermanninlampi (FI) То же 38 83 84–110 3–4 13 Holopainen, 
Pitkänen, 1985

Пруд Kuikkalampi (FI) » 37 65 – – 8 Holopainen, 
Pitkänen, 1985

4 небольших пруда (Лондон) (GB) SL 29–50 71–101 40–60 1–2 6–7 Tarkan et al., 2009
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но предположить, что многолетнее воспроизвод-
ство мелкой педоморфной формы способствует
накоплению генетических изменений, препят-
ствующих её преобразованию в классическую.
Дальнейшие исследования взаимоотношений Cg
и Cc в водоёмах с разными экологическими ха-
рактеристиками необходимы для охраны и вос-
становления популяций последнего вида.
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Изучена структура популяции и особенности формирования типов жизненной стратегии у кунджи
Salvelinus leucomaenis (Pallas, 1814) р. Коль (Западная Камчатка). Локальная популяция представляет
собой систему внутрипопуляционных группировок, включающих в себя мелких оседлых карлико-
вых самцов, более крупных речных реодромных самцов и самок, а также анадромных рыб. Установ-
лено, что дифференциация в поколении кунджи проходит в нерестовых притоках в несколько эта-
пов и растянута на 3–4 года. Процесс начинается в первое лето жизни, когда самые быстро растущие
сеголетки скатываются из нерестового притока в основное русло реки, где достигают половой зре-
лости к 5–6 годам жизни, формируя речной реодромный тип жизненной стратегии. Второй этап
дифференциации в поколении кунджи происходит в возрасте 3+ и обусловлен различиями в темпе
роста особей. Быстро растущие самцы созревают и становятся карликовыми, медленнее растущие
самцы и самки смолтифицируются и формируют анадромный тип жизненной стратегии. Заверша-
ющий этап дифференциации происходит в возрасте 4+ и аналогичен таковому в возрасте 3+. Выяв-
лено, что карликовые самцы кунджи на Камчатке размножаются только один раз в жизни. Установ-
лено, что определяющая роль в дифференциации поколения кунджи принадлежит процессу нерав-
номерного темпа роста отдельных рыб в разном возрасте.

Ключевые слова: кунджа Salvelinus leucomaenis, рост, возраст, гаметогенез, жизненный цикл, жизнен-
ная стратегия, анадромия, резидентность, внутрипопуляционная дифференциация.
DOI: 10.31857/S0042875222060182

Для лососёвых рыб характерно высокое разно-
образие на внутривидовом уровне организации.
Оно выражается в совместном существовании в
популяциях симпатричных группировок, разли-
чающихся своими биологическими характеристи-
ками и типом жизненной стратегии, обеспечивая
виду устойчивость в нестабильных условиях су-
ществования (Evolution …, 2004; Quinn, 2005;
Павлов, Савваитова, 2008; Schindler et al., 2010;
Chapman et al., 2011, 2012; Moore et al., 2014). В связи
с этим важным представляется анализ путей фор-
мирования внутрипопуляционных группировок,
различающихся по степени выраженности ана-
дромии и резидентости (Liedvogel et al., 2011;
Moore et al., 2014; Baerwald et al., 2015). Изучен-
ность особенностей и закономерностей внутри-
видовой дифференциации у разных видов лосо-
сёвых рыб неодинакова. Наибольшее внимание

уделяется атлантическому лососю Salmo salar и
кумже S. trutta (Thorpe, 1987, 1994; Черницкий,
1993; Elliott, 1994; Marschall et al., 1998; Thorpe et al.,
1998; Bohlin et al., 2001; Kallio-Nyberg et al., 2009;
Marco-Rius et al., 2012), в меньшей степени изуче-
ны сима Oncorhynchus masou (Груздева и др., 2013)
и микижа Parasalmo mykiss (Sloat et al., 2014; Kend-
all et al., 2015; Кузищин и др., 2020). У гольцов ро-
да Salvelinus – рыб с весьма сложной структурой
вида – закономерности формирования внутриви-
дового разнообразия все ещё остаются малоизу-
ченными. В водоёмах Северной Пацифики раз-
ные виды гольцов демонстрируют необычайно
высокий адаптивный потенциал, образуя мно-
жество географических форм и экологических
группировок – жилые, полупроходные и про-
ходные, быстро- и медленнорастущие, “крупные” и
карликовые и так далее (Савваитова, 1989; Череш-
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нев и др., 2002; Behnke, 2002; Павлов, Савваито-
ва, 2008; Klemetsen, 2010, 2013; Hutchings, 2011;
Есин, Маркевич, 2017).

Высокое разнообразие гольцов создаёт весьма
сложную, запутанную и мозаичную картину их
внутривидовой структуры в азиатской части Се-
верной Пацифики (Савваитова, 1989; Гриценко,
2002; Черешнев и др., 2002; Рыбы …, 2012; Есин,
Маркевич, 2017). В то же время взаимоотношения
между группировками, причины и пути их фор-
мирования на уровне отдельных популяций голь-
цов, роль эндогенных и экзогенных факторов
остаются до конца невыясненными.

Ранее процессы внутривидовой дифференци-
ации в роде Salvelinus были изучены нами у мальмы
S. malma на примере локальной популяции р. Коль
(Груздева и др., 2017). Было установлено, что раз-
нообразие типов жизненной стратегии определя-
ется кумулятивным действием факторов флукту-
ирующей среды обитания. У кунджи S. leucomae-
nis Камчатки (Черешнев и др., 2002; Есин,
Маркевич, 2017) и, в частности, в р. Коль (Кузи-
щин и др., 2022), так же как и у мальмы, установ-
лено существование проходной и пресноводных
компонент в рамках одной популяции. Однако у
кунджи процессы дифференциации в поколении
и закономерности формирования разнообразия
типов жизненной стратегии на популяционном
уровне организации не изучены. В связи с этим
цель нашего исследования – на основании ана-
лиза особенностей распределения, роста и гаме-
тогенеза выявить закономерности формирования
разнообразия типов жизненной стратегии кун-
джи на примере популяции р. Коль.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собран в бассейне р. Коль с 2002 по

2008 гг. Работой охвачена большая часть бассейна
реки, включая притоки и водоёмы придаточной
системы (Кузищин и др., 2022). Река Коль берёт
начало в отрогах Срединного Камчатского хребта
и впадает в Охотское море. Её длина по основно-
му руслу составляет 133 км, коэффициент разви-
тия речной сети 0.61 км/км2, средний расход воды
в устье в межень 56 м3/с. Река представляет собой
разветвлённую систему параллельных русел, име-
ет много коротких (длиной 3–8 км, расход воды в
устье 0.03–0.30 м3/с) притоков горного типа в
верховьях и среднем течении. Притоки тундрово-
го типа длиной 8–32 км и расходом воды в межень
0.88–1.78 м3/с расположены преимущественно в
среднем и нижнем течении (Павлов и др., 2009;
Кузищин и др., 2010).

Структура популяции кунджи и подробная
характеристика (описание, морфометрия, био-
логические особенности) внутрипопуляцион-
ных группировок приведены в предыдущих ра-

ботах (Павлов и др., 2009; Кузищин и др., 2022).
В настоящем исследовании мы используем ори-
гинальный материал, уточнённые и дополнен-
ные данные.

Рыб для анализа отлавливали в основном русле,
притоках тундрового и горного типов, в водоёмах
придаточной системы и в приустьевых зонах моря и
русла реки закидным неводом, набором жаберных
сетей (шаг ячеи 20–75 мм) и удебными снастями.

Оценки встречаемости и плотности молоди,
карликовых самцов и производителей проводили с
применением электролова Smith-Root 24L (“Smith-
Root”, США) в щадящем режиме (Bird, Cowx,
1993) с переменным импульсным током, напря-
жением 350–400 В, частотой 40–60 Гц, длитель-
ностью импульса 2 мс. После отлова всех особей
обездвиживали растворами MS-222 или гвоздич-
ного масла (Kouřil et al., 2009; Микодина и др.,
2011). Для оценки плотности молоди использова-
ли метод трёхкратного облова (Zippin, 1956), пока-
затели плотности и биомассы молоди рыб опреде-
ляли для участков площадью не менее 150 м2 каж-
дый. Сбор материала (>600 обловов) провели на
51 участке водной системы (основное русло, боко-
вые протоки, притоки, водоёмы придаточной си-
стемы). Всего проанализировано > 21 тыс. экз. раз-
новозрастной молоди всех видов лососёвых рыб.

Для всех рыб (>6000 экз. половозрелых рыб и
молоди) выполнен биологический анализ (Прав-
дин, 1966), включая определение пола рыб и стадии
зрелости гонад (Сакун, Буцкая, 1968; Персов, 1975;
Мурза, Христофоров, 1991; Макеева, 1992; Чмилев-
ский, 2003). Для проведения гистологического ана-
лиза фрагменты гонад фиксировали в 4%-ном
растворе формальдегида. Конкретные объёмы
выборок по разным видам анализа указаны в
соответствующих таблицах и на рисунках.

Возраст рыб определяли по отолитам (сагит-
та). Для обратного расчисления роста рыб опре-
деляли радиус отолита (R), ширину приростов ото-
лита, на основе которых рассчитывали l1, l2, l3 … l+ –
расчисленные длины тела в 1-й, 2-й, 3-й … и в те-
кущий годы жизни. Обратное расчисление длины
тела рыб в разном возрасте проводили по форму-
ле Ли (Busaker et al., 1990): li − c = ri/R(FL − c), где
li – вычисляемая длина тела особи в i-том воз-
расте, ri – радиус i-того годового кольца на отоли-
те, R – полный радиус отолита, FL – наблюдён-
ная длина по Смитту, с – свободный член, вычис-
ляемый по уравнению связи радиуса отолита с
длиной рыбы: lnFL = c + lnR, при этом коэффи-
циент корреляции составил более 0.95.

Определение типа жизненной стратегии про-
водили, оценивая величину годовых приростов
на отолитах (Гудков, 1991; Тиллер, 2007) и учитывая
результаты параллельного анализа соотношения
ионов Sr/Ca в отолитах (Павлов и др., 2013, 2014):
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пестряток (n = 15), карликовых самцов (n = 11) и ре-
зидентных особей (n = 8).

Данные биологического анализа обрабатыва-
ли с помощью стандартного унивариантного ме-
тода статистического анализа (Лакин, 1990) и ме-
тода главных компонент многомерной статисти-
ки (James, McCulluch, 1990). При анализе главных
компонент проведена стандартизация оценок
признаков, использована вариационно-ковариа-
ционная матрица, длину собственного вектора
приравнивали к корню квадратному из его соб-
ственного значения (Rohlf, 1993).

Гистологические препараты половых желёз из-
готавливали по стандартным методикам (Ромейс,
1953) с использованием полуавтоматического ги-
стологического оборудования (“Medite”, Герма-
ния): гистопроцессор TPC-15, заливочная станция
TES-99, микротом Meditome M530. Срезы гонад
толщиной 3–5 мкм последовательно окрашивали
гематоксилином Эрлиха и эозином. Фотографии
срезов половых желёз сделаны с применением мик-
роскопа Keyence Biorevo BZ-9000 (“Keyence”, Япо-
ния). Степень развития ооцитов гонад II стадии
зрелости оценивали по ядерно-цитоплазматиче-
скому отношению, рассчитанному как отноше-
ние площади ядра к площади цитоплазмы клетки
на срезе, прошедшем вблизи её центральной ча-
сти. Меньшее значение этого отношения соот-
ветствует более интенсивному росту клетки (Пав-
лов и др., 2014; Груздева и др., 2017). Измерения ве-
личины годовых приростов отолитов и определение
ядерно-цитоплазматического отношения проводи-
ли с использованием программного обеспече-
ния Image J ver. 1.50i. Статистическую обработ-
ку материала выполняли по индивидуальным и
обобщённым показателям, совокупность значений
в выборках соответствует нормальному распределе-
нию (p > 0.05, критерий Колмогорова–Смирнова).
Использовали однофакторный дисперсионный
анализ и коэффициент корреляции Пирсона r.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Фенетическое и экологическое 
разнообразие кунджи в бассейне р. Коль

На основании изучения размерного, возраст-
ного и полового состава, оценки численности и
анализа сезонного распределения рыб в речной
системе и устьевой зоне реки установлено, что
популяция кунджи имеет неравномерное мозаич-
ное распределение, сложную структуру и состоит
из недифференцированной молоди и внутрипо-
пуляционных группировок рыб, различающихся
типом жизненной стратегии и биологическими
параметрами (табл. 1, рис. 1). Пресноводная ком-
понента популяции кунджи р. Коль представлена
разновозрастной речной молодью с ювенильным
типом окраски (пестрятками) и мигрирующей в мо-

ре покатной молодью на разных этапах серебрения
(смолтами). В речном бассейне обнаружены особи,
достигающие половой зрелости в реке – карлико-
вые самцы и речные реодромные самцы и самки.

Расположение нерестилищ 
в речной системе. Размножение

Нерестилища кунджи обнаружены только в
небольших притоках (горных и тундровых) или в
верхней части крупных притоков, где ширина русла
ручьёв 0.8–1.5 м, средняя площадь поперечного се-
чения 0.98–1.77 м2, расход воды в створе 0.07–
0.09 м3/с, средняя скорость течения 25–28 см/с,
максимальная скорость – 35–41 см/с (усреднён-
ные данные по 22 нерестовым участкам четырёх
притоков). Воспроизводство локальной популя-
ции кунджи осуществляется преимущественно за
счёт анадромных самок (табл. 1), некоторая роль
принадлежит самкам с речной реодромной жиз-
ненной стратегией, однако их доля не превышает
5% всех самок. В то же время в популяции наблю-
дается высокий уровень разнообразия самцов
(рис. 1). Анадромные и речные реодромные особи
(самцы и самки) и карликовые самцы размножа-
ются совместно. На нерестилищах в период нере-
ста они образуют смешанные группы производи-
телей – икру одной самки могут осеменять несколь-
ко самцов. По данным наблюдений >60 случаев
нереста, на одну анадромную самку приходится
один анадромный, один речной реодромный и
один, редко два, карликовых самца; на одну ре-
одромную самку – один речной реодромный или
один мелкий анадромный и один карликовый са-
мец. По нашим наблюдениям, анадромные самцы
принимают участие в нересте с одной самкой, тогда
как речные реодромные и карликовые самцы могут
принимать участие в нересте с несколькими самка-
ми (по: Кузищин и др., 2022; с дополнениями).

Распределение и биологические особенности 
группировок кунджи в бассейне р. Коль

По данным обловов разных участков речной си-
стемы, н е п о л о в о з р е л а я  м о л о д ь  ( п е с т -
р я т к и ) встречается в подавляющем большин-
стве в притоках (табл. 1, 2). Наибольшие плотно-
сти молоди кунджи приурочены к среднему и
верхнему течению притоков, где расположены
нерестилища вида. В основном русле реки молодь
кунджи редка, и только на удалении > 50 км от
устья её доля увеличивается и в ряде мест может
достигать > 11%. К а р л и к о в ы е  с а м ц ы кун-
джи в бассейне р. Коль вне нерестовых прито-
ков не обнаружены. Они немногочисленны, ве-
дут одиночный и скрытный образ жизни, выби-
рая укрытые биотопы. Р е ч н ы е  р е о д р о м н ы е
особи кунджи обитают в основном русле реки и
крайне редко – в крупных боковых протоках. На
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Рис. 1. Структура популяции кунджи Salvelinus leucomaenis р. Коль и пределы варьирования возраста, длины (FL) и
массы (W) тела рыб выделенных внутрипопуляционных группировок; n – число исследованных рыб. (по: Кузищин и др.,
2022; с дополнениями).

ПРИТОК РЕКА МОРЕ

Неполовозрелые пестрятки,
0+...3+, FL 60–207 мм, W 3–111 г,

n = 1911

Карликовые самцы,
3+...4+, FL 188–247 мм, W 92–155 г,

n = 335

Покатная молодь – смолты,
3+...4+, FL 172–235 мм, W 42–139 г,

n = 190

Речные резидентные особи,
3+...7+, FL 217–436 мм, 

W 101–850 г, n = 114

Анадромные производители,
5+...10+, FL 298–675 мм, W 304–3560 г,

n = 269

Анадромные неполовозрелые рыбы,
совершающие многократные выходы в море

и обратно в реку, зимовка в русле реки,
3+...5+, FL 240–415 мм, W 290–850 г,

n = 277

Воспроизводство популяции

Карликовые самцы
(10–12 самцов

на нерестилищах)
Анадромные самцы

и самки (78–84%
производителей)Резидентные самцы

и самки (3–5%)

Соотношение производителей
на нерестилищах:

1 проходная самка : 1 проходной самец :
1–2 карликовых самца : 1 резидентный самец
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плёсах они строго приурочены к завалам и зало-
мам, ведут одиночный и скрытный образ жизни. В
целом численность речных реодромных особей не-
велика (рис. 1). А н а д р о м н ы е особи в период
нагула приурочены к морской зоне вблизи речно-
го устья. В р. Коль кунджа – хищник, переход на
питание рыбной пищей происходит в возрасте се-
голетка; у половозрелых особей (карликовых сам-
цов, речных реодромных и анадромных) рыба яв-
ляется доминирующим компонентом питания
(табл. 1). Таким образом, важнейшими участками
речной системы, где проходят процессы воспро-
изводства и дифференциации кунджи в поколе-
нии, являются небольшие притоки горного и
тундрового типов.

Перераспределение и миграции в речной системе
По результатам анализа покатной миграции,

смолтификация кунджи происходит в притоках
(р. Красная, ручьи Глинистый, Сквичик, Симо-
вый; два года наблюдений), откуда смолты скаты-
ваются в основное русло и далее – в море. В ос-
новное русло реки покатная молодь выходит на
разных стадиях серебрения, преимущественно на
стадии “серебристой пестрятки” (по: Кузищин
и др., 2002; Pavlov et al., 2005). Скат смолтов кун-
джи из притоков проходит позже остальных ви-
дов – с 24–28 июня при прогреве воды более 12°С
– и продолжается до конца первой недели июля.
Период ската у кунджи короче, чем у остальных
видов лососёвых рыб, – 7–10 сут (данные по че-
тырём притокам, два года наблюдений по одному
притоку, четыре года наблюдений).

Помимо ската смолтов из нерестовых прито-
ков уходит несмолтифицированная молодь, пре-
имущественно сеголетки. Выход сеголеток из не-
рестового притока приурочен к осеннему паводку,
который в бассейне р. Коль происходит в первой
половине сентября. По данным обловов, после за-
вершения осеннего паводка в основном русле ниже
устья притоков появляются сеголетки кунджи, ко-
торые отсутствовали на этих участках до паводка
(табл. 3). По-видимому, выход сеголеток кунджи из
притоков ассоциирован с осенними паводками – в
годы с сильными дождями и высоким подъёмом
уровня воды в притоке количество сеголеток на
контрольных участках ниже устья притока боль-
ше, чем в годы со слабым осенним паводком (у =
= −83.24 + 0.3044х, R2 = 0.72 ± 0.042, р < 0.01).

Длина тела сеголеток, скатившихся из притока
в основное русло, достоверно больше, чем у осо-
бей, оставшихся в притоке (табл. 4). Распределе-
ние наблюдённых значений длины у сеголеток,
оставшихся в притоке, асимметрично и смещено
влево (коэффициент асимметрии отрицатель-
ный), тогда как у сеголеток, выловленных в ос-
новном русле ниже устья притока, распределение
также асимметрично, однако смещено в сторону

бóльших значений – коэффициент асимметрии
имеет положительное значение и превышает по-
роговый уровень. Это указывает на то, что из при-
токов в русло реки выходят наиболее крупные
особи-сеголетки кунджи в поколении.

Перераспределение речных реодромных рыб в
реке связано с нерестом: половозрелые особи в
начале сентября заходят в притоки, а после нере-
ста, уже в середине месяца, скатываются обратно в
основное русло и занимают новые русловые биото-
пы. Таким образом, речная реодромная кунджа в
бассейне р. Коль является типичным русловым
хищником, приуроченным к просторным (широ-
ким и глубоким) участкам реки.

Анадромная миграция кунджи из моря в сто-
рону нерестовых притоков проходит в августе.
При движении вверх по реке анадромные и речные
реодромные особи могут образовывать совместные
группы. В нерестовый приток анадромные и реч-
ные реодромные особи заходят одновременно.

Возрастной, размерный 
и весовой состав кунджи из р. Коль

Возрастной состав и возраст полового созрева-
ния самцов и самок кунджи с разными типами
жизненной стратегии различен (рис. 2). Карлико-
вые самцы в поколении кунджи созревают пер-
выми. В притоках они представлены особями
двух возрастных классов, 3+ и 4+, чаще созрева-
ние карликовых самцов происходит в пятилетнем
возрасте (табл. 2). Речные реодромные и анад-
ромные самцы становятся половозрелыми начи-
ная с шестилетнего возраста (5+). Среди речных
реодромных самцов эта возрастная группа со-
ставляет большую часть, у анадромных самцов
модальным возрастным классом являются рыбы
в возрасте 6+. Самки речной реодромной и анад-
ромной кунджи также впервые созревают в воз-
расте 5+. Наибольшую долю среди речных ре-
одромных самок составляют особи в возрасте 6+,
среди анадромных самок – рыбы в возрасте 7+.
Анадромные самцы и самки достигают половой
зрелости после двух выходов в море. Продолжи-
тельность жизни речных реодромных самцов, как
правило, не превышает семи лет и единично (n = 5,
2003–2008 гг.) обнаружены восьмилетние особи.
Анадромные самцы и самки доживают до один-
надцатилетнего возраста.

Пестрятки кунджи разного пола одного воз-
раста имеют сходные длину и массу тела, досто-
верных различий между самцами и самками не
выявлено во всех возрастных классах (табл. 5).
Длина и масса тела смолтов достоверно (p < 0.001)
больше, чем у неполовозрелой молоди (возраст-
ной класс 3+ – tst = 4.33 и 5.02). Карликовые сам-
цы имеют достоверно (р < 0.001) бóльшую по
сравнению со смолтами и пестрятками длину
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Таблица 3. Плотность (среднее значение и его ошибка) сеголеток кунджи Salvelinus leucomaenis в нерестовом
притоке и сопредельных участках основного русла р. Коль до (15–25 августа) и после (15–20 сентября) осеннего
паводка, экз/м2, усреднённые данные за 4 года

Период

Р. Коль
вниз по течению

Нерестовый приток

устье вверх по течению

Удаление от устья притока, км

0.5 0–0.2 1 3 5 7 9

Ручей Глинистый
15–20.08 0 0.55 ± 0.02 0.76 ± 0.05 1.01 ± 0.04 3.65 ± 0.10 1.36 ± 0.08 0
15–20.09 0.36 ± 0.02 0.72 ± 0.08 1.33 ± 0.05 1.79 ± 0.08 2.88 ± 0.11 1.04 ± 0.09 0

Река Красная
20–25.08 0 0.21 ± 0.04 0.36 ± 0.04 0.79 ± 0.06 2.02 ± 0.09 2.29 ± 0.08 3.04 ± 0.1
15–20.08 0.31 ± 0.02 0.69 ± 0.07 0.82 ± 0.09 1.02 ± 0.09 2.75 ± 0.11 2.83 ± 0.10 2.89 ± 0.1

Ручей Симовый
20–25.08 0 0.79 ± 0.05 0.88 ± 0.06 1.95 ± 0.06 2.33 ± 0.09 3.97 ± 0.11 0
17–20.09 0.76 ± 0.03 1.10 ± 0.07 1.37 ± 0.08 2.02 ± 0.08 2.45 ± 0.10 3.61 ± 0.12 0

(3+ – tst = 4.87 и 6.02) и массу (3+ – tst = 5.21 и 6.12)
тела. Речные реодромные особи в одновозраст-
ных классах имеют достоверно большие длину и
массу тела по сравнению с пестрятками, смолта-
ми и карликовыми самцами. Половозрелые анад-
ромные рыбы в одновозрастных классах по длине
и массе тела существенно больше речных ре-
одромных особей, в некоторых случаях пределы
варьирования признаков даже не перекрываются.

Рост

Самцы и самки пестряток и смолтов одного
возраста сходны по расчисленным длинам тела в
возрасте 1+ и 2+ (табл. 6). По сравнению с пест-
рятками для смолтов того же возраста в год, пред-
шествующий скату (оценка по возрастному клас-
су 2+), характерны достоверно бóльшие значения
вычисленной длины тела (tst = 3.54 для самцов и
tst = 3.33 для самок, p < 0.01). Расчисленные длины

Таблица 4. Длина тела (FL, мм) сеголеток кунджи Salvelinus leucomaenis в притоках и основном русле р. Коль на
участке ниже их устья в сентябре

Примечание. Над чертой – среднее значение показателя и его ошибка, в скобках – пределы варьирования; под чертой – ко-
эффициент асимметрии (значим при: * p < 0.05; ** p < 0.01), в квадратных скобках – число рыб, экз; tst – значение критерия
Стьюдента (для всех значений: p < 0.01), U-тест– критерий Манна–Уитни (отличия достоверны во всех случаях).

Приток (участок 
основного русла реки 

ниже впадения притока), 
расстояние от его устья, м

Приток Русло

Оценки различий

tst U-тест

Р. Красная, 550 5.43 0.0012

Руч. Глинистый, 200 6.27 0.0010

Руч. Сквичик, 150 81.8 ± 1.88 (61–96)
−0.357* [181] 7.02 0.0010

Руч. Симовый, 450 6.41 0.0010

Руч. Увальный, 250 6.32 0.0011

±
−

83.3 1.88 61–98
0.402

( )
* [115]

99.2 2.14 93–105
0.593*

( )
[ ]83

±

82.7 1.94 60–98
0.422 5

( )
[ ]8

±
−

101.1 2.20 93–108
0.605*

( )
[ ]77

±

103.4 2.31 93–108
0.515*

( )
[ ]82

±

82.5 1.74 62–97
0.315*

( )
[ ]344

±
−

( )102.9 2.43 94–109
0.533** ][136
±

81.7 1.89 60–96
0.421 5

( )
[ ]8

±
−

100.3 2.25 94–106
0.588 *

( )
[ ]54

±
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Рис. 2. Возрастной состав производителей кунджи Salvelinus leucomaenis р. Коль: а – самцы, б – самки, (j) – карлико-
вые самцы (351 экз.), ( ) – речные реодромные особи (соответственно 64 и 31 экз.), (h) – анадромные рыбы (104 и 112 экз.).
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тела l1 карликовых самцов ещё больше, чем у
пестряток и смолтов (tst = 1.98 и 1.99, p < 0.05). Для
речных реодромных особей характерен наиболее
высокий рост начиная уже с первого лета жизни –
расчисленная длина тела у них наибольшая (tst =
= 3.56 и 3.63 соответственно при сравнении с
пестрятками и смолтами, p < 0.01). В дальнейшем
для речных реодромных рыб характерен самый
высокий темп роста внутри речной компоненты.

Таким образом, в поколении кунджи наблюда-
ются значительные различия в темпе роста (рис. 3).
Речные реодромные рыбы (группа, которую мы в
данной работе условно называем с а м ы м и
б ы с т р о  р а с т у щ и м и  особями в поколении)
после ската из нерестового притока в конце пер-
вого лета жизни существенно опережают по при-
ростам длины тела всех рыб, оставшихся в прито-
ках. Среди рыб, оставшихся в притоке, спустя два
года после первой дифференциации и ухода части
сеголеток в русло реки, с третьего лета жизни (воз-
раст 2+) вновь происходит расхождение по темпу
роста. В этом возрасте формируются три группы

рыб. Первую образуют особи-самцы с у м е р е н -
н о  в ы с о к и м  т е м п о м  р о с т а, которые на сле-
дующий год, в возрасте 3+, достигают половой
зрелости в притоке и становятся карликовыми сам-
цами. Вторую группу формируют смолты, у кото-
рых, как и у карликовых самцов, наблюдается уско-
рение темпа роста в год, предшествующий скату, –
у м е р е н н о  р а с т у щ и е  о с о б и  (рис. 4). Третью
группу представляют неполовозрелые пестрятки с
самым низким темпом роста – медленно растущие
особи. Их окончательная дифференциация на кар-
ликовых самцов и смолтов произойдёт на следую-
щий год, в возрасте 4+.

Оценка параметров роста пестряток, смолтов,
карликовых самцов и резидентных особей кун-
джи р. Коль с использованием метода главных
компонент показала наличие выраженной груп-
повой изменчивости (рис. 4). Факторные обла-
сти, соответствующие пестряткам и смолтам, в
значительной степени перекрываются. Наиболее
обособленное положение занимают факторные
области речных реодромных рыб и карликовых
самцов, вплоть до появления дискретности от
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Таблица 5. Длина и масса тела молоди, карликовых самцов, речных реодромных и анадромных рыб в популяции
кунджи Salvelinus leucomaenis бассейна р. Коль

Примечание. * Неполовозрелые особи, стадия зрелости половых желёз II–III или III; ** приводится обобщённый (речной + мор-
ской) возраст.

Пол, возраст, лет Число рыб, экз Длина (FL), мм Масса, г

Пестрятки из притоков (август–сентябрь)
Самцы, 0+ 582 81.6 (60–98) 7.9 (2.8–14.6)
Самки, 0+ 577 82.3 (61–97) 7.9 (2.8–14.2)
Самцы, 1+ 202 102.8 (81–133) 15.8 (5.6–31.2)
Самки, 1+ 216 101.7 (80–123) 14.1 (5.0–21.4)
Самцы, 2+ 118 136.1 (100–170) 35.6 (11.3–80.1)
Самки, 2+ 124 133.2 (98–164) 30.2 (9.9–70.2)
Самцы, 3+ 58 171.8 (118–207) 63.1 (26.1–111.3)
Самки, 3+ 34 172.3 (116–202) 63.3 (21.4–100.4)

Смолты – покатные особи из притоков (июль)
Самцы, 3+ 39 185.5 (172–195) 64.8 (41.6–82.9)
Самки, 3+ 71 186.8 (174–197) 65.6 (44.3–93.6)
Самцы, 4+ 14 218.5 (196–235) 115.7 (80.0–134.2)
Самки, 4+ 66 222.4 (200–235) 119.3 (94.5–139.0)

Карликовые самцы из притоков (сентябрь)
3+ 179 198.5 (188–217) 103.6 (92–131)
4+ 156 232.8 (223–247) 134.5 (105–155)

Речные реодромные рыбы в летнюю межень (август) и в период нереста (начало сентября)
Самцы, 3+* 18 237.3 (217–304) 162.8 (101–317)
Самки, 3+* 5 233.4 (220–279) 150.2 (107–280)
Самцы, 4+* 26 272.6 (237–321) 225.8 (164–340)
Самки, 4+* 12 279.7 (242–310) 230.1 (170–324)
Самцы, 5+ 18 285.4 (257–374) 260.5 (250–500)
Самцы, 6+ 24 322.3 (285–400) 353.8 (284–704)
Самки, 6+ 4 331.4 (302–394) 394.4 (300–700)
Самцы, 7+ 5 396.2 (380–425) 605.2 (455–803)
Самки, 7+ 2 422.0 (408–436) 678.0 (506–850)

Анадромные особи** в нерестовый период (начало сентября)
Самцы, 5+ 29 371.1 (298–486) 493.7 (304–1050)
Самки, 5+ 36 388.2 (311–475) 523.3 (330–930)
Самцы, 6+ 22 444.7 (386–581) 797.8 (445–1550)
Самки, 6+ 26 487.5 (422–590) 1051.8 (692–2000)
Самцы, 7+ 29 523.7 (448–550) 1447.9 (955–1800)
Самки, 7+ 44 521.5 (430–564) 1458.8 (933–2200)
Самцы, 8+ 18 564.8 (545–603) 1880.6 (1450–2150)
Самки, 8+ 31 563.2 (521–626) 1969.2 (1388–2813)
Самцы, 9+ 8 593.6 (531–656) 2243.6 (1350–2955)
Самки, 9+ 21 610.1 (570–650) 2441.0 (1700–3010)
Самцы, 10+ 1 688.0 3850.0
Самки, 10+ 4 651.3 (625–675) 3213.1 (1825–3560)
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Таблица 6. Расчисленные длины тела (FL) у молоди, карликовых самцов и речной реодромной кунджи Salvelinus
leucomaenis р. Коль

Примечание. Над чертой – среднее значение показателя и его ошибка, под чертой – пределы варьирования. l1, l2, l3, l4 – длина
тела особей соответственно в 1-й, 2-й, 3-й и 4-й год жизни.

Пол, возраст, лет Число
рыб, экз.

Расчисленная длина, мм

l1 l2 l3 l4

Пестрятки

Самцы, 1+ 125  

Самки, 1+ 125

Самцы, 2+ 42

Самки, 2+ 31

Смолты

Самцы, 3+ 32

Самки, 3+ 50

Самцы, 4+ 10

Самки, 4+ 44

Карликовые самцы

3+ 25

4+ 25

Речные реодромные рыбы

Самцы, 3+ 9

Самки, 3+ 4

Самцы, 4+ 16

Самки, 4+ 8

Самцы, 5+ 14

Самки, 5+ 13

±89.3 2.21
71.2–98.4

±91.3 3.57
78.8–100.1

±91.4 2.30
72.6–100.2

±121.5 3.39
105.3–131.1

±90.8 2.88
70.3–101.2

±122.3 3.81
100.3–132.5

±88.8 3.03
73.5–100.1

±138.7 3.47
117.2–133.6

±86.5 2.77
74.0–101.6

±139.8 3.61
119.4–135.4

±87.4 2.21
72.8–100.1

±123.2 2.56
102.2–132.1

±178.5 4.08
168.1–187.7

±202.3 4.11
188.5–211.2

±86.6 2.64
73.7–100.2

±122.8 3.62
100.5–84.4

±177.6 3.8
168.2–188.3

±201.8 3.87
196.1–210.3

±96.3 2.15
80.1–103.6

±141.9 3.13
120.3–179.5

±191.5 3.38
173.3–205.4

±95.4 2.27
81.5–104.2

±138.6 3.47
121.3–181.2

±187.1 4.05
172.2–206.4

±219.2 4.35
202.6–234.7

±106.2 3.03
96.3–110.5

±189.3 3.54
172.2–202.4

±224.4 3.77
204.5–246.8

±108.1 4.02
94.1–122.2

±195.5 4.32
170.5–210.0

±227.8 4.73
205.4–244.5

±108.6 4.55
96.3–120.4

±197.3 6.22
173.9–209.6

±225.2 7.17
205.6–245.4

±259.4 8.02
238.2–289.6

±110.2 3.86
95.7–118.3

±189.5 4.65
172.3–205.8

±226.1 5.82
203.4–240.2

±262.3 7.15
233.4–288.4

±108.3 2.76
95.5–120.3

±187.5 4.04
173.4–204.6

±225.4 5.57
202.6–238.7

±260.4 5.20
234.4–290.3

±107.4 2.82
93.5–119.5

±188.1 3.87
170.5–207.3

±226.8 4.19
204.3–238.1

±261.3 5.10
234.3–293.3
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Рис. 3. Рост рыб внутрипопуляционных группировок кунджи Salvelinus leucomaenis из бассейна р. Коль по расчислен-
ным значениям (данные для руч. Симовый): 1 – речные реодромные особи (n), n = 26; 2 – карликовые самцы (j), n =
= 23; 3 – смолты (d), n = 22; 4 – пестрятки (○), n = 86.

40

60

80

140

120

100

160

180

240

220

200

300

260

280

0 0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0 3.5 4.0
Возраст, лет

Д
ли

на
 (F

L
),

 м
м

1

2

3

4

Рис. 4. Фенетические отношения внутрипопуляционных группировок кунджи Salvelinus leucomaenis р. Коль, оценён-
ные методом главных компонент по совокупности 11 признаков, характеризующих рост (длина и масса тела, радиус
отолита, ширина 1-й, 2-й, 3-й годовых зон и зоны прироста текущего года, расчисленная длина тела в возрасте 1, 2, 3
года и в текущий год), возраст 3+: (h) – пестрятки, (d) – смолты, (n) – карликовые самцы, (j) – речные реодромные особи.
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первых двух группировок. Положение речных ре-
зидентных рыб и карликовых самцов отражает их
более высокий, по сравнению с неполовозрелы-
ми рыбами, темп роста, который проявляется с
самого раннего возраста.

Особенности гаметогенеза
В с е  с а м к и - п е с т р я т к и в возрасте 1+…3+

имели гонады II стадии зрелости, половые клетки
представлены ооцитами периода превителлоге-
неза, для которых характерны крупное ядро и ци-
топлазма, имеющая гомогенную структуру (рис. 5а).
По периферии ядер клеток на срезах видны 1–10 (в
среднем 5) ядрышек на срез. Диаметр превителло-
генных ооцитов в гонадах пестряток зависит (одно-
факторный дисперсионный анализ, p < 0.001) от их
возраста (табл. 7). Размеры ооцитов периода преви-
теллогенеза коррелируют (корреляция r-Пирсона) с
длиной (r = 0.72 при p < 0.001) и массой (r = 0.80 при
p < 0.001) пестряток и их расчисленной длиной (l1) в
первый год жизни (r = 0.34 при p < 0.05).

Гонады р е ч н ы х  р е о д р о м н ы х  с а м о к
(возраст 6+) находились на III стадии зрелости,
содержали превителлогенные ооциты диаметром
207 (86‒398) мкм и вителлогенные ооциты диа-
метром 657 (483‒792) мкм (рис. 5б). Степень ва-
куолизации ооцитов периода вителлогенеза вы-
сокая ‒ бóльшая часть цитоплазмы таких клеток
целиком заполнена вакуолями.

Половые железы а н а д р о м н ы х самок в воз-
расте 5+…10+ были на IV (n = 15), V (n = 9) и VI–
II (n = 4) стадиях зрелости. Гонады IV стадии зре-
лости содержали немногочисленные превителло-
генные ооциты диаметром 277 (198‒469) мкм, ва-
куолизированные ооциты вителлогенеза диамет-
ром 1003 (607‒1248) мкм, а также крупные ооциты
диаметром 1436 (1157‒1661) мкм с отдельными гра-
нулами желтка размером ~10 мкм (рис. 5в). Оболоч-
ка ооцита с гранулами желтка состояла из сфор-
мированной лучистой оболочки, слоя фоллику-
лярных клеток и двухслойной теки. Яичники V
стадии зрелости имели крупные ооциты с гомо-
генным желтком. Одна анадромная самка к мо-
менту поимки в сентябре уже отнерестилась, её
гонады состояли преимущественно из соедини-
тельной ткани с единичными ооцитами ‒ VI ста-
дия зрелости (рис. 5г).

С а м ц ы - п е с т р я т к и  к у н д ж и  в возрасте
1+ имели гонады II стадии зрелости, представ-

ленные сперматогониями, находящимися ещё в
процессе митотического деления, сперматоциты
1-го порядка единичны (рис. 5д). В семенниках
пестряток в возрасте 2+ и 3+ появляются сперма-
тоциты I порядка, вступившие в профазу-I мей-
оза (II поздняя стадия зрелости гонад). Пестрят-
ки в возрасте 4+, пойманные в июле, имели се-
менники III стадии зрелости, содержащие
помимо сперматоцитов 1-го порядка (число ко-
торых увеличилось) клетки меньшего размера ‒
сперматоциты 2-го порядка (рис. 5е). Вполне ве-
роятно, что такие особи могли созреть в сентябре
и стать карликовыми самцами.

К а р л и к о в ы е  с а м ц ы. У четырёх самцов в
возрасте 3+ гонады находились на IV стадии зре-
лости, помимо сперматогониев в генеративной
ткани появляются сперматоциты 1-го и 2-го по-
рядков и сперматиды (рис. 5ж). Наличие в генера-
тивной ткани сперматид свидетельствует о начале
спермиогенеза. Для сперматид характерны ещё
более мелкие размеры по сравнению со сперма-
тоцитами II порядка, они интенсивнее восприни-
мают гематоксилиновый лак – темнее окрашены.
Три особи того же возраста имели семенники IV
стадии зрелости, содержащие семенные канальцы
со сперматозоидами и немногочисленные клетки
раннего состояния ‒ сперматоциты и сперматиды
(рис. 5з). Сперматозоиды отличаются от других
половых клеток самцов меньшими размерами,
более продолговатой формой и наличием жгути-
ка. Гонады самцов возраста 3+, пойманных в
конце августа, находились на IV стадии зрелости,
содержали сперматоциты, сперматиды и неболь-
шое количество сперматозоидов. Однако у зре-
лых карликовых самцов не выявлены случаи, что-
бы в ткани семенников были большие просветы
семенных канальцев. Это указывает на то, что все
карликовые самцы кунджи в бассейне р. Коль яв-
ляются впервые созревающими рыбами.

Р е ч н ы е  р е о д р о м н ы е  с а м ц ы. Гонады ре-
зидентных самцов в возрасте 3+ … 4+ находились
на II (4 экз.), в возрасте 5+ – на III (4 экз.), в воз-
расте 6+ и старше – на IV (16 экз.) стадиях зрело-
сти. Для семенников рыб в возрасте 6+ и старше
характерны большие просветы семенных каналь-
цев, не отмеченные у раносозревающих особей.
Такое состояние семенников ‒ признак того, что
для пойманных резидентных особей это уже не
первый нерест. Семенники со II по III стадии зре-
лости не имели других заметных цитологических

Таблица 7. Диаметр ооцитов периода превителлогенеза у пестряток кунджи Salvelinus leucomaenis разного возраста

Параметр
Возраст, лет

1+ 2+ 3+

Диаметр ооцитов, мкм 84.5 (69.1–103.4) 121.3 (111.6–131.1) 130.8 (120.2–140.2
Число рыб, экз 32 25 18
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Рис. 5. Строение половых желёз кунджи Salvelinus leucomaenis р. Коль: а–г: самки: а – пестрятка 2+, июль, ооциты пе-
риода превителлогенеза; б – речная реодромная особь 6+, июнь, начало вакуолизации цитоплазмы ооцитов; в – ана-
дромная особь 8+, июль, накопление в ооцитах гранул желтка (→); г – анадромная особь 6+, сентябрь, яичник после
нереста; д–з: самцы: д – пестрятка 1+, август; е – пестрятка 4+, август; ж, з – карликовый самец 3+, сентябрь. 1 –
сперматогоний, 2 – сперматоциты 1-го порядка, 3 – сперматоциты 2-го порядка, 4 – сперматиды, 5 – сперматозоиды.
Масштаб: а, б – 400; в, г – 1000; д–з – 100 мкм.
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различий с гонадами раносозревающих самцов.
Для строения половых желёз III поздней стадии
зрелости у четырёх резидентных самцов кунджи
было характерно более свободное расположение
сперматозоидов в просветах семенных канальцев
и их меньшее число.

А н а д р о м н ы е  с а м ц ы. Семенники анад-
ромной кунджи в возрасте 4+…5+ находились на
III (5 экз., пойманные в июне‒июле), в возрасте
6+…9+ – на IV и V стадиях зрелости (6 экз., сен-
тябрь). В семенниках анадромных рыб в возрасте
более 7+ отмечены просветы семенных каналь-
цев, что указывает на их повторный нерест.

ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты нашего исследования показывают,

что локальная популяция кунджи р. Коль пред-
ставляет собой сложную систему, включающую в
себя взаимосвязанные внутрипопуляционные
группировки с разными типами жизненной стра-
тегии и различной локализацией в речной систе-
ме. Эти группировки интегрированы за счёт сов-
местного нереста и перекрёстного скрещивания в
период размножения (Кузищин и др., 2022).

Процесс дифференциации в поколении у кун-
джи проходит в ранний период пресноводной фа-
зы жизненного цикла. Он обусловлен сложными
процессами индивидуального роста рыб в поко-
лении, как это было установлено и для других ви-
дов лососёвых рыб (Gross, 1987; Hutchings, 1993,
1996; Thorpe, 1994; Klemetsen et al., 2003; Evolution
…, 2004; Arai et al., 2005; Johnson et al., 2010; Груз-
дева и др., 2013, 2017; Кузищин и др., 2020).

В бассейне р. Коль дифференциация кунджи в
поколении проходит в нерестовых притоках в не-
сколько этапов и растянута на 3–4 года. Первый
этап процесса начинается уже в первое лето жиз-
ни и определяется различиями индивидуального
роста молоди (рис. 6). К концу лета среди сеголе-
ток наблюдается существенная разница по длине
и массе тела – выделяется группа самых быстро
растущих рыб (табл. 6; рис. 3, 6). В начале осени
такие рыбы, самцы и самки, с гонадами II стадии
зрелости совершают денатантную миграцию –
покидают нерестовый приток, скатываясь в ос-
новное русло р. Коль. В последующие годы, оби-
тая в основном русле реки, они сохраняют высо-
кий темп роста и достигают половой зрелости к 6-
му году жизни (возрастной класс 5+), что под-
тверждается данными анализа размерного соста-
ва и обратного расчисления темпа роста.

По нашим наблюдениям, выход сеголеток кун-
джи из нерестовых притоков приурочен ко време-
ни осеннего паводка. Ранее для сеголеток лососё-
вых рыб было показано, что увеличение скорости
потока приводит к увеличению интенсивности по-
катной миграции (Павлов и др., 2009, 2010, 2016).

Также отмечалось, что паводки приводят к сносу
более мелких или менее сформированных сеголе-
ток, которые в меньшей степени способны про-
тивостоять сильному потоку (Павлов и др., 2010,
2016). В данном случае наблюдается обратная кар-
тина – расселительную миграцию и смену биото-
па совершают наиболее крупные особи в поколе-
нии. В связи с этим весьма вероятно, что наибо-
лее быстрорастущие особи стремятся отыскать и
занять более просторные и глубокие участки реч-
ной системы, чем имеют небольшие нерестовые
притоки. Известно, что в реках о-ва Хоккайдо бо-
лее крупные особи в одновозрастных классах по-
чти всегда выбирают более глубоководные биото-
пы (Nakano, 1995; Yagyu, 2009; Nakamura, 2011;
Miyamoto, Araki, 2019). По-видимому, в бассейне
р. Коль резкий подъём уровня воды в притоке во
время осеннего паводка и увеличение скорости по-
тока являются стимулом для активной смены био-
топа и фактором, обеспечивающим расселитель-
ную миграцию быстро растущих сеголеток кунджи.

Важнейшей особенностью, влияющей на диф-
ференциацию молоди в возрасте сеголетки и даль-
нейшее формирование резидентного типа жизнен-
ной стратегии, является хищный образ жизни кун-
джи. Как было показано ранее, из всех видов
лососёвых рыб, обитающих в р. Коль, молодь
кунджи имеет наиболее выраженную тенденцию
к потреблению рыбной пищи, причём эта осо-
бенность проявляется уже в возрасте сеголетки
(Кузищин и др., 2015, 2022). Предпочтение моло-
дью кунджи добычи более крупного размера по
сравнению с одноразмерной молодью других ви-
дов лососёвых рыб и питание рыбной пищей от-
мечено у кунджи и из южных участков ареала
(Nakano et al., 1999; Morita, 2001; Miyasaka et al.,
2003). Есть все основания полагать, что способ-
ность сеголеток кунджи потреблять широкий
спектр кормов, включая добычу крупного размера,
уже к концу первого лета жизни приводит к разно-
качественности поколения по длине и массе тела.

Таким образом, наиболее быстрый рост части
молоди к концу первого лета жизни и взаимосвя-
занный с ростом выход из нерестового притока
лежат в основе механизма формирования речной
реодромной жизненной стратегии у кунджи, что
согласуется c данными для некоторых популяций
кунджи из рек Японских о-вов (Morita, Morita,
2002; Arai et al., 2005). При этом темп развития и
состояние половых желёз, по-видимому, не име-
ют определяющего значения на первом этапе
дифференциации поколения, так как созревание
этих рыб происходит много позже, начиная с воз-
раста шести лет, и связано с достижением длины
тела не менее 300 мм.

Выявленная закономерность хорошо согласу-
ется с данными для других видов лососёвых рыб –
факт формирования резидентного типа жизнен-
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Рис. 6. Схема дифференциации поколения кунджи Salvelinus leucomaenis р. Коль: ММ – самцы, FF – самки.
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ной стратегии из наиболее быстрорастущих рыб в
поколении ранее был показан на примере симы
Камчатки и Японских о-вов (Arai et al., 2005;
Груздева и др., 2013), северной мальмы (Груздева
и др., 2017) и микижи (Кузищин и др., 2020).

Второй этап дифференциации в поколении
начинает происходить в возрасте 2+ (рис. 3, 6).
Уже к концу третьего лета жизни у пестряток в
притоках наблюдается разнокачественность по
длине и массе тела, которая на четвёртом году
жизни (3+) приводит к формированию трёх групп
особей. Первая группа – наиболее медленно рас-
тущая часть пестряток – остаётся в притоках и
продолжает вести образ жизни, характерный для
неполовозрелой молоди. Вторая группа – самцы,
для которых характерен наиболее быстрый рост и
у которых начинается активный сперматогенез, в
результате к осени такие особи достигают поло-
вого созревания, становятся карликовыми самца-
ми и могут принимать участие в нересте (рис. 6).
Третья часть молоди – самцы и самки с характер-
ным умеренно высоким темпом роста – претер-
певают смолтификацию и в первой половине лета
скатываются в море. При этом половые железы
смолтов остаются без активного развития – все
без исключения смолты в наших уловах имели се-
менники и яичники II стадии зрелости. Дальней-
ший гаметогенез начинается только после 1–3,
чаще 2–3 лет интенсивного роста в море, при до-
стижении рыбами крупных размеров и высокой
плодовитости самок (Morita, Takashima, 1998; Mori-
ta, 2001; Morita, Morita, 2002). Полученные дан-
ные указывают на то, что высокий темп роста мо-
лоди в разном возрасте имеет разные послед-
ствия. Если в возрасте сеголетки быстрый рост
приводит к активному выходу из нерестовых при-
токов в основное русло реки, то в более позднем
возрасте – к созреванию части самцов в нересто-
вом притоке или смолтификации.

Третий, завершающий, этап дифференциации
происходит в возрасте 4+ и сопровождается ана-
логичными процессами, как и на втором этапе
(рис. 6). Однако в возрасте 4+ в нерестовых при-
токах уже не остаётся недифференцированной
молоди – часть рыб, претерпев смолтификацию,
скатывается в море, другая часть, а именно неко-
торые наиболее быстро растущие самцы, созрева-
ют и становятся карликовыми самцами. Тем са-
мым процесс дифференциации в поколении у
кунджи р. Коль завершается в возрасте пятилеток
(возрастной класс 4+).

Обращает на себя внимание судьба карлико-
вых самцов после их полового созревания и пер-
вого нереста в бассейне р. Коль. Для другого вида
гольцов – северной мальмы – установлено, что
после созревания в раннем возрасте и достиже-
ния стадии “карликовый самец” в дальнейшем
они созревают повторно (Груздева и др., 2017). В

случае кунджи анализ строения семенников созрев-
ших карликовых самцов показывает, что структур,
указывающих на возможность их повторного со-
зревания, нет. Тем самым, на сегодняшний день
можно констатировать, что для карликовых сам-
цов кунджи на севере ареала вида характерен од-
нократный в жизни нерест. Так как в течение ря-
да лет нам ни разу не удалось установить факт вы-
хода карликовых самцов кунджи из нерестового
притока в русло реки, а весной и в первой полови-
не лета зрелые карликовые самцы с признаками
прошлогоднего нереста в притоках тоже не обна-
ружены, есть все основания полагать, что после
нереста жизнь карликовых самцов заканчивается
зимой в нерестовом притоке. Наши данные соот-
ветствуют результатам исследований в реках о-ва
Хоккайдо: установлено, что по сравнению с про-
ходными особями для карликовых самцов кун-
джи характерна весьма высокая посленерестовая
смертность – >60% (Morita, Yokota, 2002).

В южной части ареала для карликовых самцов
кунджи характерно повторное созревание и много-
кратный (до трёх раз) нерест в течение жизни (Mor-
ita, Morita, 2002; Kikko et al., 2011; Futamura et al.,
2022). Полученные данные по карликовым сам-
цам кунджи в целом соответствуют результатам
анализа жизненного цикла карликовых самцов
симы: на юге ареала, в реках бассейна Японского
моря, они могут созревать повторно (Utoh, 1976,
1977; Иванков и др., 1977, 1981; Kubo, 1980; Се-
менченко и др., 2003), тогда как на севере ареала,
на Камчатке, карликовые самцы симы строго мо-
ноцикличны, их повторное созревание невоз-
можно (Груздева и др., 2013).

По мнению ряда исследователей, для карлико-
вых самцов кунджи характерна существенно бо-
лее низкая, по сравнению с анадромными произ-
водителями, эффективность осеменения икры:
считается, что нерестовая тактика “подкрадыва-
ния” (sneaking), успешно применяемая карлико-
выми самцами других лососёвых видов рыб (си-
ма, мальма), в случае кунджи практически не реали-
зуется (Maekawa et al., 2001; Hasegawa, Yamamoto,
2010; Futamura et al., 2022). Есть мнение, что в реках
южной части ареала крупные проходные самцы
имеют преимущество при спаривании с самками
любого размера, тогда как карликовые самцы яв-
ляются малозначимым дополняющим элементом
структуры популяции (Maekawa et al., 2001; Mori-
ta, Morita, 2002; Hasegawa, Yamamoto, 2010; Futamu-
ra et al., 2022). Тем не менее созревание части особей-
самцов даже карликовых, несмотря на их относи-
тельно низкий вклад в воспроизводство, рассмат-
ривается как важный элемент структуры популя-
ции кунджи, позволяющий виду адаптироваться
к резким изменениям условий существования
(Morita et al., 2000; Morita, 2001; Morita, Morita, 2002).
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Выявленные у кунджи р. Коль особенности
формирования покатной молоди и карликовых
самцов имеют черты сходства с популяциями из
южной части ареала, на Японских о-вах. Так, в
популяциях, состоящих из анадромных и рези-
дентных особей, смолтификация происходит в
возрасте 2+…4+, бóльшая часть смолтов скатыва-
ется в море в возрасте 3+, карликовые самцы мо-
гут созревать в более широком возрастном диапа-
зоне – 1+…4+ (Yamamoto et al., 1996; Maekawa
et al., 2001; Morita, Morita, 2002; Kikko et al., 2011).
На севере ареала, в р. Коль, разделение поколе-
ния на смолтов и карликовых самцов происходит
в одном и том же возрасте. Процессы дифферен-
циации в поколении кунджи р. Коль, по сравне-
нию с южными регионами, проходят на фоне за-
медленного темпа гаметогенеза – созревание не-
большой части самцов, ведущих оседлый образ
жизни, наступает только на 3–4-м году жизни.

Полученные данные показывают важнейшую
роль небольших притоков реки для существова-
ния локальной популяции кунджи: именно в та-
ких водоёмах происходят все этапы дифференци-
ации в поколении и формирование разнообразия
типов жизненной стратегии. Основное русло р.
Коль играет роль либо транзитной зоны (для по-
катников-смолтов и двигающихся вверх–вниз
половозрелых анадромных производителей), ли-
бо как место постоянного обитания для речных
реодромных рыб. В свою очередь численность и
встречаемость последних определяется наличием
специфических биотопов, то есть геоморфологи-
ческим строением речной системы. Фактор стро-
ения речной системы (размер, глубина, соотно-
шение плёсов и перекатов и другие параметры)
рассматривается как критический для самого су-
ществования популяций кунджи во всём их раз-
нообразии (Morita et al., 2000, 2019; Morita, Yoko-
ta, 2002; Hasegawa, Maekawa, 2008; Morita, Morita,
2002; Yamamoto et al., 2015; Miyamoto, Araki, 2019).

Полученные результаты показывают, что важ-
нейшие этапы дифференциации в поколении и
закономерности формирования разнообразия ти-
пов жизненной стратегии у разных видов лососёвых
рыб (сима, мальма, микижа, кунджа) имеют выра-
женный видоспецифический характер (Груздева
и др., 2013, 2017; Кузищин и др., 2020). В то же время
имеются и некоторые общие черты. Так, речной
реодромный тип жизненной стратегии у трёх из
четырёх изученных видов лососёвых рыб (кун-
джа, мальма, микижа) формируется из наиболее
быстро растущих рыб в самом раннем возрасте,
что даёт основание сделать утверждение об уни-
версальности этого механизма у полиморфных
лососёвых рыб в экосистемах рек Камчатки. Од-
нако дальнейшая дифференциация имеет выра-
женные видовые отличия. Так, для симы и маль-
мы дифференциация и бифуркация существенно
различаются у самцов и самок и находятся под

контролем взаимосвязанных процессов роста и
гаметогенеза. Для микижи и кунджи первооче-
редное значение имеют процессы соматического
роста, миграционной активности в раннем воз-
расте и, как следствие, внутриречное распределе-
ние. Важнейшее значение для дифференциации
поколения у кунджи и микижи имеет геоморфоло-
гия рек – для обоих видов доля речных реодромных
рыб выше в сложных, разветвлённых предгорных
реках (Павлов и др., 2008; Кузищин, 2010).

Имеющиеся данные по трём видам (р. Коль) –
кундже, мальме и симе – дают основания утвер-
ждать, что в основе формирования разнообразия
типов жизненной стратегии лежит адаптивная
пластичность, обусловленная особенностями ин-
дивидуального роста рыб. Тем самым кунджа и
другие виды лососёвых рыб на популяционном
уровне организации обладают способностью по-
следовательно формировать в поколении разно-
образные экологические группировки, направ-
ленные на пространственную дифференциацию в
речной системе и в море, выбор непересекающихся
биотопов и снижение внутривидовой конкуренции
(Jonsson et al., 1984; Roff, 1984; Hutchings, 1993; Man-
gel, 1996). Как результат, в популяции кунджи из по-
коления в поколение воспроизводится и реализует-
ся динамичная система локальных адаптаций. Она
направлена на снижение рисков для существова-
ния, обеспечивает популяционный фитнесс и эф-
фективную подстройку в изменчивых условиях
существования на севере ареала вида.
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Мезопелагические рыбы, обладая колоссальной биомассой и участвуя в переносе энергии и орга-
нического вещества между различными трофическими уровнями, играют важную экологическую
роль в экосистемах Мирового океана, но остаются при этом малоизученными. Антарктическая се-
ребрянка Pleuragramma antarcticum – ключевой вид пелагиали высокоширотной зоны Антарктики.
Для четырёх видов наиболее массовых пелагических рыб (антарктический батилаг Bathylagus ant-
arcticus, антарктическая серебрянка, антарктическая электрона Electrona antarctica и гимноскопел
Брауэра Gymnoscopelus braueri) из вод атлантического сектора Южного океана к югу от Антарктиче-
ской конвергенции представлены новые данные о размерном составе и размерно-весовых зависи-
мостях, которые могут быть использованы при изучении их роста, расчётах отдельных популяцион-
ных параметров и в популяционных исследованиях.

Ключевые слова: антарктический батилаг Bathylagus antarcticus, антарктическая серебрянка Pleura-
gramma antarcticum, антарктическая электрона Electrona antarctica, гимноскопел Брауэра Gymnoscope-
lus braueri, размерный состав, размерно-весовая зависимость, Антарктика, Антарктический поляр-
ный фронт, Антарктическая конвергенция.
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Мезопелагические рыбы в Мировом океане
обладают огромной биомассой и являются неотъ-
емлемой составляющей функционирования оке-
анических экосистем (Gjøsaeter, Kawaguchi, 1980;
Pakhomov et al., 1996; Radchenko, 2007; Irigoien et al.,
2014; Anderson et al., 2019), представляя собой по-
тенциально важный и неэксплуатируемый рыбо-
промысловый ресурс, который может быть ис-
пользован для производства жира, муки, кор-
мов, биологически активных добавок, пищевой
и фармацевтической продукции (Orlov, Raba-
zanov, 2019; Lauritano et al., 2020; Paoletti et al.,
2021; Pauly et al., 2021). При этом они остаются
одним из наименее изученных компонентов
морских экосистем как на глобальном, так и ре-
гиональном уровнях (St. John et al., 2016; Курно-
сова и др., 2022). Антарктическая серебрянка Pleu-
ragramma antarcticum является ключевым видом
пелагиали высокоширотной зоны Антарктики
(La Mesa et al., 2010). Пелагические рыбы Южно-
го океана являются неотъемлемой частью пище-
вых сетей и основными потребителями зоопланк-
тона, включая антарктического криля Euphausia

superba (Pakhomov et al., 1996; Pusch et al., 2004;
Shreeve et al., 2009; Saunders et al., 2018), а также
служат пищей многим хищникам высшего тро-
фического уровня, таким как морские млекопи-
тающие, околоводные птицы, кальмары и круп-
ные хищные рыбы (Rodhouse et al., 1992; Reid, Ar-
nould, 1996; Olsson, North, 1997; Cherel et al., 2002;
Collins et al., 2007).

Ихтиофауна Южного океана характеризуется
низким видовым разнообразием и высоким уров-
нем эндемизма (Greely et al., 1999). Четверть всех
известных видов рыб данного региона обитает в
пределах мезо- и батипелагиали (Kock, 1992). Наи-
более многочисленными мезопелагическими ви-
дами в водах Антарктики являются представите-
ли семейств Myctophidae, Bathylagidae, Paralepidi-
dae и Gonostomatidae (Andriashev, 1965; Hempel,
1985; Kock, 1985; Christiansen et al., 2018), на кото-
рых в районе море Уэдделла–море Скотия прихо-
дится > 95% биомассы рыб верхнего километрового
слоя (Lancraft et al., 1989), а также антарктическая
серебрянка – единственный представитель семей-
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ства Nototheniidae, который весь жизненный цикл
проводит в пелагиали (Gon, Heemstra, 1990; Vac-
chi et al., 2017).

Несмотря на важную экологическую роль и зна-
чительный объём исследований мезопелагических
рыб Южного океана и антарктической серебрянки
в частности, они продолжают оставаться довольно
слабо изученными (Rowedder, 1979; Linkowski, 1985;
Greely et al., 1999; Collins et al., 2008; Saunders et al.,
2017). Это объясняется преимущественно тем, что
эти виды являются слабо и нерегулярно эксплу-
атируемым ресурсом рыболовства (Харенко,
2019; Pauly et al., 2021), в связи с чем их запасы не
нуждаются в регулярной оценке и мониторинге.
Кроме того, сборы мезопелагических рыб трало-
выми орудиями лова в репрезентативном про-
странственно-временнóм масштабе представля-
ют определённые сложности (Saunders et al.,
2019).

Данные о зависимостях длина–масса рыб
(length-weight relationship – LWR) используются
при изучении роста, расчётах отдельных популя-
ционных параметров, а также в популяционных
исследованиях при сравнении информации, по-
лученной в разных частях видовых ареалов (San-
tos et al., 2002; Dutta et al., 2021). В управлении вод-
ными биологическими ресурсами основным ин-
струментом ведения ответственного рыболовства
является принцип экосистемного подхода (Nichol-
son, Jennings, 2004; Shin et al., 2005; Иванов, 2017),
учитывающий как для промысловых, так и для не
эксплуатируемых промыслом видов рыб их биомас-
су, для расчёта которой на основании имеющейся
информации о размерном составе могут быть ис-
пользованы данные LWR (Orlov, Binohlan, 2009).

Между тем информация о размерном составе и
LWR пелагических рыб Южного океана к югу от
Антарктического полярного фронта (АПФ) оста-
ётся фрагментарной и довольно ограниченной.
Наиболее хорошо изучен размерный состав ан-
тарктической электроны Electrona antarctica (Myc-
tophidae) в районе Антарктического п-ова и при-
легающих к нему акваторий (Rowedder, 1979; Liu,
Chen, 1995; Pusch et al., 2004; Collins et al., 2008;
Saunders et al., 2019). Существенно меньше опубли-
ковано сведений о размерном составе антарктиче-
ской серебрянки (Hubold, Ekau, 1987; Liu, Chen,
1995) и гимноскопела Брауэра Gymnoscopelus braueri
(Myctophidae) (Pusch et al., 2004; Collins et al., 2008).
Данные о LWR антарктической электроны пред-
ставлены в нескольких публикациях (Greely et al.,
1999; Kock et al., 2000; Artigues et al., 2003), однако
сведения о различиях данной зависимости у сам-
цов и самок до сих пор отсутствовали. Заметно
меньше публикаций по LWR антарктической се-
ребрянки (Kunzmann, 1986; Artigues et al., 2003), а
подобные сведения для гимноскопела Брауэра
имеются только из вод у о-вов Южная Георгия и

Южные Сандвичевы (Saunders et al., 2019). Пол-
ностью отсутствует в литературе информация о
размерном составе и LWR антарктического бати-
лага Bathylagus antarcticus (Bathylagidae).

Цель сообщения – представить новые данные
о размерном составе и размерно-весовых зависи-
мостях четырёх видов высокоширотных пелагиче-
ских рыб из вод атлантического сектора Южного
океана к югу от АПФ: антарктической электроны,
антарктического батилага, гимноскопела Брауэра
и антарктической серебрянки.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материалом послужили сборы пелагических
рыб с 22.01 по 12.02.2022 г. в 87-м рейсе (АМК-87)
научно-исследовательского судна (НИС) “Акаде-
мик Мстислав Келдыш” в атлантическом секторе
Южного океана: в проливах Брансфилда и Ан-
тарктическом (Антарктик-Саунд), бассейне Пау-
элла моря Уэдделла и в районе Южных Оркней-
ских о-вов (рис. 1). Сборы осуществляли двумя
орудиями лова: разноглубинным тралом Айзек-
са−Кидда в модификации Самышева–Асеева
(РТАКСА) и двойной квадратной планктонной
сетью (double square net – DSN). РТАКСА – неза-
мыкающееся орудие лова с площадью устья 6 м2,
длиной сетной части 25 м из безузловой дели с
ячеёй 6 мм и вставкой в кутце из капронового си-
та № 15 (0.67 мм) (Kobyliansky et al., 2010). DSN –
планктонная сеть с площадью входных отверстий
1 м2 и фильтрующим конусом из газа с ячеей 0.5 мм
(Bouchard et al., 2016), оснащённая счётчиком по-
тока воды и крыловидным заглубителем массой
24 кг (оба – “Hydrobios”, Германия). Глубину по-
гружения обоих орудий лова определяли на ос-
нове показания датчика давления зонда Senti
DT (“StarOddi”, Исландия). Косые ловы выпол-
няли от максимальных глубин 600 (DSN) и 1980 м
(РТАКСА) до поверхности на скорости судна со-
ответственно 2 и 3 узла.

У пойманных рыб сразу после вылова измери-
тельной линейкой определяли стандартную дли-
ну тела (SL) с точностью до 1 мм и с использова-
нием электронных весов – общую массу тела с
точностью до 0.1 г. У антарктической электроны,
кроме того, перед измерениями визуально опре-
деляли пол, который хорошо различается по по-
ложению каудальных светящихся желёз у самцов
и самок (Беккер, 1983; Gon, Heemstra, 1990). Дли-
на тела измерена у 155 особей электроны, 28 – се-
ребрянки, 98 – батилага и 44 – гимноскопела. LWR
получены на основании измерений длины и массы
тела соответственно 155 (в том числе 28 самцов и
63 самки), 28, 86 и 41 экз. Данные по размерному
составу из опубликованных источников, пред-
ставленные в графическом виде, трансформиро-
ваны в цифровой формат и наряду с нашими дан-
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Рис. 1. Места сбора материалов пелагических рыб в рейсе научно-исследовательского судна “Академик Мстислав
Келдыш” (АМК-87) 22.01–12.02.2022 г.: (e) – ловы двойной квадратной планктонной сетью (DSN), (s) – траления
разноглубинным тралом Айзекса−Кидда в модификации Самышева–Асеева (РТАКСА).
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ными LWR представлены в табличном виде для
того, чтобы они были доступны для занесения в
базу данных FishBase (Froese, Pauly, 2022) и ис-
пользования в последующих исследованиях.

Зависимость массы тела (W, г) от SL (см) опи-
сывали уравнением: W = aSLᵇ (Le Cren, 1951; Вин-
берг, 1971; Мина, Клевезаль, 1976; Froese, 2006),
где a – интеграционная константа, коэффициент
b – показатель степени. Также были рассчитаны
95%-ные доверительные интервалы (CI) для па-
раметра b и коэффициент детерминации (R2). По-
казатель степени (коэффициент b) использовали
для описания трёхмерного роста, который харак-
теризовали как изометрический при b = 3.0, отри-
цательный аллометрический (гипоаллометриче-
ский) – при b < 3.0, положительный аллометри-
ческий (гипераллометрический) – при b > 3.0
(Froese et al., 2011).

При проведении межвидовых сравнений дан-
ные по самцам и самкам одного вида объединяли
(Froese et al., 2011; Froese, Pauly, 2022). При этом
уравнения степенной зависимости преобразо-
вывали логарифмически в линейные регрессии
(Le Cren, 1951; Ricker, 1973; Froese, 2006), имевшие
вид: LnW = lna + blnSL. Для сравнения полученных
результатов по изученным видам с другими пред-
ставителями их семейств использовали базу данных
FishBase (Froese, Pauly, 2022), применяя сведения о
коэффициентах a и b степенного уравнения LWR
четырёх видов семейства Bathylagidae (7 выборок),
15 видов семейства Nototheniidae (55 выборок) и
26 видов семейства Myctophidae (34 выборки).

Достоверность статистических отличий значе-
ний b от 3.0 оценивали по t-критерию Стьюдента
при уровне значимости p ≤ 0.05 (Sokal, Rohlf,
1987). Расчёты проводили с использованием ком-
пьютерной программы Excel (“Microsoft”, США)
и статистического языка R (R Core Team, 2016) в
составе программных пакетов FSA и rfishBase
(Ogle, 2011; Boettiger et al., 2012).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Антарктическая электрона – антарктический

циркумполярный вид, ареал которого располо-
жен преимущественно к югу от АПФ, где она яв-
ляется наиболее массовым видом. По отдельным
находкам известна также много севернее АПФ
(Беккер, 1983; Gon, Heemstra, 1990). Встречается
до глубины 2000 м, днём населяет верхний 250-мет-
ровый слой, ночью к самой поверхности не пони-
мается, сосредотачиваясь на глубинах 50–100 м.
Максимальная известная стандартная длина те-
ла ~ 100 мм, масса – 15 г, при этом самцы мельче
самок: максимальные размеры составляют соот-
ветственно 82 и 103 мм (Беккер, 1983; Gon, Heem-
stra, 1990; Artigues et al., 2003).

Наши уловы были представлены особями SL
3.0–10.3 (в среднем 7.28 ± ошибка среднего 0.13) см.
При этом самки были несколько длиннее самцов,
их максимальная длина составила соответствен-
но 10.3 и 9.7 см при среднем значении 7.39 ± 0.19
против 7.09 ± 0.23 см (табл. 1). Сравнение наших
данных по размерному составу рассматриваемого
вида с ранее опубликованными (Rowedder, 1976;
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Pusch et al., 2004; Collins et al., 2008) показывает,
что в различных районах атлантического сектора
Южного океана он довольно сходен, не подвер-
жен межгодовой динамике, и на него не оказыва-
ет влияние селективность различных орудий ло-
ва. И, хотя средняя длина в уловах варьировала в
пределах 7.28–8.08 см, их основу во все годы во
всех районах независимо от орудия лова состав-
ляли особи SL 5.6–10.0 см. Сведения по макси-
мальному возрасту антарктической электроны
весьма противоречивы: по одним данным он со-
ставляет 11 лет (Linkowski, 1987), по другим – не
превышает 4 лет (Greely et al., 1999). Поскольку ре-
зультаты последнего исследования основаны на
учёте суточных приростов, нам они представляются
более надёжными. Возможными причинами ста-
бильности размерного состава антарктической
электроны могут быть её небольшая продолжи-
тельность жизни, высокие темпы роста и наличие
в популяции всего нескольких размерно-возраст-
ных классов.

Согласно полученным нами данным по LWR,
электрона характеризуется положительным алло-
метрическим ростом (табл. 2). При этом коэффи-
циенты b в уравнении рассматриваемой зависи-
мости от 3.0 достоверно отличаются для совокуп-
ности всех особей и недостоверно – для самцов и
самок по отдельности. В предшествующих публи-
кациях у рассматриваемого вида отмечен как по-
ложительный (Greely et al., 1999), так и отрица-
тельный аллометрический рост (Kock et al., 2000;
Artigues et al., 2003). При этом данные Кока с со-
авторами (Kock et al., 2000) признаются некор-
ректными (Froese, Pauly, 2022). Несмотря на раз-
личные периоды сбора материалов (лето 2022 г. в
Южном полушарии − наши данные; весна 1983 г.
и осень 1986 г. − Greely et al., 1999), коэффициен-
ты b уравнения LWR в обоих случаях оказались
близки друг к другу. В отличие от них рассматрива-
емый индекс в исследованиях 1996–2000 гг. (Ar-
tigues et al., 2003) оказался существенно меньше 3.0.

Эти и наши исследования были проведены
практически в одном и том же районе, на сходных
глубинах и в близкие сроки. Нерест данного вида
приурочен к осенне-зимнему периоду в Южном
полушарии с пиком в конце ноября–декабре (Gon,
Heemstra, 1990; Moteki et al., 2017) и, следователь-
но, сборы в обоих случаях пришлись на нагуль-
ный период и с большой долей вероятности со-
стояли из рыб в близком физиологическом состо-
янии. Поэтому описанные различия мы можем
связать только с разными диапазонами длины и
массы тела изученных особей.

Отдельно следует отметить бóльшие, в срав-
нении с опубликованными, полученные нами
данные по максимальной длине самцов (9.7 см)
и максимальной массе тела (15.7 г) антарктиче-
ской электроны.

Гимноскопел Брауэра – антарктический цир-
кумполярный вид, встречающийся обычно юж-
нее АПФ и известный по редким находкам к севе-
ру от него. Распространён между континенталь-
ным побережьем Антарктиды и 33° ю.ш. Наряду с
антарктической электроной – наиболее массовый
вид антарктических светящихся анчоусов. Мини-
мальные глубины вылова – 100–150 м, ночью оби-
тает в верхнем 200-метровом слое (Беккер, 1983;
Gon, Heemstra, 1990). Максимальная известная
стандартная длина тела – 139 мм, масса – 19.5 г
(Saunders et al., 2019).

Гимноскопел в наших уловах был представлен
особями SL 6.9–14.2 (в среднем 9.85 ± 0.31) см
(табл. 1). В отличие от электроны его размерный со-
став не отличался однообразием. Наиболее мелкие
особи (средняя SL 8.24 ± 0.69 см, доминирующие
размерные группы – 4.1–5.0 и 7.6–9.5 см) отмече-
ны в 2004 г. в районе о-вов Южная Георгия и Юж-
ные Оркнейские (Saunders et al., 2019), что, веро-
ятно, отчасти связано с меньшим размером ячеи
(5 мм) использованного трала. В остальных слу-
чаях, включая наши исследования, размерный со-
став рассматриваемого вида был довольно схож:
средняя длина варьировала незначительно (9.03–
9.85 см), а основу уловов составляли рыбы SL
6.6–12.0 см.

В сравнении с антарктической электроной раз-
мерный ряд гимноскопела Брауэра был представ-
лен большим числом размерных классов, что, ве-
роятно, обусловлено большей его продолжитель-
ностью жизни, которая составляет 6 лет (Saunders
et al., 2019).

Опубликованные данные по LWR гимноско-
пела Брауэра до сих пор были ограничены един-
ственным недавним исследованием в водах
о-вов Южная Георгия и Южные Сандвичевы
(Saunders et al., 2019). Его размерно-весовые ха-
рактеристики в наших исследованиях оказались
близкими к таковым предшествующего (табл. 2),
несмотря на то что последнее было проведено в
совершенно другие сроки (март–апрель 2004 и
2009 гг., октябрь–декабрь 2006). Точное время
нереста рассматриваемого вида неизвестно, но
предполагается, что в Южном полушарии оно
приходится на весну (сентябрь–октябрь) (Saun-
ders et al., 2019). Поскольку сборы в обоих иссле-
дованиях были представлены нагульными особя-
ми, находящимися, вероятно, в сходном физио-
логическом состоянии (особи со зрелыми
гонадами в наших сборах отсутствовали), их раз-
мерно-весовые характеристики оказались близ-
кими. Отдельно стоит упомянуть максимальную
массу тела особей рассматриваемого вида в на-
ших исследованиях (22.0 г), которая заметно пре-
восходит ранее известную (Saunders et al., 2019).

Антарктическая серебрянка – антарктический
циркумполярный вид, единственный представи-
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тель семейства нототениевых, жизненный цикл
которого полностью проходит в пелагиали (Gon,
Heemstra, 1990; Vacchi et al., 2017). Распростране-
на преимущественно в районах, прилежащих к
шельфу Антарктиды и островам вблизи Антаркти-
ческого п-ова (Fisher, Hureau, 1985; Gon, Heem-
stra, 1990). В водах восточной части Антаркти-
ческого п-ова встречается совместно с антаркти-
ческой электроной и гимноскопелом Брауэра, с
которыми имеет сходный характер вертикального
распределения (Vacchi et al., 2017). Обитает на глу-
бинах ≤ 900 м, при этом в процессе онтогенеза от-
мечается изменение глубин обитания: молодь SL
3.5–11 см населяет верхний 400-метровый слой,
рыбы SL 11–19.5 см встречаются глубже 400 м
(Hubold, Ekau, 1987), самые крупные особи оби-
тают на глубинах 400–700 м (La Mesa, Eastman,
2011). В дневные часы сосредотачивается на глу-
бинах 400–800 м, ночью мигрирует в поверхност-
ные слои. В открытых районах Южного океана оби-
тает преимущественно на глубинах > 500 м, над
шельфом и материковым склоном Антарктиды – в
диапазоне 300–500 м (Vacchi et al., 2017). Достигает
общей длины 266 мм и массы 200 г (Kailola et al.,
1993; Artigues et al., 2003).

Размерный ряд серебрянки в сравнении с та-
ковыми двух выше рассмотренных видов микто-
фид отличался наличием заметно большего числа
размерных классов (табл. 3). В наших уловах она
была представлена особями SL 10.1–20.5 (в сред-
нем 15.17 ± 0.40) см при преобладании (67.9%)
размерной группы 14.1–17.0 см. Сравнение с ра-
нее опубликованными данными (Hubold, Ekau,
1987; Liu, Chen, 1995) показывает, что размерный
состав данного вида в разные годы значительно
варьирует как по величине средней длины (6.15–
15.17 см), так и по преобладающим размерным
классам. Наиболее мелкая серебрянка (средняя
SL 6.15 ± 0.23 см) с преобладанием (68.4%) раз-
мерных классов 2.1–3.0 и 3.1–4.0 см отмечена в
декабре 1988–марте 1989 гг. (Liu, Chen, 1995) в
районе, практически совпадающем с таковым в
наших исследованиях. В то же время её размерный
состав в наших уловах заметно отличался от таково-
го в море Уэдделла в 1985 г. (Hubold, Ekau, 1987).

Обнаруженные различия можно было бы отча-
сти объяснить разной уловистостью использо-
ванных орудий лова, но наиболее мелкая сереб-
рянка была поймана тралом с ячеёй большего
размера в сравнении с нашими орудиями лова.
Учитывая, что особи рассматриваемого вида по
мере роста смещаются в более глубокие горизон-
ты (Hubold, Ekau, 1987; La Mesa, Eastman, 2011),
можно было бы предположить связь поимок мел-
кой серебрянки (Liu, Chen, 1995) с обловом мень-
ших глубин. Однако данные по глубине ловов в
последней публикации отсутствуют.

Одной из наиболее реалистичных причин об-
суждаемых различий представляется сложный
жизненный цикл серебрянки со сменой биотопов
в процессе онтогенеза. Сведения по её максималь-
ному возрасту весьма противоречивы. По данным
различных авторов, он составляет от 7 до 33 лет
(Kock, 1992; Kailola et al., 1993; Radtke et al., 1993;
La Mesa, Vacchi, 2001). Видам с высокой продол-
жительностью жизни и комплексной размерно-
возрастной структурой, как правило, не свойствен-
ны существенные межгодовые колебания числен-
ности. Однако специфические условия окружаю-
щей среды, в которых протекает жизненный цикл
серебрянки, обусловливают значительные флук-
туации численности пополнения (Vacchi et al.,
2017), что могло оказаться одной из причин пре-
обладания молоди в уловах в декабре 1988 – марте
1989 гг. (Liu, Chen, 1995).

Несмотря на различия в диапазонах длины и
массы тела серебрянки, вовлечённой в анализ LWR
в разные годы, параметры уравнения рассматрива-
емой зависимости в наших и предшествующих
исследованиях (Kunzmann, 1986; Artigues et al.,
2003) оказались довольно близки (табл. 2), что,
вероятно, объясняется теми же причинами, что и
в отношении гимноскопела Брауэра.

Антарктический батилаг – антарктический
циркумполярный вид, который распространён так-
же в южных частях Атлантического, Индийского и
Тихого океанов (Лисовенко и др., 1986; Gon, Heem-
stra, 1990). Наряду с антарктической электроной
и гимноскопелом Брауэра является доминирую-
щим видом среди антарктических мезопелагиче-
ских рыб (Collins et al., 2012). Встречается на глуби-
нах ≤ 4000 м. Максимальная численность отмечает-
ся глубже 300 м (White, Piatkowski, 1993), по другим
данным, наиболее обычен на глубине > 500 м (Don-
nelly et al., 2004). Доминирует в пелагических со-
обществах на глубинах 200–2000 м (Moteki et al.,
2009) или 400–1000 м (Collins et al., 2012). Макси-
мальная известная стандартная длина самцов –
14 см, самок – 17 см (Gon, Heemstra, 1990), дан-
ные о массе тела в литературе отсутствуют.

Антарктический батилаг в наших уловах ха-
рактеризовался довольно растянутым размерным
рядом (табл. 3). Длина рыб варьировала в преде-
лах 3.2–19.0 (в среднем 10.36 ± 0.42) см. Основу
уловов составляли три размерные группы: 5.1–
10.0 см (50.9%), 13.1–14.0 см (7.1%) и 16.1–17.0 см
(10.2%), на которые совокупно пришлось 68.2% об-
щей численности особей. Данные по размерному
составу данного вида в литературе отсутствуют, что
не позволяет провести какое-либо сравнение.

По коэффициенту b уравнение LWR для ан-
тарктического батилага (3.574) заметно выделяет-
ся среди других видов рыб (табл. 2), что характери-
зует специфическую форму его массивного тела,
особенно у крупных особей. Максимальное зареги-
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стрированное нами значение длины тела (19.0 см)
существенно превышает известное из опублико-
ванных источников (Gon, Heemstra, 1990). Данные
по максимальной массе тела (89.0 г) представлены
впервые.

Межвидовые сравнения 
с близкородственными видами

Нормальный диапазон значений b для рыб обыч-
но находится в пределах 2.5–3.5 (Carlander, 1969).
Диаграммы взаимосвязей линейного (a) и степен-
ного (b) коэффициентов показывают (рис. 2), что
их значения для исследованных видов мезопела-

гических рыб вод Антарктики не выходят за пре-
делы известных данных (Binohlan, Pauly, 2000)
для морских рыб разных частей Мирового океана.

Значения коэффициентов a и b для антаркти-
ческого батилага и гимноскопела Брауэра, по на-
шим данным, оказались выше тренда, представ-
ляющего усреднённую для этих коэффициентов
линию на основе значений из базы данных Fish-
Base соответственно для представителей семейств
Bathylagidae и Myctophidae. В то же время рассчи-
танные нами индексы для антарктической элек-
троны и антарктической серебрянки оказались
ниже тренда, основанного на усреднённых данных
для видов семейств Myctophidae и Nototheniidae.

Таблица 3. Сведения об условиях поимки антарктической серебрянки Pleuragramma antarcticum и антарктиче-
ского батилага Bathylagus antarcticus в атлантическом секторе Южного океана и распределение особей в уловах по
размерным классам, %

Показатель Pleuragramma antarcticum Bathylagus antarcticus

Район МУ ЮШ, ПБ, МУ ПБ, АП, БП, ЮО ПБ, АП, БП, ЮО
Период 1985 1988–1989 2022 2022
Орудие лова (ячея в кутце, мм) Различные тралы (–) RMWT (4.5) DSN (0.5), РТАКСА 

(0.67)
DSN (0.5), РТАКСА 

(0.67)
n 995 411 28 98
Источник информации Hubold, Ekau, 1987 Liu, Chen, 1995 Наши данные Наши данные
Размерный класс, см:

1.1–2.0 – 0.9 – –
2.1–3.0 – 35.7 – –
3.1–4.0 0.9 32.7 – 3.1
4.1–5.0 8.9 0.9 – 2.0
5.1–6.0 1.0 – – 7.1
6.1–7.0 2.5 – – 14.4
7.1–8.0 4.2 0.9 – 11.2
8.1–9.0 7.6 – – 11.2
9.1–10.0 23.9 0.9 – 7.1

10.1–11.0 16.8 4.5 3.6 6.1
11.1–12.0 1.7 10.7 7.1 4.1
12.1–13.0 1.0 6.5 3.6 3.1
13.1–14.0 1.1 3.4 7.1 7.1
14.1–15.0 3.3 2.0 21.4 3.1
15.1–16.0 6.4 0.9 17.9 5.1
16.1–17.0 7.7 – 28.6 10.2
17.1–18.0 6.9 – 7.1 2.0
18.1–19.0 2.9 – – 3.1
19.1–20.0 2.0 – – –
20.1–21.0 0.6 – 3.6 –
21.1–22.0 0.4 – – –
22.1–23.0 0.1 – – –
23.1–24.0 0.1 – – –

M ± SE 11.25 ± 1.02 6.15 ± 0.23 15.17 ± 0.40 10.36 ± 0.42
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Дисперсия коэффициента a для конкретного коэф-
фициента b в значительной степени зависит от фор-
мы тела рыбы (Kulbicki et al., 2005; Froese, 2006): ес-
ли значение выше среднего, то форма тела рыбы
стремится к сферической, если ниже среднего – к
угревидной. Таким образом, исследованные на-
ми особи антарктического батилага и гимноско-
пела Брауэра в сравнении со своими сородичами
имеют более округлую форму, а экземпляры ан-
тарктической электроны и антарктической се-
ребрянки – более вытянутую.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Приходится констатировать, что, несмотря на

циркумполярное распространение в водах Антарк-
тики, высокую численность и доминирующее по-
ложение в пелагических рыбных сообществах реги-

она, данные о размерно-весовых характеристиках
антарктической электроны, гимноскопела Брауэ-
ра и антарктической серебрянки остаются фраг-
ментарными, ограничены атлантическим секто-
ром Южного океана (преимущественно водами в
районе Антарктического п-ова) и отсутствуют для
других частей их обширных видовых ареалов. По-
добные сведения в отношении антарктического
батилага до сих пор отсутствовали, как, впрочем,
и для многих других представителей семейства
Bathylagidae, которое в Мировом океане пред-
ставлено 23 видами в восьми родах (Froese, Pauly,
2022). Следует отметить, что для рыб этого семей-
ства данные о размерно-весовых характеристиках
имеются только для четырёх наиболее массовых
видов из западной части Берингова моря (Orlov,
Binohlan, 2009) и полностью отсутствует инфор-
мация о росте и возрасте. Отрывочные сведения

Рис. 2. Сравнение коэффициентов размерно-весовых зависимостей для: а – антарктического батилага Bathylagus an-
tarcticus и 4 видa семейства Bathylagidae (7 выборок), б – антарктической серебрянки Pleuragramma antarcticum и 15 ви-
дов семейства Nototheniidae (55 выборок); в, г – соответственно антарктической электроны Electrona antarctica и гим-
носкопела Брауэра Gymnoscopelus braueri и видов семейства Myctophidae (26 видов, 34 выборки). (e) – данные FishBase
(Froese, Pauly, 2022), число прозрачных кружков соответствует числу выборок, один вид в анализе может быть пред-
ставлен несколькими выборками; (r) – наши данные, (- - -) – усреднённая линия точек пересечения коэффициентов
a и b уравнения зависимости длина–масса рыб (LWR) для видов каждого семейства.
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имеются лишь для личинок и молоди двух северо-
тихоокеанских видов – охотского батилага Lipo-
lagus ochotensis и серебрянки Leuroglossus schmidti –
широко распространённых и многочисленных в
Северо-Западной Пацифике мезопелагических
рыб (Beamish et al., 1999; Orlov, Tokranov, 2019),
для которых данные о росте основаны на изучении
сезонных изменений длины тела (Mason, Phillips,
1985; Miya, 1995).

Сравнение данных LWR исследованных видов
с опубликованными сведениями показало суще-
ственные различия как на внутривидовом, так и
межвидовом уровнях. Эти различия могут быть
связаны с принадлежностью рыб к разным попу-
ляциям, особенностями их физиологического со-
стояния в разные сезоны года, степенью наполне-
ния желудка и зрелостью гонад, полом и наличи-
ем заболеваний (Li et al., 2013; Hossain et al., 2015;
Tobes et al., 2016).

Отсутствие или ограниченность сведений о раз-
мерном и весовом составах, возрасте и росте многих
видов морских рыб (Froese, Pauly, 2022), включая
большинство мезопелагических, даже доминирую-
щих в разных районах Мирового океана, препят-
ствует их достоверной количественной оценке, рас-
чётам различных популяционных характеристик,
изучению внутривидовой организации и, в конеч-
ном счёте, получению целостного представления
об их роли и месте в морских экосистемах.
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С использованием научно-исследовательского гидроакустического комплекса “NetCor” приведены ре-
зультаты исследования анадромной миграции микижи Parasalmo mykiss (Walbaum, 1792) в р. Квачина
(Западная Камчатка) в период её осеннего захода из моря. Выявлено, что интенсивность хода рыб
увеличивается в сходные периоды смежных лет (2010–2011 гг.), это указывает на цикличность ми-
грации вида, связанную с изменениями температуры и уровня воды в реке. Для суточной динамики
хода характерны два периода повышенной интенсивности миграции: первый приурочен к рассвету,
второй начинается в предвечерние часы. В результате экстраполяции полученных данных предпо-
лагаемая численность микижи в реке в 2010 г. составила 9832, в 2011 г. – 2855 особей. Различие в чис-
ленности проходной микижи в смежные годы, вероятно, обусловлено особенностями геоморфоло-
гии и гидрологического режима реки.

Ключевые слова: проходная микижа, гидроакустические исследования, миграции, суточная и сезон-
ная динамика, оценка численности.
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Микижа Parasalmo mykiss (Walbaum, 1792) на
азиатском побережье Тихого океана встречается в
основном в водоёмах Камчатского п-ова (Павлов
и др., 2001). Для вида характерна сложная струк-
тура – в популяциях сосуществуют особи с рези-
дентным (жилым) и мигрантным (проходным)
типами жизненной стратегии (Павлов и др., 1999,
2001; Павлов, Савваитова, 2008; Кузищин, 2011).
Соотношение жилых и проходных рыб в локаль-
ных популяциях определяется геоморфологией
речной системы (Павлов и др., 1999, 2001, 2008;
Кузищин, 2011). Проходная микижа Камчатки
является особо охраняемым объектом биоразно-
образия и внесена в Красную книгу Российской
Федерации с 1983 г. (Савваитова, 2001; Красная
книга …, 2021). В реках Северо-Западной Камчат-
ки популяции микижи обитают в ненарушенных
экосистемах, слабо подвержены антропогенному
воздействию, сохранили свою первозданную
структуру; в локальных популяциях преобладают
проходные рыбы (Павлов и др., 2001, 2009б, 2016;
Кузищин и др., 2020). Тем самым популяции ми-
кижи рек Северо-Западной Камчатки являются
уникальными единицами биоразнообразия и при-
родными эталонами, имеющими большое значе-

ние для оценки состояния и сохранения особо
охраняемого объекта в целом (Павлов и др., 2007).

Мониторинг состояния популяций микижи в
реках Северо-Западной Камчатки (Снатолваям,
Квачина и Утхолок) проводят с 1970 г. и продолжа-
ют по настоящее время. Установлено, что в течение
этого отрезка времени в популяциях происходили
постоянные краткосрочные и долгосрочные изме-
нения их основных параметров (Савваитова и др.,
2002; Павлов и др., 2016). В то же время оценки та-
кого важного параметра, как численность проход-
ных производителей, сопряжены с рядом объектив-
ных трудностей, обусловленных геоморфологией
рек и поведенческими особенностями рыб после их
захода в реки из моря. Учёт производителей визу-
альным методом с берега и при подводных наблю-
дениях малоэффективен. В связи с этим представ-
ляется перспективным при изучении миграций и
учёте мигрирующих рыб использование гидроаку-
стических методов, активно внедряемых в практику
ихтиологических исследований анадромных лосо-
сёвых рыб (Cheng et al., 1991; Levy et al., 1991; Павлов
и др., 2009а; Pavlov et al., 2009; Борисенко и др., 2013,
2019; Дегтев и др., 2012; Conrad et al., 2019).

УДК 681.883.597.552.51.591.543.43

EDN: CVHLIW
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Впервые наблюдения за осенней нерестовой
миграцией камчатской микижи с применением
двухчастотного идентификационного сонара
DIDSON (“SMC”, США) были выполнены на
р. Утхолок в 2006–2007 гг., в результате были по-
лучены предварительные данные о численности
вида в реке (Pavlov et al., 2009). Однако на других
реках, отличающихся от р. Утхолок по размерам,
водности и другим элементам строения, работы
по оценке численности не проводили. Поэтому в
настоящее время для иных рек, кроме р. Утхолок,
нет достоверных данных о численности особо охра-
няемого вида, что затрудняет разработку и внед-
рение эффективных природоохранных меропри-
ятий. Так, бассейн р. Квачина рекомендован для
создания лососёвых рыбохозяйственных заповед-
ных зон третьего типа – зоны для сохранения ге-
нофонда особо ценных видов лососёвых рыб в ре-
ках, экосистемы которых и обитающие в них попу-
ляции лососей не нарушены или слабо нарушены
человеком (Павлов, Букварева, 2010). В настоящее
время в р. Квачина обитает одна из наиболее значи-
мых для сохранения природного разнообразия вида
на Камчатке популяция проходной микижи (Пав-
лов и др., 2007).

Известно, что даже в принципиально сход-
ных условиях распределение рыб в водотоках
непостоянно и динамично меняется под влия-
нием внешних и внутренних факторов (Бори-
сенко и др., 2013; Павлов, Скоробогатов, 2014).
По этой причине требуется проведение иссле-
дований, направленных на разработку специ-
альных подходов и методик корректной оценки
численности производителей проходной мики-
жи как одного из элементов комплексного мо-
ниторинга состояния вида Красной книги.

Цель нашей работы – с использованием гид-
роакустического научно-исследовательского ком-
плекса выявить закономерности осенней нересто-
вой миграции проходной микижи р. Квачина,
определить её численность и размерный состав,
описать суточную и многодневную динамику хо-
да производителей.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследования на р. Квачина проводили в пер-
вой половине октября 2010 и 2011 гг. Дополнитель-
ные данные о характере миграции и распределении
рыб в реке были получены в результате обловов и
прямых наблюдений с берега в 2014–2021 гг. без
привлечения гидроакустического оборудования.

Река Квачина берет начало в высоких тундрах
Приморского плато и впадает в бухту Квачина зал.
Шелихова Охотского моря. Общая протяжённость
реки ~ 95 км. В истоке ширина реки 1–2 м, в ниж-
нем течении – 25–30 м, в устье – ~40–50 м (в от-
лив); расход воды в устье до 3.2 м3/с, скорость по-

тока в среднем и нижнем течении – 0.2–0.4 м/с,
площадь водосборного бассейна ~750 км2. При-
лив действует на 15–20 км вверх от устья. Вода
имеет коричневый цвет, в нижнем течении дно
образовано мелким гравием и песком. В верхнем и
среднем течениях река сильно меандрирует, дре-
весная растительность на берегах практически
отсутствует, изредка встречаются заросли ольхи.
Характерной особенностью реки, как и других
рек Западной Камчатки, является чередование глу-
боких ям и мелководных участков – перекатов и
плёсов. Большая часть ям располагается в сред-
нем и нижнем течении, ниже слияния рек Квачи-
на и Пухль (Павлов и др., 2001).

Для учёта численности проходящих рыб, опре-
деления их размерного состава и направления
перемещения использовали гидроакустический
программно-технический комплекс “NetCor”
(далее – комплекс) производства ООО “Пром-
Гидроакустика” (Россия). Комплекс состоит из
гидроакустической высокочастотной многолу-
чевой станции, связанной по радиоканалу с бере-
говой компьютеризированной контрольно-изме-
рительной системой. Основные тактико-техни-
ческие характеристики комплекса: акустическая
рабочая частота – 455 кГц, электрическая мощ-
ность на гидроакустической антенне – 40–80 Вт,
частота следования посылок гидроакустического
излучения – до 12 Гц, ширина характеристики на-
правленности одного луча на уровне −6 дБ – 10°,
ширина многолучевого сектора на одной станции –
до 70° в плоскости веера лучей, дистанция устой-
чивой радиосвязи – до 300 м. Антенна комплекса
осуществляет зондирование водного простран-
ства в горизонтальном режиме, и при прохожде-
нии рыбы через плоскость веера лучей возможно
определение направления её движения вверх/вниз
по течению путём последовательного считывания
эхосигналов от рыбы пронумерованными акусти-
ческими лучами многолучевого сектора. В ука-
занном режиме комплекс обеспечивает регистра-
цию рыб при глубине места не менее 0.3 м и с мак-
симальной дальностью регистрации одиночной
рыбы с силой цели −50 дБ – 20 м.

Математическое обеспечение системы вклю-
чает в себя пакет программ на базе ОС Windows,
разработанных ООО “ПромГидроакустика”, – экс-
педиционную программу управления комплек-
сом и сбором данных с гидроакустической станции
в реальном времени и программу камеральной об-
работки данных в отложенном времени. Пакет про-
грамм установлен на компьютер на платформе х86.

Оценку численности рыб в водотоке обеспечи-
вает измерение параметров плотности их потока
во времени при пересечении ими неподвижной
зоны гидроакустической регистрации с последу-
ющим расчётом численности особей. Математи-
ческое обеспечение комплекса “NetCor” позво-
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ляет количественно интерпретировать получен-
ные гидроакустические регистрации проходящих
рыб двумя способами – эхосчётом и эхоинтегри-
рованием (Юданов и др., 1984; Simmonds, Mac-
Lennan, 2005). В условиях работы на р. Квачина
для оценки численности проходной микижи ис-
пользовали метод эхосчёта, позволяющий реги-
стрировать отдельных рыб (разрешаемые одиноч-
ные цели при эхолокации), проходящих через кон-
тролируемый створ реки. Дальнейшую обработку
подобных регистраций проводили путём цифровой
фильтрации помех (фильтр низких частот) и с по-
мощью процедуры объединения следов рыбы с
использованием элементов кластерного анализа
по признаку близости мгновенных регистраций в
каждой посылке излучения. Выделенные таким
образом следы регистрации проходящих одиноч-
ных рыб поддавались эхосчёту с восстановлением
распределения силы цели и направления движе-
ния рыб вверх и вниз по течению относительно
неподвижного регистратора. При выделении и
прослеживании каждой цели (рыбы) определяли
и измеряли все амплитуды эхосигналов от неё в
каждом посыле гидроакустического излучения, а
в расчётах силы цели учитывали только макси-
мальную амплитуду эхосигнала. Таким образом,
при подсчёте общей численности исключали воз-
можность многократного учёта одной и той же
особи, прошедшей через створ. В процессе обра-
ботки определяли время регистрации прошедшей
сечение реки рыбы, направление её движения, ме-
стоположение в сечении реки и акустическую силу
цели, по величине которой рассчитывали длину ры-
бы. Процедура сквозной калибровки многолучево-
го гидролокатора была проведена по стандартной
образцовой сфере из электролитической меди диа-
метром 39.1 мм, значение силы цели (TS) которой
на рабочей частоте 455 кГц составляла −39.6 дБ. Из-
мерения выполняли для каждого луча многолуче-
вой антенны на расстояниях 5, 10, 15 и 20 м. Уровень
гидродинамических шумов измеряли в пассивном
режиме с использованием встроенного осциллогра-
фа. По результатам электроакустических изме-
рений были выставлены оптимальные режимы ра-
боты аппаратуры и поправочные коэффициенты,
которые использовали в процессе камеральной
обработки эхосигналов.

Гидроакустический комплекс был установлен
на мелководном правом берегу реки в 16 км от
её устья в точке с координатами 57°41′48′′ с.ш.
157°13′44′′ в.д. (рис. 1). Управление режимами ра-
боты и передачу информации с береговой кон-
трольно-измерительной системы, установленной в
лаборатории на расстоянии 70 м от антенны, осу-
ществляли по радиоканалу. Акустическое зондиро-
вание охватывало всю толщу воды от поверхности
до дна и до противоположного берега реки, что
позволило с высокой вероятностью регистриро-

вать всех рыб, проходящих через контролируемое
сечение реки шириной ~ 20 м (рис. 2).

На рис. 3 в качестве примера приведена типич-
ная эхограмма регистрации двух особей микижи
после фильтрации помех и кластерного анализа, а
также результаты окончательной обработки эхосиг-
налов. Как видно из эхограммы, комплекс чётко ре-
гистрирует особей проходной микижи в зондируе-
мом секторе диаграммы направленности антенны
от начала и до окончания эхоконтактов с рыбами,
сила цели которых составила −18.0 и −21.4 дБ.

Все данные обработки – дата, время регистра-
ции, акустическая сила цели рыб и направление их
перемещения, – а также основные значения элек-
троакустических параметров системы, которые ис-
пользовали во время выполнения работ, записыва-
ли в отдельные файлы, создаваемые каждый час.

В результате обработки были получены характе-
ристики суточной и сезонной (за период наблюде-
ний) динамики прохождения рыб контролируемого
сечения реки и размерный состав особей. Линей-
ные размеры зарегистрированных производи-
телей микижи рассчитывали на основе измеренных
in situ значений силы цели рыб c использованием
известного уравнения регрессии, полученного для
этого вида рыб на частоте 420 кГц для бокового ас-
пекта облучения (Kubecka, Duncan, 1998), кото-
рое с учётом поправки на рабочую частоту гидроло-
катора “NetCor” имеет вид: TS = 27.48logFL − 97.42,
где FL – длина рыб по Смитту (мм) от вершины
рыла до развилки хвостового плавника.

Несмотря на то что приведённое уравнение
получено для культивируемой микижи (Kubecka,
Duncan, 1998) длиной до 425 мм, оно может быть
использовано для расчётов длины тела более круп-
ных особей, что было подтверждено нашими из-
мерениями выловленных живых особей микижи
длиной тела 705 и 650 мм путём их неоднократной
проводки через контролируемое сечение реки.
Так, с учётом поправки в 4.47 дБ на коэффициент
усиления приёмного тракта гидролокатора, полу-
ченной при сквозной градуировке системы с ис-
пользованием образцовой сферы, сила цели этих
рыб составила соответственно –19.2 и –20.1 дБ.

Для сравнения данных по размерному составу
рыб, полученных методами гидроакустического и
биологического анализов, были выполнены об-
ловы и измерения особей. Рыб отлавливали удеб-
ными снастями по принципу “поймай и отпусти”
в соответствии с разрешениями Росприроднадзо-
ра № 41 от 13.05.2010 г и № 65 от 30.05.2011 г. Из-
меряли длину тела по Смитту от вершины рыла до
развилки хвостового плавника и обхват тела пе-
ред спинным плавником. Массу тела рыб опреде-
ляли прямым взвешиванием: рыбу помещали в
мешок из мягкой сетки и взвешивали без нанесения
ей травм. Пол определяли по форме головы, распо-
ложению верхней челюсти относительно заднего
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края глаза и форме тела. Места поимки рыб реги-
стрировали с применением портативного GPS-на-
вигатора Garmin eTrex Vista (“Garmin”, США), тем
самым определяли основные типы её временных
биотопов во время движения вверх по реке. Всего
было выловлено 149 экз. в 2010 г. и 61 экз. в 2011 г.

Для непрерывного полного зондирования се-
чения реки в течение периода наблюдений глубину
размещения антенны гидролокатора регулировали
в соответствии с изменениями уровня воды в реке.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Во время исследований через контролируемое
сечение р. Квачина по результатам прямого эхо-
счёта прошли 3081 и 637 особей проходной мики-
жи в 2010 и 2011 гг. соответственно. Учитывали
только рыб, ориентированных против течения
реки, размеры которых превышали 500 мм. На
рис. 4. представлена динамика миграции произ-
водителей проходной микижи вверх по течению ре-
ки с 02.10. по 15.10.2010 г. и с 05.10. по 16.10.2011 г.

Рис. 1. Место установки научного гидроакустического комплекса “NetCor” на р. Квачина: 1 – гидроакустическая мно-
голучевая антенна (координаты 57°41′48′′ с.ш. 157°13′44′′ в.д.), 2 – лаборатория, (→) – направление течения реки. Мас-
штаб: 35 м.

70 м

1

2

Рис. 2. Сечение р. Квачина в месте наблюдений (57°41′48′′ с.ш. 157°13′44′′ в.д.): 1 – дно реки, 2 – зона действия диа-
граммы направленности антенны по глубине, 3 – антенна комплекса “NetCor”.
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Максимальное число особей анадромной мики-
жи, прошедшей через сечение реки за сутки, от-
мечено 11.10.2010 г. (324 экз.), несколько меньше
особей за сутки прошло неделей раньше –
04.10.2010 г. (318 экз.). Число мигрирующих рыб в
эти даты почти в два раза превышало таковое в
предыдущие и последующие дни. Так, 03.10 и
13.10.2010 г. было зарегистрировано 170 и 161 экз.
микижи. Сходный характер динамики миграции
производителей микижи наблюдали и в 2011 г.

В результате полиномиальной аппроксимации
численности микижи за периоды исследования
получены соответствующие уравнения и величи-
ны её достоверности: 1) 2010 г.: у = −1.2191х2 +
+ 17.131х + 182.35, R2 = 0.565; 2) 2011 г.: у =
= −0.3275х2 + 2.6678х + 63.7, R2 = 0.564. Рассчи-
танная по этим уравнениям численность рыб в
р. Квачина в первой половине октября 2010 и 2011 гг.
составила соответственно 3114 и 658 экз. Соответ-
ствие расчётных данных результатам прямого эхо-
счёта позволяет произвести экстраполяцию полу-
ченных данных на весь предполагаемый период за-
хода из моря – с начала сентября до первых чисел
ноября (рис. 5).

При экстраполяции за период с 01.09 по 30.10 для
смежных лет (2010–2011 гг.) получены соответству-
ющие уравнения с высокими величинами досто-

верности: 1) 2010 г.: у = −0.288х2 + 17.504х − 15.385,
R2 = 0.781; 2) 2011 г.: у = −0.079х2 + 4.6934х − 2.1976,
R2 = 0.8267. В результате расчётов по этим уравне-
ниям численность рыб в р. Квачина составила в
2010 и 2011 гг. соответственно 9832 и 2855 экз.

Для суточной динамики нерестовой миграции
в 2010 г. были характерны два периода увеличения
интенсивности хода рыб вверх по течению реки
(рис. 6). Первый период начинался с 3.0 экз/ч на
рассвете (07:00) и продолжался до 10:30 с пиком
интенсивности хода (13.9 экз/ч) в 08:00. Второй
период начинался в предвечерние часы (с 16:30),
максимальное значение (19.7 экз/ч) отмечено в
20:00. В 2011 г. также наблюдали два пика интен-
сивности хода, но значительно менее выражен-
ные. Интенсивность перемещений рыб утром (с
06:00) возрастала с ~1.0 до 4.2 экз/час к 07:00, за-
тем постепенно снижалась до 1 экз/ч к 15:00. На-
чиная с 16:00 интенсивность миграции медленно
увеличивалась до 4.6 экз/ч к 18:00, и со сходной
интенсивностью рыбы перемещались до 22:00.
После этого времени и до утра интенсивность ми-
грации микижи была минимальной. Следует отме-
тить, что в периоды с низкой интенсивностью нере-
стовой миграции контролируемое сечение реки в
основном пересекали единичные особи, тогда как в
периоды повышения интенсивности перемещений

Рис. 3. Результаты камеральной обработки эхограммы регистрации двух экземпляров анадромной микижи Parasalmo
mykiss, прошедших вверх по течению через сечение р. Квачина в зоне действия многолучевого гидролокатора комплекса
“NetCor”: 1 – зарегистрированные рыбы, 2 – результаты обработки, (→) – направление течения реки.
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2
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мы отмечали одновременные проходы небольших
групп рыб численностью от 2 до 6 экз.

Сравнительный анализ размерного состава рыб,
полученный в результате расчётов по данным гид-
роакустических наблюдений, показал высокий

уровень сходства с данными, полученными мето-
дами прямых измерений длины и массы тела рыб
в уловах (таблица, рис. 7), что является показате-
лем высокой точности гидроакустической оцен-
ки размерного состава мигрирующих производи-

Рис. 4. Динамика прохождения сечения р. Квачина производителями микижи Parasalmo mykiss в первой половине ок-
тября и соответствующие полиномиальные линии трендов, здесь и на рис. 5, 6: (―j―) – 2010, (―n―) – 2011 гг.
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Рис. 5. Графики полиномиальной экстраполяции полученных значений численности рыб за периоды гидроакустиче-
ских наблюдений на предполагаемый период миграции озимых производителей Parasalmo mykiss в р. Квачина.
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Рис. 6. Суточная динамика миграции анадромной микижи Parasalmo mykiss, прошедшей через контролируемое сече-
ние р. Квачина (осреднённые данные).
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телей проходной микижи. Так, по данным разных
методов анализа размеров рыб, большую часть
производителей составили особи длиной тела от
700 до 850 мм и модальным размерным классом
750 мм в 2010 г. и 800 мм в 2011 г.

ОБСУЖДЕНИЕ

В локальной популяции микижи р. Квачина
сосуществуют особи с тремя типами жизненной
стратегии – типично-проходной тип, проходной-
Б (включающий стадию полуфунтовика) и полу-
фунтовики (Павлов и др., 2001, 2007). В начале
XXI в. стали появляться единичные особи с реч-
ным типом жизненной стратегии (Кузищин и др.,

2020). В составе популяции резко преобладает ти-
пично-проходная микижа (Павлов и др., 2001; Ку-
зищин и др., 2020). Такое соотношение рыб обу-
словлено геоморфологической структурой р. Ква-
чина, относящейся к рекам канального типа без
эстуария и лимана. Основными факторами, опре-
деляющими тип жизненной стратегии микижи в
р. Квачина, являются условия воспроизводства
вида и продуктивности реки, наличие достаточ-
ных площадей для нереста крупных рыб и зимо-
вальных ям (Павлов и др., 2008), а также наличие
площадей для нагула молоди в русле реки. Основ-
ные ямы, где зимует проходная микижа, располо-
жены в речном русле на расстоянии 18–40 км от
устья, поэтому через створ, контролируемый гидро-

Размерно-весовые показатели особей микижи Parasalmo mykiss популяции р. Квачина

Примечание. Над чертой – среднее значение, под чертой – пределы варьирования показателя.

02–15.10.2010 г. 05–15.10.2011 г.

Длина, мм Масса, г Обхват, мм Число рыб, экз. Длина, мм Масса, г Обхват, мм Число рыб, экз.

Самцы

52 26

Самки

97 35

809.8
571–930

6050.0
1937–9706

431.6
295–490

811.5
584–940

5748.2
2504–8780

436.7
317–521

791.1
700–900

5560.1
997–9858

421.6
380–530

770.7
521–914

5622.2
3783–9896

386.3
284–508
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акустической аппаратурой, проходят все зашедшие
из моря производители. Тем самым оценка числен-
ности анадромных мигрантов в нижнем течении
реки является вполне точной оценкой численно-
сти производителей проходной микижи локаль-
ной популяции р. Квачина.

Анадромная миграция микижи из моря в реку
начинается с последних чисел августа, и её интен-
сивность постепенно увеличивается в течение сен-
тября (Савваитова и др., 1973; Максимов, 1976;
Павлов и др., 2001). Пик миграции наблюдается в
первые недели октября. Затем, в третью неделю
октября интенсивность хода снижается, иногда
вплоть до полной остановки. При определённых
погодных условиях (отсутствие длительной засу-
хи и падение уровня воды в реке) в конце октяб-
ря–начале ноября интенсивный ход вновь возоб-
новляется и, возможно, продолжается подо льдом
(Павлов и др., 2001). Интенсивность миграции
меняется по годам и тесно связана с температурой
и уровнем воды в реке. По нашим наблюдениям,
при низком уровне воды и образовании льда на
мелководных перекатах интенсивность хода рыб
резко снижается и рыбы в основном накаплива-
ются в нижнем течении реки (18–25 км) в зимо-
вальных ямах. Это было обусловлено небольшим

количеством атмосферных осадков и, как след-
ствие, низким уровнем воды на перекатах.

Изучение анадромных миграций рыб с исполь-
зованием гидроакустической аппаратуры было на-
чато в 1960–1970 гг. – исследовали направление и
ритмику миграций рыб в зоне действия гидротех-
нических объектов (Tesch, 1964; Braithwaite, 1971,
1975; Kristinsson, Alexandersdottir, 1978) и в связи с
гидростроительством (Поддубный, 1971; Павлов,
1979; Pavlov, 1989). Применявшиеся учётные систе-
мы базировались на различных физических прин-
ципах, но наблюдения были выполнены, главным
образом, в преобразованной человеком среде. В
этих случаях предметом изучения являлось отча-
сти модифицированное поведение рыб, хотя об-
щие закономерности их миграций – ритмика,
скорости, направление движения, состав скопле-
ний – не претерпели изменений сравнительно с
естественными условиями (Павлов, 1979; Pavlov
1989; Павлов и др., 2009а; Павлов, Скоробогатов,
2014). Так, использование гидроакустического
комплекса “NetCor” позволило выявить законо-
мерности миграции производителей атлантиче-
ского лосося Salmo salar в условиях воздействия
рыбоучётных заграждений (РУЗ) на р. Шуя (Ка-
релия) (Павлов и др., 2011) и нерки Oncorhynchus

Рис. 7. Размерный состав производителей Parasalmo mykiss в р. Квачина в 2010 (а) и 2011 (б) гг.: (j) – по уловам; (h) –
по данным гидроакустических наблюдений.
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nerka р. Озерной (Камчатка) (Дегтев и др., 2012).
Установлено, что РУЗ оказывает существенное
воздействие на нерестовую миграцию этих рыб.
Из-за сетного препятствия нарушался режим ми-
грации производителей, которые скапливались
перед заграждением, совершали хаотические пе-
ремещения в пределах прилегающей к РУЗ аквато-
рии реки и отдельные особи скатывались вниз по
течению (Павлов и др., 2011; Дегтев и др., 2012).

Исследования, проведённые с применением со-
нара DIDSON на р. Утхолок 24.09–15.10.2007 г.,
позволили оценить численность проходной ми-
кижи, изучить динамику её миграции и суточную
активность. Данные по численности микижи были
получены во время круглосуточных стационарных
наблюдений сечения реки (2563 ± 374 экз.) и в мо-
бильном режиме (эхосъёмки акватории реки,
6580 ± 640 экз.) и составили, учитывая аппрокси-
мацию, 10800 ± 1060 особей (Pavlov et al., 2009).
При стационарных наблюдениях получена оцен-
ка численности только для 20-метрового участка
русла (расстояние от антенны сонара), тогда как
ширина р. Утхолок в этом месте доходила до 40 м.
Такое положение было ограничено техническими
характеристиками сонара (Pavlov et al., 2009). В свя-
зи с этим допустимо предположить, что реальная
численность анадромной микижи р. Утхолок может
превышать полученную оценку в два и более раз.

Проведённые нами исследования с помощью
комплекса “NetCor” на р. Квачина показали, что
численность анадромной микижи даже в смеж-
ные годы весьма существенно различается. Так,
за весь период осенней миграции в 2010 г. числен-
ность рыб, учитывая экстраполяцию, в 2010 г. со-
ставила 9832 экз., в 2011 г. – 2855 экз. В расчётах
численности учитывали только тех рыб, размеры
которых превышали 500 мм и были ориентированы
против течения реки. Такой подход позволяет учи-
тывать только анадромную микижу, минимальные
размеры которой в р. Квачина составляют 535 мм
(Павлов и др., 2001). При этом, в отличие от съёмки
на р. Утхолок, при выполнении стационарных на-
блюдений на р. Квачина зондирование осуществ-
ляли по всей площади контролируемого створа
реки, что позволило регистрировать всех прохо-
дящих рыб и тем самым получить репрезентатив-
ные данные по численности проходной микижи.

Столь существенная разница в численности
проходной микижи в смежные годы может быть
обусловлена рядом факторов. Один из них – осо-
бенности геоморфологии и гидрологического ре-
жима р. Квачина. Река Квачина имеет небольшие
размеры (ширина реки ~ 25–30 м в участках ниж-
него течения, глубина на перекатах в межень 25–
30 см). Гидрологический её режим очень сильно
зависит от атмосферных осадков. В отдельные го-
ды (2014, 2018, 2020 и 2021) из-за продолжитель-
ной засухи в сентябре уровень реки на перекатах

падал до 15–20 см, что препятствовало миграции
крупных рыб вверх по течению.

Наблюдаемое в динамике миграции резкое
усиление прохода микижи вверх по течению ре-
ки в отдельные даты (04.10 и 11.10.2010 г.; 06.10. и
11.10.2011 г.), по нашему мнению, обусловлено
интенсивным заходом производителей из моря.
В районе побережья Северо-Западной Камчат-
ки сформировался сложный ритм приливно-от-
ливных явлений, когда так называемые “двойные
малые воды” (полусуточный прилив) сменяют-
ся на “большие одинарные воды” (суточный
прилив) (Чернявский, 1981; Лучин, 1998; Лоция
Охотского моря, 2007; наши наблюдения). Во вре-
мя короткого периода (~4–5 дней) больших оди-
нарных вод происходит подъём уровня воды в
нижнем течении реки с приростом абсолютного
уровня на 1.0–1.2 м. Влияние большой одинарной
воды распространяется до 13–14 км реки от устья.
Весьма вероятно, что именно в этот период скла-
дывается благоприятная уровенная ситуация для
захода проходной микижи из моря в реку. Поми-
мо повышения уровня воды в реке в первой дека-
де октября температура воды опускается ниже
5°С. Ранее было замечено, что анадромная мигра-
ция проходной микижи активизируется при сниже-
нии температуры воды в реке (Савваитова и др.,
1973; Максимов, 1976). Установленный нами факт
резкого усиления миграции проходной микижи в
сходные даты смежных лет (2010 и 2011 гг.) гово-
рит о цикличности миграции вида, связанной с
приливно-отливными циклами, а также с изме-
нениями температуры и уровня воды в реке.

Динамика анадромной миграции проходной
микижи в 2020 г. резко отличалась от среднемно-
голетней и аномальной, наблюдавшейся в преды-
дущий, 2019 г. В течение всего сентября уровень
воды был аномально низким: −41 см по отноше-
нию к среднемноголетнему значению в межень
сентября – 63 см условного ординара. В результате
в реке скорость течения составляла всего 0.1 м/с, на
перекатах ширина реки уменьшилась до 4–5 м, а
уровень воды над перекатами упал до 10–12 см.
Из-за низкого уровня воды на перекатах заход
проходных рыб в реку был существенно затруд-
нён. Единичные производители проходной ми-
кижи были отмечены преимущественно в самых
нижних участках рек – в зоне действия морского
прилива, когда уровень воды на перекатах подни-
мался на 40–50 см. По нашим наблюдениям, осо-
би проходной микижи вплоть до 06.10.2020 г. не
поднималась выше участков, удалённых от устья
всего на 5–6 км. Тем самым есть основания гово-
рить, что до конца первой недели сентября ни од-
на особь не поднялась до участков, где располо-
жены глубокие ямы, пригодные для зимовки
крупных проходных рыб. Активный заход про-
ходной микижи в 2020 г. начался только после
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14–15 октября, после сильных дождей и подъёма
уровня воды на 80–100 см.

В годы проведения гидроакустических иссле-
дований погодные условия и уровенный режим
реки существенно различались. В 2010 г. осень
была дождливая, уровень воды в р. Квачина был
повышенным (~+50–55 см по отношению к сред-
немноголетним значениям в сентябре и +55–60 см
в октябре). В этих условиях анадромная миграция
микижи в сентябре проходила равномерно, а уве-
личение её интенсивности произошло только в
начале октября. Но в 2011 г. сентябрь был засуш-
ливым, уровень воды в реке – крайне низким
(сравнимым с 2020 г.), и проходная микижа вверх
по реке практически не мигрировала. В начале
октября 2011 г. прошли небольшие дожди, благода-
ря которым уровень воды в реке поднялся пример-
но на 30 см, что привело к активизации хода, однако
к середине октября из-за ясной и морозной погоды
уровень воды вновь упал на 20 см. Сильные дожди в
октябре 2011 года прошли только после 17 числа. В
2011 г., по-видимому, произошёл сдвиг анадром-
ной миграции на более поздние сроки, когда гид-
роакустические исследования были закончены.

Полученные оценки численности были выпол-
нены на малой р. Квачина впервые. Ранее гидро-
акустическую съёмку проводили в более или менее
крупных реках, где изменения уровня не приводят к
драматическому обмелению перекатов и резким
модификациям динамики анадромной миграции.
В связи с этим результаты выполненных исследо-
ваний можно рассматривать как основу для даль-
нейшего совершенствования методов гидроаку-
стической оценки численности проходных рыб. В
частности, необходим более полный охват перио-
да анадромной миграции и параллельный сбор
данных по уровенному и температурному режиму
реки для получения более точных оценок. При-
менительно к объекту Красной книги России –
проходной микиже Камчатки – гидроакустические
исследования необходимо рассматривать как не-
отъемлемый элемент комплексного мониторинга
состояния локальных стад.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Применение современного гидроакустиче-
ского многолучевого научно-исследовательского
комплекса “NetCor” позволило изучить законо-
мерности нерестовой миграции проходной мики-
жи р. Квачина в первой половине октября 2010–
2011 гг. и получить репрезентативные данные о её
численности в период осенней миграции.

Для динамики миграции анадромной микижи,
прошедшей через сечение реки за время наблю-
дений, характерно увеличение интенсивности хо-
да рыб в сходные периоды смежных лет (2010–
2011 гг.), что указывает на цикличность миграции

вида, связанную с изменениями температуры и
уровня воды в реке.

В суточной динамике нерестовой миграции
выявлено два периода существенного повышения
интенсивности хода рыб вверх по течению реки:
начало первого было приурочено к рассвету, вто-
рой начинался в предвечерние часы. Максималь-
ные значения интенсивности хода отмечены с
18:00 до 22:00. Причём в периоды повышения ин-
тенсивности перемещений регистрировали одно-
временные проходы небольших групп рыб чис-
ленностью от 2 до 6 экз., тогда как в остальное
время проходили одиночные особи.

Полученная в результате прямого подсчёта
численность производителей осенней микижи
составила 3081 и 637 особей соответственно в 2010
и 2011 гг. Близкие значения результатов подсчёта
и их аппроксимации за период наблюдений поз-
волили произвести экстраполяцию полученных
данных на весь предполагаемый период осенней
миграции производителей микижи с 1 сентября
по 30 октября. В результате экстраполяции пред-
полагаемая численность микижи в 2010 г. соста-
вила 9832, в 2011 г. – 2855 особей.

Различие в численности проходной микижи в
смежные годы, вероятно, определяется очень
низким уровнем воды в реке в 2011 г., что обу-
словлено особенностями геоморфологии и гид-
рологического режима р. Квачина, зависящего от
количества выпавших атмосферных осадков, ко-
торые определяют глубину воды на перекатах.
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Компоненты селективности, определяемые размером ячеи сетного полотна активных орудий лова,
хорошо изучены и в первую очередь учитываются в практике современного рыболовства. Компо-
ненты же селективности, связанные с индивидуальными особенностями поведения, до сих пор
остаются малоизученными. Лабораторное исследование поведенческой реакции нескольких видов
пресноводных рыб (плотва, лещ, окунь и некоторые другие) на сетное полотно с ячеей различного
размера показало наличие у рыб выраженной внутривидовой и межвидовой изменчивости оборо-
нительной реакции. Селективность орудий лова по поведенческому признаку обусловлена разни-
цей в интенсивности реакции на сетное полотно, которая определяется различиями в реактивности
отдельных особей и видов. Более реактивные особи предпочитали проходить сквозь ячею, периметр
которой значительно превосходил их максимальный обхват, или вообще избегали контакта с сет-
ным полотном, независимо от размера ячеи. Очевидно, что в условиях интенсивной эксплуатации
рыбных ресурсов относительная численность более и менее реактивных особей в облавливаемых
популяциях может существенно изменяться, поскольку в первую очередь изымаются особи с низ-
кой эффективностью оборонительной реакции. Обнаруженные в ходе настоящего исследования
особенности селективности, обусловленные различным поведением особей, следует учитывать в
промышленном рыболовстве и учётных съемках при определении рыбных запасов.
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Исследовано оросенсорное тестирование карповыми рыбами агар-агаровых гранул, содержащих L-ци-
стеин или L-глутамин (лещ Abramis brama) и L-аланин (горчак Rhodeus sericeus amarus). Рыбы совер-
шают многократные циклы схватывания–удержания–отвергания внесённой в аквариум гранулы,
прежде чем заглотят её или окончательно откажутся от потребления, – до 16 и 6 раз соответственно
у леща и горчака. Наиболее долго рыбы удерживают гранулу после первого схватывания, все после-
дующие удержания гранулы короче, их длительность закономерно уменьшается. Интервалы между
схватываниями короткие. Суммарное время, затрачиваемое рыбами на тестирование, быстро уве-
личивается в диапазоне первых трёх–пяти схватываний, но при большем их числе растёт медленнее
или стабилизируется. Предположено существование верхнего лимита времени, необходимого ры-
бам для оценки вкусовых качеств пищи (предельная продолжительность тестирования вкусовых
свойств пищи). Для леща этот лимит составляет ~45–50 с. Хронология оросенсорного тестирования
пищи обладает общими чертами для карповых и других видов рыб, несмотря на их различие в пита-
нии и образе жизни. Однако абсолютные величины параметров хронологии у разных рыб не совпа-
дают. По длительности латентного периода и первого удержания гранулы можно прогнозировать
итог тестирования: заглотит рыба гранулу или откажется от её потребления.

Ключевые слова: карповые рыбы, пищевое поведение, тестирование пищи, удержание пищи, схва-
тывания, вкусовая рецепция, вкусовые предпочтения.
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Представлены результаты изучения изменчивости заражённости сеголеток микижи Oncorhynchus
mykiss трематодами Diplostomum pseudospathaceum при разных гидравлических режимах в экспери-
ментальной установке с возможностью регулирования скорости течения и неоднородности среды.
Средняя заражённость рыб в условиях течения снижалась в 1.5 раза по сравнению со стоячей водой.
Увеличение скорости потока от 3.2 до 11.3 см/с не приводило к дальнейшему снижению заражённо-
сти, тогда как межиндивидуальная изменчивость заражённости (коэффициент вариации) монотон-
но возрастала от опытов в стоячей воде (20%) к условиям с быстрым течением (40%). Уменьшение
средней заражённости и возрастание изменчивости в неоднородном потоке воды свидетельствует о
том, что некоторые рыбы успешно избегают заражения паразитами. Это может достигаться за счёт
перераспределения взвешенных в толще воды церкарий между участками с разной скоростью тече-
ния и поведения рыб, позволяющего им выбирать участки с низкой концентрацией паразитов.

Ключевые слова: сеголетки Oncorhynchus mykiss, трематода Diplostomum pseudospathaceum, церкарии,
скорость течения, гетерогенность биотопа.
DOI: 10.31857/S0042875222060224

Мелкомасштабная структура течений наряду с
другими абиотическими факторами формирует мо-
заику физической неоднородности среды, влияю-
щую на многие стороны жизнедеятельности гидро-
бионтов и их взаимодействия (Hughes, Dill, 1990;
Wiens, 2002; Михеев, 2006). В многочисленных
исследованиях, посвящённых экологии и поведе-
нию молоди лососёвых рыб (Salmonidae) в прес-
новодный период их жизни, наибольшее внима-
ние уделяли гидравлической и топографической
структуре биотопов, наличию убежищ, доступно-
сти корма, внутри- и межвидовой конкуренции,
прессу хищников (Chapman, 1966; Parker, Barnes,
2014; Lusardi et al., 2018). Рассматривая взаимо-
действие биотических и абиотических факторов,
исследователи чаще всего обращали внимание на
роль течений в миграционном и пищевом поведе-
нии (Fausch, 1984; Grant, 1990; Pavlov, Mikheev,
2017), а также на роль физических убежищ, обес-
печивающих защиту от хищников (Wilzbach,
1985; Anholt, Werner, 1995; Михеев и др., 2010).

Паразитов, как важный фактор, влияющий на
поведение и биотические взаимодействия, стали
рассматривать сравнительно недавно (Barber et al.,

2000; Moore, 2002). Наряду с хищниками парази-
тов в экологии относят к категории “естествен-
ных врагов” (natural enemies ecology) (Raffel et al.,
2008; Koprivnikar, Penalva, 2015), но влияние хищ-
ников и паразитов рассматривают чаще всего по
отдельности, хотя есть веские причины учиты-
вать их взаимодействие. Под влиянием паразитов
животное может быть более (Lafferty, Morris,
1996; Seppälä et al., 2004; Mikheev et al., 2010) или
менее (Weinreich et al., 2013; Gopko et al., 2015) до-
ступным для хищника. В присутствии хищника,
затрачивая время и энергию на защитное поведе-
ние, животное может становиться более доступ-
ным для паразитов (Гопко, Михеев, 2017).

Течения – важнейший фактор распростране-
ния мелких гидробионтов со слабыми плаватель-
ными возможностями. Исследователей экологии
и поведения рыб их пассивное перемещение, или
“дрифт”, интересует как фактор, влияющий на
доступность кормовых объектов для рыб, в том чис-
ле для молоди лососёвых (Hughes, Dill, 1990; Fausch,
1993). Не удивительно, что подавляющее большин-
ство работ на эту тему связано с реками и ручьями.
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Ранее мы показали, что церкарии трематод
Diplostomum pseudospathaceum, которым рыбы слу-
жат вторым промежуточным хозяином, исполь-
зуют создаваемые рыбами вентиляционные токи
внутрь ротовой полости и проникают в хозяина
преимущественно через жабры (Mikheev et al.,
2014). Для паразита этот механизм крайне важен,
поскольку активные движения к рыбе и попытки
проникновения церкарии предпринимают, если
они оказываются от неё на расстоянии не более
3–8 мм (Haas et al., 2008). Вентиляционные токи
эффективно работают как механизм направлен-
ного переноса паразитов к рыбе в стоячей воде.
Будет ли его эффективность меняться в условиях
течения? Играет ли при этом роль скорость пото-
ка и его неоднородность, вызванная присутстви-
ем препятствий?

Для поиска ответов на эти вопросы были по-
ставлены эксперименты в установке с регулируе-
мой скоростью потока воды и возможностью ма-
нипулирования доступностью убежищ для рыб
(сеголетки микижи Oncorhynchus mykiss). В качестве
паразита использовали церкарий D. pseudospathace-
um. Рабочие гипотезы предусматривали возможно-
сти изменения заражённости в условиях течения:
1) повышения заражённости за счёт образова-
ния скоплений паразитов в затишных участках, ис-
пользуемых рыбами как убежища; 2) снижения за-
ражённости, если рыбы выбирают участки с повы-
шенной скоростью течения, где концентрация и
локомоторные возможности паразитов ниже.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследования проводили на биологической

станции Конневеси Университета Ювяскюля
(Финляндия). Сеголетки O. mykiss (средняя длина
по Смиту ± SD 6.97 ± 0.71 см) были получены с
рыбной фермы, где их содержали в артезианской
воде, что предотвращало заражение паразитами до
экспериментов. Рыб содержали в 150-литровом
проточном бассейне при температуре 14–15°С и
фотопериоде 15 : 9 ч (свет : темнота). Кормили рыб
два раза в день гранулированным кормом соот-
ветствующего размера. Церкарии D. pseudospathace-
um были получены от 20 моллюсков Lymnaea stagna-
lis из озера Конневеси. Моллюсков держали в тем-
ноте в холодильнике при температуре 7°C. За 3–4 ч
до экспериментов моллюсков выставляли на свет
при температуре 20°C, что стимулировало выде-
ление церкарий. Концентрация церкарий во всех
экспериментах равнялась 150 экз/л. В каждой по-
вторности использовали трёх случайно выбран-
ных рыб, которых акклимировали к условиям
эксперимента в течение 15 мин в воде без парази-
тов, а затем добавляли церкарий, распределяя их
равномерно по всей площади бассейна. Эту про-
цедуру проводили как в опытах со стоячей водой,
так и с течением. В последнем случае паразитов до-

бавляли в стоячую воду непосредственно перед
инициацией течения. Более подробно эксперимен-
тальные процедуры при изучении взаимодействий
в системе “O. mykiss–D. pseudospathaceum” изложе-
ны ранее (Seppälä et al., 2004; Mikheev et al., 2010).

Эксперименты проводили в течение 15 мин в
замкнутых кольцевых каналах длиной 78 см, ши-
риной 20 см и глубиной 13 см. Они были не про-
точными, и в каждой экспериментальной повтор-
ности их заполняли 24 л озёрной воды, профиль-
трованной через планктонное сито (размер ячеи
150 мкм). Дно и стенки канала были тёмно-серого
цвета. В половине экспериментов на дно канала
помещали убежище – тёмную керамическую пла-
стину 12 × 12 см, опиравшуюся углами на округ-
лые камни диаметром ~ 4 см. Два скоростных ре-
жима течения воды (3.2 и 11.3 см/с) обеспечивали
с помощью регулируемого вентилятора, располо-
женного в 5 см над поверхностью воды. Скорость
течения на поверхности измеряли с использовани-
ем дрейфующего поплавка. В предварительных на-
блюдениях с устоявшимся течением (для этого тре-
бовалось ~ 5 мин) мы оценивали градиенты скоро-
сти течения на качественном уровне. Наблюдали
два наиболее отчётливых градиента: 1) от поверх-
ности до дна (с минимумом у дна); 2) от внешней
к внутренней стенке канала (у внутренней стенки
течение замедлялось и практически исчезало у
дна). В опытах с наличием убежища образовыва-
лись участки с почти неподвижной водой, распо-
ложенные вниз по течению от камней. Таким обра-
зом, гидравлическая неоднородность имела место в
обоих вариантах экспериментов, но при наличии
убежища она заметно усложнялась.

Всего выполнено шесть экспериментов с раз-
ными сочетаниями гидравлических условий и на-
личия/отсутствия убежища: в стоячей воде, при
слабом течении 3.2 см/с, при сильном течении
11.3 см/с. При каждом режиме были варианты с
убежищем и без него. После экспериментов груп-
пы рыб из каждой повторности содержали в от-
дельных проточных аквариумах, где их кормили в
прежнем режиме. Через двое суток, когда все па-
разиты достигали места локализации (хрусталики
глаз) в рыбах, последних усыпляли раствором
MS-222 и под бинокуляром подсчитывали число
метацеркарий. В каждом из шести экспериментов
было выполнено по шесть повторностей. В сумме
было исследовано 108 рыб. В ходе экспериментов
все рыбы оказались заражёнными, но с разной
интенсивностью инвазии (заражённостью). Для
каждой из шести экспериментальных групп распре-
деление средней интенсивности инвазии (суммар-
ное число метацеркарий в обоих глазах в среднем
на одну рыбу) было проверено на нормальность с
применением W-теста Шапиро–Уилка. Все вы-
борки удовлетворяли критерию нормальности,
что позволило использовать для дальнейшего ана-
лиза двухфакторный параметрический дисперси-
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онный анализ (Two-way ANOVA) с последующим
попарным сравнением выборок (тест Тьюки).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Средняя интенсивность инвазии рыб как при
низкой, так и при высокой скорости течения сни-
жалась по сравнению с экспериментами в стоя-
чей воде в 1.5 раза (рис. 1). Различия между зара-
жённостью рыб в стоячей воде и на течении были
высоко достоверными (Two-way ANOVA: F = 34.5,
p < 0.0001). Влияние убежища было недостовер-
ным (p = 0.63), но между этими факторами (тече-
ние и убежище) обнаружено достоверное взаимо-
действие (p = 0.012). Это означает, что влияние
убежища на интенсивность инвазии рыб в стоя-
чей и проточной воде было разнонаправленным.
Попарные сравнения заражённости во всех вари-
антах “убежище–нет убежища” при разных гид-
равлических условиях не выявили достоверных
различий (тест Тьюки).

Наряду с результатами анализа средних значе-
ний заражённости не менее интересными и неожи-
данными оказались изменения показателя вариа-
бельности интенсивности инвазии рыб в зависи-
мости от гидравлических условий (рис. 2). Самые
низкие значения коэффициентов вариации (~20%)
зарегистрированы у рыб, контактировавших с па-
разитами в стоячей воде. С увеличением скорости
течения вариабельность интенсивности инвазии
возрастала: ~30% при слабом течении и ~40% –
при сильном. При столь значительном разбросе

значений и относительно низком среднем уровне
интенсивности инвазии часть рыб в условиях до-
вольно высокой скорости течения была заражена
совсем слабо – одна–семь метацеркарий на рыбу
при средних значениях ~ 20 (рис. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ

На течении интенсивность инвазии сеголеток
O. mykiss метацеркариями D. pseudospathaceum бы-
ла значительно ниже, чем в стоячей воде. От ско-
рости течения этот эффект не зависел: как на мед-
ленном (3.2 см/с), так и на быстром (11.3 см/с) те-
чении среднее число паразитов в хрусталиках глаз
рыб снижалось в 1.5 раза. Иная зависимость обна-
ружена для другого важного популяционного пока-
зателя – индивидуальной изменчивости по зара-
жённости. Увеличение скорости течения вызывало
монотонное возрастание коэффициента вариации
интенсивности инвазии – от 20 до 40% соответ-
ственно в стоячей воде и на быстром течении.

Рассмотрим два возможных механизма, объяс-
няющих эти результаты. Первый из них предпо-
лагает нарушение под влиянием течения вентиля-
ционных токов воды, создаваемых рыбой и направ-
ляющих взвешенных в воде паразитов к жабрам.
Ведущая роль поступления церкарий D. pseudo-
spathaceum в рыбу через жабры была установлена
нами ранее (Mikheev et al., 2014). Если бы наруше-
ние вентиляционных токов играло главную роль в
формировании картины заражённости, то этот
эффект скорее всего зависел бы от скорости тече-

Рис. 1. Средняя интенсивность инвазии метацеркариями Diplostomum pseudospathaceum сеголеток микижи Oncorhyn-
chus mykiss в условиях течения и в стоячей воде: ( ) – без убежища, ( ) – с убежищем, ( ) – стандартная ошибка.
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ния. Другой возможный механизм снижения за-
ражённости рыб в условиях течения связан с фор-
мированием неоднородной гидравлической струк-
туры потока, в котором образуются зоны с высокой
и низкой скоростью течения, вплоть до появле-
ния у дна устойчивых застойных участков. В них
могут накапливаться взвешенные в воде парази-
ты, что снижает их концентрацию на других
участках с более высокой скоростью течения. Мо-
лодь рыб, добывающая корм в потоке воды, выби-
рает участки с оптимальной скоростью течения, где
проносится сравнительно много потенциальных
жертв (Fausch, 1984; Hughes, Dill, 1990; Михеев,
2006). Выбирая такие участки, рыбы могут не толь-
ко получать больше корма, но и избегать слишком
высокой заражённости паразитами.

С увеличением скорости течения гидравлическая
неоднородность среды возрастает, что делает карти-
ну распределения участков с разной скоростью более
контрастной. Этим можно объяснить значительное
повышение индивидуальной изменчивости интен-
сивности инвазии рыб с увеличением скорости по-
тока. В зависимости от социального статуса, пресса
хищников или пищевой мотивации одни рыбы мо-
гут проводить больше времени в местах с более вы-
сокой, а другие – с более низкой скоростью тече-
ния, где накапливаются паразиты. Средняя зара-
жённость будет зависеть от числа рыб в группе,
использующих те или иные участки биотопа.

Другой важный аспект физической неодно-
родности биотопа – наличие ориентиров и убе-
жищ, существенно влияющих на поведение рыб
(Михеев, 2006; Михеев и др., 2010), что, в свою
очередь, может влиять на уязвимость рыб для па-
разитов (Mikheev et al., 2020). Достоверных разли-
чий в заражённости рыб при сравнении ситуаций
с убежищем и без него не отмечено ни при одном
из исследованных нами гидравлических режи-
мов. Вероятно, это связано с небольшой продол-
жительностью экспериментов (15 мин), в то вре-
мя как территориальные отношения среди рыб,
влияющие на заражение паразитами, развивают-
ся в течение более длительного времени (не менее
30 мин) (Mikheev et al., 2020). Тем не менее досто-
верный эффект взаимодействий между фактора-
ми “течение” и “убежище” указывает на некото-
рую роль убежищ в отношениях рыбы-паразиты
даже в наших кратковременных экспериментах.
Повышение заражённости в стоячей воде при на-
личии убежища позволяет предположить, что в
этой ситуации рыбы быстрее обследуют обста-
новку и начинают конкурировать за убежище, что
усиливает вентиляционные токи и перенос пара-
зитов к рыбе. Ранее было показано, что конку-
ренция за убежище в стоячей воде приводит к по-
вышению заражённости (Mikheev et al., 2020). Об-
следование новой обстановки в более сложных и
изменчивых условиях в потоке и начало конкурент-
ных отношений, по-видимому, требуют большего
времени. Для проверки этого предположения не-

Рис. 2. Коэффициенты вариации (CV) средней интенсивности инвазии метацеркариями Diplostomum pseudo-
spathaceum сеголеток микижи Oncorhynchus mykiss в условиях течения и в стоячей воде. Обозначения см. на рис. 1.
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обходимы продолжительные эксперименты с
бóльшим числом повторностей.

Полученные результаты позволяют считать, что
мелкомасштабная неоднородность водной среды, в
формировании которой значительную роль игра-
ет структура течений, важна не только в миграци-
онном, оборонительном и пищевом поведении
рыб. При взаимодействиях паразит–хозяин гид-
равлическая структура биотопа может влиять на
заражённость рыб через: 1) модификации поведе-
ния и распределения рыб и 2) неоднородное раз-
мещение паразитов, что даёт рыбам возможность
выбирать участки с меньшим риском заражения.
Избегать скопления паразитов могут как одиноч-
ные рыбы, так и рыбы в группе, но последние де-
лают это с гораздо большим успехом (Mikheev et al.,
2013). Эффекты, связанные с гидравлической не-
однородностью среды, могут играть роль в отно-
шениях “паразит–хозяин” не только в лотиче-
ских (Hockley et al., 2014), но и в лимнических
экосистемах, например, на мелководье озёр и во-
дохранилищ, где нередки ветровые течения. Хотя
течениям в прибрежных биотопах водоёмов озёр-
ного типа внимания уделяется несравнимо мень-
ше, чем в реках, мы считаем, что их экологическая
роль явно недооценена. Это относится не только к
отношениям типа “хищник–жертва”, но и, воз-
можно, “паразит–хозяин”. Последнее может быть
особенно важно, поскольку прибрежные биотопы
озёр и водохранилищ отличаются высоким обили-
ем и разнообразием беспозвоночных, прежде всего
моллюсков, служащих промежуточными хозяева-
ми многих макропаразитов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Поиск и выбор рыбой оптимального участка

среды, обеспечивающего максимальную приспо-
собленность, включает в себя соотношение меж-
ду затратами и получением энергии, а также на-
дёжную защиту от хищников. Результаты нашей ра-
боты позволяют считать, что минимизация риска
заражения паразитами также важна при выборе оп-
тимального биотопа. Мелкомасштабная неодно-
родность среды, которая наиболее отчётливо вы-
ражена в условиях течения, даёт рыбам возмож-
ность выбирать оптимальный участок, учитывая
своё состояние и потребности, а также размеще-
ние ресурсов и угроз в биотопе. Кроме избегания
повышенного риска заражения паразитами в от-
дельных участках среды проблема выбора опти-
мального участка также возникает для уже заражён-
ных рыб. Многие паразиты, включая D. pseudo-
spathaceum, способны манипулировать поведением
хозяина, делая его более доступным для следую-
щего своего хозяина – рыбоядной птицы. Замет-
ность и доступность заражённых рыб для птиц в
гидравлически неоднородном биотопе может за-
висеть от выбора рыбой участка с той или иной

скоростью потока и наличия убежища. При про-
верке этого предположения надо учитывать сте-
пень заражённости рыбы, а также возраст мета-
церкарий, от которого зависит их способность к
манипулированию поведением хозяина.
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РАСПРЕДЕЛЕНИЕ И СПЕЦИФИЧНОСТЬ К ХОЗЯИНУ МЕТАЦЕРКАРИЙ 
ACANTHOSTOMUM BURMINIS (DIGENEA: CRYPTOGONIMIDAE) СРЕДИ 
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Размер ареала, демонстрируемый паразитами, имеет глубокие последствия для динамики их попу-
ляции, вероятности локального вымирания и возможностей переключения на новые виды хозяев.
Исследовано разнообразие хозяев метацеркариев Acanthostomum burminis и распределение данного вида
среди различных хозяев. В ходе исследования было зарегистрировано в общей сложности 11 видов прес-
новодных рыб, заражённых метацеркариями A. burminis. Общая встречаемость и средняя интенсив-
ность заражённости составили 10.03 и 4.33% соответственно. Для A. burminis были рассчитаны раз-
личные показатели специфичности к хозяину: индекс таксономической специфичности хозяина
(STD), средняя таксономическая специфичность всех видов хозяев, взвешенная по распространен-
ности паразита у разных хозяев ( ), и дисперсия, связанная с этим индексом (VarSTD). Значения,
полученные для индекса специфичности хозяина , STD и VarSTD, составили 2.7, 3.8 и 0.9 соответ-
ственно. Значение  возрастает с увеличением таксономических различий между хозяевами с вы-
сокой распространенностью.

Ключевые слова: специфичность хозяина, Acanthostomum burminis, пресноводные рыбы, совместная
эволюция.
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ВЫЖИВАЕМОСТЬ И УРОВЕНЬ ТИРЕОИДНЫХ ГОРМОНОВ 
И ИОНОВ У КОЛЬЧУЖНЫХ СОМОВ (LORICARIIDAE) 

ПРИ ПОВЫШЕНИИ СОЛЁНОСТИ ВОДЫ
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Представлены результаты изучения выживаемости, содержания тиреоидных гормонов и ионов у
особей кольчужных сомов рода Pterygoplichthys при повышении солёности воды. Ступенчатое (через
каждые двое суток) увеличение солёности воды от 0 до 12.5‰ приводит к заметному повышению
содержания ионов Na+, K+, Cl–, Ca2+ в крови рыб, но не влияет на уровень тиреоидных гормонов
(свободный и общий трийодтиронин, тироксин) и расчётные показатели соотношения этих гормо-
нов. Полученные данные свидетельствуют о низком вовлечении щитовидной железы в осморегуля-
цию кольчужных сомов. Подтверждено, что отдельные особи кольчужных сомов способны в тече-
ние 2 сут выдерживать солёность воды вплоть до 15‰. Обсуждается возможность расселения коль-
чужных сомов по эстуариям в соседние речные системы.

Ключевые слова: кольчужные сомы Pterygoplichthys spp., инвазивные виды, выживаемость, солонова-
тая вода, тиреоидные гормоны, ионы крови, Центральный Вьетнам.
DOI: 10.31857/S0042875222060066

Кольчужные сомы рода Pterygoplichthys в тече-
ние многих лет успешно заселяют внутренние водо-
ёмы центральной части Индо-Тихоокеанского ре-
гиона (Orfinger, Goodding, 2018). В водоёмах Южно-
го Вьетнама они впервые были зарегистрированы
в 2003–2004 гг. (Welcomme, Vidthayanom, 2003;
Serov, 2004), а к 2010 г. обнаружены в Центральном
(Zworykin, Budaev, 2013) и Северном Вьетнаме
(Levin et al., 2008). В настоящее время в централь-
ной и южной частях Вьетнама кольчужные сомы
встречаются в бассейнах многих рек, обнаружены
в некоторых водохранилищах (Столбунов, Чан
Дык Зьен, 2019; Stolbunov et al., 2020).

Есть основание полагать, что расселение коль-
чужных сомов во Вьетнаме не ограничено сугубо
пресными водами, а может осуществляться и по
прибрежным участкам моря между устьями рек.
Ряд авторов (Capps et al., 2011; Brion et al., 2013;
Kumar et al., 2018) придерживаются сходной гипо-
тезы по другим регионам расселения этого вида.
Кольчужные сомы, считающиеся, как правило,
пресноводными представителями отряда Siluri-
formes (Myers, 1949), тем не менее способны захо-

дить в солоноватые воды (Stevens et al., 2006; Bar-
letta, Blaber, 2007) и выдерживать повышение солё-
ности воды до 16‰ (Capps et al., 2011). Принимая
во внимание широкое распространение кольчуж-
ных сомов во Вьетнаме и их возможное влияние
на аборигенную ихтиофауну, представляется ак-
туальным получить сведения об их толерантности
к солоноватой воде.

У проходных рыб переход из пресной воды в
морскую запускает компенсаторный гипоосмо-
лярный механизм, направленный на выведение
излишков солей, прежде всего натрия (McCor-
mick, 1995). Регуляция этого процесса осуществ-
ляется в том числе тиреоидными гормонами (Pe-
ter et al., 2000; Klaren et al., 2007). Таким образом,
уровень тиреоидных гормонов и ряда ионов в
крови дают представление о толерантности рыб к
воде повышенной солёности. Мы не обнаружили
информации о том, свойственна ли осморегуля-
торная модификация кольчужным сомам при их
выходе в солоноватую воду.

Цель работы – оценить влияние повышенной
солёности воды на выживаемость особей коль-

УДК 597.551.4.591.465.3.577.175.6.636.082.14

EDN: NMAHDG
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чужных сомов рода Pterygoplichthys, концентра-
цию тиреоидных гормонов и уровень ионов Na+,
K+, Ca2+, Cl– в их крови.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Работа выполнена в январе‒феврале 2020 и

2022 гг. в Приморском отделении Российско-вьет-
намского тропического научно-исследовательско-
го и технологического центра (Нячанг, Вьетнам).
Объект исследования – кольчужные сомы рода
Pterygoplichthys. В Южном Вьетнаме обитают пред-
положительно два вида – P. disjunctivus и P. pardalis
(Zworykin, Budaev, 2013; Столбунов, Чан Дык Зьен,
2019; Stolbunov et al., 2020). Однако таксономиче-
ский статус кольчужных сомов не выяснен. Пред-
ложенные ранее (Armbruster, Page, 2006) ключи
по паттернам окраски вентральной поверхности
тела сомов не позволяют с уверенностью устано-
вить их видовую принадлежность в связи со зна-
чительной изменчивостью окраски и ряда других
морфологических признаков в различных усло-
виях среды (Zworykin, Budaev, 2013).

Рыб отлавливали, используя ловушки, в ниж-
нем течении р. Зинь (Dinh River) (12°29′45′′ с.ш.
109°07′41′′ в.д.). Это относительно крупная река
уезда Ниньхоа провинции Кханьхоа; её протя-
жённость ~ 50 км, площадь бассейна – 985 км2,
впадает в Восточное море. Рыб перевозили в ак-
вариальную, где их примерно в равных долях (по
18–23 экз.) помещалили в бассейны объёмом по
170 л с пресной водой. Воду в бассейнах постоян-
но аэрировали, раз в сутки меняли; температура
воды была 25–26°C. Рыб кормили один раз в сут-
ки гранулированным кормом для сомообразных
Inve P16 (Таиланд).

Для создания требуемой солёности воды ис-
пользовали соль Red Sea Salt (“Red Sea”, Израиль),
которую предварительно растворяли в подготов-
ленной воде с низким уровнем минерализации
(4–7 мг/л). Солёность полученной воды опреде-
ляли и контролировали с применением оптическо-
го рефрактометра RHS-10ATC (“Kelilong Electron”,
Китай). Полученный раствор аэрировали в течение
≥4 ч для полного растворения соли, затем его пере-
ливали в аквариумы и перемещали туда рыб.

Было проведено три серии опытов. В  п е р -
в о й оценивали пороговую солёность, при ко-
торой в течение 2 сут выживает ≥2/31 использо-
ванных в опытах кольчужных сомов. В начале
опыта особей индивидуально рассаживали по аэ-
рируемым аквариумам с пресной водой объёмом
12 л. Частичную замену воды в аквариумах
(2/3 объёма) осуществляли ежедневно. Всего бы-
ло использовано 24 аквариума – по шесть аквари-

1 Таким образом определяли величину солёности воды, ко-
торую в состоянии перенести бóльшая часть опытных рыб.

умов с водой солёностью 5.0, 10.0, 12.5 и 15.0‰.
Каждую особь (всего 36 экз.) последовательно че-
рез каждые двое суток пересаживали в аквариум с
водой повышенной солёности. Таким образом, в
этой серии опытов для рыб происходило ступен-
чатое повышение солёности воды, которое в от-
личие от резкого изменения солёности уменьша-
ет у рыб осмотический стресс и даёт им время для
акклимации в новой среде (Kefford et al., 2004). В
течение этой и последующих серий опытов фик-
сировали поведение рыб и их смертность, по
окончании опыта измеряли стандартную длину и
массу их тела. Длина тела рыб, участвовавших в
первой и второй сериях опытов, составила 201.5 ±
± 6.72 мм, масса – 148.4 ± 11.6 г.

В о  в т о р о й серии опытов оценивали изме-
нение уровня тиреоидных гормонов и ионов у
23 особей (не принимавших участия в предыду-
щей серии опытов) при их содержании в воде со
ступенчато возрастающей солёностью вплоть до
порогового значения, величину которого опреде-
лили в первой серии опытов. В начале опыта у
рыб, содержавшихся в пресной воде, отбирали
кровь, затем их помещали в индивидуальные ак-
вариумы объёмом 12 л также с пресной водой. Че-
рез сутки после первого отбора крови, так же как
и в первой серии опытов, особей ступенчато (че-
рез каждые двое суток) пересаживали в аквари-
умы с водой повышенной солёности. Через двое
суток после пересадки в воду с пороговой солёно-
стью у выживших рыб (16 экз.) повторно отбирали
кровь.

В  т р е т ь е й серии оценивали влияние мани-
пуляционного стресса на уровень тиреоидных
гормонов и ионов в крови кольчужных сомов, вы-
званного непосредственно отбором крови, пе-
ресадкой особей и заменой воды в аквариумах.
Отсутствие значимых изменений в гормональном
статусе и ионном обмене при указанных манипу-
ляциях даёт возможность оценить влияние солё-
ности на биохимические показатели рыб в сло-
жившихся условиях эксперимента. Для оценки
влияния условий содержания выполняли те же
манипуляции с рыбами, что и в опыте второй се-
рии, но рыб (18 экз.) пересаживали каждый раз сно-
ва в пресную воду. У каждой особи отбирали кровь
по 500 мкл в начале и в конце (через 8 сут) опыта.
Продолжительность опытов третьей и второй серий
совпадала. Длина тела рыб в третьей серии опытов
составила 253.6 ± 6.6 мм, масса – 189.6 ± 9.9 г.

Кровь у рыб, использованных во второй и тре-
тьей сериях опытов, отбирали утром (7:30–10:30)
из хвостовой вены шприцом объёмом 1 см3. Затем
кровь центрифугировали при 2000 об/мин (300 g),
полученную сыворотку замораживали при
−20°C. Смертность и изменения в поведении рыб

2 Среднее значение и его ошибка.
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после отбора крови не отмечены. Методом имму-
ноферментного анализа на приборе MR 96A (“Min-
dray”, Китай) в сыворотке определяли концентра-
ции общего тироксина (Т4), общего (Т3) и свобод-
ного (не связанного с белками плазмы крови)
трийодтиронина (FT3). Бóльшая часть Т3 в крови
связана с белками плазмы, а оставшаяся доля
(<1%) является биологически активной фракцией
гормона (Comeau, Campana, 2006). Рассчитывали
долю FT3 относительно T3 (FT3/T3) (Eales, Shostak,
1985) и соотношение T4/T3 для оценки дейодиро-
вания – превращения Т4 в Т3. Каждую пробу ис-
следовали на содержание гормонов в двух по-
вторностях.

Концентрацию ионов Na+, K+, Cl– и Ca2+ в
сыворотке крови определяли индивидуально
для каждой особи у контрольных рыб (серия 3)
с использованием биохимического анализатора
iMagic-S7 (“iCubio BioMedical Technology”, Ки-
тай), а у опытных (серия 2) ‒ портативным при-
бором i-STAT 1 (“Abbott Point-of-Care Inc.”, США)
с набором одноразовых картриджей CHEM 8+.

Анализ концентраций тиреоидных гормонов
и ионов в сыворотке крови проводили по инди-
видуальным и обобщённым данным. Статисти-
ческую обработку данных проводили с приме-
нением параметрического (ANOVA) и непара-
метрического (H-критерий Краскела−Уоллиса)
дисперсионных анализов, t-критерия Стьюден-
та, U-критерия Манна−Уитни и критерия Вил-
коксона для связанных выборок, ранговой кор-
реляции Спирмена. Нормальность распределе-
ния выборок оценивали по одновыборочному
критерию Колмогорова–Смирнова.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Оценка выживаемости рыб 

в воде с повышенной солёностью
После пересадки рыб в воду повышенной со-

лёности (вне зависимости от её абсолютных зна-
чений) они в первые 5–10 с проявляли беспокой-
ство: содрогания тела и активные перемещения
по аквариуму, но затем замирали на дне. После

пересадки рыб из пресной воды в пресную такой
реакции не наблюдали.

В первой серии опытов смертность рыб, кото-
рых содержали в течение 2 сут в воде солёностью
5‰, не отмечена. При содержании в воде солёно-
стью 10‰ выявлена 13.9%-ная гибель рыб, а при
12.5‰ она составила 23.5% пересаженных особей
(кумулятивная смертность – 33.3%). К концу экс-
позиции в воде солёностью 15‰ выжила только
одна из опытных рыб, т.е. смертность составила
95.8%. Это указывает на то, что солёность воды
12.5‰ близка к пороговым значениям для выжи-
вания большей части кольчужных сомов. Эта ве-
личина и была принята в качестве пороговой.

Во второй серии опытов погибло 4 экз. рыб
(17.4%): по 1 экз. в воде солёностью 5 и 12.5‰ и
2 экз. в воде солёностью 10‰. В течение третьей
серии опытов при содержании кольчужных сомов
в пресной воде смертность особей не отмечали.

Концентрация тиреоидных гормонов и ионов 
у кольчужных сомов при содержании в пресной воде

Уровень тиреоидных гормонов (Т4, Т3 и FT3) и
расчётных показателей их соотношения (Т4/Т3 и
FT3/T3) не зависел (H-критерий Краскела–Уол-
лиса, p  0.05) от длительности содержания рыб в
пресной воде. Концентрации трёх изученных
гормонов и значения показателей их соотноше-
ния при содержании рыб в пресной воде изменя-
лись незначительно (табл. 1), различия недостовер-
ны ни по обобщённому U-критерию Манна–Уит-
ни, ни по критерию Вилкоксона для связанных
выборок (p > 0.05).

Уровень исследованных ионов не зависел (ANO-
VA, p > 0.05) от длительности содержания рыб в
пресной воде. Концентрация ионов в крови осо-
бей незначительно изменялась с течением време-
ни (табл. 2). Разность начальных и конечных зна-
чений концентрации ионов статистически не отли-
чалась от нуля (t-критерий Стьюдента, p > 0.05).

@

Таблица 1. Уровень тиреоидных гормонов и значения их соотношения у кольчужных сомов рода Pterygoplichthys
на 1-е и 8-е сут содержания особей в пресной воде

Примечание. Здесь и в табл. 3: Т4 – тироксин; Т3, FT3 – общий и свободный трийодтиронин. Здесь и в табл. 2, 3: над чертой
– среднее значение и его ошибка, под чертой – пределы варьирования показателя.

Продолжительность 
содержания, сут

Т4, мкг/дл Т3, нг/мл FT3, пг/мл FT3/T3, % Т4/Т3

1

8

±1.59 0.157
0.64–3.22

±0.64 0.049
0.32–1.04

±2.38 0.081
1.81–3.04

±0.41 0.035
0.20–0.84

±26.4 3.24
12.5–71.9

±1.76 0.202
0.82–3.92

±0.71 0.060
0.36–1.23

±2.43 0.099
1.62–3.22

±0.38 0.036
0.15–0.73

±26.5 3.11
8.1–63.1
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Концентрация тиреоидных 
гормонов в солоноватой воде

Уровень тиреоидных гормонов (Т4, Т3 и FT3) и
расчётных показателей их соотношения (Т4/Т3 и
FT3/T3) не зависел (H-критерий Краскела–Уол-
лиса, p > 0.05) от содержания рыб в воде повы-
шенной солёности. Средние концентрации трёх
изученных гормонов и значения показателей их
соотношения при содержании рыб в воде повы-
шенной солёности несколько снижались (табл. 3),
но различия недостоверны (критерий Вилкоксона,
p > 0.05). Разность начальных и конечных значений
концентраций гормонов статистически не отлича-
лась от нуля (t-критерий Стьюдента, p > 0.05).

Концентрация ионов в солоноватой воде
Уровень исследованных ионов зависел (ANO-

VA, p  0.001 для Na+, Cl–, Ca2+ и p = 0.018 для K+)
от того, в пресной или солоноватой воде содержа-
ли кольчужных сомов. Концентрации всех изу-
ченных ионов заметно повышались после пере-
садки кольчужных сомов из пресной воды и их
содержания в солоноватой воде (рисунок). Так,
средний уровень (перед скобками – среднее зна-
чение, в скобках – пределы варьирования показа-
теля) ионов Na+ возрос в 1.38 (1.21–1.60) раза,
K+ – в 1.13 (0.91–1.46) раза, Cl– – в 1.32 (1.20–
1.67) раза, Ca2+ – в 1.96 (1.41–4.08) раза. Уровень
ионов Cl– у всех изученных рыб в солоноватой во-
де достиг максимального детектируемого картри-
джами прибора iStat значения – 140 мг/л. Вероят-
но, концентрации этого иона у опытных рыб пре-
вышали максимальное детектируемое значение.

Не выявлено (ранговая корреляция Спирмена,
p > 0.05) корреляционной связи между уровнями

!

ионов и концентрациями тиреоидных гормонов у
кольчужных сомов как в пресной, так и в солоно-
ватой воде. Между содержанием ионов Cl– и Ca2+

в крови при содержании рыб в пресной воде уста-
новлена корреляция средней силы (rs = 0.59 при
p = 0.016, где rs – коэффициент корреляции). Дру-
гих корреляционных связей между концентраци-
ями изученных ионов не обнаружено.

ОБСУЖДЕНИЕ
Полученные результаты свидетельствуют о

том, что 76.5% кольчужных сомов в течение 2 сут
способны переносить солёность воды в 12.5‰,
однако в воде солёностью 15.0‰ наблюдается
смертность рыб, приближающаяся при той же
экспозиции к 100%. Следовательно, при ступен-
чатом повышении солёности воды пороговая со-
лёность для кольчужных сомов находится в пре-
делах 12.5–15.0‰.

При наличии достаточного времени для ак-
климации/адаптации к солоноватой воде рыбы
могут переносить более высокое содержание со-
лей в воде, чем при резком изменении солёности
(осмотическом стрессе) (Kay et al., 2001; Kefford
et al., 2004). Толерантность к солёности связана и
с тем, обитали ли рыбы до этого в районе с соло-
новатой водой (Kay et al., 2001). Для нашего экс-
перимента кольчужных сомов отлавливали на
пресноводном участке реки в 10 км от устья, но
при этом давали им возможность акклимировать-
ся в течение 2 сут к воде повышенной солёности.
Этот подход не учитывает смену места обитания
(локальные миграции) рыб до их отлова, так как
часть из них ранее могла перемещаться в солоно-
ватые воды и соответственно иметь бóльшую то-
лерантность к воде повышенной солёности. Мы

Таблица 2. Содержание ионов в крови кольчужных сомов рода Pterygoplichthys на 1-е и 8-е сут содержания особей
в пресной воде, ммоль/л

Продолжительность 
содержания, сут Na+ K+ Cl– Ca2+

1

8

±115 1.1
106–128

±4.3 0.10
3.6–5.2

±107 0.8
102–115

±3.3 0.10
2.7–4.1

±114 0.7
110–120

±4.4 0.08
3.7–5.0

±109 1.1
98–118

±3.1 0.07
2.3–3.5

Таблица 3. Уровень тиреоидных гормонов и значения их соотношения у кольчужных сомов рода Pterygoplichthys
при содержании особей в воде разной солёности

Солёность воды, ‰ Т4, мкг/дл Т3, нг/мл FT3, пг/мл FT3/T3, % Т4/Т3

0

12.5

±1.04 0.046
0.80–1.33

±1.44 0.151
0.46–2.49

±0.61 0.080
0.21–1.06

±0.09 0.015
0.01–0.23

±8.5 1.04
4.0–19.4

±0.91 0.051
0.56–1.40

±1.32 0.109
0.52–2.14

±0.58 0.073
0.13–1.27

±0.07 0.009
0.02–0.14

±7.4 0.59
5.2–13.9
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предполагаем, что толерантность к повышенной
солёности воды у разных представителей изучае-
мого рода заметно различается. В частности, на это
указывает и разная кумулятивная смертность рыб
при достижении уровня солёности воды в 12.5‰ в
первой и второй сериях опытов (33.3 против
17.4%). В то время как часть рыб не способна ак-
климироваться к воде солёностью 10.0–12.5‰,
отдельные особи (в воде солёностью 15.0‰ вы-
жила одна рыба) могут переживать ограниченное
время и бóльшую солёность воды, что отмечали
ранее (до 16.0‰) и другие авторы (Capps et al.,
2011; Kumar et al., 2018).

В нашем эксперименте при содержании рыб в
воде солёностью > 10‰ заметно повышается их
смертность, что согласуется с данными Бриона с
соавторами (Brion et al., 2013), которые в экспери-
менте на молоди кольчужных сомов средней дли-
ной 6.9 см выявили 50%-ную выживаемость/смерт-
ность рыб при содержании их в течение 96 ч в воде
солёностью 10‰ (LC50 при 10‰). В другой работе
(Kumar et al., 2018) при содержании в течение 10 сут
производителей сомов Pterygoplichthys spp. (длина
и масса которых сходны с таковыми у рыб, участ-
вовавших в нашем эксперименте) в воде солёно-
стью 12‰ смертности особей не отмечали. Рас-
хождения в толерантности кольчужных сомов к
солёности могут быть связаны с их обитанием в

удалённых друг от друга водоёмах, характеризую-
щихся разными условиями и возможностями для
локальных миграций рыб.

Толерантность к солоноватой воде (LC50 при
15.8‰) была показана и на другом представителе
Siluriformes – Pylodictis olivaris (семейство Ictaluri-
dae) (Bringolf et al., 2005), что, как указывают ав-
торы, потенциально даёт возможность предста-
вителям этого вида выходить в солоноватые воды
и расселяться в соседние реки. Такой тип рассе-
ления (по эстуарию) вполне может быть присущ и
кольчужным сомам. Например, в эстуарии (на 20
км южнее эстуария р. Зинь) р. Кай, сходной по
гидрологии с р. Зинь, солёность варьирует от 3.0 до
12.0‰. Солёность поверхностного слоя опреснён-
ного участка зал. Нячанг между эстуариями двух
соседних рек Кай и Бе имеет мозаичный характер
– концентрация соли в воде может быть как край-
не низкой (0.5‰), так и высокой (27.0‰) (Нездо-
лий и др., 2014).

Солеустойчивость многих пресноводных гид-
робионтов ограничена барьером 5.0–8.0‰ (Хлебо-
вич, 1974; Карпевич, 1976; Константинов, 1979). По
обе стороны от этой границы развиваются раз-
личные сообщества видов, у которых по-разному
протекают обменные процессы. Очевидно, что вы-
держивание кольчужными сомами солёности > 8‰
даёт им ряд преимуществ над другими пресновод-

Средние значения концентраций ионов (мг/л) Na+ (а), K+ (б), Cl– (в), Ca2+ (г) в сыворотке крови кольчужных сомов
рода Pterygoplichthys при содержании их в воде пресной (1) и солоноватой (12.5‰) (2): ( ) – стандартная ошибка. Разли-
чия (пресная–солоноватая вода) достоверны (t-критерий Стьюдента) при p  0.001 (Na+, Cl–, Ca2+) и p = 0.018 (K+).
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ными рыбами (бóльшая территория для расселе-
ния и доступа к пище).

Содержание кольчужных сомов в пресной во-
де в течение 8 сут не оказывает влияния на уро-
вень ионов в крови, изменения происходят толь-
ко после пересадки рыб в солоноватую воду. Ос-
мотический ответ при содержании сомов в воде
солёностью до 12.5‰ выражается в увеличении в
крови концентраций всех исследованных ионов:
Na+, K+, Cl–, Ca2+. Модификация уровней ионов
Na+, K+ и Cl– и их соотношения может указывать на
изменение активности фермента Na+/K+-АТФазы,
отвечающего за осморегуляцию. Такая перестрой-
ка происходит при миграции проходных рыб из
реки в море (McCormick, 1995; Madsen, 2009; Judd,
2012). При попадании проходных рыб в морскую
воду запускается механизм активного транспорта
ионов Na+, K+ и Cl– через цитоплазматическую
мембрану против градиента концентрации (Kar-
naky, 1986; Tipsmark et al., 2002). У кольчужных со-
мов при повышении солёности воды наблюдает-
ся значительный рост концентрации всех трёх во-
влечённых в этот механизм ионов, однако степень
этого роста у ионов различна. Особо отметим, что в
солоноватой воде значительно (примерно в два
раза) возрастает уровень ионов Ca2+, что, учиты-
вая небольшое содержание этого иона в морской
воде (~1%), также указывает на ограниченную то-
лерантность кольчужных сомов к солоноватой
воде. По всей видимости, заметное увеличение
концентраций ионов в крови обусловлено отсут-
ствием возможностей у организма снизить избыток
солей. Соответственно неспособность выведения
избытка ионов приводит к гибели особей. Выявлен-
ные в нашей работе концентрации ионов Na+ и Cl–

у кольчужных сомов, находившихся в воде солё-
ностью 12.5‰, могут быть близки к критическим
для выживания. Результаты показали слабую связь
концентраций ионов между собой, в частности, от-
сутствует корреляция между ионами Na+ и K+, что
указывает на низкий уровень клеточного транс-
порта этих ионов.

Содержание кольчужных сомов в пресной во-
де в течение 8 сут не оказывает влияния на уро-
вень исследуемых тиреоидных гормонов в крови.
Пересадка рыб в солоноватую воду и постепенное
повышение её солёности до 12.5‰ также не вли-
яет на содержание FT3, T3, T3 и величины расчётных
показателей их соотношения (FT3/T3 и T4/T3).

Не выявлено и значимых корреляционных за-
висимостей уровней тиреоидных гормонов в кро-
ви рыб от концентраций ионов, что в совокупно-
сти указывает на слабое участие щитовидной же-
лезы в осморегуляции. Есть данные (De et al.,
1987; McCormick, 1995; Peter et al., 2000), указыва-
ющие на то, что изменение уровня T3 влияет на
активность Na+/K+-АТФазы у рыб. На радужной
форели Oncorhynchus mykiss было показано (Kelly,
Wood, 2001), что при наличии связи концентра-
ции T3 с активностью Na+/K+-АТФазы не наблю-

дается связи концентрации этого гормона с тран-
сэпителиальным транспортом ионов Na+ и Cl–,
который осуществлялся пассивно. Возможно, что
при повышении определённого порога солёности
воды (при 12.5‰) у кольчужных сомов разруша-
ется и связь уровня T3 с концентрациями ионов в
организме – нарушается регуляторный механизм
компенсации избытка солей.

Таким образом, при ступенчатом повышении
солёности воды до 12.5‰ у кольчужных сомов за-
метно увеличивается содержание ионов Na+, K+,
Cl– и Ca2+ в крови. Не выявлены изменения в
концентрациях тиреоидных гормонов и показа-
телях их соотношения. То есть при содержании
рыб в воде указанной солёности не отмечено зна-
чимой модификации их осморегуляции – ионы
из организма практически не выводятся, а регу-
ляторное участие щитовидной железы в процессе
осморегуляции не проявляется. Тем не менее экс-
периментальные данные указывают на то, что
кольчужные сомы имеют возможность расселять-
ся из одной речной системы в другую через эстуа-
рий при солёности воды ≤15‰ (небольшая доля
рыб переносит 15‰). Очевидно, что успешность
такого варианта расселения также зависит от дли-
тельности пребывания особей в солоноватой воде
и их способности перемещаться по градиенту со-
лёности. Доказательство этой гипотезы станет
предметом наших исследований в будущем.
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Редкий вид Uranoscopus kaianus, ранее известный только из вод Индо-Австралийского архипелага, впер-
вые обнаружен в юго-западной части Индийского океана у Мозамбика. Диагностическими признаками
вида являются: наличие чешуи в предорсальной области, специфический белопятнистый рисунок верха
тела; относительно короткий прелингвальный вырост, не заходящий далее переднего края орбиты,
имеющий гладкие края и меланофорную пигментацию; развитая бахрома нижней губы при её от-
сутствии или зачаточном состоянии на верхней губе, отсутствие выемки верхнезаднего края грудно-
го плавника. Для вида характерно широкое батиметрическое распространение (50–300 м).

Ключевые слова: звездочётовые, морфология, распространение, Восточная Африка, Индо-Австра-
лийский архипелаг.
DOI: 10.31857/S0042875222060303

Звездочёты рода Uranoscopus Linnaeus, 1758 на-
селяют шельф умеренных и тропических морей
от Восточной Атлантики и Индо-Пацифики на
восток до о-вов Полинезии и представлены в со-
временной фауне 29 видами, принимаемыми в
настоящее время в качестве валидных (Проко-
фьев, 2021). Некоторые из этих видов редки в кол-
лекциях и слабо отражены в литературе, характер
их морфологической изменчивости и границы
распространения остаются невыясненными. К
числу таких видов принадлежит U. kaianus Gün-
ther, 1880, описанный по сборам корвета “Чел-
ленджер” в Арафурском море. Хотя этот вид изве-
стен науке более 140 лет (Günther, 1880), сведения
о нём в литературе отрывочны, а имеющиеся мор-
фологические описания (Günther, 1880; De Beau-
fort, Chapman, 1951; Kishimoto, 1984) базируются
исключительно на экземплярах типовой серии.
Согласно современным представлениям (Froese,
Pauly, 2022), ареал этого вида ограничен водами
восточной части Индо-Австралийского архипе-
лага, хотя Кишимото (Kishimoto, 2001) указывает
для него более широкую акваторию, захватываю-
щую воды Больших Зондских о-вов (кроме Су-
матры) и южной части Филиппин (море Сулу), но
не приводит сведений о ваучерных экземплярах.
Фотография и краткое описание экземпляра
стандартной длиной (SL) 181.5 мм были приведе-
ны в работе (Gloerfelt-Tarp, Kailola, 1984), однако
рисунок тела этого экземпляра заметно отличает-

ся от такового у типовых экземпляров вида (Gün-
ther, 1880. Pl. XIX. Fig. A; Kishimoto, 1984), и,
возможно, он в действительности принадлежит
к виду U. affinis Cuvier, 1829 (предположитель-
но, сборному – по: Прокофьев, 2021). Все про-
чие упоминания U. kaianus в литературе содер-
жатся в компилятивных списках видов и сравни-
тельных замечаниях при описании других видов
рода, полный перечень таких ссылок дан в интер-
активном каталоге рыб (Fricke et al., 2022).

В 17-м рейсе научно-исследовательского судна
(НИС) “Витязь-II” в юго-западную часть Индий-
ского океана у Мозамбика было поймано два юве-
нильных экземпляра рода Uranoscopus, которые
впоследствии хранились в Институте океаноло-
гии (ИО) РАН с определением “U. archionema Re-
gan, 1921”. Переизучение этих экземпляров пока-
зало ошибочность этого определения, но соот-
ветствие их имеющимся описаниям типовых
экземпляров U. kaianus. Таким образом, эта на-
ходка существенно расширяет ареал вида, до сих
пор указывавшегося лишь для Индо-Австралий-
ских вод. Цель работы – описать вышеупомяну-
тый материал.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал представлен двумя экземплярами SL

68 и 70 мм (ИО РАН № 01137) со следующими эти-
кеточными данными: 25°05′ ю.ш. 34°50′–34°44′ в.д.,

УДК 597.556.332.1

КРАТКИЕ
СООБЩЕНИЯ

EDN: JDRMWS
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глубина 90–105 м, НИС “Витязь-II”, рейс 17,
станция 2634А, донный креветочный трал 19.4 м,
03:00–04:00, 25.11.1988 г. Методика изучения и
терминология описаны ранее (Прокофьев, 2021).
Формула плавников: D – спинной, A – анальный,
P и V – грудные и брюшные, С – хвостовой. При
описании первыми даны признаки экз. SL 68 мм,
за ними в квадратных скобках – отличающиеся
признаки экз. SL 70 мм.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Морфологическое описание экземпляров

(рисунок)
D V + 12½, A 13½, P 17, V I + 5, C (ветвистые) 5 + 5.

Ширина головы в 1.4 [1.3] раза больше её высоты.
Покровные кости головы не покрыты кожей, не-
сут орнамент из бугорков и гребешков. Межглаз-
ничная ямка имеет почти параллельные [сходя-
щиеся назад] боковые края; её вершина широко
закруглённая, не достигает линии, соединяющей
задние края орбит; ширина на уровне середины
орбиты в 2.2 [1.8] раза меньше длины. Передняя
ноздря трубковидная, задняя – щелевидная, с
приподнятыми краями. Преорбитальных шипов
три, из них средний в два–три раза длиннее при-
мерно равновеликих краевых. Затылочные доли
высокие, бугровидные, сближены друг с другом.
Надвисочные и париетальные гребни хорошо вы-
ражены. Супраорбитальный гребень образует бу-
горок позади верхнезаднего края орбиты, соеди-
няется с бугорком противоположной стороны по-
перечным посторбитальным гребнем. Бахрома

нижней губы хорошо развита, образована 26
длинными выростами; на верхней губе бахрома
совершенно не развита [представлена бугорковид-
ными выростами, лишь в срединной части приоб-
ретающими вид коротких филаментов]. Верхний
край верхней губы образует клапан, прикрываю-
щий нижний край верхней челюсти. Пластинка
maxillare несёт множественные продольные рёб-
рышки. В челюстях острые конические зубы: на
praemaxillaria полоской, более широкой у симфи-
за; более крупные на нижней челюсти, в симфиз-
ной части в два ряда, далее переходящие в один.
Зубы на сошнике образуют два разделённых,
овальных зубных пятна; на нёбных костях – по-
лоской в два ряда. Прелингвальный вырост со-
вершенно отсутствует, но в области его располо-
жения на нижнечелюстной перепонке имеется
характерная пигментация [имеется, в основании
широкий, дистально вытянут в короткий, сужен-
ный к вершине язычковидный вырост, не достига-
ющий корня языка]. Усиковидных придатков на
глазном яблоке и на нижней челюсти нет. Нижний
край praeoperculum с четырьмя шипами, suboper-
culum – с одним направленным вниз шипом.
Дорсальный край operculum восходящий от су-
ставной головки к верхнезаднему углу. Кожный
край жаберной крышки с довольно длинными
выростами по всей длине. Затылочная комиссура
с пятью задними веточками, из них три внутрен-
ние короткие, сближены друг с другом и отходят
на участке между вершинами затылочных долей;
краевые веточки в 1.5–2.0 раза длиннее, отходят
латеральнее затылочных долей. Supracleithrum с

Рис. 1. Uranoscopus kaianus SL 68 мм, ИО РАН № 01137, общий вид: а – сверху, б – сбоку.

(а)

(б)
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двумя острыми, расходящимися на 65° шипами,
внутренний шип вдвое короче заднего. Клейтраль-
ный шип длинный и острый. У верхнего конца ос-
нования Р имеется кожистая лопасть. Базиптери-
гиальных шипов одна пара.

Колючая и мягкая части D снаружи разделены
промежутком менее диаметра зрачка. Р, прижатый
к телу, достигает вертикали основания пятого луча А.
Передние лучи мягкой части D высокие, в 2.0 [1.9]
раза длиннее лучей в задней половине D. Верхне-
задний край Р от выпуклого до почти прямого,
восьмой–девятый лучи самые длинные. V немного
заходит за нижний край основания Р. С усечён-
ный. Тело покрыто циклоидной чешуёй, образу-
ющей на боках 52–54 косых ряда, доходящих впе-
рёд до заднего края плечевого пояса. Предорсаль-
ная область покрыта мелкой чешуёй, не доходящей
до заднего края крыши черепа. Грудь, брюхо, ос-
нование Р и бока тела сразу позади основания Р
голые. Брюхо с многочисленными тонкими про-
дольными кожными гребешками.

Н е к о т о р ы е  и з м е р е н и я, в % SL: длина,
высота и максимальная ширина головы соответ-
ственно 39.7 [40.0], 22.1 [22.9] и 30.15 [28.6]; мак-
симальная и минимальная высота тела 23.5 [22.1]
и 10.6 [10.0], длина хвостового стебля 9.6 [10.0];
первое и второе предорсальное, превентральное и
преанальное расстояние соответственно 43.4
[45.7], 56.6 [57.1], 16.2 [15.7] и 58.8 [60.0]; длина Р,
V и С соответственно 22.8 [26.4], 22.1 [22.9] и 31.0
[28.6]; длина рыла 4.4 [4.3], горизонтальный диа-
метр глаза 7.4, ширина костного межглазничного
промежутка 6.6 [7.1], длина и ширина межглаз-
ничной ямки 7.4 [7.1] и 3.4 [3.9], длина наиболь-
шего и наименьшего луча мягкой части D 19.1
[20.0] и 9.6 [10.7], преорбитальная длина 5.9 [5.0],
ширина промежутка между верхними концами
жаберных отверстий и между вершинами заты-
лочных долей 19.6 [18.6] и 7.4 [7.1], длина клей-
трального шипа 10.3 [13.6].

О к р а с к а  ф и к с и р о в а н н ы х  р ы б (ри-
сунок). Верх и бока коричневые, вентральная
сторона чисто-белая; дорсальная поверхность ту-
ловища сплошь в небольших овальных светлых
пятнышках, нередко неровных очертаний. Р тём-
ный за счёт густой меланофорной пигментации,
но его дистальный край светлый, лишён мелано-
форов. На С меланофорная пигментация концен-
трируется в задней половине, но дистальный
край светлый. Колючая часть D чёрная, с белым
свободным краем плавника; лучи мягкой части D
покрыты мелкими меланофорами, трудно раз-
личимыми невооружённым глазом; A и V не
пигментированы. Ротожаберная полость светлая,
прелингвальный вырост пигментирован крупными
точечными меланофорами.

ОБСУЖДЕНИЕ

Наличие чешуи в предорсальной области и ха-
рактер белопятнистого рисунка на дорсальной
поверхности тела исключают отнесение данного
материала к U. archionema – виду с голой кожей
между боковыми линиями соседних сторон. Бе-
лые пятна у U. archionema при SL < 100 мм редкие,
с чётко очерченными ровными краями (Проко-
фьев, 2021. Рис. 10ж), что заметно отличается от
множественных нерезких мелких пятнышек боль-
шей частью неровных очертаний у исследован-
ных рыб (рисунок). Наличие чешуи в предорсаль-
ной области и отсутствие выемки верхнезаднего
края Р указывают на принадлежность наших рыб
к номинативной подгруппе группы видов “affin-
is”, включающей двух красноморских эндемиков
(U. dahlakensis Brüss, 1987 и U. marisrubri Brüss,
1987), широко распространённый в Индо-Вест-
Пацифике и, возможно, сборный вид U. affinis, а
также U. kaianus (Прокофьев, 2021). Описанные
рыбы не обнаруживают существенных отличий от
первоописания U. kaianus (Günther, 1880) и более
позднего переописания типового материала у
Кишимото (Kishimoto, 1984). И Гюнтер, и Киши-
мото приводят для типов по 13 лучей в мягкой ча-
сти D и в А, однако неясно, как считался послед-
ний, раздвоенный до основания луч. Если его
считали за два, то у изученных экземпляров в А на
один луч больше, однако это отличие вполне
укладывается в размах индивидуальной изменчи-
вости других видов рода (Kishimoto, 1987; Проко-
фьев, 2021). Прелингвальный филамент совер-
шенно не выражен у одной из индоокеанских
рыб, а у другой его форма соответствует описан-
ной Кишимото (Kishimoto, 1984) для лектотипа
U. kaianus. В целом для вида, по-видимому, харак-
терен относительно короткий прелингвальный
выступ с гладкими боковыми краями, у рыб SL
68–190 мм не заходящий далее переднего края ор-
биты, тогда как у U. affinis он всегда заходит за глаз
и имеет фестончатые края. Помимо специфиче-
ского рисунка верха тела и формы прелингваль-
ного выступа в качестве диагностической особен-
ности U. kaianus может быть отмечен характер
развития бахромы на верхней и нижней губах. В
то время как у U. affinis бахрома хорошо развита
на обеих губах, у U. kaianus она выражена только на
нижней губе, а верхняя губа гладкая или несёт пре-
имущественно бугорковидные выступы. Строение
бахромы у изученных экземпляров вполне соответ-
ствует приводимому Кишимото (Kishimoto, 1984)
для типовых экземпляров U. kaianus.

Сильно выступающие затылочные доли и греб-
ни крыши черепа у индоокеанских рыб, вероятнее
всего, являются ювенильной чертой, и у более
крупных рыб могут быть сглажены.

U. kaianus является, по-видимому, наиболее глу-
боководным видом рода, однако его батиметриче-
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ский диапазон оказывается довольно широким.
Типовые экземпляры выловлены с глубины 28 и
129 морских саженей (51–236 м) (Günther, 1880), в
более поздней работе Кишимото (Kishimoto, 2001)
приводит диапазон глубин 200–300 м. Наш мате-
риал добыт с глубины 90–105 м. Новая находка
существенно расширяет известный ареал вида,
который теперь документирован как для северо-
восточной, так и для юго-западной части Индий-
ского океана. Подобный тип ареала среди мезо-
бентальных рыб ранее был описан для Neobathy-
clupea malayana (Прокофьев, 2014).
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