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РЕВИЗИЯ РОДА SCOPELOGADUS (MELAMPHAIDAE).
3. S. BISPINOSUS И S. PERPLEXUS SP. N.

© 2021 г.   А. Н. Котляр*
Институт океанологии РАН – ИО РАН, Москва, Россия

*E-mail: kotlyar@ocean.ru
Поступила в редакцию 19.11.2019 г.

После доработки 29.11.2019 г.
Принята к публикации 04.12.2019 г.

Переописан Scopelogadus bispinosus и восстановлен его видовой статус. Ранее он долгое время счи-
тался подвидом S. mizolepis. Вид обитает в основном в тропической и субтропической зонах цен-
тральной и восточной частей Тихого океана, в северо-восточной части океана отмечен в умеренных
водах. Из тропических вод Тихого океана описан новый вид S. perplexus sp. n. Для нового вида харак-
терно наличие большого числа лепестков ложножабры (10−11), наибольший из двух жаберных ле-
пестков, расположенных напротив угловой жаберной тычинки, довольно короткий; окраска по-
верхности желудка равномерно тёмная, без заметного затемнения в задней части.

Ключевые слова: Melamphaidae, ревизия, систематика, Scopelogadus bispinosus, Scopelogadus perplexus.
DOI: 10.31857/S0042875221010112

Настоящая статья продолжает серию публика-
ций (Котляр, 2019, 2020), посвящённую ревизии
видов рода Scopelogadus. В третьей части ревизии
на большом материале переописывается восточ-
нотихоокеанский скопелогадус S. bispinosus (Gil-
bert, 1915), который длительное время признавал-
ся (Ebeling, Weed, 1963) подвидом S. mizolepis
(Günther, 1878). Также для тропических вод Тихо-
го океана описывается новый вид S. perplexus sp. n.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом исследования послужила коллек-

ция рыб Института океанологии РАН (ИО РАН)
и Зоологического музея Московского государ-
ственного университета (ЗММУ). Сведения по
отдельным изученным экземплярам приведены
при описании соответствующего вида. Обозначе-
ние морфологических признаков и информация
о методах обработки материалов приведены в
первой части работы (Котляр, 2019).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Scopelogadus bispinosus (Gilbert, 1915) − 
восточнотихоокеанский скопелогадус

(рис. 1)
Melamphaёs bispinosus: Gilbert, 1915. P. 325. Pl. 15

(Fig. 5) (о. Коронадо (Coronado Is.), около Сан-
Диего, Калифорния, США, “Albatross”, станция
4381, 642−666 саженей. Голотип: USNM 75809).

Melamphaёs mizolepis: Norman, 1929. P. 168 (по-
бережье Калифорнии, Панамский залив).

Melamphaes bispinosus: Parr, 1931. P. 43−45 (коор-
динаты ловов, сравнение с Melamphaes mizolepis).

Scopelogadus bispinosus: Ebeling, 1962. P. 18 (в но-
вой комбинации = Melamphaes bispinosus Gilbert).
Hubbs et al., 1979. P. 16 (Калифорния, в списке).
Keene, Tigne in Moser et al., 1984. P. 387. Fig. 206 (ри-
сунок личинки SL 8.0 мм). Willis et al., 1988. P. 88 (в
списке, северная часть Тихого океана, восточная
транзитная зона). Sandknop, Watson in Moser,
1996. P. 710−711 (описание личинок).

Scopelogadus mizolepis bispinosus: Bussing, 1965.
P. 213 (Перу, от 7°45′ ю.ш. 82°23′ з.д. до 18°23′ ю.ш.
72°24′ з.д., 420−2050 м). Berry, Perkins, 1966.
P. 668−669. Fig. 13c (Калифорния, места ловов).
Lavenberg, Fitch, 1966. P. 105 (Калифорнийский
залив). Craddock, Mead, 1970. P. 3.32 (юго-восточная
часть Тихого океана, 1 экз. SL 74 мм, 33°31′ ю.ш.
72°18′ з.д.). Robison, 1972. P. 454. Fig. 5 (Калифор-
нийский залив и прилегающие воды, карта).
Brewer, 1973. P. 30, 33. Fig. 13c (Калифорнийский
залив и прилегающие воды, карта). Парин и др.,
1973. С. 132−133. Рис. 32 (юго-восточная часть
Тихого океана, места ловов). Парин, Сазонов,
1982. С. 87 (Перу, места ловов в 1972 г.). Peden, Ja-
mieson, 1988. P. 492 (1 экз. SL 49 мм, La Perouse
Bank, 48°08.1′ с.ш. 126°36.9′ з.д., глубина лова
0−675 м). Андрианов, Беккер, 1989. С. 578−579
(восточная часть Тихого океана, репродуктивная
биология). Парин и др., 1990. С. 208 (места ловов

УДК 597.5 Melamphaidae
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в юго-восточной части Тихого океана). Котляр,
1996. С. 276 (Тихий океан, восточнее 160° з.д.). Kot-
lyar, 2004. P. 7 (Тихий океан, к востоку от 160° з.д.).

Scopelogadus mizolepis: Евсеенко, Караваев,
1986. С. 145 (Перу, личинки с семи станций к се-
веру от 7° ю.ш. и между 17°−18° ю.ш.). Iwasaki in Na-
kaya et al., 2009. P. 234 (Перу, 9 экз. SL 46.4−79.4 мм,
не найдена разница между подвидами).

М а т е р и а л. Всего 652 экз. SL 11.8−108.5 мм.
ИО РАН № 03859 − 8 экз. SL 29.0−55.0 мм,

“S.F. Baird”, 28.06.1954 г., 27°34′ с.ш. 119°31′ з.д.,
глубина траления 0−170 м; ИО РАН № 03860 − 8 экз.
SL 22.5−45.0 мм, НИС “Витязь”, рейс 26,
25.11.1957 г., ст. 3791, 11°02′ с.ш. 173°45′ з.д., глуби-
на траления 1000−0 м; ИО РАН № 03861 − 2 экз.
SL 68.0 и 73.0 мм, “Витязь”, рейс 29 (В−29),
08.12.1958 г., ст. 4191, проба 197, 40°20′ с.ш. 135°49′ з.д.,
глубина места 4460 м, глубина траления 1060−810 м;
ИО РАН № 03862 − 1 экз. SL 86.5 мм, В-29,
08.12.1958 г., ст. 4191, проба 198, 40°20′ с.ш. 135°49′ з.д.,
глубина места 4460 м, глубина траления 302−325 м;
ИО РАН № 03863 − 1 экз. SL 56.0 мм, В-29,
11.12.1959 г., ст. 4261, 24°58′ с.ш. 117°49′ з.д., глуби-
на места 5710 м, глубина траления 295 м; ИО РАН
№ 03864 − 2 экз. SL 29.0 и 36.0 мм, “Витязь”, рейс
34 (В-34), 12.09.1961 г., ст. 5070, 13º01′ с.ш. 140°35′ з.д.,
глубина траления 1000−0 м; ИО РАН № 03865 −
1 экз. SL 24.0 мм, В-34, 12−13.09.1961 г., ст. 5073,
10°58′ с.ш. 140°00′ з.д., глубина траления 1000−0 м;
ИО РАН № 03866 − 1 экз. SL 26.0 мм, В-34,
14.09.1961 г., ст. 5074, 10°29′ с.ш. 140°00′ з.д., глу-
бина траления 4300−0 м; ИО РАН № 03867 −
2 экз. SL 96.0 и 108.5 мм, В-34, 22.09.1961 г.,
ст. 5094, 0°01′ с.ш. 140°03′ з.д., глубина места 4350 м,
глубина траления 3500−0 м; ИО РАН № 03868 −
4 экз. SL 47.0−72.0 мм, В-34, 25.09.1961 г., ст. 5124,
7°55′ с.ш. 153°45′ з.д., глубина траления 370 м; ИО
РАН № 03869 − 1 экз. SL 56.0 мм, В-34, 26.09.1961 г.,
ст. 5125, 9°40′ с.ш. 153°00′ з.д., глубина траления

1000−0 м; ИО РАН № 03070 − 1 экз. SL 24.0 мм, В-
34, 27.10.1961 г., ст. 5126, 11°20′ с.ш. 153°00′ з.д.,
глубина траления 1000−0 м; ИО РАН № 03871 −
1 экз. SL 40.0 мм, В-34, 04.11.1961 г., ст. 5130, 9°41′ с.ш.
176°03′ з.д., глубина траления 1000−0 м; ИО РАН
№ 03872 − 7 экз. SL 36.0−48.5 мм, НИС “Лира”,
14.11.1965 г., трал 2, 10°09′ с.ш. 95°58′ з.д., глубина
траления 192 м; ИО РАН № 03873 − 24 экз. SL
26.5−52.5 мм, “Лира”, 14.11.1965 г., трал 3, 10°09′ с.ш.
95°58′ з.д., глубина траления 125 м; ИО РАН
№ 03874 − 2 экз. SL 12.8 и 34.0 мм, “Лира”,
20.11.1965 г., трал 8, 5°37′ с.ш. 98°58′ з.д., глубина
траления 64 м; ИО РАН № 03875 − 4 экз. SL
47.0−77.0 мм, “Лира”, 20.11.1965 г., трал 10, 5°38′ с.ш.
93°58′ з.д., глубина траления 900 м; ИО РАН
№ 03876 − 8 экз. SL 27.0−49.0 мм, “Лира”,
21.11.1965 г., трал 12, 8°08′ с.ш. 93°57′ з.д., глубина
траления 100 м; ИО РАН № 03877 − 71 экз. SL
11.8−30.0 мм, “Лирa” 26.12.1965 г., ст. Б, трал 26,
8°58′ ю.ш. 89°50′ з.д., глубина траления 72 м; ИО
РАН № 03878 − 4 экз. SL 25.0−94.0 мм, “Лира”,
25.03.1966 г., ст. В, трал 50, 3°22′ с.ш. 120°07′ з.д.,
глубина траления 1000 м; ИО РАН № 03879 −
1 экз. SL 88.0 мм, “Лира”, 27.03.1966 г., ст. В, трал 51,
1°59′ с.ш. 125°19′ з.д., глубина траления 1000 м;
ИО РАН № 03880 − 4 экз. SL 51.0−84.5 мм, НИС
“Байкал”, рейс 3 (Б-3), 08.10.1967 г., ст. 36, 33°18′ с.ш.
123°50′ з.д., глубина места 4350 м, глубина трале-
ния 350−0 м; ИО РАН № 03881 − 1 экз. SL 74.0 мм,
Б-3, 31.10.1967 г., ст. 82, 6°01′ с.ш. 100°00′ з.д., глу-
бина траления 1000−0 м; ИО РАН № 03882 −
2 экз. SL 56.0 и 61.0 мм, Б-3, 31.10.1967 г., ст. 84,
6°12′ с.ш. 97°35′ з.д., глубина траления 155−0 м;
ИОРАН № 03883 − 3 экз. SL 28.0−87.0 мм, Б-3,
31.10.1967 г., ст. 85, 6°01′ с.ш. 100°00′ з.д., глубина
траления 500−0 м; ИО РАН № 03884 − 4 экз.
SL 48.0−57.0 мм, Б-3, 01.11.1967 г., ст. 87, 6°10′ с.ш.
99°15′ з.д., глубина траления 230−0 м; ИО РАН
№ 03885 − 1 экз. SL 34.5 мм, Б-3, 02.11.1967 г., ст. 93,
6°09′ с.ш. 98°31′ з.д., глубина траления 50−0 м;

Рис. 1. Scopelogadus bispinosus SL 79 мм, 10°53′ ю.ш. 78°46′ з.д.
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ИО РАН № 03886 − 12 экз. SL 14.0−69.0 мм, Б-3,
02.11.1967 г., ст. 97, 6°17′ с.ш. 98°16′ з.д., глубина
траления ~ 420 м; ИО РАН № 03887 − 2 экз.
SL 35.0 и 36.5 мм, Б-3, 03.11.1967 г., ст. 98, 6°03′ с.ш.
96°38′ з.д., глубина траления 500−0 м; ИО РАН
№ 03888 − 1 экз. SL 26.0 мм, Б-3, 08.11.1967 г., ст.
111, 5°52′ ю.ш. 96°54′ з.д., глубина траления
1000−0 м; ИО РАН № 03889 − 1 экз. SL 46.5 мм, Б-3,
10.11.1967 г., ст. 121, 6°18′ ю.ш. 98°05′ з.д., глубина
траления 150−0 м; ИО РАН № 03890 − 1 экз.
SL 49.0 мм, Б-3, 11−12.11.1967 г., ст. 124, 6°27′ ю.ш.
96°50′ з.д., глубина траления 320−0 м; ИО РАН
№ 03891 − 11 экз. SL 34.0−65.0 мм, Б-3, все дан-
ные, что и у предыдущего номера; ИО РАН
№ 03892 − 2 экз. SL 29.5 и 50.0 мм, Б-3, 12.11.1967 г.,
ст. 126, 6°22′ ю.ш. 95°52′ з.д., глубина траления
650−0 м; ИО РАН № 03893 − 2 экз. 44.5 и 58.0 мм,
Б-3, 19.11.1967 г., ст. 144, 5°33′ с.ш. 99°45′ з.д., глу-
бина траления 330 м; ИО РАН № 03894 − 4 экз.
SL 22.5−68.0 мм, НИС “Академик Курчатов”,
рейс 4 (АК-4), 29.08.1968 г., ст. 219-А, 0°00′ с.ш.
85°00′ з.д., глубина места 3430−3200 м, глубина
траления ~1500 м; ИО РАН № 03895 − 3 экз.
SL 27.0−41.0 мм, АК-4, 01.09.1968 г., ст. 224,
5°00′ ю.ш. 88°45′ з.д., глубина места 3960−3840 м,
глубина траления 1000−0 м; ИО РАН № 03896 −
1 экз. SL 28.0 мм, АК-4, 02.09.1968 г., ст. 225,
6°00′ ю.ш. 90°00′ з.д., глубина места 4000−4040 м,
глубина траления дно−0 м; ИО РАН № 03897 −
1 экз. SL 54.0 мм, АК-4, 04.09.1968 г., ст. 227,
6°00′ ю.ш. 84°50′ з.д., глубина места 4100−4050 м,
глубина траления 2500−0 м; ИО РАН № 03898 −
1 экз. SL 55.0 мм, АК-4, 04−05.09.1968 г., ст. 227,
6°00′ ю.ш. 84°50′ з.д., глубина траления 600−0 м;
ИО РАН № 03899 − 6 экз. SL 49.0−84.5 мм, АК-4,
06.09.1968 г., ст. 228, 8°35′ ю.ш. 83°45′ з.д., глубина
траления 1650 м; ИО РАН № 03900 − 1 экз. SL
47.0 мм, АК-4, 09.09.1968 г., ст. 230, 12°30′ ю.ш.
83°10′ з.д., глубина места 4800−4750 м, глубина
траления 1000−0 м; ИО РАН № 003901 − 1 экз. SL
32.0 мм, АК-4, 10.09.1968 г., ст. 231, 12°24′ ю.ш.
85°15′ з.д., глубина траления 1000-0 м; ИО РАН
№ 03902 − 1 экз. SL 84.0 мм, АК-4, 14−15.09.1968 г.,
ст. 235, 19°55′ ю.ш. 80°33′ з.д., глубина места
3160−2310 м, глубина траления 500−0 м; ИО РАН
№ 03903 − 3 экз. SL 74.0−85.0 мм, АК-4,
16.09.1968 г., ст. 236, 20°00′ ю.ш. 76°42′ з.д., глуби-
на траления 500 м; ИО РАН № 03904 − 1 экз.
SL 25.0 мм, АК-4, 16.09.1968 г., ст. 236, 20°00′ ю.ш.
76°42′ з.д., глубина места 4680 м, глубина трале-
ния 1000−0 м; ИО РАН № 03905 − 5 экз.
SL 59.0−96.0 мм, АК-4, 16.09.1968 г., ст. 236,
20°00′ ю.ш. 76°42′ з.д., глубина места 4680 м, глу-
бина траления 1500 м; ИО РАН № 03906 − 1 экз.
SL 78.0 мм, АК-4, 22.09.1968 г., переход между
станциями 237−238, 23°19′ ю.ш. 71°02′ з.д., глуби-
на траления ~ 1500 м; ИО РАН № 03907 − 2 экз.
SL 52.0 и 54.5 мм, АК-4, 22−23.09.1968 г., переход
между станциями 238−239, 23°15′ ю.ш. 71°39′ з.д.,

глубина траления ~ 1500 м; ИО РАН № 03908 −
6 экз. SL 58.0−82.5 мм, АК-4, 23.09.1968 г., пере-
ход между станциями 238−239, 23°15′ ю.ш. 71°39′ з.д.,
глубина траления ~ 500 м; ИО РАН № 03909 −
7 экз. SL 61.0−90.0 мм, АК-4, 20.10.1968 г., ст. 271,
17°41′ ю.ш. 78°53′ з.д., глубина места 2800−2980 м,
глубина траления ~500 м; ИО РАН № 03910 −
14 экз. SL 49.0−94.0 мм, АК-4, 24.10.1968 г., ст.
276, 12°30′ ю.ш. 77°57′ з.д., глубина траления ~500 м;
ИО РАН № 03911 − 15 экз. SL 47.0−92.0 мм, АК-4,
25.10.1968 г., ст. 277, 12°33′ ю.ш. 78°36′ з.д., глуби-
на места 4200−4300 м, глубина траления ~ 1500 м;
ИО РАН № 03912 − 17 экз. SL 51.0−86.0 мм, АК-4,
28.10.1968 г., ст. 283, 8°09′ ю.ш. 80°40′ з.д., глубина
места 2040−1600 м, глубина траления ~500 м; ИО
РАН № 03913 − 1 экз. SL 54.0 мм, АК-4, 01.11.1968 г.,
ст. 295, проба 226, 8°25′ ю.ш. 81°18′ з.д., глубина
места 5200−6180 м, глубина траления 1000−0 м;
ИО РАН № 03914 − 22 экз. SL 57.0−97.5 мм, АК-4,
01−02.11.1968 г., ст. 295, проба 227, 8°25′ ю.ш.
81°18′ з.д., глубина траления 1200 м; ИО РАН
№ 03915 − 4 экз. SL 27.0−49.0 мм, АК-4, 07.11.1968 г.,
ст. 306, 2°00′ ю.ш. 81°57′ з.д., глубина траления
1000−0 м; ИО РАН № 03916 − 12 экз. SL
18.0−69.0 мм, АК-4, 08.11.1968 г., ст. 307, проба 249,
2°02′ ю.ш. 82°30′ з.д., глубина места 2360−2300 м,
глубина траления 1000−0 м; ИО РАН № 03917 −
10 экз. SL 35.0−71.0 мм, АК-4, 08.11.1968 г., ст. 307,
проба 250, 2°02′ ю.ш. 82°30′ з.д., глубина места
2360−2300 м, глубина траления 500−0 м; ИО РАН
№ 03918 − 2 экз. SL 17.5 и 58.0 мм, АК-4, 08.11.1968 г.,
ст. 308, 2°00′ ю.ш., 82°57′ з.д., глубина места
2400−1800 м, глубина траления 1000−0 м; ИО
РАН № 03919 − 29 экз. SL 27.0−72.5 мм, АК-4,
10−11.11.1968 г., ст. 313, 0°17′ ю.ш. 84°28′ з.д., глубина
места 720−780 мм, глубина траления 700−0 м; ИО
РАН № 03920 − 7 экз. SL 39.0−57.0 мм, АК-4,
14.11.1968 г., ст. 315, 3°21′ с.ш. 81°02′ з.д., глубина
траления ~ 1300 м; ЗММУ № Р-13628 − 2 экз.
SL 77.0 и 84.0 мм, НИС “Профессор Месяцев”,
рейс 1, 22.07.1972 г., воды Перу; ИО РАН № 03921 −
26 экз. SL 36.5−82.0 мм, НИС “Дмитрий Менде-
леев”, рейс 20 (ДМ-20), 05−06.03.1978 г., ст. 1635,
трал 2, 8°03′ ю.ш. 81°10′ з.д., глубина места
5200−2300 м, глубина траления 200−0 м; ИО РАН
№ 03922 − 3 экз. SL 40.0−79.0 мм, ДМ-20,
06.03.1978 г., ст. 1635, трал 3, координаты и глуби-
на места те же, глубина траления 500−0 м; ИО
РАН № 03923 − 9 экз. SL 34.0−68.0 мм, ДМ-20,
06.03.1978 г., ст. 1635, трал 4, координаты и глуби-
на места те же, глубина траления 100−0 м; ИО
РАН № 03924 − 6 экз. SL 33.0−69.0 мм, ДМ-20,
06.03.1978 г., ст. 1635, трал 5, координаты и глуби-
на места те же, глубина траления 500−0 м; ИО
РАН № 03925 − 18 экз. SL 29.0−76.0 мм, ДМ-20,
08.03.1978 г., ст. 1637, 8°18′ ю.ш. 82°06′ з.д., глуби-
на места ~ 4000 м, глубина траления 700−0 м; ИО
РАН № 03926 − 9 экз. SL 32.0−79.5 мм, ДМ-20,
14.03.1978 г., ст. 1647, трал 11, 8°53′ ю.ш. 80°36′ з.д.,
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глубина места 4360−2500 м, глубина траления
700−0 м; ИО РАН № 03927 − 35 экз. SL 33.5−82.5 мм,
ДМ-20, 14.03.1978 г., ст. 1647, трал 12, координаты
и глубина места те же, глубина траления 1000−0 м;
ИО РАН № 03928 − 9 экз. SL 34.0−58.5 мм, ДМ-
20, 15.03.1978 г., ст. 1648, трал 13, 10°53′ ю.ш.
78°46′ з.д., глубина места 2290−2230 м, глубина
траления 1000−0 м; ИО РАН № 03929 − 26 экз.
SL 34.0−80.0 мм, ДМ-20, 15.03.1978 г., ст. 1648,
трал 14, координаты и глубина места те же, глуби-
на траления 500−0 м; ИОРАН № 03930 − 18 экз.
SL 30.0−70.0 мм, ДМ-20, 29.03.1978 г., ст. 1661,
трал 18, 11°44′ ю.ш. 104°30′ з.д., глубина места
~4500 м, глубина траления 200−0 м; ИО РАН
№ 03931 − 4 экз. SL 31.0−41.0 мм, ДМ-20,
29.03.1978 г., ст. 1661, трал 19, координаты и глу-
бина места те же, глубина траления 1500−0 м; ИО
РАН № 03932 − 2 экз. SL 32.0 и 44.0 мм, ДМ-20,
29.03.1978 г., ст. 1661а, трал 20, 11°03′ ю.ш.
105°32′з.д., глубина траления 500−0 м; ИО РАН
№ 03933 − 7 экз. SL 29.0−85.0 мм, “Академик
Курчатов”, рейс 17 (АК-17), 19.01.1974 г., ст. 1454,
1°03′ ю.ш. 97°00′ з.д., глубина места ~3270 м, глу-
бина траления 300 м; ИО РАН № 03934 − 3 экз.
SL 80.0−100.0 мм, АК-17, 23.01.1974 г., ст. 1456,
трал 12, 0°02′ ю.ш. 122°04′ з.д., глубина места 4440 м,
глубина траления 500 м; ИО РАН № 03935 − 1 экз.
SL 40.0 мм, АК-17, 23−24.01.1974 г., ст. 1456, трал 13,
координаты и глубина места те же, глубина трале-
ния 220 м; ИО РАН № 03936 − 3 экз.
SL 35.0−42.5 мм, АК-17, 24.01.1974 г., ст. 1456,
трал 17, координаты и глубина места те же, глубина
траления 400 м; ИО РАН № 03937 − 2 экз. SL 16.0 и
79.0 мм, АК-17, 24.01.1974 г., ст. 1456, трал 18, ко-
ординаты и глубина места те же, глубина трале-
ния 700 м; ИОРАН № 03938 − 2 экз. SL 77.0 и
94.0 мм, АК-17, 04.02.1974 г., ст. 1461, 0°00′ ю.ш.
154°43′ з.д., глубина траления ~500 м; ИО РАН
№ 03939 − 1 экз. SL ~ 57.0 мм, АК-17, 21−
22.02.1974 г., ст. 1463, 12°40′ ю.ш. 83°35′ з.д., глу-
бина траления ~ 400 м; ИО РАН № 03940 − 26 экз.
SL 30.0−78.0 мм, АК-17, 03−04.03.1974 г., ст. 1472,
трал 45, 7°51′ ю.ш. 80°57′ з.д., глубина траления
850−1000 м; ИО РАН № 03941 − 13 экз. SL
32.0−72.0 мм, АК-17, 04.03.1974 г., ст. 1472, трал 46,
координаты те же, глубина траления 50−900 м;
ИО РАН № 03942 − 28 экз. SL 28.0−73.0 мм, АК-
17, 04.03.1974 г., ст. 1472, трал 48, координаты те же,
глубина траления 900−1000 м; ЗММУ № Р-18311 −
5 экз. SL 56.0−86.5 мм, “Профессор Месяцев”,
рейс 13, 14.09.1983 г., трал 34, 22°09′ ю.ш. 81°18′ з.д.,
глубина траления 230 м; ИО РАН № 02219 − 1 экз.
SL 46.0 мм, НИС “Профессор Штокман”, рейс 18
(ПШ-18), 21.04.1984 г., ст. 1861, 21°41′ ю.ш.
82°09′ з.д., глубина места 1040−1370 м, глубина
траления 50−300 м; ИО РАН № 02220 − 2 экз. SL
29.0 и 31.0 мм, ПШ-18, 21.04.1987 г., ст. 1862,
21°40′ ю.ш. 82°04′ з.д., глубина места >2000 м, глу-
бина траления 200−0 м; ИО РАН № 02221 − 9 экз.

SL 32.0−70.0 мм, ПШ-18, 15.04.1987 г., ст. 1815,
17°35′ ю.ш. 80°31′ з.д., глубина места >4000 м, глу-
бина траления 300−0 м; ИО РАН № 02222 − 1 экз.
SL 84.0 мм, ПШ-18, 23.04.1987 г., ст. 1880, 23°26′ ю.ш.
83°20′ з.д., глубина места 600−2000 м, глубина
траления 50−300−0 м; ИО РАН № 02223 − 2 экз.
SL 27.0 и 45.5 мм, ПШ-18, 20.04.1987 г., ст. 1856,
21°43′ ю.ш. 81°04′ з.д., глубина места 1270−1200 м,
глубина траления 900−920 м; ИО РАН № 03993 −
1 экз. SL 40.0 мм, НИС “Мстислав Келдыш”, рейс
22, 25.10.1990 г., ст. 2372, 9°10′ с.ш. 89°29′ з.д., глу-
бина траления 1500−0 м.

Д и а г н о з. Вид с 2 колючими и 10−12 (обычно
11) мягкими лучами в спинном плавнике. По-
звонков 25−26 (обычно 25). На 1-й жаберной дуге
21−27 (чаще 22−25) тычинок; длина наибольшего
из двух жаберных лепестков, расположенных на-
против угловой жаберной тычинки, равна
29.0−87.5% l sp.br. Лепестков ложножабры 3−8
(обычно 4−5). На pharyngobranchiale-3 18−147 зу-
бов. Угол с вершиной в центре хрусталика глаза и
сторонами, проходящими через начало спинного
плавника и основание брюшного плавника,
38°−63° (обычно ~50°). Поверхность желудка тём-
ная, с заметным затемнением в задней части.

О п и с а н и е. D II 10−12, A I 7−9, P 12−15, V I 7,
sp.br. (6−9) + 1 + (13−18) = 21−27, sp.br.2 (2−6) + 1 +
+ (12−17) = 17−23, sp.br.3 (1−3) + 1 + (9−16) = 12−19,
sp.br.4 (2−7) + (7−13) = 13−18, fil.p. 3−8, squ1 13−17,
squ2 10−15, pc 5, vert. (10−12) + (14−15) = 25−26.

Высота тела укладывается 3.1−5.2 раза в SL.
Длина хвостового стебля 2.7−4.3 раза в SL; высота
хвостового стебля 7.9−12.8 раза в SL и 2.3−4.2 раза
в длине хвостового стебля. Анальный плавник на-
чинается под 2−6-м лучом спинного плавника,
чаще под 4-м лучом (у просмотренных рыб из
центральной части Тихого океана среднее значе-
ние 4.3, из северо-восточной части океана − 4.2,
из восточной тропической и юго-восточной ча-
сти океана − 4.0).

Длина головы 2.1−3.2 раза в SL. Глаза 4.1−9.1 ра-
за в с, заглазничное расстояние 1.5−2.1 раза в с.
Верхняя челюсть не доходит до вертикали заднего
края глаза, её длина укладывается 2.1−3.5 раза в с,
нижняя челюсть − 1.6−2.5 раза в с.

Угловая жаберная тычинка 1-й жаберной дуги
укладывается 4.5−9.4 раза в c. Длина наиболее
длинного из двух жаберных лепестков, располо-
женных напротив угловой жаберной тычинки,
укладывается 1.1−3.4 раза в l sp.br. или составляет
0.29−0.88 l sp.br. (по данным Эбелинга и Вида
(Ebeling, Weed, 1963), 0.58−0.70).

На pharynobranchiale-3 16−147 зубов, по мере ро-
ста рыб число этих зубов увеличивается (табл. 1).
Угол с вершиной в центре хрусталика глаза и сторо-
нами, проходящими через начало спинного плав-
ника и основание брюшного плавника, обычно
близок к 50° или немного больше этой величины.
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Чешуя очень крупная (вдоль бока тела до 15 че-
шуйных карманов), циклоидная и легко опадаю-
щая. Экземпляры с полностью сохранившейся
чешуёй в исследованной коллекции отсутствуют.
Только у семи рыб на теле сохранилось от одной
до нескольких чешуй.

Наиболее крупный известный к настоящему
времени экземпляр SL 108.5 мм находится в ис-
следованной мною коллекции рыб (0°01′ с.ш.
140°03′ з.д.).

По нашим данным, половозрелые рыбы (IV
стадия зрелости гонад) имели длину: самки − SL
78.0−80.0 мм (3 экз., январь), 46.5−94.0 мм (11 экз.,
март), 70.0 мм (апрель), 59.0−67.0 мм (5 экз., ав-
густ), 68.0−96.0 мм (6 экз., сентябрь), 46.5−81.0 мм
(25 экз., ноябрь), 68.0−86.5 мм (3 экз., декабрь);
самцы − SL 41.0−86.0 мм (8 экз., март), 57.5−69.0 мм
(2 экз., сентябрь), 37.0−67.0 мм (3 экз., октябрь),
40.0−50.0 мм (3 экз., ноябрь). Из приведённых
данных можно предположить, что нерест у S. bispi-
nosus имеет круглогодичный характер.

Пластические признаки S.bispinosus приведе-
ны в табл. 2, счётные − в табл. 3.

Окраска тела фиксированных в спирте рыб од-
нотонно коричневая, довольно тёмная, почти чёр-
ная на границах чешуйных карманов. Все плавники
светло-коричневые или желтоватые. Жаберно-
ротовая полость тёмно-коричневая. Поверхность
желудка тёмная, с заметным затемнением в зад-
ней части.

З а м е ч а н и я. В табл. 2, исходя из имеющегося
материала, сведения по морфометрии сгруппиро-
ваны по трём частям Тихого океана: центральной,
северо-восточной и восточной тропической с юго-
восточной. Пластические признаки в равнораз-
мерных группах имеют близкие значения. Также
нет различий и в счётных признаках (табл. 3).

Эбелинг и Вид (Ebeling, Weed, 1963) в своей ре-
визии рода Scopelogadus выделяли два подвида
внутри вида S. mizolepis − S. mizolepis mizolepis и S.
mizolepis bispinosus. Они различали их по величине
угла с вершиной в центре хрусталика глаза и сто-
ронами, проходящими через начало спинного
плавника и основание брюшного плавника (угол
обычно 44°−45° у S. mizolepis mizolepis против
50°−60° у S. mizolepis mizolepis), высотой тела

Таблица 1. Величина угла с вершиной в центре хрусталика глаза и сторонами, проходящими через начало спин-
ного плавника и основание брюшного плавника, и число зубов на pharyngobranchiale-3 у разных размерных
групп Scopelogadus bispinosus их разных районов Тихого океана

Примечание. ph3 – число зубов на pharyngobranchiale-3; здесь и в табл. 2: над чертой – пределы варьирования показателя, под
чертой за скобками – среднее значение, в скобках − число исследованных экземпляров.

Длина (SL), 
мм

Центральная часть Северо-восточная часть Восточная тропическая
и юго-восточная части

Угол, ° ph3 Угол, ° ph3 Угол, ° ph3

21−30

31−40

41−50 49 (1)

51−60 47 (1) 50 (1) 50 (1)

61−70 48 (1)

71−80 53 (1)

81−90 52 (1)

91−100 45 (1) 96 (1)

101−110 – 144 (1)

−49 54
51.6 (5) ( )

−20 45
27.8 4

−44 63
51.9 (11)

−18 36
24.8 (8)

( )
−47 58

50.3 6 ( )
−27 29

28.0 2 ( )
−48 52

50.0 2 ( )
−21 33

28.5 4
−42 61

51.1(68)
−16 40

25.8 (62)

( )
−54 59

56.5 2 ( )
−26 28

27.0 2
−28 60

47.1 (105)
−22 53

32.8 (54)

( )
−48 52

50.0 2
−43 62

50.7 (79)
−24 74

41.0 (37)

−45 63
50.4 (59)

−36 72
50.9 (27)

−43 61
48.9 (57)

−40 98
61.1 (25)

−43 56
49.2 (35)

−40 113
68.6 (14)

−48 62
54.6 (8)

−84 147
113.3 (4)
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Таблица 2. Пластические признаки в разных размерных классах Scopelogadus bispinosus

Признак
Центральная часть Тихого океана

Северо-восточная 
часть Тихого 

океана

Восточная тропическая и юго-
восточная части Тихого океана

n = 3 n = 4 n = 5 n = 13 n = 282−287

SL, мм 24.0−29.0 36.0−56.0 68.0−86.5 12.8−31.0 32.0−100.0
В % SL

c

ao

o

po

ch

io

hf

lmx

lmd

hl

l sp.br.

l f

l fil.p.

H

h

lpc

aD

aP

aV

−32.1 37.5
35.5

−35.5 38.3
36.5

−36.8 39.7
38.2

−32.1 45.3
39.0

−31.4 47.9
39.1

−9.2 9.3
9.2

−7.8 9.7
8.8

−8.8 9.8
9.4

−4.3 8.5
6.7

−7.3 13.4
9.9

−6.9 8.4
7.6

−6.1 7.1
6.7

−6.4 7.5
6.9

−4.2 8.3
6.7

−4.3 8.5
6.7

−15.4 19.0
17.3

−18.9 22.2
20.7

−21.3 23.1
22.4

−19.2 24.2
21.6

−17.1 28.9
22.3

−23.1 27.1
25.1

−22.5 25.3
24.2

−24.3 28.9
26.0

−24.6 29.7
26.9

−19.8 31.6
26.3

−9.2 10.3
9.7

−10.8 16.4
12.6

−14.7 16.2
15.3

−9.8 15.2
12.2

−7.9 18.6
13.3

−4.1 4.2
4.2

−3.9 5.0
4.5

−4.4 6.3
5.2

−5.2 6.5
5.7

−2.3 7.0
5.0

−13.4 17.5
15.5

−12.5 15.3
13.8

−12.2 14.7
13.8

−13.7 18.0
16.3

−11.1 19.2
14.9

−17.2 21.3
19.7

−18.3 20.5
19.3

−17.8 19.2
18.6

−20.3 24.2
21.4

−14.4 23.9
19.0

−4.8 6.3
5.8

−5.8 6.3
6.1

−5.5 6.8
6.1

−5.4 9.4
7.2

−4.6 8.7
6.3

−5.7 8.1
6.8

−5.1 6.3
5.7

−6.6 7.4
7.0

−5.3 8.3
6.8

−4.0 8.5
6.3

−2.0 3.8
2.7

−1.8 3.2
2.4

−2.4 2.8
2.6

−1.6 4.1
3.1

−1.7 5.8
3.3

−1.0 2.1
1.5

−1.0 1.3
1.2

−0.9 1.4
1.1

−0.6 1.8
1.2

−0.5 2.2
1.3

−23.1 26.3
24.4

−22.9 26.7
24.9

−25.0 30.1
27.5

−23.2 31.3
26.9

−19.4 32.5
27.2

−8.6 9.2
8.9

−8.9 10.4
9.5

−8.1 9.6
9.1

−8.2 10.2
9.2

−7.8 12.6
9.6

−31.0 33.3
32.1

−25.9 29.5
28.5

−31.2 33.8
32.6

−27.5 32.8
30.3

−23.4 37.6
30.1

−42.1 45.8
44.6

−42.9 48.2
46.2

−44.1 48.6
46.7

−44.3 50.3
47.3

−39.5 57.9
47.9

−39.6 39.7
39.6

−38.4 40.2
39.6

−40.1 41.2
40.8

−38.1 46.1
40.8

−34.5 47.9
40.8

−37.5 40.3
39.0

−38.9 41.4
41.2

−39.5 42.1
41.1

−36.7 45.3
39.8

−33.8 49.5
40.8
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aA

PV1

PV2

VA

lD

lP

lV

DP

DV

lA

pD1

pD2

pA1

pA2

В % с
ao

o

po

ch

io

Признак
Центральная часть Тихого океана

Северо-восточная 
часть Тихого 

океана

Восточная тропическая и юго-
восточная части Тихого океана

n = 3 n = 4 n = 5 n = 13 n = 282−287

−50.4 56.6
53.7

−57.5 60.6
59.4

−54.6 56.8
55.8

−50.3 64.8
57.1

−50.0 69.1
59.5

−4.2 6.7
5.4

−5.0 7.1
6.1

−7.4 9.6
8.7

−4.8 7.7
6.5

−4.1 12.3
7.5

−2.1 3.8
3.1

−2.1 3.9
2.8

−2.9 5.3
3.9

−2.3 6.5
3.9

−1.1 7.2
4.0

−15.4 17.9
16.7

−17.3 23.7
19.1

−16.2 17.1
16.7

−16.1 20.7
18.1

−14.2 24.0
19.1

−17.9 21.7
19.5

−18.4 21.4
19.9

−19.1 23.3
21.6

−15.7 21.8
19.3

−16.3 24.3
20.2

−29.2 30.8
29.8

−27.5 30.6
29.0

−26.5 34.9
31.3

−23.9 43.3
30.5

−17.0 37.0
29.1

( )
−11.3 12.1

11.7 2 ( )
−8.1 10.4

13.3 2 ( )
−9.8 17.2

12.7 40

−13.8 15.8
14.7

−14.3 18.1
1  6.4

−13.7 17.9
15.2

−13.3 18.8
15.9

−11.3 21.8
17.2

−24.1 27.1
25.1

−23.7 27.8
25.8

−25.0 31.2
27.9

−22.0 30.5
26.2

−20.7 34.2
28.3

−8.6 10.8
9.7

−9.2 10.7
9.9

−10.3 11.6
11.2

−8.8 11.7
9.8

−7.3 14.4
10.4

−52.4 55.8
54.1

−54.2 55.3
54.8

−57.1 59.0
58.3

−50.0 54.0
52.6

−48.4 64.0
56.3

−34.1 39.6
36.1

−32.5 33.6
33.0

−35.8 37.0
36.5

−26.6 40.0
33.2

−25.6 40.7
34.7

−40.3 45.8
42.6

−38.2 42.0
39.6

−44.9 46.6
45.7

−36.0 43.2
39.6

−33.8 49.1
41.7

−31.1 32.5
31.8

−28.9 30.4
29.6

−32.4 33.8
33.3

−29.0 33.3
31.0

−22.9 37.8
30.9

−24.4 28.6
26.1

−21.4 26.7
24.1

−24.0 25.8
24.6

−24.5 33.0
27.5

−18.2 32.1
25.4

−18.7 23.4
21.4

−15.8 20.0
18.4

−16.7 19.0
18.2

−10.9 19.6
16.6

−11.3 24.6
17.2

−48.1 51.4
49.8

−53.3 58.6
56.8

−55.2 60.6
58.6

−52.0 61.1
55.7

−48.0 67.5
57.0

−62.6 77.9
70.9

−62.1 70.0
66.3

−62.1 75.8
68.0

−56.5 78.9
67.8

−55.6 80.0
67.4

−24.4 29.9
27.4

−30.3 46.0
34.1

−37.9 44.0
40.1

−22.0 44.4
30.1

−24.1 47.0
34.3

Таблица 2. Продолжение
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Примечание. Здесь и в табл. 4: SL – стандартная длина рыбы, с – длина головы, ао – длина рыла, о – горизонтальный диаметр
глаза, ро – заглазничное расстояние, ch – высота головы, io – ширина межглазничного промежутка, hf – высота лба, lmx –
длина верхней челюсти, lmd − длина нижней челюсти, hl – ширина подглазничной кости, l sp.br. – длина угловой тычинки на
1-й жаберной дуге, lf – длина более длинного из двух жаберных лепестков, расположенных напротив угловой тычинки на 1-й
жаберной дуге; l fil.p. – длина наиболее длинного лепестка ложножабры, H – наибольшая высота тела, h – высота хвостового
стебля, lpc – длина хвостового стебля; aD, aP, aV, aA – антедорсальное, антепекторальное, антевентральное, антеанальное
расстояния; PV1 – пектовентральное расстояние по прямой между нижним краем грудного плавника и началом брюшного,
PV2 – пектовентральное расстояние по горизонтали между вертикалями нижнего края основания грудного плавника и нача-
лом брюшного плавника, VA – вентроанальное расстояние; lD, lA – длина оснований спинного и анального плавников; lP,
lV – длина грудного и брюшного плавников; DP, DV – дорсопекторальное и дорсовентральное расстояния; pD1, pA1 – пост-
дорсальное и постанальное расстояния от начала соответственно D и A до начала хвостового плавника; pD2, pA2 – постдор-
сальное и постанальное расстояния от конца соответственно D и A до начала хвостового плавника; n − число рыб, экз.

hf

lmx

lmd

hl

l sp.br.

lf

l fil.p.

В % l sp.br.
lf

Признак
Центральная часть Тихого океана

Северо-восточная 
часть Тихого 

океана

Восточная тропическая и юго-
восточная части Тихого океана

n = 3 n = 4 n = 5 n = 13 n = 282−287

−11.0 13.0
11.8

−10.8 14.0
12.4

−12.0 16.6
14.3

−10.4 16.4
14.4

−6.8 19.6
12.8

−36.4 46.8
43.3

−34.5 40.7
37.6

−33.2 38.5
36.0

−31.8 45.8
38.3

−28.3 47.6
38.3

−46.7 63.6
55.7

−50.3 57.8
52.8

−48.3 49.1
48.6

−47.05 63.3
53.3

−39.7 57.9
48.6

−13.1 19.5
16.4

−15.1 17.8
16.6

−14.5 17.2
15.9

−15.7 21.4
18.2

−10.6 21.2
16.1

−15.4 19.4
17.7

−14.8 17.8
16.1

−16.9 19.3
18.1

−14.5 22.2
17.4

−10.6 20.4
16.3

−6.5 10.0
7.9

−5.6 8.6
7.4

−6.9 7.6
7.2

−5.1 12.2
7.9

−5.1 13.3
8.3

−2.1 3.7
3.0

−2.5 3.7
3.1

−2.4 3.4
2.7

−1.5 4.5
3.0

−1.2 6.4
3.2

−32.0 51.4
40.5

−32.7 54.8
42.5 ( )

−32.0 86.6
35.7 11

−29.0 66.7
44.3

−31.3 87.5
51.7

Таблица 2. Окончание

(23.2−27.4 против 23.5−33.5% SL), длиной головы
(34.4−40.9 против 36.3−46.5% SL), числом зубов
на pharyngobranchiale-3 (65−125 против 24−65),
длиной наиболее длинного из двух жаберных ле-
пестков, расположенных напротив угловой ты-
чинки 1-й жаберной дуги (у S. mizolepis mizolepis
эта длина обычно меньше 0.6 (0.33−0.63) от дли-
ны этой тычинки против обычно более 0.6
(0.58−0.70) у S. mizolepis bispnosus).

Сравнение пластических признаков S. mizole-
pis из западной части Тихого океана и S. bispinosus
из восточной части Тихого океана приведены в
табл. 4 (в таблицу не включены признаки, по кото-
рым не выявлены какие-либо различия). Особенно
заметно различаются эти виды длиной более длин-
ного из двух жаберных лепестков, расположенных
напротив угловой тычинки 1-й жаберной дуги. По
этому признаку вид S. bispinosus при определённом

навыке можно определять без каких-либо допол-
нительных промеров.

Нет чётких различий между видами по величи-
не угла с вершиной в центре хрусталика глаза и
сторонами, проходящими через начало спинного
плавника и основание брюшного плавника. У S.
bispinosus среднее значение этого угла составило
51.3° (n = 449), а у S. mizolepis из западной части
Тихого океана − 49.9° (n = 78); t = 1.63, CD = 0.12,
т.е. различия незначительны. Число зубов на
pharyngobranchiale-3 у S. bispinosus в среднем
меньше, чем у S. mizolepis: 40.4 (n = 234) против
62.1 (n = 84); t = 5.90, р < 0.001, CD = 0.42.

Число лепестков ложножабры перекрывается
у этих видов, но в среднем их больше у S. bispinosus
(5.7 против 4.3 у S. mizolepis); t = 2.31, р < 0.05,
CD = 0.16.
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Таблица 3. Распределение исследованных экземпляров Scopelogadus bispinosus по значениям счётных признаков

Признак Значение признака n M

D (мягкие лучи) 11.0
10 17
11 437
12 11

А (мягкие лучи) 8.0
7 19
8 420
9 14

P 14.0
12 1
13 30
14 359
15 23

sp.br.s. 7.0
6 34
7 396
8 44
9 2

sp.br.i. 15.2
13 3
14 66
15 252
16 144
17 9
18 1

sp.br. 23.2
21 10
22 74
23 224
24 133
25 33
26 2
27 1

sp.br.s.2 4.7
2 1
3 14
4 305
5 149
6 4

sp.br.i.2 14.6
12 4
13 36
14 163
15 217
16 49
17 4
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sp.br.2 19.9
17 4
18 37
19 127
20 169
21 112
22 21
23 4

sp.br.s.3 2.2
1 2
2 393
3 72

sp.br.i.3 13.1
9 1

10 4
11 19
12 83
13 219
14 119
15 23
16 1

sp.br.3 16.2
12 1
13 4
14 18
15 74
16 193
17 131
18 35
19 7

sp.br.s.4 5.1
2 1
3 3
4 25
5 350
6 93
7 1

sp.br.i.4 9.9
7 2
8 4
9 117

10 259
11 81
12 8
13 1

Признак Значение признака n M

Таблица 3.  Продолжение
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Примечание. n − число рыб, экз., M − среднее значение признака в исследованной выборке; угловая жаберная тычинка вклю-
чена только в сумму жаберных тычинок на 1−3-й жаберных дугах (sp.br., sp.br.2, sp.br.3). D, A, P, V – число лучей в спинном,
анальном, грудном и брюшном плавниках; sp.br. – число жаберных тычинок на 1-й жаберной дуге (число тычинок на верхней
половине (sp.br.s.) + угловая тычинка + число тычинок на нижней половине (sp.br.i.)), sp.br.2, sp.br.3, sp.br.4 – то же на 2−4-й
жаберных дугах (на 4-й жаберной дуге: sp.br.s.4 + sp.br.i.4), squ1 – число поперечных рядов чешуй от затылка до начала хвосто-
вого плавника, squ2 – то же от виска до начала хвостового плавника, pc – число пилорических придатков, fil.p. – число ле-
пестков ложножабры, vert. – число позвонков с уростилем (число туловищных (vert. ab.) и хвостовых (vert. c.) позвонков).

sp.br.4 15.1
13 20
14 95
15 202
16 105
17 31
18 2

squ1 14.6
13 10
14 20
15 22
16 13
17 1

squ2 11.8
10 5
11 18
12 28
13 8
14 3
15 1

pc 5.0
5 7

fil.p. 4.4
3 11
4 308
5 101
6 19
7 4
8 2

vert.ab. 10.1
10 17
11 1

vert.c. 14.9
14 1
15 17

vert. 25.1
25 17
26 1

Признак Значение признака n M

Таблица 3.  Продолжение
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Р а с п р о с т р а н е н и е. Карта ловов S. bispi-
nosus (рис. 2) составлена на основании собствен-
ных и литературных данных (Norman, 1929; Ebeling,
Weed, 1962; Bussing, 1965; Berry, Perkins, 1966;
Craddock, Mead, 1970; Robison, 1972; Brewer, 1973;
Парин и др., 1973, 1990; Парин, Сазонов, 1982;
Peden, Jamieson, 1988). Вид обитает в центральной
и восточной частях Тихого океана в основном в
тропической и субтропической зонах. В северо-во-
сточной части океана он также отмечен в умерен-
ных водах. Здесь самая северная его поимка извест-
на у берегов Канады − 48° с.ш. (Peden, Jamieson,
1988). В юго-восточной части Тихого океана самая

южная поимка примерно на широте Вальпараисо −
34° ю.ш. (Craddock, Mead, 1970). В работе Эбелинга и
Вида (Ebeling, Weed, 1963. Fig. 16) самая западная по-
имка показана к западу от 180° с.ш., однако в разделе,
где перечислены исследованные материалы, этот эк-
земпляр отнесён к S. mizolepis mizolepis (SL 33.0 мм,
“Витязь”, 12°23′ с.ш. 173°19′ в.д.). В обработан-
ной коллекции рыб наиболее западный лов
S. bispinosus был под 9°41′ с.ш. 176°03′ з.д. (“Ви-
тязь”, рейс 34, ст. 5130).

Исследованный материал добыт в основном
незамыкающимися орудиями лова, поэтому ука-
зать максимальные глубины обитания вида пока

Таблица 4. Сравнение пластических признаков двух размерных классов Scopelogadus mizolepis из западной части
Тихого океана и S. bispinosus из восточной части Тихого океана

Примечание. t − критерий реальности различия Стьюдента, CD − коэффициент различия Майра (полужирным шрифтом вы-
делены значения CD > 1.28); различия достоверны при р: * < 0.05, ** < 0.01, *** < 0.001.

Признак
S. mizolepis SL 16.0−31.0 мм (n = 11)
S. bispinosus SL 12.8−31.0 мм (n = 13)

S. mizolepis SL 33.0−94.0 мм (n = 55)
S. bispinosus SL 32.0−100.0 мм (n = 282−287)

CD t CD t

В % SL
c 0.39 1.88 0.70 10.79***
ao 0.73 6.73*** 0.27 0.35
o 0.12 1.26 0.16 7.27***
lmx 0.62 1.96 0.54 6.78***
lmd 0.97 3.24** 1.19 13.75***
l sp.br. 0.68 3.30** 0.35 6.25***
l f 2.29 11.00*** 2.25 42.00***
aP 0.15 0.72 0.68 11.25***
aV 0.02 0.12 0.49 6.97***
aA 0 0 0.41 6.67***
PV1 0.21 0.39 0.49 4.38***
lP 0.54 2.09* 0.37 5.23***
lA 0.55 2.50* 0.61 8.24***
pD2 0.40 1.64 0.21 3.33***
pA1 0.91 3.41** 0.16 1.54
pA2 0.23 1.00 0.28 3.64***

В % с
o 0.57 2.17* 0.96 14.07***
po 0.23 0.69 0.25 2.76**
lmx 0.31 1.28 0.19 2.03*
lmd 0.31 1.25 0.18 2.29*
hl 0.57 2.44* 0.27 3.55***
l sp.br. 0.37 1.55 0.19 2.13*
lf 0.53 7.16*** 0.44 3.50***
l fil.p. 0.15 0.61 0.44 3.33***
В % l sp.br.
lf 2.13 10.04*** 2.16 39.23***
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невозможно. Бóльшая часть рыб выловлена в
диапазоне глубин 1500 (1000)−0 м. Наиболее мел-
ких рыб (SL ≤ 30−35 мм) чаще вылавливали на
глубинах 50−200 м, крупных рыб − глубже 200 м,
но неоднократно как на небольших, так и значи-
тельных глубинах мелкие и крупные рыбы лови-
лись вместе.

В коллекции ИО РАН (№ 02219) из экспеди-
ции НИС “Профессор Штокман” я обнаружил
двух рыб SL 46.0 и 35.0 мм, предварительно опре-
делённых как S. mizolepis bispinosus. Если в отно-
шении более крупного экземпляра нет сомнений,
что это S. bispinosus, то меньший экземпляр имеет
все признаки S. mizolepis. У него характерные для
этого вида короткие жаберные лепестки, распо-
ложенные напротив угловой тычинки 1-й жабер-
ной дуги (23.3% l sp.br.).

Пластические признаки этого экземпляра, в %
SL: c 44.3, ao 11.4, o 8.6, po 24.3, ch 31.4, io 19.4, hf
6.0, lmx 17.1, lmd 22.9, hl 6.9, l sp.br. 8.6, lf 2.0, l fil.p.
1.4, H 32.9, h 13.1, lca 35.7, aD 60.0, aP 50.0, aV 48.6,
aA 67.1, PV1 8.9, PV2 4.9, VA 19.4, lD 25.1, lP 24.6, lV −
оборван, DP 19.1, DV 33.7, lA 14.6, pD1 70.9, pD2
42.3, pA1 52.9, pA2 38.6; в% c: ao 25.8, o 19.4, po 54.8,
ch 71.0, io 43.9, hf 13.5, lmx 38.7, lmd 51.6, hl 15.5, l
sp.br. 19.3, lf 4.5, l fil.p. 3.2. Счётные признаки: D II
11, A I 8, P 14, sp.br. 7 + 1 + 16 = 24, sp.br.2 4 + 1 + 16 =

= 21, sp.br.3 2 + 1 + 12 = 15, sp.br.4 6 + 11 = 17, fil.p. 7
(левая сторона) и 6 (правая сторона), зубов на
pharyngobranchiale-3 44. Угол с вершиной в цен-
тре хрусталика глаза и сторонами, проходящими
через начало спинного плавника и основание
брюшного 53°. Этому экз. присвоен номер ИО
РАН № 03944. По-видимому, Краддок и Мид
(Craddock, Mead, 1970) были правы, определив
малька SL 12.0 мм из юго-восточной части Тихого
океана (33°32′ ю.ш. 77°56′ з.д.) как S. mizolepis mizo-
lepis (к сожалению, без описания).

Scopelogadus perplexus Kotlyar, sp. nova − 
двусмысленный скопелогадус

(рис. 3)
? Ebeling, Weed, 1963. P. 56. Fig. 16 (карта ловов;

морфологически промежуточные рыбы между
Scopelogadus m. mizolepis и S. m. bispinosus, коорди-
наты ловов, длина рыб).

Т и п о в о й  м а т е р и а л. ЗММУ № Р-23877 −
голотип SL 70.0 мм, самка IV стадии зрелости,
“Витязь”, рейс 26, 02.12.1957 г., ст. 3802, 3°19′ с.ш.
173°14′ з.д., глубина места 5380−5349 м, глубина
траления 0−5000 м; ЗММУ № Р-23878 − паратипы
SL 63.5 и 64.0 мм, “Витязь”, рейс 57, 01.03.1975 г.,
ст. 7240, 7°35′ с.ш. 121°20′ в.д., глубина траления
1000 м.

Рис. 2. Места поимок Scopelogadus bispinosus: (d) – собственные данные, (s) – данные литературы; S. mizolepis из юго-
восточной части Тихого океана (m).
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Д и а г н о з. Вид с 2 колючими и 11−12 мягки-
ми лучами в спинном плавнике. Позвонков 25.
На 1-й жаберной дуге 22−23 тычинки; длина наи-
большего из двух жаберных лепестков, располо-
женных напротив угловой жаберной тычинки,
равна 11.8−20.5% l sp.br. Лепестков ложножабры
10−11. На pharyngobranchiale-3 78−93 зубов. Угол
с вершиной в центре хрусталика глаза и сторона-
ми, проходящими через начало спинного плав-
ника и основание брюшного плавника, 49°−51°.
Поверхность желудка тёмная, без заметного за-
темнения в задней части.

О п и с а н и е (голотип, в скобках данные по па-
ратипам): D II 11 (II 11−12), A I 8 (I 8), P 14 (–), V I 7
(–), sp.br. 8 + 1 + 14 = 23 ((6−7) + 1 + (14−15) = 22)),
sp.br.2 4 + 1 + 15 = 20 ((3−4) + 1 + (13−15) =
= 18−19)), sp.br.3 2 + 1 + 13 = 16 (2 + 1 + 13 = 16),
sp.br.4 5 + 11 = = 16 (6 + (10−11) = 16−17), fil.p. 11
(10−11), squ1 12 (–), squ2 10 (-), pc 5 (5), vert. 10 + 15 =
25 (10 + 15 = 25).

Высота тела укладывается 4.2 (4.1) раза в SL.
Длина хвостового стебля 3.5 (3.0−3.5) раза в SL;
высота хвостового стебля 9.3 (9.8) раза в SL и 2.6

(2.8−3.3) раза в длине хвостового стебля. Аналь-
ный плавник начинается под 5-м (5−6-м) лучом
спинного плавника.

Длина головы 2.7 (2.8) раза в SL. Глаза 4.8
(4.5−4.8) раза в с; заглазничное расстояние 1.7
(1.8−1.9) раза в с. Верхняя челюсть не доходит до
вертикали заднего края глаза, её длина укладыва-
ется 2.4 (2.4−3.1) раза в с, нижняя челюсть − 2.0
(2.1−2.3) раза в с. Угловая жаберная тычинка 1-й
жаберной дуги укладывается 6.7 (5.2−5.8) раза в c.
Длина наиболее длинного из двух жаберных ле-
пестков, расположенных напротив угловой жа-
берной тычинки, укладывается 8.4 (4.9−5.1) раза в
l sp.br. или составляет 0.12 (0.19−0.20) l sp.br. На
pharynobranchiale-3 82 (78−93) зуба. Угол с вер-
шиной в центре хрусталика глаза и сторонами,
проходящими через начало спинного плавника и
основанием брюшного плавника, 51° (49°). Че-
шуя в типовой серии отсутствует.

Наиболее крупный экземпляр − голотип SL
70.0 мм. Среди рыб, названных промежуточными
между S. mizolepis mizolepis и M. mizolepis bispinosus,

Рис. 3. Scopelogadus perplexus: а − голотип SL 70 мм, б − паратип SL 64 мм. Масштаб: 10 мм.

(а)

(б)
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наибольший экземпляр SL 98 мм (Ebeling, Weed,
1963).

И з м е р е н и я, в % SL: c 36.4 (35.4−35.9), ao 9.0
(7.7−9.4), o 7.5 (7.7−9.4), po 20.9 (18.6−19.8), ch 24.3
(22.7−22.8), io 16.4 (17.3−17.5), hf 3.4 (4.7−5.5), lmx
15.0 (11.3−14.8), lmd 17.9 (11.3−14.8), hl 5.0 (4.7−5.2), l
sp.br. 5.4 (6.1−6.9), lf 0.6 (1.2−1.4), l fil.p. 0.9 (0.8−1.2),
H 23.6 (24.4−24.5), h 10.7 (10.2), lca 28.3 (28.3−33.6),
aD 46.4 (46.9−48.0), aP 40.0 (37.8−38.8), aV 40.0
(38.3−39.4), aA 60.7 (54.7−55.9), PV1 7.6 (6.6−7.8),
PV2 3.0 (0.8−2.3), VA 20.0 (15.6−16.1), lD 22.1
(20.5−21.1), lP 20.7 (-), lV 10.0+ (обломаны), DP 12.1
(14.1−14.8), DV 24.3 (25.0−25.2), lA 11.3 (12.3−12.5),
pD1 55.7 (57.8−58.3), pD2 32.1 (35.2−36.2), pA1 40.0
(45.0−47.2), pA2 30.0 (31.5−32.8); в % c: ao 24.7
(21.3−26.7), o 20.8 (20.9−22.2), po 57.3 (52.4−55.2),
ch 66.7 (63.0−64.4), io 45.1 (48.7−48.9), hf 9.4
(13.3−15.2), lmx 41.1 (32.0−41.3), lmd 49.0 (44.4−47.8),
hl 13.7 (13.0−14.6), l sp.br. 14.9 (17.1−19.1), lf 1.8 (3.3−3.9),
l fil.p. 2.4 (2.4−3.3).

О к р а с к а  т е л а фиксированных в спирте
рыб светло-коричневая, голова более тёмная,
границы чешуйных карманов тёмно-коричне-
вые, все плавники светлые. Жаберно-ротовая
полость коричневая. Поверхность желудка тём-
ная, пигментация равномерная, без затемнения
в задней части.

З а м е ч а н и я. Эбелинг и Вид (Ebeling, Weed,
1963. P. 12) писали, что они считали S. mizolepis и
S. bispinosus самостоятельными видами до прове-
дения анализа подсчётов и измерений морфоло-
гически промежуточных экземпляров из эквато-
риальной и центральной части севера Тихого оке-
ана. После этого они пришли к выводу, что вид
S. mizolepis содержит два подвида − S. mizolepis
mizolepis и S. mizolepis bispinosus. Я предполагаю,
что эти “промежуточные экземпляры” относятся

к новому виду S. perplexus, но для этого необходи-
мо их переисследовать.

Новый вид чётко отличается от S. mizolepis и
S. bispinosus бóльшим числом лепестков ложно-
жабры (10−11 против 3−8). Длина более длинно-
го из двух жаберных лепестков, расположенных
напротив угловой тычинки на 1-й жаберной дуге,
в целом совпадает с S. mizolepis (соответственно
11.8−20.5 и 9.8−27.5% l sp.br.), но меньше, чем у
S. bispinosus (29.8−87.5% l sp.br.).

По числу тычинок на 1-й жаберной дуге
(22−23) новый вид ближе к S. bispinosus, у которо-
го этих тычинок чаще 22−25, а у S. mizolepis 19−21.

Ещё один признак, по которому S. perplexus от-
личается от S. mizolepis и S. bispinosus − равномер-
ная тёмная окраска желудка, без заметного затем-
нения задней части, как у этих двух видов.

По сравнению с S. beanii у S. perplexus больше
число лепестков ложножабры (2−7 у S. beanii),
меньше тычинок на 1-й жаберной дуге (22−23 про-
тив 25−31), меньше позвонков (25 против 25−27,
обычно 26−27). Окраска желудочного мешка у
обоих видов сходна (у S. beanii желудок слабо рав-
номерно пигментирован, без заметного затемне-
ния задней части).

Э т и м о л о г и я. Название вида (от латинско-
го “perplexus” − запутанный, двусмысленный)
указывает на то, что его смешивали с другими ви-
дами рода Scopelogadus (S. mizolepis и S. bispinosus).

Р а с п р о с т р а н е н и е (рис. 4). Вид обитает в
экваториальных и тропических водах Тихого оке-
ана. Вертикальные границы встречаемости S. per-
plexus не ясны, так как ловы типовой серии выпол-
нены незамыкающимися орудиями (5000−0 м).
То же самое можно констатировать и о “проме-
жуточных экземплярах” Эбелинга и Вида (Ebel-
ing, Weed, 1963), которые пойманы в диапазоне
3000 (4000)−0 м.

Рис. 4. Места ловов Scopelogadus perplexus (d) и промежуточных рыб между S. mizolepis mizolepis и S. mizolepis bispinosus
(s) по Эбелингу и Виду (Ebeling, Weed, 1963).
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Проведён сравнительный анализ данных по морфологическим, генетическим и экологическим
особенностям русского, персидского и колхидского осетров с целью оценки их таксономических
отношений, диагностических характеристик и особенностей распространения в Понто-Каспий-
ском бассейне. Полученные результаты подтверждают наличие в Каспийском бассейне двух близ-
ких и морфологически сходных видов – русского Acipenser gueldenstaedtii и персидского A. persicus
осетров, репродуктивная изоляция которых подтверждается генетическими данными. Комплекс
диагностических признаков этих видов включает, помимо окраски тела и формы рыла, также кра-
ниологические индексы (Pds/Ri и W/Ri). Колхидский осётр остается практически не изученным с
генетической точки зрения. Полученные результаты позволяют рассматривать его в статусе само-
стоятельного подвида − A. persicus colchicus. От каспийского персидского осетра, как и от русского,
он отличается более длинным рылом и бóльшими значениями краниологического индекса B/Ri.
Характер распространения колхидского осетра в бассейне Чёрного моря требует дальнейших иссле-
дований.
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Описана морфология сагитты шести видов тропических рыб, относящихся к разным родам подот-
ряда Scorpaenoidei: Synanceia horrida, Inimicus sinensis, Parascorpaena picta, Sebastapistes cyanostigma,
Scorpaenopsis papuensis, Dendrochirus zebra. По форме отолитов (6 индексов, эллиптический анализ
Фурье) S. horrida сближается с Sc. papuensis, а I. sinensis – с D. zebra. Сравнение формы отолитов P. picta,
D. zebra и трёх видов семейства Sebastidae (Helicolenus dactylopterus, Sebastes semicinctus, S. hopkinsi) с ис-
пользованием эллиптического анализа Фурье и метода главных компонент показало, что кластеры
H. dactylopterus и S. semicinctus частично перекрываются с кластером D. zebra, а кластер S. hopkinsi – с
кластером P. picta. Данные по форме отолитов не соответствуют существующим филогенетическим
схемам, в чём проявляется относительная независимость эволюции внутреннего уха.

Ключевые слова: Scorpaenoidei, отолит, морфология, форма, филогенез, Южно-Китайское море.
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Три пары отолитов в виде отдельных структур –
уникальные образования костных рыб, участвую-
щие в оценке перемещения тела в пространстве и в
восприятии звука (Popper et al., 2005; Lundberg et al.,
2015). Отолиты являются фенотипическими мар-
керами, включающими информацию о генотипе
особи и её специфических взаимоотношениях со
средой. Морфология отолитов костистых рыб
широко используется в палеонтологии, причём
некоторые вымершие виды описаны исключи-
тельно по отолитам на основе сравнения с отоли-
тами близких форм ныне живущих рыб (Schulz-
Mirbach, Reichenbacher, 2006; Schwarzhans et al.,
2017). В последнее время структура отолитов и в
особенности их форма широко используются для
дифференциации видов (Karahan et al., 2014; Пав-
лов, 2016; Zhang et al., 2017; Tao He et al., 2018) и по-
пуляций (Campana, Casselman, 1993; Mérigot et al.,
2007; Legua et al., 2013; Мазникова и др., 2017;
Павлов, 2018) преимущественно морских рыб. Ра-
боты по идентификации групп более высокого
таксономического ранга по отолитам немногочис-
ленны. В частности, на основе морфологии отоли-
тов проведён анализ положения отряда Mycto-
phiformes в связи с эволюцией Acanthopterygii и
Paracanthopterygii (Schwarzhans, 1978). По структу-
ре сагитты, в особенности сулкуса (sulcus acusti-
cus), семейство Cichlidae является монофилетиче-
ской группой и чётко обособлено от семейств

Labridae, Embiotocidae, Pomacentridae и Centrar-
chidae (Gaemers, 1984). Морфология отолитов ко-
стистых рыб специфична на уровне многих се-
мейств (Lin, Chang, 2012). Тем не менее во многих
группах рыб наблюдается конвергенция в струк-
туре отолитов, и эта структура может быть на-
столько редуцирована, что плезиоморфные при-
знаки не прослеживаются (Schwarzhans, 1978,
2013, 2014; Tuset et al., 2016a). В ряде работ отме-
чена сильная корреляция формы и размера ото-
литов с особенностями биотопов, трофической
нишей и глубиной обитания вне зависимости от
таксономического положения видов (Volpedo,
Echeverría, 2003; Lombarte, Cruz, 2007; Volpedo
et al., 2008; Jaramillo et al., 2014). При исследова-
нии нототениевых рыб (Nototheniidae) Антаркти-
ки и Субантарктики обнаружена слабая связь
между формой сагитты и положением вида на фи-
логенетической схеме, но выявлена чёткая зависи-
мость между относительным размером и формой
отолита и трофической нишей (Lombarte et al.,
2010). Дальнейшие исследования морфологии
отолитов в отдельных группах рыб позволят луч-
ше понять связь между эволюцией и формирова-
нием адаптаций к специфическим биотопам.

До недавнего времени взаимоотношения видов
в подотряде Scorpaenoidei оставались наименее по-
нятными среди других подотрядов Scorpaeniformes
(Smith, Wheeler, 2004). Подотряд включает около

УДК 597.585.591.488
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500 видов, распространённых преимущественно в
Индо-Пацифике (Fricke et al., 2020). Эти виды су-
щественно различаются как по форме тела, так и по
морфологии отолитов. Например, в атласе отолитов
рыб Тайваня у представителей подотряда (рассмат-
риваемого в ранге семейства Scorpaenidae) выделе-
но семь морфотипов сагитт (Lin, Chang, 2012). В со-
ответствии с последней филогенетической схемой,
построенной на основании кладистического ана-
лиза большого числа морфологических и молеку-
лярных признаков, Scorpaenoidei включают две
наиболее крупные клады: Synanceiidae и Scor-
paenidae (рис. 1). В последнюю кладу входят се-
мейства Scorpaenidae и Sebastidae, состав которых
принят в современной систематике (Fricke et al.,
2020). Следует отметить, что морфология отоли-
тов скорпеновидных рыб в сравнительном плане

остаётся мало исследованной, за исключением
многочисленных работ по идентификации и фи-
логенетическим взаимоотношениям видов рода
Sebastes (Stransky, MacLellan, 2005; Tuset et al.,
2015, 2016b; Zhuang et al., 2015; Афанасьев и др.,
2017). В базе данных AFORO (Automated Taxon
Identification of Teleost fishes using an otolith online
database) (Lombarte et al., 2006) иллюстрации ото-
литов большинства видов отсутствуют, причём
наибольшее число изображений приведено для
представителей рода Sebastes.

Цель настоящей работы – описать морфоло-
гию отолитов шести тропических видов скорпе-
новидных рыб, относящихся к разным родам се-
мейств Synanceiidae и Scorpaenidae, и установить,
соответствует ли строение отолитов существую-
щим филогенетическим схемам. Для сравнения

Рис. 1. Часть оптимальной кладограммы подотряда Scorpaenoidei на основе вероятностного анализа базы данных,
включающей 113 фенотипических и 5280 нуклеотидных признаков (Smith et al., 2018). Сохранены клады, имеющие
бутстреп-поддержку ≥50%; указаны их бутстреп-оценки; (d) – узлы с бутстреп-поддержкой ≥ 95%; (– –) – ветви на
основе только морфологических данных, которые не вошли в бутстреп-анализ; справа – классификация на уровне се-
мейств (по: Smith et al., 2018). Отмечены роды, включающие виды, которые анализируются в нашей статье: (+) – Syn-
anceia horrida, (h) – Inimicus sinensis, (s) – Scorpaenopsis papuensis, (e) – Dendrochirus zebra, (∗) – Helicolenus dactylopterus,
(n) – Sebastes semicinctus, (,) – S. hopkinsi.
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проведён анализ изображений отолитов у трёх ви-
дов рыб из семейства Sebastidae.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Представители шести родов рыб подотряда

Scorpaenoidei отловлены местными рыбаками в зал.
Нячанг (Южно-Китайское море) в 2012–2016 гг.
Для определения рыб использовали преимуще-
ственно определитель ФАО (Carpenter, Niem,
1999). Исследованные виды рыб и их таксономи-
ческое положение в соответствии с традицион-
ными представлениями (Fricke et al., 2020) приве-
дены в табл. 1. Биологический анализ проведён
на свежих экземплярах на базе Приморского от-
деления Российско-вьетнамского тропического
научно-исследовательского и технологического
центра (Нячанг, Вьетнам). Подавляющее боль-
шинство рыб были половозрелыми с гонадами
III, IV, IV–V и V стадий зрелости. Лишь среди осо-
бей Dendrochirus zebra доля неполовозрелых рыб
была значительной: 43% самок и 28% самцов. Сам-
цы данного вида созревают по достижении полной
длины (TL) свыше 106 мм, а 50% самок достигают
половой зрелости при TL 113 мм (Павлов, Емелья-
нова, 2019).

Отолиты (сагитты) извлекали с обеих сторон
головы каждой особи и помещали в пробирки
(эпендорфы) с 95%-ным этанолом. После выдер-
живания отолитов в 10%-ном растворе гипохло-
рита натрия в течение 10 мин (Secor et al., 1991)
под бинокулярным микроскопом отделяли окру-
жающие ткани. Отолиты ориентировали в поло-
жении рострумом влево и sulcus acusticus вверх и
фотографировали под бинокулярным микроско-
пом Leica MZ6, соединённым с цифровой каме-
рой Leica DFC295 и компьютером. С целью выяв-
ления морфологических структур на поверхности
отолита использовали падающий свет, направ-
ленный сбоку. Для анализа формы отолитов по-
лучали их контрастные изображения в проходя-
щем свете с помощью программ Leica DFC Twain
7.7.1 и XnView 2.12. В программе ImageJ после ав-
томатического поиска порога оттенков серого
(Image – Adjust – Threshold) и использования ин-
струмента Wand (tracing) tool получали изображе-
ние белого отолита на чёрном фоне, которое кон-
вертировали в файл RGB (24-bit) bmp для после-
дующей обработки.

При описании морфологии отолитов исполь-
зовали терминологию, применяемую в ряде работ

Таблица 1. Длина тела (TL, мм) шести исследованных и трёх привлечённых для сравнительного анализа видов
подотряда Scorpaenoidei

Примечание. Над чертой – пределы варьирования показателя, под чертой – среднее значение и (в скобках) число особей; *ба-
за данных AFORO (Lombarte et al., 2006).

Семейство Подсемейство Вид Самки Самцы Оба пола

Synanceiidae Synanceiinae Synanceia horrida

Choridactylinae Inimicus sinensis

Scorpaenidae Scorpaeninae Parascorpaena picta

Sebastapistes cyanostigma

Scorpaenopsis papuensis

Pteroinae Dendrochirus zebra

Sebastidae* Sebastinae Helicolenus dactylopterus

Sebastes semicinctus

Sebastes hopkinsi

( )
140–151
145 3 ( )

148–189
166 6

( )
120–230
177 8 ( )

158–183
171 2

( )
90–121
108 11

92–141
122 (21)

( )
55–70
64 19 ( )

61–84
76 15

( )
116–143
131 4 ( )

134–190
162 5

( )
80–155

119 47 ( )
94–173
141 25

( )
−85 190

140 10

( )
−152 200

182 9

( )
−147 243

214 10
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(Schwarzhans, 1978; Gaemers, 1984; Lin, Chang,
2012). Измеряли следующие параметры отолита:
максимальную длину вдоль переднезадней оси
(L, мм), ширину вдоль дорсовентральной оси (l, мм),
периметр (P, мм) и площадь (A, мм2). Относитель-
ную длину отолита определяли по формуле L/TL,
а относительную площадь (RA) по формуле RA =
= 1000 × A × TL–2 (Lombarte, Cruz, 2007). Для
сравнения формы отолитов рассчитывали следую-
щие индексы: отношение длины к ширине (L/l),
отношение квадрата периметра к площади (P/A =
= P2/A), фактор формы (FF = 4πA/P2), округлость
(RO = 4A/πL2), прямоугольность (RE = A/(L × l)),
эллиптичность (EL = (L – l)/(L + l)). Биологиче-
ский смысл этих индексов изложен в предыдущей
статье (Павлов, 2016).

Для интегрального сравнения контуров отоли-
тов использовали эллиптический анализ Фурье и
пакет SHAPE 1.3 (Iwata, Ukai, 2002). Для получе-
ния стандартных изображений левого и правого
отолитов (bmp-файлы) использовали зеркальное
изображение левого отолита в программе Photo-
shop. Контур отолита описывается несколькими
гармониками, каждая из которых характеризует-
ся четырьмя коэффициентами (дескрипторами
Фурье). Чем больше число гармоник, тем более
точно описывается контур (Kuhl, Giardina, 1982).
Для определения необходимого и достаточного
числа гармоник в программе PAST 2.17 (Hammer
et al., 2001) последовательно уменьшали число гар-
моник и анализировали распределение кластеров
разных видов в пространстве главных компонент.
Это распределение не менялось при уменьшении
числа гармоник от 20 до 6. Три первых коэффици-
ента первой гармоники не использованы для ана-
лиза, поскольку они являются константами и при-
меняются для нормализации остальных гармоник,
но четвёртый коэффициент включён в модель. Та-
ким образом, число дескрипторов Фурье, описы-
вающих контур каждого отолита, составило 21.

Помимо шести исследованных видов с исполь-
зованием эллиптического анализа Фурье проведён
сравнительный анализ формы отолитов у трёх ви-
дов семейства Sebastidae из клады Scorpaenidae
(рис. 1; табл. 1): Helicolenus dactylopterus, Sebastes se-
micinctus, S. hopkinsi. Изображения их отолитов взя-
ты из базы данных AFORO (Lombarte et al., 2006).
Эти виды выбраны в связи с тем, что форма их
отолитов значительно различается, а длина тела
близка к таковой у шести исследованных видов.

Эллиптический анализ Фурье предусматрива-
ет описание контура, которое не зависит от его
ориентации, размера и начальной точки отсчёта.
Тем не менее как индексы формы отолита, так и
дескрипторы Фурье могут зависеть от TL, отра-
жая аллометрическое изменение формы сагитты
в онтогенезе. В связи с тем что в данной работе
использованы виды, относящиеся к разным ро-

дам, характеризующиеся разным характером ал-
лометрических зависимостей и существенно не
различающиеся по длине тела (за исключением
особей S. cyanostigma наименьшего размера), кор-
рекцию показателей по размеру не проводили.

Для оценки наличия направленной билате-
ральной асимметрии сагитты анализировали раз-
ность (со знаком) между параметрами правого и
левого отолита (Palmer, 1994) и оценивали её ста-
тистическое отличие от нуля, используя одновы-
борочный t-критерий Стьюдента. Для сравнения
абсолютных параметров отолитов и индексов
формы у самок и самцов в пределах группы, а так-
же между группами после оценки нормальности
распределения значений (тест Д’Агостино−Пир-
сона) использовали параметрические (критерий
Стьюдента; однофакторный дисперсионный ана-
лиз ANOVA, критерий Тьюки) или непараметри-
ческие (критерий Манна–Уитни) тесты.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Особенности морфологии отолитов

У исследованных видов медиальная сторона са-
гитты выпуклая, латеральная – вогнутая. Сулкус
(sulcus acusticus) медиальный (расположен посере-
дине между дорсальным и вентральным краем ото-
лита) и открыт спереди (имеется excisura), в связи с
чем его можно отнести к остилярному типу (ostial
sulcus). Вместе с тем сулкус нечётко обособлен от
заднего края отолита. Поэтому он имеет признаки
биостилярного типа (biostial sulcus). В сулкусе вы-
деляются передняя (остиум) и задняя (кауда) ча-
сти, причём кауда шире остиума.

Synanceia horrida (рис. 2а). Отолит удлинён-
ный, его дорсальный край почти параллелен вен-
тральному. Рострум хорошо выражен, его длина
составляет ≈0.2 длины отолита, антирострум (не-
большой выступ в передней дорсальной части)
слабо выражен или отсутствует. Дорсальный край
сагитты слегка закруглён, наибольшей высоты ото-
лит достигает в его средней части или в задней тре-
ти. Дорсальный край с 10–13 лопастями разной
ширины, лопасти отделены неглубокими выемка-
ми. Лопасти (2–7), часто неправильной формы,
разного размера и отделённые глубокими выемка-
ми, имеются и в задней части отолита. Вентраль-
ный край сагитты закруглён преимущественно в
передней части; имеет мелкие заострённые лопа-
сти разной ширины, выраженные главным обра-
зом в передней половине отолита. Сулкус широко
открывается в передней части отолита. Граница
между остиумом и каудой находится в передней
половине отолита и хорошо заметна по сужению
сулкуса (neck) вследствие резкого изгиба вен-
трального края сулкуса (crista inferior) в дорсаль-
ном направлении.
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Inimicus sinensis (рис. 2б). Отолит имеет оваль-
ную форму, сравнительно высокий; его высота
достигает максимума на границе передней трети
длины отолита. Рострум слегка заострён или за-
круглён и слабо выражен, антирострум отсутству-
ет. Дорсальный край отолита выпуклый с не-
сколькими неясно выраженными лопастями или
без лопастей. Вентральный край отолита ровный
или слабо выпуклый, слегка волнистый. Задний
край отолита часто слегка выступает, а его форма
сильно варьирует: от равномерно закруглённой

до выемчатой с двумя или тремя лопастями. Гра-
ница между остиумом и каудой выражена нечётко
и находится в передней половине отолита.

Parascorpaena picta (рис. 2в). Отолит умеренно
удлинённый, его высота наибольшая в средней ча-
сти. Рострум хорошо выражен, его длина составляет
≈0.2 длины отолита. Имеется антирострум, кото-
рый слегка выдаётся вперёд в передней дорсальной
части отолита. В некоторых отолитах антирострум
не выражен. Дорсальный закруглённый край имеет
7–14 лопастей разной ширины, в большинстве ото-

Рис. 2. Отолиты представителей подотряда Scorpaenoidei (правая сагитта, медиальная сторона): а – Synanceia horrida,
самец, TL 189 мм, V стадия зрелости гонад; б – Inimicus sinensis, самец TL 158 мм, IV; в – Parascorpaena picta, самка, TL
110 мм, III; г – Sebastapistes cyanostigma, самец, TL 81 мм, V; д – Scorpaenopsis papuensis, самец TL 190 мм, V; е – Dendro-
chirus zebra, самка, TL 113 мм, IV; a, p, d, v – соответственно передняя, задняя, дорсальная и вентральная стороны.
Масштаб: 1 мм.

d

v

a p

(а) (б)

(в) (г)

(д) (е)
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литов границы лопастей не отделены глубокими
выемками (край отолита слабо волнистый); лопа-
сти переходят на заднюю часть отолита, достигая
верхнего края сулкуса (crista superior). Вентраль-
ный край слегка закруглён, волнистый, имеет до
18 неясно выраженных лопастей. Структура зад-
ней части отолита сильно варьирует: от тупо за-
круглённой до сложной с несколькими лопастя-
ми, отделёнными глубокими выемками. Граница
между остиумом и каудой находится в передней
половине отолита и заметна по сужению сулкуса
в области изгиба crista inferior в дорсальном на-
правлении.

Sebastapistes cyanostigma (рис. 2г). Отолит срав-
нительно высокий с хорошо выраженным ро-
струмом; длина рострума составляет 0.1–0.2 дли-
ны отолита. Антирострум имеется лишь в еди-
ничных отолитах. Дорсальный край наиболее
выпуклый в средней части отолита, слегка волни-
стый с неясно выраженными крупными лопастя-
ми. Вентральный край почти ровный или слегка
выпуклый в средней части отолита, может иметь
небольшие волнообразные выступы. Задний край
тупо закруглённый, иногда с небольшими высту-
пами. Граница между остиумом и каудой выраже-
на нечётко и находится в средней части отолита.

Scorpaenopsis papuensis (рис. 2д). Отолит удли-
нённый, его дорсальный край слегка выпуклый в
средней части, вентральный край почти прямой,
незначительно закруглён или имеет небольшую
выемку в средней части. Рострум хорошо выра-
жен, его длина составляет 0.12–0.24 длины отоли-
та, антирострум отсутствует или имеется в неко-
торых отолитах в виде небольшого дорсального
выступа. Дорсальный край с 12–20 лопастями
разной ширины, лопасти отделены неглубокими
выемками, лопасти продолжаются до crista inferi-
or. В вентральном крае число лопастей больше,
чем в дорсальном, они более мелкие и в передних
частях большинства отолитов имеют заострённые
вершины; лопасти продолжаются до crista inferior.
В задней части отолита могут быть глубокие вы-
емки, отделяющие 2–6 лопастей разного размера.
Сулкус глубокий, его границы хорошо заметны.
Граница между остиумом и каудой находится в
средней части отолита.

Dendrochirus zebra (рис. 2е). Отолит является бо-
лее прозрачным по сравнению с описанными вы-
ше отолитами других видов, что, по-видимому,
связано с относительно меньшим содержанием ор-
ганического матрикса. Отолит сравнительно высо-
кий, имеет форму трапецоида, высота достигает
максимума позади половины длины отолита. Пе-
редняя часть отолита закруглённая, рострум обыч-
но отсутствует, антирострум не выражен. Края ото-
лита волнистые, без глубоких вырезок. Дорсаль-
ный край отолита выпуклый с 5–15 дорсальными
лопастями, но лопасти могут быть не выражены.

Лопасти могут достигать crista inferior. Вентраль-
ный край отолита выпуклый в меньшей степени,
чем дорсальный. Число лопастей в вентральном
крае несколько больше, чем в дорсальном. Задний
край отолита тупо закруглён, без глубоких выемок.
Граница между остиумом и каудой выражена не-
чётко и находится в средней части отолита.

Параметры отолитов

Перед сравнением относительной длины и от-
носительной площади отолитов исследованных
видов оценивали наличие направленной билате-
ральной асимметрии и полового диморфизма по
четырём параметрам (L, l, P, A).

Билатеральная асимметрия. Статистически
значимая направленная билатеральная асиммет-
рия отмечена у S. horrida (A: p = 0.006) и Sc. papu-
ensis (P: p = 0.033). Наличие направленной асим-
метрии, очевидно, обусловлено небольшим чис-
лом особей в выборках этих видов (n = 9). У
остальных четырёх видов значимые различия меж-
ду параметрами левых и правых отолитов отсут-
ствуют.

Половой диморфизм. Параметры правых отоли-
тов самок и самцов статистически значимо не
различаются у S. horrida (критерий Манна−Уит-
ни), I. sinensis и Sc. papuensis (t-критерий Стью-
дента). У самок P. picta площадь отолитов значимо
меньше, чем у самцов (в среднем 8.3 против 9.9 мм2,
p = 0.032). У двух видов (S. cyanostigma и D. zebra)
значения четырёх параметров отолитов значимо
меньше у самок, чем у самцов (t-критерий Стью-
дента, p соответственно <0.001 и <0.05). Так, у са-
мок и самцов S. cyanostigma средние значения L, l,
P, A составляют соответственно 3.1 и 3.5 мм, 1.7 и
1.9 мм, 8.4 и 9.5 мм, 3.7 и 4.8 мм2; у самок и самцов
D. zebra − 4.9 и 5.4 мм, 2.4 и 2.6 мм, 12.8 и 14.2 мм,
8.2 и 9.7 мм2. Эти различия отражают половой ди-
морфизм по длине тела рыб (табл. 1). В связи со
значительной вариабельностью размера особей
D. zebra проведено сравнение прямолинейных за-
висимостей: параметр правого отолита–длина
(TL) самок и самцов. Половые различия не обна-
ружены как по наклону прямых, так и по интер-
септам (критерий Фишера, p > 0.05). Несмотря на
наличие полового диморфизма по параметрам
отолитов у трёх из шести видов, для последующе-
го межвидового сравнения показатели самок и
самцов объединены (табл. 2).

Относительный размер. Относительная длина
сагитты (L/TL) является наименьшей у I. sinensis
и D. zebra (рис. 3а), что отчасти связано со слабым
развитием или полным отсутствием рострума.
Различия по этому показателю между остальны-
ми видами не являются статистически значимы-
ми (ANOVA, критерий Тьюки). Относительная
площадь правой сагитты Sb. cyanostigma суще-



26

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 1  2021

ПАВЛОВ

ственно превышает значения этого показателя у
других видов, достигая в среднем 0.87 (рис. 3б). От-
носительная площадь отолитов S. horrida, I. sinen-
sis, Sc. papuensis и D. zebra является наименьшей, а
различия по этому показателю не являются зна-
чимыми (ANOVA, критерий Тьюки). Тем не ме-
нее при сравнении отолитов самца Sc. papuensis
TL 163 мм (длина тела близка к средней для вида)
и самца D. zebra TL 169 мм (длина тела близка к
максимальной для вида) как абсолютный, так и
относительный размер отолитов второго вида
был существенно меньше (рис. 4): L − 7.0 против
5.4 мм, l − 2.6 и 2.6 мм, A − 12.3 против 9.6 мм2,
L/TL − 0.04 против 0.03, RA − 0.46 против 0.34.

Форма отолитов

Индексы формы. В связи с наибольшей измен-
чивостью длины особей D. zebra, у этого вида про-
слежена зависимость между значениями индек-
сов формы правых отолитов и TL. Слабая значи-
мая отрицательная регрессия наблюдается между
FF и TL (R2 = 0.09, p = 0.014) и RE и TL (R2 = 0.07,
p = 0.033), а значимая положительная – между
P/A и TL (R2 = 0.09, p = 0.012). Регрессия между
значениями остальных трёх индексов (L/l, RO,
EL) и TL не является значимой (p > 0.13).

Сагитта S. horrida и Sc. papuensis наиболее вы-
тянута в переднезаднем направлении, в связи с
чем индекс L/l у этих видов наибольший; данный
индекс является наименьшим у S. cyanostigma
(рис. 5а). Эти виды, а также P. picta имеют наи-
больший индекс P/A (рис. 5б) и наименьшие ин-
дексы FF и RO (рис. 5в, 5г). По индексу RE чёткие

различия между видами отсутствуют (рис. 5д), а
индекс EL наибольший у S. horrida и Sc. papuensis
и наименьший у S. cyanostigma (рис. 5е). Значи-
тельное сходство наблюдается между I. sinensis и
D. zebra: эти виды значимо не различаются по пя-
ти индексам за исключением RE (рис. 5).

Эллиптический анализ Фурье. Анализ рекон-
струированных контуров отолитов подтверждает
сходство I. sinensis и D. zebra, не имеющих выра-
женного рострума, и обособление S. cyanostigma с
самыми высокими отолитами (рис. 6). Распреде-
ление особей по форме отолитов на основе ана-
лиза коэффициентов Фурье в пространстве глав-
ных компонент свидетельствует, что форма ото-
литов наиболее близка у S. horrida и Sc. papuensis,
а также у I. sinensis и D. zebra (рис. 7). Виды P. picta
и S. cyanostigma обособлены как от других видов,
так и друг от друга.

Сравнение формы отолитов некоторых видов
клады Scorpaenidae (рис. 1) показало, что H. dac-
tylopterus сближается с S. semicinctus, причём кла-
стеры обоих видов частично перекрываются с
кластером D. zebra (рис. 8). Кластер S. hopkinsi ча-
стично перекрывается с кластером P. picta: отоли-
ты этих видов имеют сравнительно хорошо разви-
тый рострум.

ОБСУЖДЕНИЕ
В данной статье описана морфология сагитты

шести видов рыб, относящихся к шести разным
родам подотряда Scorpaenoidei. Изображения
отолитов двух из этих видов (P. picta и D. zebra)
имеются в базе данных AFORO (Lombarte et al.,
2006). В этой же базе приведены изображения

Таблица 2. Морфологические параметры правых отолитов шести видов подотряда Scorpaenoidei

Примечание. Над чертой – пределы варьирования показателя, под чертой – среднее значение и (в скобках) среднее квадра-
тическое отклонение.

Вид Длина (L), мм Ширина (l), мм Периметр (P), мм Площадь (A), мм2

Synanceia horrida

Inimicus sinensis

Parascorpaena picta

Sebastapistes cyanostigma

Scorpaenopsis papuensis

Dendrochirus zebra

( )
6.4–8.5
7.0 0.7 ( )

2.4–3.2
2.8 0.3 ( )

18.5–27.5
20.9 3.2 ( )

11.4–18.5
13.6 2.7

( )
4.6–7.5
6.3 1.1 ( )

2.3–3.8
3.1 0.6 ( )

11.7–20.8
16.9 3.3 ( )

7.3–20.2
14.6 5.0

( )
4.3–6.6
5.5 0.6 ( )

1.7–3.0
2.4 0.3 ( )

11.2–20.1
15.6 2.5 ( )

5.5–13.1
9.3 2.0

( )
2.7–4.0
3.3 0.3 ( )

1.4–2.1
1.7 0.2 ( )

7.2–10.8
8.9 0.9 ( )

2.9–6.1
4.2 0.8

( )
5.2–8.5
6.4 1.0 ( )

2.2–3.3
2.6 0.3 ( )

14.3–29.1
19.0 4.3 ( )

8.7–19.4
11.8 3.3

( )
3.3–6.6
5.1 0.7 ( )

1.6–3.2
2.5 0.3 ( )

8.3–18.4
13.1 2.0 ( )

3.6–13.6
8.5 2.2
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отолитов рыб из родов Inimicus (I. japonicus), Scor-
paenopsis (Sc. neglecta) и Sebastapistes (S. tinkhami). В
целом форма отолитов близка к таковой, описан-
ной в нашей работе, у видов из тех же родов (I. sine-
nsis, Sc. papuensis и S. cyanostigma).

Наши данные по форме отолитов Scorpaenoi-
dei не соответствуют существующим филогенети-
ческим схемам и, в частности, одной из послед-

них схем (рис. 1). Например, S. horrida и I. sinensis,
входящие в одну большую кладу и монофилети-
ческое семейство Synanceiidae (Smith et al., 2018),
существенно различаются по форме отолитов и
группируются соответственно с Sc. papuensis и
D. zebra. Два последних вида входят в состав дру-
гой сестринской монофилетической клады (Scor-
paenidae), включающей семейства Scorpaenidae и

Рис. 3. Параметры правой сагитты у шести видов подотряда Scorpaenoidei: а − относительная длина (L/TL), б − отно-
сительная площадь (RA); 1 – Synanceia horrida, 2 – Inimicus sinensis, 3 – Parascorpaena picta, 4 – Sebastapistes cyanostigma,
5 – Scorpaenopsis papuensis, 6 – Dendrochirus zebra. Каждый бокс включает пять горизонтальных линий, которые обозна-
чают 10, 25, 50 (медиана), 75 и 90% данных (от 25 до 75% данных заключены в прямоугольник); (d) − значения за пре-
делами 10 и 90% данных. А, В, С − при отсутствии статистически значимых различий между видами боксы обозначены
одинаковыми буквами.
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Sebastidae. Существенно различается и форма
отолитов представителей родов Helicolenus и Se-
bastes, включённых по морфологическим и моле-
кулярным данным в одну субкладу традиционно-
го семейства Sebastidae (Ishida, 1994; Imamura,
2004; Smith, Wheeler, 2004; Smith, Craig, 2007;
Lautredou et al., 2013; Smith et al., 2018). В частно-
сти, виды S. semicinctus и S. hopkinsi с альтерна-
тивной эллиптической (elliptic, morph III) и
удлинённой (oblong, morph VI) формой отолитов
(Tuset et al., 2015, 2016b) имеют сходство соответ-
ственно с P. picta (Scorpaenidae: Scorpaeninae) и D. ze-
bra (Scorpaenidae: Pteroinae) (рис. 8).

На основе анализа базы данных AFORO (Lom-
barte et al., 2006) плезиоморфная морфология са-
гитты, свойственная базальным группам Percomor-
pha (например, представителям семейств Serrani-
dae, Epinephelidae и Percidae), включает следующие
признаки. Отолит вытянут в переднезаднем на-
правлении, рострум хорошо выражен, сулкус срав-
нительно широкий, открыт спереди и проходит
вдоль всей медиальной поверхности отолита. Та-
кая морфология свойственна многим родам Scor-
paenoidei: Synanceia (Synanceiidae), Scorpaenopsis,
Parascorpaena, Scorpaena, Sebastapistes (Scorpaeni-
dae) и др. Морфология отолитов родов Trigla (Tri-
glidae), Apistus (Apistidae), Inimicus, Minous (Synan-
ceiidae), Dendrochirus, Pterois (Scorpaenidae), а так-
же некоторых видов родов Sebastes и Sebasticus
(Sebastidae) существенно отличается вследствие
слабого развития или полного отсутствия рострума
(Lombarte et al., 2006; наша статья). В соответствии с
филогенетической схемой (рис. 1) можно предпо-
ложить, что формирование более округлого отолита
со слабо выраженным или отсутствующим ростру-
мом шло параллельно в разных группах рыб. Не-
смотря на то что по форме отолитов I. sinensis и D. ze-
bra имеют большое сходство (рис. 5, 7), гомология,
по-видимому, отсутствует: высота отолита перво-
го вида достигает максимума на уровне 1/3 длины
отолита, высота отолита второго вида – позади
1/2 его длины. Это отличие не идентифицируется
при использовании индексов формы отолитов,
но заметно при сравнении контуров отолитов, ре-
конструированных по результатам анализа коэф-
фициентов Фурье (рис. 6).

Общий план строения отолитов, несомненно,
определяется эволюционной историей группы. На-
пример, представители подотряда Gobioidei (Perci-
formes) имеют редуцированную морфологию с от-
сутствием выраженных выступов и центрально
расположенным сулкусом в виде подошвы (Gierl
et al., 2013; Schwarzhans et al., 2017). Вместе с тем
морфология отолитов в значительной степени за-
висит от биологии вида и сама по себе не может
быть использована для реконструкции филогене-
тических взаимоотношений (Schwarzhans, 2013,
2014; Tuset et al., 2016а). Вариабельность групп
рыб по форме тела коррелирует с изменчивостью

формы отолитов (Tuset et al., 2016b), что проявля-
ется у представителей подотряда Scorpaenoidei.
Многие авторы строение сагитты связывают с
особенностями экологии вида: глубиной обита-
ния, локомоторной способностью, характером
питания и особенностями слуховой коммуника-
ции (Tuset et al., 2016a). По отношению к скорпе-
новидным рыбам подобный анализ не всегда воз-
можен в связи с тем, что биология многих видов
детально не исследована.

Как известно, удлинённые отолиты с хорошо
развитым рострумом и глубокой V-образной вы-
емкой (excisura) между рострумом и антиростру-
мом характерны для активно плавающих пелаги-
ческих видов рыб. Отолиты донных рыб, обитаю-
щих на мягком грунте, имеют округлую форму и
неразвитый рострум, а отолиты донных рыб, оби-
тающих на твёрдом субстрате, – короткий ро-
струм (Volpedo, Echeverría, 2003; Volpedo et al.,
2008; Tuset et al., 2016a). Кроме этого, донные ры-
бы, живущие на мягких грунтах, имеют наиболее
высокие отолиты (Jaramillo et al., 2014). У видов ро-
да Sebastes удлинённые и веретенообразные отоли-
ты характерны для рыб с прогонистым телом,
сравнительно тусклой окраской, слабым развити-
ем шипов на голове и тенденцией к большей пла-
вательной активности. Отолиты эллиптической
формы со слабо развитым рострумом обнаруже-
ны у малоподвижных ярко окрашенных донных
видов с высоким телом, большой головой и хоро-
шо развитыми головными гребнями и шипами
(Tuset et al., 2015).

Рис. 4. Левая сагитта (вид сверху): а − Scorpaenopsis
papuensis, самец TL 163 мм, V стадия зрелости гонад;
б − Dendrochirus zebra, самец TL 169 мм, IV–V; m, lt –
медиальная и латеральная стороны; ост. обозначения
см. на рис. 2. Масштаб: 1 мм.
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Шесть видов скорпеновидных рыб, отолиты
которых описаны в нашей статье, обитают в при-
брежной зоне на небольших глубинах и являются
хищниками-засадчиками, способными к чрезвы-
чайно быстрому захвату добычи. Отолиты I. sinen-
sis с невыраженным рострумом имеют сходство с
отолитами других скорпеновидных рыб, которые
обладают свободными лучами грудного плавника
(от одного до трёх), по- видимому, не несущими
сенсорную функцию и используемыми для “хож-
дения” по дну (Gosline, 1994). Например, отолит
Minous pictus и M. quincarinatus (Synanceiidae: Mi-
noinae) имеет форму трапецоида с наибольшей

высотой на уровне передней трети длины, отолит
Apistus carinatus (Apistidae) по форме сходен с ото-
литом Inimicus, а отолит Trigla lyra (Triglidae) явля-
ется наиболее высоким (L/l = 1.1–1.4), особенно в
средней части (база данных AFORO: Lombarte et al.,
2006). Следует отметить, что, несмотря на суще-
ственные различия строения отолитов, S. horrida
и I. sinensis имеют одинаковый способ охоты: ры-
бы могут закапываться в грунт (оставляя на по-
верхности лишь конечную часть головы), оста-
ются неподвижными и поджидают добычу, ко-
торую мгновенно засасывают в открывающийся
рот (Scott, 2001; Wild Singapore, 2019). S. horrida,

Рис. 5. Индексы формы правого отолита у шести видов подотряда Scorpaenoidei: а – отношение длины к ширине (L/l),
б – отношение квадрата периметра к площади (P/A), в – фактор формы (FF), г – округлость (RO), д – прямоугольность
(RE), е – эллиптичность (EL); обозначения см. на рис. 3.
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несомненно, не относится к хорошим пловцам
и, таким образом, наличие хорошо развитого ро-
струма сагитты не согласуется с изложенными
выше данными литературы.

Из шести исследованных видов D. zebra, оче-
видно, наибольшее время проводит, плавая в
придонном слое воды, а пищевое поведение кры-
латок подсемейства Pteroinae (Dendrochirus и Pter-
ois) имеет свои особенности. Обнаружив добычу,
рыба медленно приближается к ней, используя
широкие окрашенные и расправленные грудные
плавники для маскировки. Поимка добычи осу-
ществляется посредством одного акта заглатыва-
ния, в результате которого она засасывается в
большой широко открытый рот. Глотание проис-
ходит столь быстро и незаметно, что не пугает
остальную добычу в стае (например, апогонов) и
крылатка поедает рыб одну за другой (Fishelson,
1975). Связь морфологии отолитов крылаток с
особенностями экологии и пищевого поведения
остаётся неясной.

Относительная площадь сулкуса (в % А) у ше-
сти исследованных нами видов составила в сред-
нем от 20% у P. picta до 26% у Sc. papuensis и D. ze-
bra. Близкие значения этого индекса отмечены у
антарктических мезопелагических рыб, соверша-
ющих протяжённые (группа 3) и короткие (груп-
па 4) вертикальные миграции (Volpedo et al.,
2008). У Scorpaena notata, Sc. porcus, Sc. elongata и
H. dactylopterus средние значения индекса состав-
ляют соответственно 21, 13, 16 и 24% (Jaramillo
et al., 2014). Структура сулкуса связана, главным
образом, с восприятием акустических стимулов и
является видоспецифичной (Gauldie 1988; Torres
et al., 2000; Tuset et al., 2016a; наша статья). Вместе
с тем функциональная роль соотношения разме-
ров остиума и кауды или слияния этих отделов,
отмеченного у многих донных видов, остаётся не-
ясной (Platt, Popper, 1981; Kasumyan, 2004; Popper
et al., 2005; Schwarzhans, 2014).

Вариабельность формы и размера отолитов мо-
жет быть связана с чувствительностью к частотным
характеристикам, силе и направлению звуковых
импульсов (Gauldie, 1988; Lychakov, Rebane, 2000;
Kasumyan, 2004; Popper et al., 2005). В соответствии
с гипотезой сенсорного драйва дифференциация по
особенностям слуховой коммуникации может при-
вести к репродуктивной изоляции между популя-
циями и к последующему видообразованию (End-
ler, 1993). Средние значения индексов L/TL и RA
у трёх видов рода Scorpaena (Sc. notata, Sc. porcus и
Sc. scrofa) составили соответственно 0.04–0.05 и
0.50–0.86, но были выше у Sc. elongata (0.06 и 0.99)
(Lombarte, Cruz, 2007). Значения индексов у трёх
первых видов близки к таковым у исследованных
нами (рис. 3). Относительный размер отолитов
связывают с глубиной обитания рыб и способно-
стью к восприятию звуков (Cruz, Lombarte, 2004),

но далеко не всегда прослеживается корреляция с
таксономическим положением и особенностями
биотопов. Как правило, быстро плавающие пела-
гические рыбы имеют мелкие отолиты (Paxton,
2000; Volpedo, Echeverría, 2003), а наиболее круп-
нее отолиты обнаружены у представителей се-
мейства Scianidae, способных к продукции звуков
низкой частоты во время питания или на протя-
жении нерестового сезона (Horodysky et al., 2008).
Исследованные нами виды ведут преимуще-
ственно одиночный образ жизни, и слуховая ком-
муникация вряд ли имеет большое значение. Ис-
ключение, возможно, представляет S. cyanostigma,
особи которого образуют небольшие группы (Al-
len, Erdmann, 2012). С наличием слуховой комму-
никации может быть связана сравнительно боль-
шая относительная площадь отолитов у этого ви-
да (рис. 3б). В данном случае отмеченный ранее
(Paxton, 2000) аллометрический эффект (боль-
ший относительный размер отолитов у рыб мень-
шего размера) не прослеживается, поскольку от-
носительная длина сагитты S. cyanostigma суще-
ственно не отличается от этого показателя у других

Рис. 6. Реконструированные контуры правого отоли-
та по результатам анализа коэффициентов Фурье ме-
тодом главных компонент: а – Synanceia horrida, б –
Inimicus sinensis, в – Parascorpaena picta, г – Sebas-
tapistes cyanostigma, д – Scorpaenopsis papuensis, е – Den-
drochirus zebra; 2σ – два средних квадратических от-
клонения, M – усреднённый контур; ориентация ото-
литов как на рис. 2.

–2σ +2σM

(а)

(б)

(в)

(г)

(д)

(е)



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 1  2021

МОРФОЛОГИЯ ОТОЛИТОВ И РОДСТВЕННЫЕ ОТНОШЕНИЯ 31

Рис. 7. Распределение особей в выборках представителей подотряда Scorpaenoidei по форме отолитов на основе ана-
лиза коэффициентов Фурье в пространстве главных компонент (ГК1, 2): а – левые отолиты, б – правые отолиты; (j) –
Parascorpaena picta, (×) – Sebastapistes cyanostigma; ост. обозначения см. на рис. 1.

–0.06

–0.03

0.03

0.06

0

–0.16 –0.08 0 0.08 0.16 –0.16 –0.08 0 0.08 0.16

ГК
2 

(2
4.

9%
)

ГК1 (40.1%) ГК1 (42.2%)
ГК

2 
(2

6.
2%

)

(а) (б)

Рис. 8. Распределение особей в выборках представителей подотряда Scorpaenoidei по форме левых отолитов на основе
анализа коэффициентов Фурье в пространстве главных компонент (ГК1, 2); обозначения см. на рис. 1.
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исследованных видов с близкой формой отолитов
(рис. 3а).

Таким образом, у ряда видов подотряда Scor-
paenoidei морфологические признаки тела, на ос-
нове которых (или с привлечением молекуляр-
ных данных) построены филогенетические схе-
мы, и морфология сагитты, очевидно, связанная
со строением внутреннего уха и саккулуса, в зна-
чительной степени разобщены. Слабая связь
между формой отолитов и филогенией, но чёткая
корреляция размера и формы отолитов с трофи-
ческой нишей прослежена у нототениевых рыб
(Lombarte et al., 2010). Аналогичная ситуация от-
мечена у видов рода Sebastes (Tuset et al., 2016а). У
скорпеновидных рыб относительная независи-
мость эволюционных преобразований разных си-
стем органов прослеживается и для морфологи-
ческих структур, связанных с размножением. В
частности, у самок описаны яичники двух цисто-
вариальных типов: II-3 и II-1. В яичниках типа II-3,
обнаруженных у многих видов семейства Scor-
paenidae, яйценосная строма находится в центре
гонады, ооциты развиваются на стебельках, после
овуляции заключаются в желеобразную массу и
вымётываются в виде полых структур с яйцами,
расположенными на периферии (Koya, Muñoz,
2007; McMillan, 2007). Яичники типа II-1 с дор-
сальным расположением яйценосных пластинок
имеются у подавляющего большинства кости-
стых рыб. Несмотря на то что роды Synanceia и
Inimicus относятся к одной субкладе (рис. 1) и од-
ному семейству, яичники самок имеют соответ-
ственно цистовариальные типы II-3 и II-1 (Еме-
льянова, Павлов, 2020). В семействе Sebastidae яич-
ники типа II-3 обнаружены у Helicolenus, типа II-1
− у Sebastes и Sebastiscus (Koya, Muñoz, 2007). По
ультраструктуре сперматозоидов P. picta и S. cya-
nostigma существенно отличаются от других пред-
ставителей семейства Scorpaenidae, в то время как
S. horrida (Synanceiidae) не имеет таких отличий
(Павлов, Емельянова, 2018). Несоответствие
строения некоторых морфологических структур
(в частности, морфологии отолитов, гонад и га-
мет) существующим филогенетическим схемам
может быть связано и с тем, что эти структуры не
используются для кладистического анализа и са-
ми схемы не в полной мере отражают реальную
ситуацию.
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Представлены данные по составу ихтиофауны Цимлянского водохранилища, искусственному вос-
производству и работе рыбоподъёмника Цимлянского гидроузла в период с 1950-х гг. по настоящее
время. Приведены сведения по распространению в водохранилище малочисленных, непромысло-
вых и чужеродных видов рыб. В настоящее время в водоёме встречаются 58 видов, включая 8 все-
ленцев.
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Цимлянское водохранилище создано в 1952 г.
в результате зарегулирования р. Дон в 309 км от
устья. Оно является одним из крупнейших (длина
243 км) (Лапицкий, 1970) на территории бывшего
СССР и составляет единый комплекс с Волго-
Донским каналом, образовавшим путь обмена
гидробионтами между Азово-Донским и Волго-
Каспийским бассейнами. Важной особенностью
водоёма и вышерасположенного участка Дона яв-
ляется (в силу незарегулированности последнего)
отсутствие преград, ограничивающих перемеще-
ние рыб. Наиболее массовый характер имеют ве-
сенние нерестовые миграции из водохранилища в
реку. У отдельных видов они прослеживаются на
многие сотни километров (Федоров и др., 1965).
Кроме того, в верхнем участке водоёма протяжён-
ностью 50−100 км вследствие частичного поддер-
жания речного режима высока частота встречае-
мости реофильных рыб. Незначительный обмен
поддерживается и с нижним Доном через судо-
ходные шлюзы и рыбоподъёмник, а также из-за
ската особей разного возраста через Донской ма-
гистральный канал, гидротурбины и водослив-
ную плотину (Лапицкий, 1970; Костин, 2014).

Промысловая рыбопродуктивность водохра-
нилища длительный период является стабильно
одной из самых высоких среди искусственных во-
доёмов такого типа (Исаев, Карпова, 1989; Вехов
и др., 2014). Основные исследования на нём все-
гда были связаны с объектами промысла (Лапиц-
кий, 1970). Малочисленным и непромысловым

видам уделялось значительно меньше внимания.
Водохранилище интересно масштабами развития
аквакультуры и многолетней работой рыбоподъ-
ёмника Цимлянского гидроузла, данные по пере-
садкам большинства видов которого за последние
десятилетия ещё не публиковались.

Цель работы − проанализировать изменения
таксономического разнообразия рыб Цимлян-
ского водохранилища с момента его образования,
описать закономерности распределения вселен-
цев, малочисленных и непромысловых видов, а
также обобщить данные по работе рыбоподъём-
ника Цимлянского гидроузла и результатам ак-
климатизационных мероприятий на водоёме.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Ихтиологический материал собирали из уло-

вов неводов, тралов, сетей и волокуш на Цимлян-
ском водохранилище в 2000-е гг. в рамках регу-
лярных исследований Волгоградского отделения
(ВО) ГосНИОРХ (с 2019 г. − ВолгоградНИРО)
(Вехов и др., 2014). Привлечены также результаты
полевых сборов на притоках этого водоёма и
р. Дон в границах Ростовской, Волгоградской и
Воронежской областей. Рыб в уловах анализиро-
вали по видовому, количественному и размерно-
му составу. Сведения по работе рыбоподъёмника
Цимлянского гидроузла взяты из отчётов о дея-
тельности Цимлянскрыбвода (с 2009 г. − Цим-
лянский филиал Аздонрыбвода), данные по объ-
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ёмам вселения объектов аквакультуры и промыс-
ла − из фондовых материалов ВО ГосНИОРХ.
Названия рыб приводятся в соответствии с но-
менклатурными и таксономическими изменени-
ями, принятыми в современных сводках (Богуц-
кая, Насека, 2004; Kottelat, Freyhof, 2007; Васи-
льева, Лужняк, 2013; Froese, Pauly, 2019).
Серебряный карась рассматривается как видовой
комплекс Carassius auratus complex в связи с нали-
чием у него разных форм с неясным таксономи-
ческим статусом, отличающихся типом размно-
жения, уровнем плоидности и возможным проис-
хождением, а также разных географических
форм, рассматриваемых разными авторами в
рамках нескольких подвидов или видов (Вехов,
2013).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Таксономическое разнообразие. Видовой состав

ихтиофауны Дона на участке будущего Цимлян-
ского водохранилища перед зарегулированием и
в первый год после его наполнения насчитывал 50
аборигенных видов и подвидов (табл. 1). Боль-
шинство из них позже широко распространились
в водоёме, стали сравнительно многочисленны-
ми и неизменно указывались в разные годы в со-
ставе его ихтиофауны. По последним данным, в
водохранилище насчитывается уже 58 абориген-
ных и чужеродных видов. Наблюдающиеся изме-
нения в видовом составе обусловлены, прежде
всего, формальным включением в списки рыб в
первые годы существования водохранилища ряда
таксонов, указывавшихся Бергом (1949) для Дон-
ского бассейна, постепенным исчезновением не-
которых представителей проходных осетровых
(Acipenseridae), появлением вселенцев, пересмот-
ром статуса отдельных таксонов и описанием но-
вых видов. Ниже приводятся сведения о малочис-
ленных и непромысловых видах Цимлянского во-
дохранилища, видах-вселенцах и дискуссионных
таксонах.

Миноговые (Petromyzontidae). Украинская ми-
нога Eudontomyzon mariae в самом водохранилище
встречается случайно; нам попалась лишь одна-
жды (в августе 2004 г.) на его верхнем участке у
станицы Трёхостровская. Это была поздняя ли-
чинка, предположительно скатившаяся сюда из
р. Иловля, где минога является обычным видом
(Красная книга …, 2017). Помимо этой реки в бас-
сейне водохранилища встречается в реках Чир и
Большая Голубая.

Осетровые (Acipenseridae). После зарегулиро-
вания Дона часть проходных осетровых оказалась
в изоляции выше Цимлянской плотины. В после-
дующее десятилетие неоднократно перевозили
производителей русского осетра Acipenser guelden-
staedtii, севрюги A. stellatus и белуги A. huso в верх-
ний бьеф гидроузла из нижнего Дона и Волги,

всего 1145 особей. До начала 1970-х гг. имелись
сведения о единичных поимках в водоёме молоди
осетровых от естественного нереста. Тем не менее
встречаемость этих видов в водохранилище с пер-
вого года его существования стала резко снижать-
ся. Последние производители осетра и севрюги
отмечены в уловах в 1980–1990-х гг. Единичные
особи белуги продолжают встречаться до настоя-
щего времени (Болдырев, 2017).

Молодь стерляди в возрасте до 3 лет регулярно
отмечается в верхнем участке водохранилища,
куда заносится личинкой в период ската с речных
нерестилищ (Красная книга …, 2017). Основная
её часть здесь не задерживается и постепенно пе-
ремещается вверх по течению. Особи старше 3 лет
в районе станицы Голубинская встречаются ред-
ко, половозрелые − единично.

Сельдевые (Clupeidae). Производители черно-
морско-азовской проходной сельди Alosa immacu-
lata ежегодно в весенний период попадают из
нижнего Дона в водохранилище через судоход-
ные шлюзы и рыбоподъёмник. На верхнем участ-
ке водоёма первые особи появляются обычно во
второй половине апреля. Пик хода приходится на
май, в июне он затухает. Сельдь, пройдя через во-
дохранилище, поднимается по Дону выше границ
Волгоградской области. Известны поимки от-
дельных особей у с. Коротояк Острогожского
района Воронежской области. Отмечается после-
нерестовая гибель производителей, какая-то
часть их скатывается в нижний Дон (Лапицкий,
1970). В августе сеголетки встречаются по всему
водохранилищу (Вехов и др., 2014). Осенью на-
блюдается массовый скат молоди сельди и тюль-
ки Clupeonella cultriventris через гидроузел (Ко-
стин, 2014). Самовоспроизводящаяся популяция
в водоёме отсутствует.

Черноморско-азовская морская сельдь A. mae-
otica включена в состав ихтиофауны водохрани-
лища Доманевским (1964), видимо, формально.
Другие указания на присутствие этого вида выше
дельты как до зарегулирования Дона Цимлянской
плотиной, так и после отсутствуют (Троицкий,
Цунникова, 1988). Азовский пузанок A. tanaica в
Дон поднимался значительно выше. Его нерест от-
мечался в бассейнах нижнедонских притоков Ак-
сай, Западный Маныч и Сал. Относительно при-
сутствия пузанка в водохранилище в первые годы
его существования сведения противоречивы. Кро-
ме этого, за весь период эксплуатации рыбоподъ-
ёмника имеется единственное, и поэтому сомни-
тельное, указание о пересадке в 1972 г. в верхний
бьеф 46 тыс. экз. производителей пузанка.

Таксономический статус тюльки в водохра-
нилище дискуссионен. Наряду с традиционны-
ми взглядами (Карабанов, 2013) есть мнение, что
пресноводные популяции Дона и Волги в насто-
ящее время представлены чархальской тюлькой
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Таблица 1. Видовой состав рыб Цимлянского водохранилища

Таксон
Годы

1951–19521 1960-е2 1990-е3 2010-е4

I. Petromyzontidae − миноговые
1. Eudontomyzon mariae (Berg, 1931) − украинская минога ?+ + + басс.

II. Acipenseridae − осетровые
2. Acipenser gueldenstaedtii Brandt et Ratzeburg, 1833 − русский осётр + + – –
3. A. huso Linnaeus, 1758 − белуга + + ?+ +
4. A. ruthenus Linnaeus, 1758 − стерлядь + + + +
5. A. stellatus Pallas, 1771 − севрюга + + ?+ –

III. Clupeidae − сельдёвые
6. Alosa immaculata Bennett, 1835 – черноморско-азовская проходная 
сельдь

+ + + +

7. A. maeotica (Grimm, 1901) − черноморско-азовская морская сельдь + + – –
8. A. tanaica (Grimm, 1901) – азовский пузанок + + – ?–
9. Clupeonella cultriventris (Nordmann, 1840) – черноморско-каспий-
ская тюлька

– + (i) + +

IV. Cyprinidae − карповые
10. Rhodeus amarus (Bloch, 1782) – европейский обыкновенный горчак + + + +
11. Ctenopharyngodon idella (Valenciennes, 1844) – белый амур – + (i) + +
12. Mylopharyngodon piceus (Richardson, 1846) – чёрный амур – – + (i) +
13. Carassius carassius (Linnaeus, 1758) – золотой карась + + + +
14. C. auratus complex − серебряный карась + + + +
15. Cyprinus carpio Linnaeus, 1758 – сазан + + + +
16. Gobio brevicirris Fowler, 1976 – донской обыкновенный пескарь + + + басс.
17. Pseudorasbora parva Schlegel, 1842 – амурский чебачок – – – + (i)
18. Romanogobio tanaiticus Naseka, 2001 – донской белопёрый пескарь ?+ – ?– +
19. Abramis brama (Linnaeus, 1758) − лещ + + + +
20. Ballerus ballerus (Linnaeus, 1758) − синец + + + +
21. B. sapa (Pallas, 1814) − белоглазка + + + +
22. Blicca bjoerkna (Linnaeus, 1758) − густера + + + +
23. Alburnoides bipunctatus (Bloch, 1782) – обыкновенная быстрянка – + – –
24. Alburnus alburnus (Linnaeus, 1758) – уклейка + + + +
25. A. leobergi Freyhof et Kottelat, 2007 – азовская шемая + + + +
26. Leucaspius delineatus (Heckel, 1843) – обыкновенная верховка + + – +
27. Hypophthalmichthys nobilis (Richardson, 1845) – пёстрый толстолобик – – + (i) +
28. H. molitrix (Valenciennes, 1844) − белый толстолобик – + (i) + +
29. Aspius aspius (Linnaeus, 1758) – обыкновенный жерех + + + +
30. Chondrostoma variabile Jakovlev, 1870 – волжский подуст + + + +
31. Leuciscus danilewskii (Kessler, 1877) – елец Данилевского + + + +
32. L. idus (Linnaeus, 1758) – язь + + + +
33. L. leuciscus (Linnaeus, 1758) − обыкновенный елец ?– + ?– –
34. Rutilus frisii (Nordmann, 1840) – вырезуб + + + +
35. R. lacustris (Pallas, 1814) – серушка + + + +
36. Scardinius erythrophthalmus (Linnaeus, 1758) – краснопёрка + + + +
37. Squalius cephalus (Linnaeus, 1758) – голавль + + + +
38. Vimba vimba (Linnaeus, 1758) – рыбец + + + +
39. Pelecus cultratus (Linnaeus, 1758) – чехонь + + + +
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Примечание. Вид: “+” − отмечается, “–” − не зарегистрирован, “басс.” − встречается в отдельных реках, впадающих в водо-
хранилище; (i) − интродуцированный; “?” – данные нуждались/нуждаются в уточнении. Источники информации: 1 Сыро-
ватская, 1953; Дрягин, Галкин, 1954; Дрягин и др., 1954; фондовые материалы ВО ГосНИОРХ; 2 Доманевский, 1964; Лапиц-
кий, 1970; 3 Бандура и др., 2000; 4 Лужняк, 2010; Вехов и др., 2014; наши данные.

40. Tinca tinca (Linnaeus, 1758) – линь + + + +

V. Cobitidae − вьюновые
41. Cobitis melanoleuca Nichols, 1925 – сибирская щиповка – – – +
42. C. tanaitica Băcescu et Maier, 1969 – азовская щиповка – – – ?+
43. Misgurnus fossilis (Linnaeus, 1758) – вьюн + + + +
44. Sabanejewia baltica Witkowski, 1994 – балтийская щиповка ?– – – +

VI. Nemacheilidae – усатые гольцы
45. Barbatula barbatula (Linnaeus, 1758) − усатый голец – + – –

VII. Siluridae − сомовые
46. Silurus glanis Linnaeus, 1758 – европейский обыкновенный cом + + + +

VIII. Esocidae − щуковые
47. Esox lucius Linnaeus, 1758 – обыкновенная щука + + + +

IX. Lotidae − налимовые
48. Lota lota (Linnaeus, 1758) – налим + + + +
X. Gasterosteidae − колюшковые
49. Gasterosteus aculeatus Linnaeus, 1758 – трёхиглая колюшка + – – –
50. Pungitius platygaster (Kessler, 1859) − малая южная колюшка + – + басс.

XI. Syngnathidae − игловые
51. Syngnathus abaster Risso, 1827 – пухлощёкая рыба-игла + + + +

XII. Percidae − окунёвые
52. Gymnocephalus acerina (Gueldenstaedt, 1774) – донской ёрш + + + +
53. G. cernua (Linnaeus, 1758) – обыкновенный ёрш + + + +
54. Perca fluviatilis Linnaeus, 1758 – речной окунь + + + +
55. Sander lucioperca (Linnaeus, 1758) – обыкновенный судак + + + +
56. S. volgensis (Gmelin, 1789) – бёрш + + + +

XIII. Odontobutidae − головешковые
57. Perccottus glenii Dybowski, 1877 – ротан-головешка – – – + (i)

XIV. Gobiidae − бычковые
58. Benthophilus durrelli (Boldyrev, Bogutskaya, 2004) − донская пуголовка – – – +
59. B. stellаtus (Sauvage, 1874) – звёздчатая пуголовка + + + +
60. Knipowitschia caucasica (Berg, 1916) – бычок-бубырь – – – ?+
61. K. longecaudata (Kessler, 1877) − длиннохвостый бычок Книповича – – + +
62. Neogobius melanostomus (Pallas, 1814) – бычок- кругляк – + + +
63. N. fluviatilis (Pallas, 1814) – бычок-песочник + + + +
64. Babka gymnotrachelus (Kessler, 1857) − азово-черноморский бычок-
гонец

– – + +

65. Ponticola gorlap Iljin, 1949 − каспийский бычок-головач – – + (i) +
66. P. syrman (Nordmann, 1840) – бычок-ширман + – + –
67. Proterorhinus nasalis (De Filippi, 1863) – бычок-цуцик + + – +

Всего 50 53 51 58

Таксон
Годы

1951–19521 1960-е2 1990-е3 2010-е4

Таблица 1.  Продолжение
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C. tscharchalensis (Kottelat, Freyhof, 2007; Froese,
Pauly, 2019). Считается, что в Цимлянское водо-
хранилище тюлька проникла в 1959 г. из Волги
через Волго-Донской судоходный канал (Лапиц-
кий, 1970), но, возможно, её донские популяции
имеют аборигенное происхождение. В межень
выше х. Вертячий в верхнем участке водохрани-
лища она не отмечается. Весной в апреле−мае на-
блюдаются её нерестовые миграции по Дону до
границы с Воронежской областью.

Карповые (Cyprinidae). Донской обыкновен-
ный пескарь Gobio brevicirris в самом водохрани-
лище очень редок. Попадает в него из притоков.
Единично отмечается близ устьевых участков от-
дельных рек (Малая Голубая, Донская Царица,
Чир и др.). Белопёрый пескарь Romanogobio tanait-
icus является самым обычным видом в русловой
части верхнего участка водохранилища и смеж-
ного с ним участка Дона. Ниже отмечается значи-
тельно реже, как и другие реофильные виды (елец
Данилевского Leuciscus danilewskii, жерех Aspius
aspius, подуст Chondrostoma variabile, голавль Squa-
lius cephalus, белоглазка Ballerus sapa, донской ёрш
Gymnocephalus acerina). Некоторые исследователи
допускают в водоёме наличие обыкновенного
ельца L. leuciscus (Лапицкий, 1970; Лужняк, 2010).
В наших сборах он никогда не отмечался ни в во-
дохранилище, ни в вышерасположенном участке
Дона в границах Волгоградской и Воронежской
областей.

Золотой карась Carassius carassius и линь Tinca
tinca в водохранилище встречаются исключитель-
но редко. В основном в сильно заросших участках
пойменных озёр верхней части водоёма. Чаще они
отмечаются в бассейне рек, впадающих в водохра-
нилище.

Верховка Leucaspius delineatus широко распро-
странена в водохранилище. Держится, как прави-
ло, в мелководной прибрежной зоне в зарослях
макрофитов. Видимо, в силу проблем с иденти-
фикацией иногда выпадала из списка видов рыб
водоёма (Лапицкий, 1970; Бандура и др., 2000).

Быстрянка Alburnoides bipunctatus в водохрани-
лище указывалась только Доманевским (1964), что,
видимо, ошибочно. Важно отметить, что в Дон-
ском бассейне до середины прошлого века её при-
сутствие, если и отмечалось, то лишь единичными
экземплярами и только в Северском Донце и один
раз в Хопре (Шандиков, Гончаров, 2008; Гладких
и др., 2013а). На фоне фаунистических изысканий
последних десятилетий достоверность указания
этого вида для бассейна Дона (Завьялов и др., 2007;
Лужняк, 2010) без подтверждающих материалов
вызывает сомнение (Иванчев и др., 2013).

В ряде ранних работ (Сыроватская, 1953; Ла-
пицкий, 1970) и в отдельных более поздних (Во-
ловик, Чихачёв, 1998; Лужняк, 2010) для Цимлян-
ского водохранилища вместе с плотвой, одним из

самых массовых видов, указывалась и тарань. Сы-
роватская (1953), очевидно, плотвой называла туго-
рослую пойменную форму, а таранью − крупную
водохранилищную, осваиваемую промыслом, хотя
такое разделение и в первые годы существования
водохранилища некоторые исследователи ставили
под сомнение (Дрягин, Галкин, 1954). Согласно
современным данным по филогении рода Rutilus
(Levin et al., 2017), в бассейне Дона представлена
понто-каспийская клада, пригодным названием
для которой является Rutilus lacustris – серушка.
Тарань рассматривается как её полупроходная
форма (Дехта, 2014; Levin et al., 2017).

Амурский чебачок Pseudorasbora parva был
впервые обнаружен в 2002 г. в нижней части водо-
хранилища, куда он проник со смежного участка
Дона (Хоружая, Архипов, 2002). В последующие
годы он широко расселился по водоёму, где в на-
стоящее время встречается от плотины ГЭС до
устья р. Донская Царица. Кроме того, чебачок
был отмечен в прудах Цимлянского рыбоводного
завода в 2008 г., а также в притоках водохранилища
(р. Цимла выше х. Воробьёв в 2007 г. и в р. Курмояр-
ский Аксай до пос. Ленина в 2016 г.). Интересно,
что этот вид с конца 1990-х гг. стал встречаться и
в бассейне верхнего Дона (Сарычев, 2007), откуда
расселился вниз по течению. Позже он был выяв-
лен на участке реки между устьями рек Красивая
Меча и Воронеж (Гладких и др., 2013а; Иванчева
и др., 2014). Обследование Дона в границах Воро-
нежской области в 2016 и 2020 гг. выявило при-
сутствие чебачка ещё ниже по течению − в районе
г. Лиски, а также в озёрах Стародонье (Острогож-
ский район) и Кошарка (Лискинский район) (на-
ши данные).

Особую группу в водохранилище составляют
сравнительно малочисленные проходные формы
шемаи Alburnus leobergi, рыбца Vimba vimba и вы-
резуба Rutilus frisii. Единично отмечавшиеся в во-
доёме в первые годы его существования они по-
степенно сформировали в нём самовоспроизво-
дящиеся популяции. На нерест шемая и рыбец
поднимаются в донские притоки, включая водо-
токи бассейна водохранилища − Чир и Иловлю.
Ближайшей нерестовой рекой вырезуба является
Медведица (Красная книга …, 2017).

Вьюновые (Cobitidae). Вьюн Misgurnus fossilis −
широко распространённый, но крайне редко
встречаемый вид из-за малодоступности для обло-
ва применяемыми орудиями лова предпочитаемых
им биотопов. Характерен для пойменных водоё-
мов, зачастую сильно заросших макрофитами. От-
мечался в бассейне рек Есауловский Аксай и Илов-
ля, в Волго-Донском судоходном канале, займищ-
ных озёрах верхнего участка водохранилища у
г. Калач-на-Дону и х. Рюмино-Красноярский.

Балтийская щиповка Sabanejewia baltica пред-
почитает проточные биотопы с твёрдым грунтом;



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 1  2021

ИХТИОФАУНА ЦИМЛЯНСКОГО ВОДОХРАНИЛИЩА 41

отмечается только в верхнем участке водохрани-
лища, а также в его притоках Чир и Иловля. Из
щиповок рода Cobitis в ранних работах для бассей-
на Дона в соответствии с принятой Бергом (1949)
системой упоминался лишь один вид – обыкно-
венная щиповка C. taenia (Троицкий, Цунникова,
1988; Сарычев, 2007). Согласно современной таксо-
номии, здесь обитают азовская C. tanaitica и сибир-
ская C. melanoleuca щиповки (Васильева, Лужняк,
2013); встречаются в бассейне Дона и полиплоид-
ные щиповки, визуально сходные с обыкновенной
щиповкой, от которой они дифференцируются
лишь на основе генетических данных (Васильева,
Васильев, 1998). Присутствие полиплоидных осо-
бей в Цимлянском водохранилище пока не под-
тверждено.

Усатые гольцы (Nemacheilidae). Усатого гольца
Barbatula barbatula в составе ихтиофауны водохра-
нилища указывал только Доманевский (1964). Ха-
рактерные для этого относительно холодолюбиво-
го вида рыб небольшие речки с постоянным тече-
нием и родниковой подпиткой в бассейне этого
водоёма отсутствуют. Ближайшие известные к не-
му водотоки, где усатый голец встречается в насто-
ящее время (реки Арчеда и Берёзовая − бассейн
р. Медведица, Растеряевка и Кумылга − притоки
р. Хопёр), значительно удалены от водохранилища.

Налимовые (Lotidae). Налим Lota lota в водо-
хранилище редок. Изредка отмечается в его вер-
ховье, куда попадает со смежного участка Дона.
Численность в последние годы снижается. Если в
2005 г. только в апреле в неводных уловах ниже
станицы Голубинская было отмечено ~ 100 экз.,
то в 2010-х гг. при сопоставимой частоте ловов не-
водом – единичные особи за год.

Колюшковые (Gasterosteidae). Малая южная ко-
люшка Pungitius platygaster в бассейне водохранили-
ща обнаружена только в реках Аксай Курмоярский
и Солоная (Красная книга …, 2017). Эти находки
маркируют верхнюю границу распространения ви-
да в Донском бассейне. Трёхиглая колюшка Gaster-
osteus aculeatus указывалась для водоёма только в
первые годы его существования.

Игловые (Syngnathidae). Рыба-игла Syngnathus
abaster в водохранилище – абориген. На момент
зарегулирования Дона и в первый год существова-
ния водоёма широко в нём отмечалась. В настоя-
щее время в водохранилище многочисленна и
встречается выше по р. Дон до устья р. Медведица.

Головешковые (Odontobutidae). Ротан-голо-
вешка Perccottus glenii впервые был пойман в водо-
хранилище на верхнем участке у г. Калач-на-До-
ну в 2013 г. (Вехов и др., 2014). До этого в последние
десятилетия он регулярно отмечался в вышераспо-
ложенных левобережных озёрах Дона, куда, оче-
видно, попал из Хопра: в его низовьях ротан встре-
чался уже в конце 1990-х гг. (наши данные). Первые
же его находки в этой реке были сделаны чуть рань-

ше, выше по течению в Воронежской области (Да-
выденко, 1995). Таким образом, 300-километровый
участок реки между устьем Хопра и г. Калач-на-До-
ну ротан преодолел за 10−15 лет. Впервые же в Дон-
ском бассейне этот вид был отмечен в 1980-е гг. в
Липецкой области (Сарычев, 2007). В результате
постепенного расселения вниз по Дону в последние
годы встречался до с. Гремячье Воронежской обла-
сти (Гладких и др., 2013а). В 2020 г. отмечен ещё юж-
нее − в оз. Стародонье Острогожского района (на-
ши данные).

Бычковые (Gobiidae). В первые годы существо-
вания Цимлянского водохранилища в нём были
отмечены только кругляк Neogobius melanostomus,
песочник N. fluviatilis, цуцик Proterorhinus nasalis и
звёздчатая пуголовка Benthophilus stellаtus. Поми-
мо последнего вида, описанного в XIX в. из Дона
у Воронежа, позднее из низовьев реки и Цимлян-
ского водохранилища был описан ещё один вид
B. durrelli, которого ряд авторов включают в сино-
нимию B. stellatus (Васильева, Лужняк, 2013). В
1969−1971 гг. по результатам учёта молоди рыб,
попадающей в оросительную систему, водозабор
которой расположен в левобережье на расстоя-
нии ~ 70 км от плотины, были выявлены в массо-
вом количестве ещё три вида бычков − головач
Ponticola gorlap, гонец Babka gymnotrachelus и бы-
чок Книповича Knipowitschia longecaudata (Вер-
зин, Гламазда, 1975). Первый вид, как было позже
выяснено, оказался вселенцем, попавшим в водо-
хранилище из Волги через Волго-Донской канал
(Болдырев, 2002). Другие же два, по нашему мне-
нию, в силу малочисленности на этом участке ре-
ки перед зарегулированием и на начальном этапе
существования водохранилища, по-видимому,
оказались не замеченными. Эти мелкие виды в
условиях речного режима отсутствуют на русло-
вых участках, заселяя относительно глубоковод-
ные, имеющие постоянное сообщение с рекой
пойменные озёра и крупные затоны. В этом слу-
чае для гонца определяющим является наличие
илистых грунтов с примесью ракушечника, а для
бычка Книповича − отсутствие течения. Оба вида
ещё до зарегулирования Дона довольно высоко
отмечались в реке. Гонец указывался для его при-
токов − Аксая и Северского Донца. Последний
впадает в Дон на расстоянии 218 км от устья и ме-
нее 100 км от плотины. Бычок Книповича встре-
чался в бассейне Западного Маныча, а по Дону −
до станицы Кочетовская (179 км от устья) (Троиц-
кий, 1961; Шандиков, Гончаров, 2008). В пользу
изначального присутствия в водохранилище гон-
ца и бычка Книповича может свидетельствовать
указание на сомнительно высокую долю песоч-
ника в питании хищных видов рыб в водоёме в
1960-е гг. (Тюняков, 1967; Дронов, 1974). Вероят-
но, она завышалась как раз за счёт неидентифи-
цируемых гонца и бычка Книповича. Последние
в большей степени, чем песочник, осваивают от-



42

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 1  2021

БОЛДЫРЕВ и др.

крытую глубоководную часть водохранилища, где
располагаются основные места нагула бёрша
Sander volgensis и сома Silurus glanis. Это обусловли-
вает более высокую составляющую именно этих ви-
дов бычков в их питании (Болдырев, 2007).

Представители бычковых широко расселены
по водохранилищу. Песочник и кругляк предпо-
читают плотные грунты и чаще встречаются в
прибрежье. Гонец и пуголовка заселяют преиму-
щественно заиленные участки в открытой части
водоёма. Типичными биотопами цуцика являют-
ся заросшие мягкими макрофитами и нитчатыми
водорослями заливы и пойменные озёра. Головач
встречается на разных грунтах. Если песочник и
цуцик отмечаются в верхнем Дону до Тульской об-
ласти (Иванчев и др., 2013), то головач, гонец и пу-
головка в настоящее время выше водохранилища
неизвестны. Кругляк, как выяснилось в последние
годы, встречается в Дону до деревни. Кривоборье
Воронежской области (Гладких и др., 2013б).

Пелагический бычок Книповича в водохрани-
лище обычен как в прибрежных мелководьях, так
и в открытой акватории нижних плёсов. На верх-
нем участке (уже в районе г. Калач-на-Дону) ре-
док и только в отдельные годы единично отмеча-
ется выше по течению до хутора Рюмино-Крас-
ноярский в крупных пойменных озёрах. Имеются
требующие подтверждения указания на присут-
ствие в водоёме бычка-бубыря K. caucasica, мор-
фологически схожего с бычком Книповича
(Kottelat, Freyhof, 2007; Дирипаско и др., 2011).

Бычок-ширман Ponticola syrman в Азово-Чер-
номорском бассейне обычен для низовьев рек. В
Дону его распространение ограничено нижним

70-километровым участком; указания на присут-
ствие в водохранилище и выше (Бандура и др.,
2000; Иванчев и др., 2013), видимо, ошибочны.

Работа рыбоподъёмника. В 1953−1955 гг. был
запущен в эксплуатацию расположенный в теле
гидроузла рыбоподъёмник. Для чехони Pelecus
cultratus, синца Ballerus ballerus, бёрша, сазана Cy-
prinus carpio и сома объёмы пересадок (табл. 2) от-
ражают динамику промысловых уловов этих ви-
дов в Цимлянском водохранилище, период роста
которых сменился постепенным спадом. У про-
ходных шемаи, рыбца и вырезуба пик пересадок
пришёлся на 1980−1990-е гг., когда в водохрани-
лище уже были сформированы их самовоспроиз-
водящиеся популяции. Пересадки и уловы плот-
вы, наоборот, имеют тенденцию нарастания. Это
можно объяснить тем, что численность отдельных
видов на относительно изолированном участке
нижнего Дона (между плотинами Цимлянской
ГЭС и Николаевским гидроузлом) во многом
определяется их скатом из водохранилища. За пе-
риод работы рыбоподъёмника из нижнего в верх-
ний бьеф плотины пропущено только производи-
телей 19.3 млн экз., почти 2/3 которых составляют
чехонь, лещ Abramis brama и сельдь.

Объекты аквакультуры. Цимлянское водохра-
нилище активно используется для пастбищного
рыбоводства. За период существования водоёма в
него выпущено 1.46 млрд экз. искусственно полу-
ченной молоди 12 видов, включая аборигенных
(табл. 3). Почти 3/4 из них приходится на толсто-
лобиков − белого Hypophthalmichthys molitrix и
пёстрого H. nobilis. Доля первого из этих видов
значительно выше. Его первая партия была выпу-

Таблица 2. Динамика пересадок производителей некоторых видов рыб рыбоподъёмником Цимлянского гидро-
узла, экз/шлюзование

Вид
Годы

1955−1964 1965−1974 1975−1984 1985−1994 1995−2004 2005−2014

Проходная сельдь 3.4 1.8 0.5 31.8 227.1 2167.6
Лещ 418.1 152.9 8.5 14.9 22.4 3.9
Чехонь 510.9 100.4 42.3 15.3 14.4 2.4
Плотва 12.1 5.3 6.5 16.2 233.7 32.1
Густера 6.9 95.1 20.8 9.7 70.9 6.9
Карась серебряный 0.6 70.5 17.5 6.2
Синец 38.6 51.2 7.0 8.2 0.4
Бёрш 38.4 63.9 1.8 4.5 0.1
Судак 24.2 15.8 9.0 9.4 13.6 6.0
Шемая 0.002 0.6 2.0 11.5 11.5 5.7
Рыбец 0.3 0.1 0.7 1.5 1.6 1.4
Сазан 9.7 0.1 0.1 0.1 0.1 0.03
Сом 2.8 2.8 0.8 0.3 0.2 0.02
Вырезуб 0.003 0.2 0.1 0.003
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щена в водохранилище в 1963 г. На втором и тре-
тьем местах по объёмам вселения находятся сазан
и белый амур Ctenopharyngodon idella. Последний
вид, после небольших пробных партий в 1963,
1991−1992 гг., с 1998 г. стали выпускать ежегодно.

Ещё одним объектом аквакультуры является
чёрный амур Mylopharyngodon piceus. В период
1974−1988 гг. в водоём было выпущено 2.9 млн экз.
его молоди. Позже эти работы были свёрнуты.
Отдельные особи чёрного амура отмечаются в во-
дохранилище до настоящего времени. В верхнем
участке водоёма с 2011 по 2016 гг. были зареги-
стрированы поимки пяти крупных экземпляров
массой 36–50 кг. Самой большой из них была
22-летняя особь длиной 135 см, выловленная в
2012 г. По-видимому, это и есть те рыбы, которые
были выпущены молодью в конце 1980-х гг. Ин-
тересно, что в июне 2016 г. на этом же участке был
пойман чёрный амур массой всего 8 кг. Эта особь
могла попасть в Дон из какого-либо рыбоводного
хозяйства. В последние десятилетия налажен в
небольших объёмах выпуск молоди таких мало-
численных видов, как вырезуб, шемая и стерлядь
(табл. 3).

Ещё несколько видов рыб в связи с их единич-
ной встречаемостью и отсутствием в силу биоло-
гических особенностей перспектив к натурализа-
ции не включены в итоговый список видов водо-
ёма. Отдельные особи веслоноса Polyodon spathula
массой 0.3 (2015 г.) и 7 кг (2018 г.), отмеченные в
верхнем участке водохранилища, могли попасть в
него из любого прудового хозяйства.

Сходное происхождение, видимо, имеют не-
сколько особей африканского сома Clarias gariepi-
nus массой 0.9−4.0 кг, пойманные летом 2019 г. в
районе г. Калач-на-Дону, и 1 экз. пангасиуса Pan-
gasianodon hypophthalmus массой 0.5 кг, выловлен-
ный в том же году близ станицы Хорошёвская.
Представителей харациновых (Characidae), оче-
видно, периодически выпускают аквариумисты,
а азовская глосса Platichthys flesus, как и китай-
ский мохнаторукий краб Eriocheir sinensis, случай-
но заносятся кораблями, поднимающимися из
Азовского моря (Хоружая, Архипов, 2002). Слу-
чаи поимок в Цимлянском водохранилище пи-
ленгаса Planiliza haematocheila, указывавшегося
для этого водоёма в конце 1990-х гг. (Воловик,
Чихачёв, 1998), нам не известны. К объектам не-
удавшейся акклиматизации также относятся:
каспийская минога Caspiomyzon wagneri, выпу-
щенная в количестве 51.1 тыс. экз. в Дон у г. Кала-
ча-на-Дону в 1931–1933 гг. ещё до зарегулирова-
ния его Цимлянской плотиной; рипус Coregonus
albula, 2.3 млн личинок которого были выпущены в
водохранилище в 1953 г. (Дрягин и др., 1954); три
вида североамериканских буффало − большеротый
Ictiobus cyprinellus, малоротый I. bubalus и чёрный I.
niger (Бандура и др., 2000). Молодь буффало в не-
больших объёмах выпускал в водоём Цимлянский
рыбоводный завод в 1983 г. (1.2 млн экз. массой 14 г)
и в 1985 г. (1.9 млн экз. массой 10.8 г). Натурали-
зации не произошло, и уже во второй половине
1980-х гг. случаи их поимки были большой редко-
стью.

Таблица 3. Объёмы выпуска объектов аквакультуры в Цимлянское водохранилище и р. Дон в границах Волго-
градской области (за исключением водоёмов Волго-Донского канала), млн экз.

Вид Возраст, 
лет

Годы
Всего

1953−1959 1960−1969 1970−1979 1980−1989 1990−1999 2000−2009 2010−2019

Белый амур 0+ 0.0002 5.6 52.4 35.2 93.2

Чёрный амур 0+ 1.3 1.6 2.9

Белый и пёстрый 
толстолобики

0+ 14.8 168.9 252.8 230.2 240.7 102.0 1009.4

1+ 0.001 0.7 1.7 21.0 23.4

Сазан 0+ 1.4 114.6 91.9 47.1 1.5 32.5 37.9 326.9

1+ 6.0 6.0

Вырезуб 0+ 0.2 1.3 1.5

Шемая 0+ 0.4 0.4

Стерлядь 0+ 0.2 0.2

Всего 1.4 129.4 262.8 303.2 264.3 325.8 177.0 1463.9
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Перкофовая рыба Chrionema furunoi, ранее известная из вод Южной Японии и Северо-Восточного
Тайваня, впервые обнаружена в Южно-Китайском море у берегов Вьетнама. Редкий вид парапер-
ковых рыб, Parapercis compressa, ранее известный только по голотипу от о. Сумбава (Малые Зондские о-ва),
найден в Южно-Китайском море между о. Калимантан и полуостровом Малакка. Приведены де-
тальные морфологические описания и иллюстрации новых экземпляров. Составлена таблица для
определения видов рода Chrionema.

Ключевые слова: Percomorpha, Trachinoidei, Chrionema furunoi, Parapercis compressa, морфология, но-
вые находки, тропическая Западная Пацифика.
DOI: 10.31857/S004287522101015X

Настоящее сообщение посвящено новым на-
хождениям двух редких видов трахиноидных
рыб из семейств Percophidae и Pinguipedidae в За-
падной тропической Пацифике. Chrionema fu-
runoi (Percophidae) до сих пор считался эндеми-
ком вод Южной Японии и прилежащего северо-
восточного побережья Тайваня (Nakabo, 2002;
https://www.tbn.org.tw. Version 05/2020), тогда
как Parapercis compressa (Pinguipedidae) был изве-
стен только по голотипу, пойманному в водах
Индонезии (Randall, 2008). Новые находки этих
видов позволяют не только существенно расши-
рить представления об ареалах этих видов, но и
уточнить пределы их морфологической изменчи-
вости, что особенно актуально для P. compressa,
описанного по единственному экземпляру.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследованный материал хранится в коллек-

ции Института океанологии РАН, Москва (ИО
РАН). Методика изучения и терминология соот-
ветствуют общепринятым для группы (Cantwell,
1964; Iwamoto, Staiger, 1976; Randall, 2008). По-
следний, разделённый до основания луч считался
как 1½. Маленькие чешуи в основании вертикаль-
ных плавников считались как 0.5. Подсчёт пре-
дорсальных чешуй начинался от заднего края че-
репа, в счёт включена последняя раздвоенная че-

шуйка перед основанием первого луча ID. Счётные
признаки, различающиеся на разных сторонах тела
одной и той же рыбы, разделены знаком “/”. В тек-
сте использованы следующие сокращения: ID, IID,
A, P, V, C – соответственно первый и второй спин-
ные, анальный, грудные, брюшные и хвостовой
плавники; LL, LL-D, LL-A, preD, crcp – соответ-
ственно число чешуй в боковой линии, между бо-
ковой линией и началом IID и А, предорсальных
чешуй и чешуй вокруг хвостового стебля; sp. br,
pbr – соответственно число жаберных тычинок в
наружном ряду на первой жаберной дуге и ле-
пестков ложножабры; SL – стандартная длина; lc,
wc – соответственно длина и максимальная высо-
та головы; H, h – соответственно наибольшая и
наименьшая высота тела; w – ширина тела на
уровне оснований Р; lcp – длина хвостового стеб-
ля; aID, aIID, aV, aA, iD – соответственно первая
и вторая предорсальная, превентральная, преа-
нальная и интердорсальная длина; lP, lV, lC – со-
ответственно длина Р, V и С; hID, hIID, hA – соот-
ветственно длина наибольшего колючего и ветви-
стого луча D и наибольшего ветвистого луча А;
lID, lIID, lA – соответственно длина основания
колючего и мягкого D и А; ao – длина рыла; oo –
горизонтальный диаметр глаза; io – ширина ме-
жглазничного промежутка; lmx – длина верхней
челюсти; НИС, НПС – соответственно научно-
исследовательское и научно-промысловое судна;

УДК 597.5
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ст. – океанографическая станция; BSKU – биоло-
гический факультет Университета Коти (Япония).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Chrionema furunoi Okamura et Yamachi, 1982

(рис. 1, 2)
М а т е р и а л. ИО РАН № 3621, 1 экз. SL 152 мм

(рис. 1), ~ 10°–15° с.ш. ~ 110° в.д., НПС “Одис-
сей”, рейс 1/84, трал № 70.

О п и с а н и е. ID VI, IID 17, A 25, P 21, V I + 5; LL
69, LL-D 6.5, LL-A 6.0, preD 15, crcp 16; sp. br 4 + 16,
pbr 15.

Тело дорсовентрально уплощённое, голова
большая, 2.9 раза в SL; максимальная высота тела,
приходящаяся на затылок, 8 раз содержится в SL.
Рыло в 1.15 раза превышает диаметр глаза; ме-
жглазничный промежуток очень узкий (6.5 раза в
диаметре глаза), мостовидный. Ноздри поровид-
ные. Нижняя челюсть выступает вперёд, верхняя

Рис. 1. Chrionema furunoi ИО РАН № 3621, SL 152 мм, общий вид: а – сбоку, б – сверху.

(а)

(б)

Рис. 2. Chrionema furunoi ИО РАН № 3621, детали строения: а – пластинка maxillare, щека и praeoperculum; б – озубле-
ние крыши рта, в – область верхнего края жаберного отверстия. mf – кожный вырост maxillare, LLc – килеватые пе-
редние чешуи LL, ops – оперкулярные шипы, pl – нёбная лента зубов, ptt – посттемпоральные шипы, s – симфизная
площадка зубов на praemaxillare; vm, vl – соответственно медиальная и латеральная группы зубов vomer. Масштаб (ли-
нейка общая): 5 мм.

mf

vm

vl

pl

ptt

LLcLLcLLc

opsopsops

s

(a)(a)(a) (б)(б)(б) (в)(в)(в)



48

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 1  2021

ПРОКОФЬЕВ

оканчивается посередине промежутка между пе-
редним краем зрачка и серединой глаза. Верхне-
задний угол пластинки maxillare с очень короткой
кожной мочкой (рис. 2а). На симфизе praemaxil-
laria широкая площадка прижатых назад игловид-
ных зубов, назад переходящая в полоску мелких
щетинковидных зубов, самые внутренние из ко-
торых немного крупнее более наружных (рис. 2б).
На симфизе dentalia два ряда игловидных зубов,
далее назад переходящих в полоску мелких ще-
тинковидных зубов, в самом внутреннем ряду за-
мещающихся на заметно более длинные, игло-
видные. Озубление симфиза dentalia и наружные
зубные ряды praemaxillaria на большей части их
длины видны при закрытом рте. На сошнике и
нёбных костях полоски мелких игловидных зу-
бов, заметно увеличенных в размере в самом
внутреннем ряду. Боковые крылья головки сош-
ника, несущие зубные скопления, заметно высту-
пают в ротовую полость, в промежутке между ни-
ми на вершине головки сошника имеется ряд из
трёх игловидных зубов, соединяющих правое и
левое зубные скопления (рис. 2б). Praeoperculum
с 3/4 шипиками в угловой части (рис. 2а). Opercu-
lum с двумя сильными расходящимися шипами
(верхний почти в полтора раза длиннее) (рис. 2в).
Верхний край suboperculum оканчивается шипом.
Задний край posttemporate с двумя небольшими
шипами (рис. 2в). Первые две−три чешуи LL с
резким срединным килем, но без шипа (рис. 2в).

Спинные плавники далеко разобщены, вели-
чина интердорсального промежутка равна длине
основания ID, прижатые назад колючки ID дале-
ко не достигают начала IID. Концы части колю-
чих и ветвистых лучей ID и IID обломаны, из-за
чего с уверенностью установить длину наиболь-
ших из них невозможно. Конец прижатого к телу
Р достигает вертикали основания второго луча А.
Длина V составляет около двух третей длины вен-
троанального промежутка; наибольший луч этого
плавника – третий. С усечённый. Анус располо-
жен вблизи начала А. Чешуя на туловище почти
полностью облетела, но хорошо сохранилась на
голове. На верхней поверхности головы чешуя
циклоидная, вперёд заходит за линию, соединяю-
щую передние края глаз, но не доходит до вершин
восходящих отростков praemaxillaria, не перехо-
дит на боковые стороны рыла, так что бóльшая
часть его поверхности голая. Щека от вертикали
переднего края зрачка и жаберная крышка пол-
ностью покрыты чешуей; чешуя ктеноидная, со-
хранилась только в передней половине щеки
(рис. 2а). На вентральной поверхности головы че-
шуйный покров полностью отсутствует. На ист-
мусе чешуя редуцирована в размерах, вросла в ко-
жу, между основаниями V и на основании Р хоро-
шо развита. Отдельные сохранившиеся чешуи LL
ктеноидные (рис. 2в), кроме них отдельные цик-

лоидные чешуйки сохранились у основания А. LL
образует плавный изгиб на уровне конца Р.

И з м е р е н и я, в % SL: lc 34.2, wc 17.1, H 12.5, h
4.6, lcp 7.2, aID 36.2, aIID 51.3, aV 23.7, aA 49.3, iD
10.9, lP 16.5, lV 14.5, lC 15.1, hA 6.6, lID 10.9, ao 9.9,
oo 8.6, io 1.3, lmx 13.8.

О к р а с к а. Общий фон окраски фиксирован-
ного экземпляра светлый, желтоватый, чисто-бе-
лый на груди и брюхе; края чешуйных карманов
тёмные, намного более интенсивно окрашенные
посередине боков, где эта пигментация образует
узкие косые тёмные линии, перемежающиеся с
плохо отграниченными тёмными пятнами непра-
вильной формы (числом до восьми). На боках го-
ловы нечёткие поперечные и диагональные тём-
ные полоски; вершина рыла, крыша черепа за гла-
зами и нижняя губа темнее фона остающейся
части головы. Ротовая полость, включая зубные
ленты челюстей, целиком светлая (рис. 2б). Пере-
понка между лучами ID, IID и А сохранилась пло-
хо, но по меньшей мере была пигментирована
между первой и второй колючками ID. IID, по-ви-
димому, с продольными рядами пятнышек. Конец
С затемнён. Р с пятью широкими поперечными
тёмными полосами. V и А не пигментированы.

З а м е ч а н и я. Изученный экземпляр не имеет
значимых отличий от рыб из вод Японии (Okamu-
ra, Yamachi, 1982; Masuda et al., 1985; Nakabo, 2002).
Для вьетнамского экземпляра характерны несколь-
ко более длинные Р по сравнению с популяция-
ми из более северных акваторий (как у голоти-
па, происходящего из зал. Тоса, так и у экзем-
пляра из вод Тайваня, изображенного на веб-
ресурсе Taiwan Biodiversity Network: https://
www.tbn.org.tw. Version 05/2020, их концы не за-
ходят за вертикаль начала А). Также впервые для
рода Chrionema Gilbert, 1905 отмечается наличие
кожной мочки на пластинке maxillare, хотя бы и
крошечной (рис. 2а). Характерными признаками
C. furunoi являются наличие поперечных полос на
Р и сочетание на боках тела узких косых тёмных
линий и пятен. По окраске вьетнамский экзем-
пляр хорошо соответствует голотипу этого вида
(BSKU № 12430), изученному мною по фотогра-
фии. Виды рода Chrionema могут быть разделены
на две группы по степени очешуенности головы,
числу лучей А и числу sp. br. К группе видов, име-
ющих развитый чешуйный покров головы, малое
число лучей А (18) и большое число sp. br (25–30),
принадлежат C. squamentum (Ginsburg, 1955),
C. squamiceps Gilbert, 1905 и C. pallidum Parin, 1990
c разобщёнными локальными ареалами (Кариб-
ское море, Гавайские о-ва, хребет Сала-и-Гомес).
Возможные пути образования таких ареалов рас-
сматривались ранее (Прокофьев, 2019). Другую
группу представляют виды (C. furunoi, C. chlorotae-
nia McKay, 1971 и C. chryseres Gilbert, 1905) с ча-
стично перекрывающимися ареалами в Индо-Па-



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 1  2021

О НАХОЖДЕНИИ ДВУХ РЕДКИХ ВИДОВ ТРАХИНОИДНЫХ РЫБ 49

цифике, характеризующиеся почти голым рылом и
полностью бесчешуйной нижней поверхностью го-
ловы, бóльшим числом А, но меньшим – sp. br (со-
ответственно 23–28 и 20–24). Вероятно, эти груп-
пы являются естественными, и все виды второй
группы представлены в Западной Пацифике. По
сравнению с другими западнотихоокеанскими
видами, у C. furunoi меньше чешуй в LL (67–78
против 78–89) и больше лучей в А (25–28 против
23–26, как правило, 24 или 25) (Iwamoto, Staiger,
1976; Okamura, Yamachi, 1982; Nakabo, 2002). По
особенностям пигментации рта C. furunoi соот-
ветствует C. chryseres, а по степени развития че-
шуи на верху головы занимает промежуточное
положение между этим видом и C. chlorotaenia
(см. ниже определительную таблицу).

До сих пор вид был известен только от берегов
Южной Японии (к югу от Кумано Нада): как в ти-
хоокеанских водах, так и в водах Восточно-Ки-
тайского моря, − и с хребта Кюсю-Палау (Okamu-
ra, Yamachi, 1982; Masuda et al., 1985; Shinohara et al.,
2001; Nakabo, 2002), а также от северо-восточного
побережья о. Тайвань (Восточно-Китайское мо-
ре) (https://www.tbn.org.tw. Version 05/2020). Для
Вьетнама и Южно-Китайского моря в целом он
указывается впервые. Ранее уже отмечалось, что
ряд видов, считавшихся ранее эндемичными или
субэндемичными (южнояпонскими) для района
залива Тоса и хребта Кюсю-Палау, оказались
представленными в водах присвалового участка
прибрежья Центрального и Южного Вьетнама к
югу от 10° с.ш. (Prokofiev, 2014).

Со времени последней ревизии рода Chrionema
(Iwamoto, Staiger, 1976) прошло более 40 лет, за
которые были добавлены два новых вида и отме-
чены (Парин, 1990) некоторые сложности с раз-
граничением видов C. chlorotaenia и C. chryseres.
Поэтому я считаю целесообразным предложить
новую таблицу для определения видов рода Chrione-
ma, составленную на основании непосредственного
изучения экземпляров видов C. chlorotaenia, C. chry-
seres и C. pallidum из коллекции ИО РАН и ряда ли-
тературных источников (Iwamoto, Staiger, 1976;
Okamura, Yamachi, 1982; Щербачев и др., 1986;
Парин, 1990; Bañón et al., 2001; Nakabo, 2002).

1(2) LL 50–58; Западная Атлантика (Карибское
море и Флоридский пролив) ...........C. squamentum

2(1) LL > 60; Индо-Пацифика на восток до
хребта Сала-и-Гомес и Юго-Восточная Атлан-
тика ……………....................................................... 3

3(4) LL 60–78 .………………………………...............5
4(3) LL 78–89 [большая часть рыла и вся ниж-

няя поверхность головы не покрыты чешуей;
A 23–26; sp. br 21–24] ..…………………………............ 9

5(6) Бóльшая часть рыла и вся нижняя поверх-
ность головы не покрыты чешуей; A 25–28; sp. br.
20; грудной плавник с поперечными тёмными по-
лосами, на боках тела тёмные пятна и узкие косые

полосы; воды Южной Японии, Тайваня и Вьет-
нама ……………….…………………………........ C. furunoi

6(5) Голова почти полностью покрыта чешуёй
(её нет только на губах, подбородке, жаберной пе-
репонке и на узкой полосе перед глазом); A 18; sp.
br 25–30; грудной плавник без поперечных полос;
на боках только округлые или неправильной фор-
мы пятна, иногда (C. pallidum) плохо выраженные
……………………………………….................................. 7

7(8) Во втором спинном плавнике 14–15 (обычно
15) лучей; хребет Сала-и-Гомес …………C. pallidum

8(7) Во втором спинном плавнике 16 лучей; Га-
вайские о-ва …………….…................... C. squamiceps

9(10) Зубные полосы на praemaxillare и верхняя
губа с интенсивно-чёрной пигментацией; чешуя
на дорсальной поверхности головы вперёд не за-
ходит за линию, соединяющую передний край
глаз; Индо-Вест-Пацифика на восток до Японии
и Австралии, Юго-Восточная Атлантика (банка
Вальдивия) ……………………………….. C. chlorotaenia

10(9) Зубные полосы на praemaxillare не пигмен-
тированы, верхняя губа лишь немного затемнена;
чешуя на дорсальной поверхности головы вперёд
почти достигает задних ноздрей; Тихий океан от
Южной Японии и Тайваня до Гавайских о-вов и
хребта Сала-и-Гомес ……………………… C. chryseres

Parapercis compressa Randall, 2008
(рис. 3)

М а т е р и а л. ИО РАН № 3622, 1 экз. SL 90 мм,
01° с.ш. 107° в. д., НИС “Витязь”, рейс 57, ст. 7248,
проба 105, трал Сигсби, глубина ~60 м, время тра-
ления 21.30–21.50, 6.03.1975 г.

О п и с а н и е. ID V, IID 21½, A 18½, P 17, V I + 5;
LL 55, LL-D 4, LL-A 12, preD 8, crcp 23; sp. br 3 + 10,
pbr 16.

Тело заметно сжато с боков на всем протяже-
нии, его ширина на уровне оснований Р в 1.3 раза
меньше наибольшей высоты; голова 3.75 раза в
SL, слабо уплощённая, её максимальная ширина
в 1.6 раза меньше длины и в 1.1 раза меньше наи-
большей высоты. Длина рыла равняется диаметру
глаза, 3.7 раза в длине головы. Передняя ноздря с
коротким треугольным клапаном, задняя откры-
вается простой порой. Нижняя челюсть слабо вы-
ступает вперёд, верхняя оканчивается на вертика-
ли переднего края зрачка. На симфизе praemaxil-
laria с каждой стороны по одному загнутому
клыковидному зубу, за которым следует ряд ко-
нических зубов, более крупных в задней полови-
не ряда. На симфизе dentalia между двумя силь-
ными загнутыми клыковидными зубами (более
крупными, чем на praemaxillaria) расположено
четыре зуба, позади клыка зубы сидят в один ряд,
в задней части ряда они заметно крупнее. На сош-
нике поперечный ряд из восьми сильных кониче-
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ских зубов; нет зубов на нёбных костях. Praeoper-
culum несёт около 18 коротких притуплённых ши-
пиков по свободному краю, лучше выраженных
над перегибом кости; suboperculum с 8−10 слабо
выраженными шипиками, большей частью не
выступающими за задний край кости; свободный
край interoperculum гладкий. Operculum с одним
плоским шипом, не достигающим конца оперку-
лярной лопасти на 1.5 своей длины. Оперкуляр-
ная лопасть хорошо выражена, треугольная, уз-
кая. Сеть вторичных пор на голове слабо развита;
в супраорбитальном канале пять простых пор;
имеется корональная пора. Инфраорбитальный
сенсорный канал с короткими простыми вен-
тральными ответвлениями в передней половине
lacrimale (широкие) и в заглазничной части (уз-
кие); темпоральный канал открывается серией
немногочисленных вторичных пор, супратемпо-
ральная комиссура с единственным срединным
передним ответвлением и множественными про-
стыми задними ветвями. Нижнечелюстные поры
простые, по четыре с каждой стороны, подборо-
дочные поры широко расставлены и соединены
низким поперечным кожным гребешком. Четыре
нижние преоперкулярные поры простые, две
верхние открываются серией вторичных пор на
коротких задних ответвлениях. На щеке шесть
рядов чешуй.

ID и IID соединены, перепонка между послед-
ним колючим и первым ветвистым лучом с неглу-
бокой выемкой, верхний край перепонки распо-
ложен на уровне первой трети длины первого
мягкого луча. Наибольший колючий луч ID – чет-
вёртый. Концы прижатых назад Р едва не дости-
гают концов V, конец прижатого к брюху V достига-
ет промежутка между третьим и четвёртым лучами
А. Наибольший луч V – четвёртый. C усечённый, его

верхняя лопасть совершенно не выражена. Анус
расположен у начала А. Чешуя повсеместно ктено-
идная, включая область щеки, жаберную крышку,
истмус, основание Р и предорсальный участок те-
ла; ктении очень мелкие.

И з м е р е н и я, в % SL: lc 26.7, wc 16.7, H 18.9, h
8.9, w 14.4, lcp 12.2, aID 26.7, aIID 35.6, aV 25.6, aA
44.4, lP 18.9, lV 22.2, lC 16.7, hID 6.7, hIID 13.3, hA
12.2, ao 7.2, oo 7.2, io 3.1, lmx 10.6.

О к р а с к а. Экземпляр полностью депигмен-
тирован, лишь на С прослеживается серия попе-
речных тёмных полос, нижняя половина С выгля-
дит темнее верхней (за счёт меланофорного кра-
па, различимого только при большом
увеличении).

З а м е ч а н и я. Изученный экземпляр хорошо
соответствует признакам голотипа этого вида (Ran-
dall, 2008), за исключением полного отсутствия у
него верхней лопасти С, хорошо развитой у голоти-
па и единственного ранее известного экземпляра
этого вида. Это отличие нельзя объяснить онтоге-
нетической изменчивостью, поскольку изученный
экземпляр и голотип имеют близкие размеры (SL
соответственно 90 и 87 мм), однако оно вряд ли
имеет существенное значение. К сожалению, осо-
бенности пигментации не могут быть сравнены
из-за её практически полной утраты у описывае-
мого экземпляра. P. compressa принадлежит к ком-
плексу видов “P. somaliensis”, характеризующему-
ся большим разнообразием в Индо-Вест-Паци-
фике (Randall, 2008; Прокофьев, 2010), но хорошо
отличается от всех видов сильно сжатым с боков
телом (ширина в 1.3 раза меньше высоты против
1.1 раза) и полным отсутствием циклоидных че-
шуй где-либо на голове и теле. Новый экземпляр
подтверждает диагностическую значимость пер-

Рис. 3. Parapercis compressa, ИО РАН № 3622, SL 90 мм, общий вид: а – сбоку, б – сверху.

(а)

(б)
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вого признака и отсутствие какой-либо связи его
с деформацией или аномалией. Голотип этого ви-
да был пойман при тралении на глубине 40–60 м у
южного берега о. Сумбава (Малые Зондские о-ва).
Новый экземпляр был добыт с тех же глубин в
южной части Южно-Китайского моря между
о. Калимантан и полуостровом Малакка, что су-
щественно расширяет известный ареал вида.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Новые нахождения документируют присут-
ствие Chrionema furunoi и Parapercis compressa в их-
тиофауне Южно-Китайского моря. Поимка C. fu-
runoi в акватории Вьетнама существенно расширя-
ет известный ареал этого вида к югу. Подобно
ряду других элиторальных видов с преимуще-
ственно южнояпонскими ареалами (Prokofiev,
2014), C. furunoi представляет собой северо-запад-
нотихоокеанский элемент в ихтиофауне Южно-
Китайского моря, принадлежащего к Тропическо-
му региону Индийско-Западнотихокеанской под-
области. Присутствие таких видов в водах Цен-
трального и Южного Вьетнама связывают с
притоком вод Североэкваториального течения
через Лусонский пролив во время зимнего мус-
сона (Prokofiev, 2014). P. compressa, напротив,
является тропическим видом, возможно, лишь
краем ареала заходящим в южную часть Южно-
Китайского моря. Отсутствие сколько-нибудь су-
щественных морфологических отличий новых
экземпляров от ранее известных свидетельствует
об отсутствии изолирующих барьеров в пределах
известных ареалов обоих видов. Обнаружение у
исследованного экземпляра C. furunoi маленького
кожного выроста на пластинке maxillare (рис. 2а)
позволяет предполагать, что этот вырост вторич-
но отсутствует у представителей этого рода (по
сравнению с крупным выростом у видов близкого
рода Bembrops Steindachner, 1876). Сходные пропор-
ции тела нового экземпляра и голотипа P. compressa
подтверждают, что необычно сильное для пара-
перковых сжатие тела с боков у этого вида являет-
ся не аномалией, а видоспецифичной особенно-
стью.
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В результате ихтиологических исследований, выполненных на шельфе Северо-Восточной Гренлан-
дии в 2002–2017 гг., обнаружены новые районы обитания окуня-клювача Sebastes mentella. Показа-
но, что распространение сеголеток не ограничивается европейским шельфом, а простирается гораз-
до дальше к западу, на глубоководную часть пролива Фрама. Молодь окуня-клювача постоянно
встречается у Северо-Восточной Гренландии, где ветви Гольфстрима достигают её шельфа, а также
далее к югу в район формирования кругового течения в восточной части Гренландского и западной
части Норвежского морей. По-видимому, данная циклоническая система и холодное Гренландское
течение представляют собой неотъемлемую часть нагульного и миграционного пути личинок, мо-
лоди и подросших особей окуня-клювача в район его воспроизводства на европейском шельфе, а
также в море Ирмингера.
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В результате многолетних исследований биоло-
гии окуня клювача Sebastes mentella сложилось
мнение, что выростные районы личинок и ранней
молоди его норвежско-баренцевоморской попу-
ляции находятся на европейском шельфе Норвеж-
ского и Гренландского морей между Скандинав-
ским п-овом и архипелагом Шпицберген (Мель-
ников, 2013). Ареал окуня-клювача на этой
акватории выходит далеко за пределы шельфа и
ограничивается линией от прибрежья северной ча-
сти о-ва Западный Шпицберген до юго-восточной
окраины шельфа о-ва Ян-Майен и далее прибли-
зительно до м. Густав-Хольм, чуть южнее зал. Кан-
гердлугссуак Юго-Восточной Гренландии (Мель-
ников, 2013, 2016; Melnikov, 2016; Мельников, Глу-
боков, 2017).

Однако в ряде работ приведённые границы
ареала окуня-клювача заметно различаются. В
одних случаях показаны только основные районы
распределения, которые практически не выходят
за пределы европейского шельфа (Nedreaas, 1995;
Saborido-Rey, Nedreaas, 2000), а в других у побере-
жья Гренландии северная граница доходит до зал.
Скорсбисунн, что приблизительно на 700 км се-

вернее м. Густав-Хольм (Cadrin et al., 2009). В не-
которых работах указывается распределение оку-
ня-клювача ещё севернее − вдоль изобаты 500 м
до траверза м. Мари-Вальдемар в Северо-Восточ-
ной Гренландии (Cadrin et al., 2010; Planque et al.,
2013; Saha et al., 2017) и даже значительно обшир-
нее (Roques et al., 2001). Имеются данные, что в
Северо-Восточной Атлантике окунь-клювач рас-
пространён до Бискайского залива (Павлов, 1992;
Древетняк, 1999), а также противоречивые сведе-
ния, когда в одной и той же работе карты распро-
странения видов рода Sebastes в районе Северо-
Восточной Гренландии единственного для этих
мест окуня-клювача существенно различаются
(Garabana, 2005).

В 2002–2017 гг. при выполнении ихтиологиче-
ских исследований на шельфе Северо-Восточной
Гренландии были обнаружены новые районы
обитания окуня-клювача, расположенные за пре-
делами установленной ранее области распростра-
нения вида (Мельников, 2016), которая у Гренлан-
дии простирается до границы между юго-восточ-
ным и северо-восточным прибрежьем (Møller et al.,
2010). При этом некоторые исследователи не до-

УДК 597.58.591.5
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пускают возможности расширения ареала окуня-
клювача в направлении Гренландии даже при по-
теплении климата (Hollowed et al., 2013).

В настоящей работе представлены сведения о
поимках окуня-клювача на шельфе Северо-Во-
сточной Гренландии обсуждаются вероятные пу-
ти переноса сеголеток и миграций молоди.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Молодь окуня-клювача собрана в 2002−2017 гг. в
ходе проведения экспедиционных исследований
ихтиофауны фьордов, прибрежных вод и приле-
гающего шельфа Восточной Гренландии по про-
грамме Арктического университета Норвегии
TUNU–MAFIG (Marine fishes of northeast Green-
land – diversity and adaptation). Лов вели с борта
НИС “Хельмер Хансен” (RV Helmer Hanssen)
мелкоячейным донным тралом Campelen-1800/96
NOFI (ячея в кутовой части 10 мм) и пелагиче-
ским тралом Harstad (ячея в кутовой части 4 мм);
скорость траления соответственно 2.5 и 3.0 узла.
Траления пелагическим тралом выполняли над
большими глубинами прол. Фрама (2608–3182 м)
в слое 20–47 (в среднем 30.7 ± 6.3) м от поверхно-
сти. Всего в девяти рейсах у Гренландии и о-ва
Ян-Майен выполнено 92 траления и в уловах 14
из них обнаружен окунь-клювач.

Основная задача исследований заключалась в
количественной оценке биоразнообразия рыб-
ной части сообществ и в большинстве случаев в
процессе работ определяли только массу рыб.
Поэтому длину окуня-клювача рассчитывали на
основе зависимости длина−масса1, описываемой
степенной функцией, используя следующее урав-
нение:

1 Когда уловы состояли из нескольких визуально близких по
длине рыб, определяли их среднюю массу с последующим
расчётом длины. Мы допускаем такой вариант вычисле-
ний, так как в работе рассматривается расширение ареала
вида, а размерный состав – всего лишь сопутствующая ин-
формация.

= ,b yx
a

где х – общая длина (TL), см; у – масса рыбы, г; а
и b – коэффициенты. В расчётах приняты значе-
ния коэффициентов а и b уравнения степенной
зависимости длина−масса, полученные непо-
средственно для норвежско-баренцевоморской
популяции окуня-клювача (Берестовский и др.,
1989). Именно эти показатели оказались макси-
мально близки к фактическим данным, получен-
ным нами у Северо-Восточной Гренландии. На-
пример, расчётная длина особи TL 9.5 см и мас-
сой 8 г составила 9.3 см (табл. 1). Кроме того, по
данным генетического анализа, особи, собран-
ные в прол. Фрама и на шельфе Северо-Восточ-
ной Гренландии, принадлежат к норвежско-ба-
ренцевоморской популяции (Andrews et al., 2019).

РЕЗУЛЬТАТЫ
В 2017 г. на двух станциях над большими глу-

бинами в средней части прол. Фрама в уловах пе-
лагического трала были обнаружены сеголетки
окуня-клювача (рис. 1, табл. 2). На расположен-
ной южнее станции (77°13′37″ с.ш. 02°08′41″ в.д.)
над глубинами 3178–3182 м при глубине траления
34.4 ± 4.5 м и температуре воды 5.4–5.6°С за 24 мин
были пойманы 40379 сеголеток общей массой
23.42 кг. Их длина варьировала в пределах 36−50
(44 ± 0.3) мм, коэффициент вариации – 6.1%;
модальную группу (31%) составляли особи TL
44–45 мм (рис. 2). На этой же станции была заре-
гистрирована молодь пикши Melanogrammus ae-
glefinus TL 117 мм и массой 12 г., информация о
которой частично отражена в атласе морских рыб
арктического региона (Mecklenburg et al., 2018).
На более северной станции (78°31′49″ с.ш.
00°23′01″ з.д.) над глубиной 2608–2609 м при глу-
бине траления 26.4 ± 5.3 м и температуре воды
0.5–1.2°С за 20 мин были пойманы 615 сеголеток
общей массой 0.554 кг.

Расстояние этих двух станций до традицион-
ного района распространения сеголеток окуня-
клювача с глубиной до 1000 м составляет соответ-
ственно 203 и 212 км (110 и 115 миль). Таким обра-
зом, наши данные свидетельствуют, что область
распространения сеголеток окуня-клювача не
ограничивается европейским шельфом, а прости-
рается гораздо дальше к западу.

Таблица 1. Параметры степенного уравнения, описывающего зависимость длина−масса окуня-клювача Sebastes
mentella из разных районов ареала

Район
Коэффициент Расчётная длина особи 

TL массой 8 г Источник информации
а b

Баренцево и Норвежское моря 0.00656 3.184 9.32 Берестовский и др., 1989
Море Ирмингера 0.00780 3.160 8.97 Павлов, 1992
Море Ирмингера, прибрежье юго-
восточной Гренландии

0.01270 2.977 8.71 Wilhelms, 2013
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Рис. 1. Распространение и вероятные пути переноса сеголеток и миграций молоди ( ) норвежско-баренцевомор-
ской популяции окуня-клювача Sebastes mentella в системе тёплых ( ) и холодных ( ) течений континентального
склона Cеверо-Восточной Гренландии: прежние представления об ареале вида ( ) (Мельников, 2016) и о районах
распространения сеголеток ( ) (Мельников, 2013), а также новый район распространения молоди, открытый в 2002–
2017 гг. ( ), и сеголеток, открытый в 2017 г. ( ). Станции, где были обнаружены: (m) − сеголетки в 2017 г., (d) – мо-
лодь в 2002–2017 гг., (r) – особи TL ≤ 44 см в 1981−2007 гг. (Weinerroither et al., 2011).
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Более крупные особи окуня-клювача впервые
были обнаружены нами на шельфе Северо-Во-
сточной Гренландии в начале октября 2002 г. В
период исследований они встречались практиче-
ски на всей акватории, но в 2005, 2007 и 2013 гг. в
уловах отсутствовали. Самая северная точка по-
имки в пределах гренландского шельфа находит-
ся в районе банки Бельгика на траверзе о-ва Сто-

рёен, самая южная – в Карсберг-фьорде. Только
на самых южных станциях окунь-клювач встре-
чался в непосредственной близости от побере-
жья. Глубины, на которых выполнены результа-
тивные донные траления, составляли 211−509 м,
температура придонных вод от −0.1 до +4.9°С
(табл. 2). В уловах на шельфе Северо-Восточной
Гренландии у о-ва Ян-Майен отмечены особи TL
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8.0−28.7 см; максимальные размеры наблюдались
только в 2002–2003 гг. (26.7–28.7 см), а в другие
годы длина рыб не превышала 19.4 см. Макси-
мальная масса составила 288 г.

ОБСУЖДЕНИЕ
Среди арктических рыб, обычно наблюдаемых

у Северо-Восточной Гренландии, в 2002–2017 гг.
обнаружены и виды, ареал которых по современ-
ным представлениям ограничивается склоном
европейского шельфа и ближайшими сопредель-
ными районами: окунь-клювач, мойва Mallotus
villosus, треска Gadus morhua, синяя зубатка Anar-
hichas denticulatus. Из них наиболее часто встре-
чался окунь-клювач, хотя в прибрежных и сопре-
дельных водах Северо-Восточной Гренландии
этот вид, как, впрочем, и другие представители
рода Sebastes, ранее не отмечался (Møller et al.,
2010; Мельников, 2016; Melnikov, 2016). Судя по
материалам, собранным нами в этом районе,
окунь-клювач, по-видимому, является здесь хотя
и не многочисленным, но постоянно присутству-
ющим видом.

Обнаружение сеголеток окуня-клювача в сред-
ней части прол. Фрама также не соответствует тра-
диционным представлениям о районах их распро-
странения. Предшествующими исследованиями
установлено, что область расселения сеголеток
приурочена к шельфовой зоне и прилегающему
району с глубинами ≤1000 м (Melnikov, 2016; Saha
et al., 2017), а сама область расселения молоди TL
5–20 см шире, чем у рыб старшего возраста (Дре-
ветняк, 1999). Очевидно, сеголетки окуня-клюва-
ча оказались в прол. Фрама вдали от шельфовой
зоны благодаря одной из ветвей Западно-Шпиц-
бергенского течения, отклоняющейся к западу в
направлении Гренландии. Удивительно, что
плотность их распределения в приповерхностном
слое была чрезвычайно высока по сравнению с
приведёнными в литературе данными. Так, на-
пример, в 1976−1992 гг. концентрация сеголеток
норвежско-баренцевоморской популяции окуня-
клювача не превышала 107 экз/ч траления (Dre-
vetnyak, 1995), тогда как в 2017 г. в прол. Фрама
она составляла 1.8−100.9 тыс. экз/ч траления. У
нас нет данных, до какой глубины от поверхности
распределялись сеголетки, хотя известно, что
особи TL 28–67 мм встречаются в слое 0–100 м
(Павлов, 1992). Сеголетки окуня-клювача пита-
ются относительно мелкими ракообразными
(Dolgov, Drevetnyak, 1995), для чего используют
зрение, поэтому наиболее плотные концентрации
молоди, возможно, были приурочены к верхнему
50-метровому слою.

В результате дальнейшего пассивного перено-
са в западном направлении молодь достигает
гренландского шельфа, где через определённое
время опускается в придонные слои. Массовое

оседание происходит на 2-м году жизни или не-
сколько позже (Drevetnyak, 1995). То, что сеголет-
ки окуня-клювача достигают гренландского
шельфа, теперь не вызывает сомнений, посколь-
ку в течение многих лет молодь встречалась в
этом районе (табл. 2, рис. 1) и, по данным генети-
ческого анализа, она относится к норвежско-ба-
ренцевоморской популяции (Andrews et al., 2019).
Молодь окуня-клювача (за исключением 2 экз.)
была заметно меньшего размера, чем особи в на-
чале созревания, длина которых в пределах ареала
составляет 26–30 см (Древетняк, 1999; Drevetnyak
et al., 2004; Мельников и др., 2010, Филина и др.,
2017). В то же время рано созревающие особи мо-
гут массово (50%) становиться половозрелыми
уже при TL 29 см (Мельников, Глубоков, 2017).

Молодь окуня-клювача норвежско-баренце-
воморской популяции встречается на глубине до
700 м (Древетняк, 1999), поэтому глубины, на ко-
торых были отловлены особи у Северо-Восточ-
ной Гренландии (211–509 м), соответствуют об-
щему представлению о батиметрическом распро-
странении вида на данном этапе онтогенеза. А вот
минимальная температура, при которой встреча-
лась молодь в районе исследований, оказалась от-
рицательной (−0.1°С), тогда как в Норвежском и
Баренцевом морях этот показатель не бывает ни-
же 0.5°С (Drevetnyak et al., 2004).

Перенос сеголеток к северо-восточному шель-
фу и склону Гренландии, а также последующее
распределение молоди окуня-клювача на обшир-
ной акватории данного района и к югу от него
позволяют предположить, что дальнейшая ми-
грация особей может проходить как минимум в
двух направлениях. Часть особей может продол-
жать движение вдоль Восточной Гренландии и
через Датский пролив попадать в море Ирминге-
ра, а часть рыб по круговому течению к северу от
о-ва Ян-Майен возвращаться на шельф и конти-
нентальные склоны Норвежского и Баренцева
морей. Первое направление миграции подтвер-

Рис. 2. Размерный состав (TL) сеголеток окуня-клю-
вача Sebastes mentella в прол. Фрама, сентябрь 2017 г.
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ждается генетическим сходством окуня-клювача
из районов северной части Норвежского моря и
из пелагической группы моря Ирмингера (Ste-
fansson et al., 2009; Строганов и др., 2009; Мельни-
ков, 2013), а это, несомненно, указывает на воз-
можность такого проникновения. Относительно
второго направления мы пока можем лишь пред-
полагать, что именно так и происходит; для полу-
чения достоверной подтверждающей информации
необходимо провести сравнительные генетические
исследования окуня-клювача из районов шельфа
о-ва Ян-Майен и из верхних слоёв пелагиали Нор-
вежской и Лофотенской котловин.

Подобные переносы и миграции не являются
исключительным событием для данного вида: пе-
ренос молоди далеко за пределы области обита-
ния взрослой части популяции наблюдается и в
Северо-Западной Атлантике, где по достижении
половой зрелости особи постепенно возвращают-
ся на акваторию воспроизводства (Мельников,
2005).

Следует также отметить, что кроме окуня-
клювача прибрежные районы Гренландии могут
играть определённую роль в формировании по-
колений и других промысловых видов рыб барен-
цевоморских популяций. Так, у Гренландии в
2013 г. была отмечена молодь синей зубатки (Ка-
рамушко и др., 2017), атлантической трески и
мойвы (Christiansen et al., 2016), а также молодь
пикши, обнаруженная нами в сентябре 2017 г. над
глубоководными районами в 200 км к западу от
границы европейского шельфа. Ранее считалось,
что глубоководный прол. Фрама между архипела-
гом Шпицберген и Гренландией является барье-
ром в распространении рыб (Briggs, 1974), но дан-
ные, полученные на шельфе и верхнем участке
континентального склона, указывают на то, что в
действительности проникновение окуня-клюва-
ча и других видов к Северо-Восточной Гренлан-
дии имеет место и, возможно, данный район яв-
ляется традиционной акваторией при формиро-
вании поколений.
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Приведены новые данные по распространению семи видов рыб из семейств Argentinidae, Scorpaeni-
dae, Cepolidae, Pinguipedidae и Tetraodontidae. Впервые для фауны Вьетнама отмечены Argentina ka-
goshimae, Hoplosebastes armatus, Owstonia kamoharai и O. tosaensis. Виды Owstonia sibogae и Tylerius spi-
nosissimus, ранее известные для этой страны только из Тонкинского залива, впервые указаны для
Южного Вьетнама. Указание для Вьетнама Parapercis diplospilus основано на ошибочной идентифи-
кации молоди P. alboguttata. Для Owstonia kamoharai впервые описаны своеобразные кожные струк-
туры на дорсальной поверхности головы.

Ключевые слова: Teleostei, фаунистика, кожные структуры Owstonia, Южно-Китайское море,
Вьетнам.
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Вьетнам характеризуется исключительным раз-
нообразием наземной и морской фауны. Береговая
линия этой страны протягивается на 3260 километ-
ров, а исключительная экономическая зона зани-
мает более миллиона квадратных километров ак-
ватории. Рыболовство играет важную роль в куль-
туре и экономическом развитии Вьетнама. Тем не
менее морская ихтиофауна Вьетнама остается
слабоизученной – страна представляет собой
наименее исследованный регион Юго-Восточной
Азии. В самых последних перечнях видов число
морских рыб Вьетнама оценивается в 1600 видов
(Nguyen, Tran, 1994; Nguyen H., Nguyen N., 1994;
Nguyen et al., 1995, 1997; Nguyen, 1999), что пред-
ставляется в значительной мере заниженным. Для
сравнения: в то же самое время для Южно-Китай-
ского моря в целом было отмечено 3365 видов
рыб (Randall, Lim, 2000). Большинство этих видов
может ожидаться и в фауне Вьетнама. С 2000-х гг.
был опубликован ряд сообщений о новых наход-
ках и описаний новых видов в разных научных ста-
тьях, однако в целом наши знания о видовом раз-
нообразии морских рыб Вьетнама пополняются
гораздо медленнее, чем это требуется для целей со-
хранения и рационального использования мор-
ских биоресурсов. Для сбора новых материалов, в
особенности с глубин более 200 м и на скальных
грунтах, требуются гораздо бóльшие усилия. По-
мимо множества новых для фауны страны нахо-
док такие исследования, несомненно, позволят
описать ряд видов, новых для науки.

В настоящей работе сообщается о четырёх ви-
дах рыб, ранее не отмечавшихся в фауне Вьетна-
ма, уточнено распространение в водах Вьетнама
ещё двух видов, один вид исключен из состава их-
тиофауны этой страны.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал был собран донным креветочным

тралом с шириной раскрытия 6 м с борта местно-
го деревянного траулера или получен из уловов
местных рыбаков в рыболовных портах залива
Нячанг. На месте экземпляры фиксировали 6–
8%-ным формалином, затем они были доставле-
ны в Москву и переведены в 70–75%-ный этанол
для постоянного хранения и последующего изу-
чения. Описанный материал хранится в коллек-
ции Института океанологии им. П.П. Ширшова
РАН, Москва (ИО РАН). Методика изучения со-
ответствует общепринятой для конкретных групп
(Cohen, 1958; Hubbs, Lagler, 1958; Nakabo, 2002;
Smith-Vaniz, Johnson, 2016).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Семейство ARGENTINIDAE

Argentina kagoshimae Jordan et Snyder, 1902
(рис. 1а)

М а т е р и а л. ИО РАН, 7 экз. SL (стандартная
длина) 120–163 мм, Вьетнам, зал. Нячанг, рыб-

УДК 597.5
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ный порт в бухте Няфу (Cang Ca Vinh Luong), уло-
вы близнецовых тралов, сборы 2009 и 2012 гг.,
коллектор А.М. Прокофьев.

З а м е ч а н и я. Изученный материал полно-
стью соответствует имеющимся описаниям дан-
ного вида (Jordan, Snyder, 1902; Matsubara, 1943;
Cohen, 1958; Hatooka, 2002). Вид был ранее изве-
стен от тихоокеанского побережья Японии, из
зал. Тояма в Японском море и из Восточно-Китай-
ского моря и Тайваньского пролива (о-ва Пенгху)
(Cohen, 1958; Hatooka, 2002; Chen, 2004). В Южно-
Китайском море ранее был отмечен только в его
северной части (у берегов Южного Тайваня)
(Shao et al., 2008). Для фауны Вьетнама указыва-
ется впервые. Вид сравнительно обычен (как
прилов) в промысловых уловах близнецовыми
тралами.

Семейство SCORPAENIDAE

Hoplosebastes armatus Schmidt, 1929

(рис. 1б)
М а т е р и а л. ИО РАН, 3 экз. SL 60–63 мм,

Вьетнам, зал. Нячанг, рыбный рынок Бэ (Cho Ca
Be), 24.05.–19.06.2005 г., коллектор А.М. Проко-
фьев.

З а м е ч а н и я. Распространение этого северо-
западнотихоокеанского вида в водах Южно-Ки-
тайского моря недостаточно выяснено. Для вод
Вьетнама он ранее не отмечался (Nguyen, 1999).
Посс (Poss, 1999) указал, что данный вид досто-

верно отмечен на юг только до Гонконга и Тайва-
ня; он был включен в список рыб Южно-Китай-
ского моря (Randall, Lim, 2000), однако в более
позднем списке рыб северной части Южно-Ки-
тайского моря у берегов Тайваня (Shao et al., 2008)
он не упомянут. Наиболее южные достоверные
находки в водах Тайваня приходятся на о-ва Пен-
гху в Тайваньском проливе (Chen, 2004). Однако
нахождение экземпляров в зал. Нячанг свиде-
тельствует о том, что данный вид широко распро-
странен в водах Южно-Китайского моря.

Семейство CEPOLIDAE

Owstonia kamoharai Endo, Liao et Matsuura, 2015

(рис. 2)

М а т е р и а л. ИО РАН, 3 экз. SL2 10–233 мм,
Вьетнам, зал. Нячанг, рыбный порт в бухте Няфу
(Cang Ca Vinh Luong), уловы близнецовых тралов,
сборы 2012 г., коллектор А.М. Прокофьев.

З а м е ч а н и я. Вид был описан из вод Южной
Японии (Endo et al., 2015), позже был обнаружен
в Арафурском море и у берегов Западной Австра-
лии на юг до 18° ю.ш. (Smith-Vaniz, Johnson, 2016).
Возможно, подобно ряду других видов рыб − Gym-
nothorax minor (Temminck et Schlegel, 1846), Paras-
combrops yamanouei Schwarzhans, Prokofiev et Ho,
2017, Stalix histrio Jordan et Snyder, 1902, − O. kamo-
harai имеет антиэкваториальный ареал в Северо-
Западной Пацифике на юг до Южно-Китайского

Рис. 1. Argentina kagoshimae SL 163 мм, Вьетнам, Нячанг (Cang Ca Vinh Luong) (а) и Hoplosebastes armatus SL 63 мм, Вьет-
нам, Нячанг (Cho Ca Be) (б).

(а)

(б)
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моря и в водах Северной и Западной Австралии
(Schwarzhans, Prokofiev, 2007).

Для видов рода Owstonia (sensu Smith-Vaniz,
Johnson, 2016) характерно наличие папилл в ямке,
расположенной за вершинами восходящих отрост-
ков praemaxillaria, число, форма и расположение
которых может иметь диагностическое значение
(Smith-Vaniz, Johnson, 2016. Figs. 13, 14). У O. kamo-
harai эти папиллы очень малы, в числе двух пар,
расположенных друг за другом. Помимо этих па-
пилл вся дорсальная поверхность головы между
глазами (от вершин восходящих премаксиллярных
отростков до переднего края эпаксиальных мышц)
сплошь покрыта очень мелкими беспорядочно си-
дящими папиллами (рис. 2б). Ранее такие папиллы
у видов Owstonia описаны не были. Функциональ-
ное значение этих структур не выяснено.

В остальном изученные рыбы от берегов Вьет-
нама хорошо соответствуют ранее опубликован-
ным описаниям этого вида (Endo et al., 2015;
Smith-Vaniz, Johnson, 2016). Тёмная пигментация
в передней части D у наименьшего экземпляра SL
210 мм представлена черноватыми метками на пе-
репонках между всеми колючими и передними
мягкими лучами до перепонки между третьим и
четвёртым мягким лучом включительно. У экзем-
пляра SL 225 мм мелкое неяркое скопление чер-
новатого пигмента имеется только на перепонке
между третьим колючим и первым мягким луча-
ми, а у самой большой рыбы (SL 233 мм) тёмная
пигментация D совершенно отсутствует. Разре-
женность чешуй на щеке у вьетнамских экзем-
пляров (рис. 2в) выражена примерно в той же сте-
пени, как изображено для голотипа этого вида
(Endo et al., 2015. Fig. 3), или несколько меньшая.

Помимо O. kamoharai в зал. Нячанг, Ванфонг и
прилегающей акватории прибрежья Вьетнама
встречено ещё два вида данного рода – O. sibogae
(Weber, 1913) и O. tosaensis Kamohara, 1934 (рис. 3).
Первый вид, широко распространённый в тропи-
ческой Западной Пацифике, уже был указан для
вод Вьетнама (Тонкинский зал.: Smith-Vaniz, John-
son, 2016). Вид O. tosaensis, ранее известный из вод
Японии, Тайваня, Филиппин и Западной Австра-
лии (Smith-Vaniz, Johnson, 2016), в фауне Вьетнама
отмечен впервые. Дорсальная поверхность головы
у этих видов гладкая, без множественных папилл
(рис. 3в).

Семейство PINGUIPEDIDAE
Parapercis alboguttata (Günther, 1872)

Parapercis alboguttata: Prokofiev, 2008. P. 877. Fig. 1.
Parapercis diplospilus (non Gomon, 1980): Proko-

fiev, 2008. P. 879. Figs. 3a, 3b.
М а т е р и а л. См. работу: Prokofiev, 2008.
З а м е ч а н и я. Указание на присутствие в во-

дах Вьетнама P. diplospilus, описанного из моря

Висаян (Филиппины) (Gomon, 1980), основано
на ошибочной идентификации мальков P. albo-
guttata. Молодь этого вида резко отличается от
взрослых рыб пропорциями и пигментацией, что
послужило причиной ошибки в определении. В
частности, у фиксированных мальков P. albogutta-
ta всегда сохраняется пара супротивных чёрных
пятен в основании С, как правило, совершенно
отсутствующая (по крайней мере, на фиксиро-
ванном материале) у взрослых рыб. Таким обра-
зом, P. diplospilus должен быть исключен из спис-
ков ихтиофауны Вьетнама.

Рис. 2. Owstonia kamoharai SL 225 мм, Вьетнам, Ня-
чанг (Cang Ca Vinh Luong): а – общий вид, б – кож-
ные папиллы межглазничного промежутка, в – стро-
ение praeoperculum и расположение чешуи на боках
головы. Масштаб: 5 мм.

(а)

(б)

(в)
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Семейство TETRAODONTIDAE

Tylerius spinosissimus (Regan, 1908)

(рис. 4)

М а т е р и а л. ИО РАН, 25 экз. SL 30–105 мм,
Нячанг–Няфу, рынок, траления мористее

зал. Нячанг и Ванфонг, сборы 2007 и 2009 гг.,
коллектор А.М. Прокофьев.

З а м е ч а н и я. Известен по разрозненным на-
ходкам в Индо-Вест-Пацифике от Красного моря
и Южной Африки (побережье Наталя) до Новой
Каледонии, Тайваня и Южной Японии (Окина-

Рис. 3. Owstonia sibogae SL 97 мм (а) и O. tosaensis SL 205 мм (б, в), Вьетнам, Нячанг (Cang Ca Vinh Luong): а, б – общий
вид, в – межглазничный промежуток. Масштаб: 5 мм.

(а)

(б)

(в)
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ва), проникает в восточную часть Средиземного
моря (Hardy, 1984; Matsuura, Tyler, 1997; Fricke
et al., 2016; Matsuura et al., 2018). В водах Вьетнама
ранее указывался только для Тонкинского залива
(Nguyen, 1999). По моим данным, вид обычен как
прилов при тралениях близнецовыми тралами
мористее заливов Нячанг и Ванфонг. При трале-
ниях в самом заливе этот вид не встречался и, по-
видимому, он тяготеет к открытому морю и, по
меньшей мере, длительное время может нахо-
диться в пелагиали.
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СИМПАТРИЧЕСКИХ ФОРМ АРКТИЧЕСКОГО ГОЛЬЦА SALVELINUS 

ALPINUS (SALMONIDAE) В ОЗЕРЕ ТОККО (СЕВЕРНОЕ ЗАБАЙКАЛЬЕ)
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По материалам 1997–2019 гг. изучены морфология, рост, питание, размножение и раннее развитие
арктических гольцов из оз. Токко (бассейн р. Олёкма, Северное Забайкалье). В озере отмечены
крупная, мелкая и карликовая формы, различающиеся по темпу роста. В последние годы первая ис-
чезла, вторая стала малочисленной, численность третьей значительно возросла; резко сократилась
доля старых особей карликовой и мелкой форм. Карликовая форма отличается по морфологии от
морфологически близких друг к другу крупной и мелкой. В 1997−2001 гг. летом крупная форма пи-
талась рыбой, мелкая – преимущественно амфибиотическими насекомыми (куколками Chironomi-
dae), карликовая – ими же и бентосом. В настоящее время мелкая перешла к ихтиофагии, карлико-
вая – преимущественно к планктофагии. Карликовая форма нерестится с конца июля до середины
августа на каменистых участках подводного берегового склона при температуре воды 5.0−6.5°С; ик-
ра развивается до конца ноября−начала декабря при снижении температуры до 3.0−3.5°С. Мелкая
форма, по нуждающимся в уточнении данным, нерестится поздней осенью, а некоторые особи –
одновременно с карликовой. Полученные данные свидетельствуют о значительной, но неполной
репродуктивной изоляции карликовой и мелкой форм. Предполагается, что в настоящее время в
связи с антропогенным воздействием, вызвавшим изменения в структуре популяции, степень их
интрогрессивной гибридизации возросла.

Ключевые слова: арктический голец Salvelinus alpinus, симпатрические формы, морфология, размно-
жение, летний нерест, репродуктивная изоляция, питание, раннее развитие, температура воды, За-
байкалье, Якутия.
DOI: 10.31857/S0042875221010021

Арктический голец Salvelinus alpinus s. l. явля-
ется важным объектом изучения ранних этапов
видообразования благодаря необычайно высокой
изменчивости и широкому распространению на
его ареале озёрных пучков симпатрических форм
(Johnson, 1980; Савваитова, 1989; Jonsson, Jons-
son, 2001; Klemetsen et al., 2003; Klemetsen, 2013).
Симпатрические формы арктического гольца,
как правило, осваивают разные биотопы и пище-
вые ресурсы (Malmquist et al., 1992; Adams et al.,
1998; Alekseyev et al., 2002; Noakes, 2008; Knudsen
et al., 2010; Алексеев и др., 2014; Маркевич, Есин
2018), а также расходятся по особенностям раз-
множения, что приводит к формированию репро-
дуктивной изоляции (Snorrason, Skúlason, 2004;

Wilson et al., 2004; Gordeeva et al., 2015; Алексеев и др.,
2019; Alekseyev et al., 2019). Однако эволюция каж-
дого пучка имеет свою специфику, и даже в сход-
ных по условиям озёрах они могут различаться по
числу, экологической специализации, фенотипи-
ческим характеристикам и степени обособленно-
сти форм (Moccetti et al., 2019). Сравнительные ис-
следования таких пучков позволяют прояснить ме-
ханизмы формообразования и потому имеют
высокую актуальность (Woods et al., 2012; Skoglund
et al., 2015; Hooker et al., 2016; Doenz et al., 2019;
Knudsen et al., 2019).

В забайкальской части ареала арктического
гольца известен ряд горных озёр с симпатриче-
скими формами (Савваитова и др., 1981; Алексеев

УДК 597.553.2.574.32.591.16
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и др., 1997, 2014, 2019; Alekseyev et al., 2002, 2009a,
2009b, 2013, 2019; Самусёнок и др., 2006), одним
из которых является оз. Токко (Алексеев и др.,
1999). В нём отмечены три формы гольца, у кото-
рых изучали рост (Алексеев, 2001), питание (Са-
мусёнок, 2000; Alekseyev et al., 2002), меристиче-
ские признаки (Алексеев и др., 2000б), проводили
анализ изменчивости микросателлитных локусов
(Gordeeva et al., 2015) и полногеномный анализ
однонуклеотидных полиморфизмов (Single Nucleo-
tide Polymorphism − SNP) (Jaсobs et al., 2020). Одна-
ко морфоэкологические данные о гольцах оз. Ток-
ко, полученные в результате анализа материала, со-
бранного в 1997−2001 гг., устарели, так как в
последующий период в популяции оз. Токко про-
изошли значительные изменения. В начале 2010-
х гг. недалеко от озера была проложена автомо-
бильная дорога, повысившая его доступность для
рыбаков, что повлекло нарушение популяцион-
ной структуры и соотношения форм гольца. Кро-
ме того, нет сведений об их размножении и разви-
тии, о питании в разные сезоны, не проводился
анализ пластических признаков. Для восполне-
ния этих пробелов в 2013−2019 гг. мы провели
углублённое морфоэкологическое изучение голь-
цов этого озера.

Цель настоящей работы – на основе многолет-
них данных описать рост, морфологию, питание,
размножение и раннее развитие форм арктиче-
ского гольца из оз. Токко для выяснения меха-
низмов формообразования у гольцов Забайкалья.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Озеро Токко (57°11′ с.ш. 119°41′ в.д., 1.8 × 0.4 км,

площадь поверхности 0.63 км2, расположено на
высоте 1360 м над уровнем моря, бассейн Олёкмы –
правого притока Лены) находится в забайкаль-
ской части ареала арктического гольца в отрогах
хребта Удокан на территории Республики Саха
(Якутия) вблизи границы с Забайкальским краем
(рис. 1а, 1б). Состоит из двух котловин – южной
(глубиной до 25.5 м) и северной (40.5 м), соеди-
нённых узкой (80 м) мелкой (5 м) перемычкой
(рис. 1в). Берега каменистые, безлесые; склоны
северного и южного берега северной котловины и
западного берега южной котловины крутые, по-
крыты уходящими под воду каменистыми осыпя-
ми. Из южной части озера в сторону двух отделён-
ных невысоким сквозным водоразделом озёр в
истоке р. Олонгдо (приток р. Хани, впадающей в
Олёкму) вытекает р. Токко, которая затем резко
поворачивает на север, течёт по длинной долине
и впадает в другой приток Олёкмы − р. Чара. На-
правление выхода р. Токко, структура водоразде-
ла с р. Олонгдо, а также наличие у гольцов оз.
Токко и гольцов из бассейна р. Хани общего ми-
тохондриального гаплотипа, не отмеченного в
других озёрах бассейна Чары за пределами верхо-

вий бассейна Токко (Alekseyev et al., 2009а), сви-
детельствуют в пользу того, что оз. Токко ранее
соединялось с р. Олонгдо, т.е. принадлежало к
бассейну Хани, но затем его сток был перехвачен
примыкающей долиной притока Чары (рис. 1б).

Карту глубин составляли с использованием
двухлучевого ультразвукового эхолота и GPS-
приёмника. Для определения температурного ре-
жима озера в 2013−2018 гг. выставляли автоном-
ные регистраторы температуры – в южной аква-
тории на глубины 10 и 16 м, в северной – 5, 10, 20,
30 и 40 м. Температуру фиксировали каждые 2−6 ч.
Благодаря большой высоте над уровнем моря
оз. Токко весьма холодноводное. В северной ак-
ватории максимальная среднесуточная темпера-
тура воды во время летне-осеннего пика варьиру-
ет от 4.5°С на глубине 40 м до 9−13°С (в разные го-
ды) на глубине 5 м, при этом на глубине 10 м и
более она никогда не превышает 7.5°С. В подлёд-
ный период наблюдается обратная термическая
стратификация, при которой температура воды
последовательно увеличивается от 2.0−2.5°С на 5
м до 4°С на 30−40 м (рис. 2а). Температурный ре-
жим более мелководной южной акватории на глу-
бине 10−16 м сходен с таковым северной на соот-
ветствующих глубинах (рис. 2б). По нашим дан-
ным, в южной акватории вода в октябре и апреле
имеет pH 8.36, общую минерализацию 1 мг/л,
электропроводность 2 мкСм/см, прозрачность по
диску Секки 2.2−2.5 м; в северной акватории в
апреле – соответственно 7.95, 0 мг/л, 4 мкСм/см,
2.5 м. Озеро освобождается ото льда в июне, замер-
зает в начале−середине октября, толщина льда до-
стигает 1.00−1.25 м. Из рыб, помимо арктического
гольца, в нём обитает обыкновенный гольян
Phoxinus phoxinus.

Гольцов отлавливали в 1997−2001 и 2013−2019 гг.
в июне (1999), июле (1997, 2013, 2015), августе
(1999, 2001, 2013−2018), сентябре−октябре (2013),
ноябре (2014, 2019) и апреле (2019) донными жа-
берными сетями с ячеёй 10, 14, 16, 18, 20, 22, 25,
30, 35 мм, которые выставляли перпендикулярно
берегу вдоль градиента глубины или параллельно
ему на одной глубине. Для сетей с ячеёй 18 и 20 мм
рассчитывали уловы карликовой формы на еди-
ницу промыслового усилия (число экземпляров
на 1 м2 сети за ночь (~ 12 ч)) на разных глубинах.

Часть рыб в поле подвергали биологическому
анализу в свежем состоянии, часть замораживали
или фиксировали 4%-ным формалином и обраба-
тывали позднее в лаборатории. Измеряли длину
по Смитту (FL), определяли массу, пол, стадию
зрелости (Правдин, 1966), плодовитость, диаметр
зрелых ооцитов. Коэффициент зрелости (КЗ, %)
рассчитывали как отношение массы гонад к пол-
ной массе рыбы. Для коррекции изменений дли-
ны и массы замороженных и фиксированных
рыб, использованных при изучении размерных
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Рис. 1. Географическое положение оз. Токко (а), предполагаемое направление его древнего стока ( ) (б) и карта глу-
бин озера (в): ( ) – изобаты, ( ) – камни, ( ) – ил, (· · ·) − нерестилища карликовой формы арктического гольца
Salvelinus alpinus. Масштаб: а – 100 км, б – 2 км, в – 200 м.
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показателей и роста, вводили поправки, опреде-
лённые на основании измерения и взвешивания
части особей до и после заморозки−разморозки
(n = 70) и фиксации формалином (n = 50). В этих
выборках вычисляли отношение длины (массы)
каждой особи в свежем состоянии к её длине
(массе) после разморозки или фиксации, инди-
видуальные значения этого отношения усредня-
ли и таким образом получали поправочные коэф-
фициенты, на которые умножали длину (массу)
рыб, не обработанных в поле. Эти коэффициенты
составили для длины (FL), измеренной после раз-
морозки, –1.021, после фиксации в формалине в
течение 2−3 недель – 1.019, для массы − соответ-
ственно 1.019 и 1.015.

Возраст определяли по отолитам, у гольцов
крупной формы − также по срезам лучей спинно-
го плавника (Alekseyev et al., 2009б). Расчёт пара-
метров уравнения Берталанфи (в допущении, что

t0 = 0) проводили с использованием программы
FISAT II, версия 1.2.2.

Для морфологического анализа использовали
только фиксированных формалином особей.
Оценивали 10 меристических признаков (для раз-
ных признаков от 126 до 171 экз.) (Алексеев и др.,
2000б) и 27 промеров тела (n = 295) (Алексеев
и др., 2014; Alekseyev et al., 2002). Также определя-
ли индекс длины наибольшей жаберной тычинки
(в % длины головы (с), n = 137), при этом в связи
с выраженным отрицательным аллометрическим
ростом жаберных тычинок у гольцов крупных
размеров (Alekseyev et al., 2002) использовали
только рыб FL < 32 см. Определяли величину раз-
личий (коэффициент различия Майра CD (Mayr,
1963), показатель сходства rzh (Животовский,
1979)) и значимость различий средних по t-крите-
рию Стьюдента между формами гольцов по счёт-
ным признакам. Проводили анализ главных ком-

Рис. 2. Сезонные изменения среднесуточной температуры воды на разных глубинах оз. Токко (по данным автономных
регистраторов температуры): а – северная часть озера (среднесуточные значения вычислены по 4−6 измерениям), б –
южная часть озера (среднесуточные значения по 12 измерениям); глубина, м: 1 – 5, 2 – 10, 3 – 16, 4 – 20, 5 – 30, 6 – 40.
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понент (АГК) по девяти счётным признакам
(число ветвистых лучей в брюшном плавнике не
использовали, так как у всех особей, за исключе-
нием одной, оно оказалось одинаковым), по аб-
солютным значениям 27 промеров и по преобра-
зованным по уравнению аллометрической зави-
симости значений признака от FL логарифмам 26
промеров (все кроме FL) (Reist, 1985). Использо-
вали стандартизованные данные, собственные
векторы вычисляли по вариационно-ковариаци-
онной матрице, длина собственного вектора рав-
нялась корню квадратному из собственного зна-
чения. В АГК по абсолютным значениям призна-
ков включены гольцы всех размеров, полученные
скаттеры представляют онтогенетические каналы
(Mina et al., 1996) особей в пространстве морфо-
метрических признаков, иллюстрирующие из-
менения формы тела в онтогенезе. В АГК по
преобразованным логарифмам промеров про-
анализированы не связанные с аллометрически-
ми эффектами различия пропорций тела двух
форм гольца в интервале перекрывания их раз-
меров (FL 13−24 см). Преобразование проводи-
ли к FL 18.5 см (средняя длина включённых в
этот анализ особей) с использованием вычис-
ленных отдельно для каждой формы аллометри-
ческих коэффициентов. По этим же данным
проведён дискриминантный анализ (ДА) для
идентификации сомнительных экземпляров.
Вычисления выполняли в программе StatSoft
STATISTICA, версия 12.

При анализе питания (n = 1045) определяли
долю массы отдельных компонентов пищи (% об-
щей массы пищевого комка) и частоту их встре-
чаемости в желудках (ЧВ, % числа питавшихся
рыб в выборке), индекс наполнения желудков
(ИНЖ, ¢) рассчитывали как отношение массы
пищевого комка к массе рыбы (Методическое по-
собие …, 1974). Для изучения кормовой базы от-
бирали пробы макрозообентоса дночерпателем
Петерсена и планктонные пробы сетью Джеди
(малые модели). По нашим данным, зоопланктон
озера небогат в видовом и продукционном отно-
шении. Зарегистрированы три вида коловраток
(Rotifera), ветвистоусые Bosmina cf. longispina и
веслоногие Cyclops scutifer. Наивысшие продукци-
онные показатели (от 40−80 мг/м3 в августе−октяб-
ре до 4 мг/м3 в апреле) регистрируются на глубинах
20−40 м. Основу численности (50−97%) и био-
массы (92−99%) зоопланктона во все сезоны
составляет C. scutifer. Доля B. longispina даже в пе-
риод максимального количественного развития
планктонных ракообразных, которое достигается
в начале осени, после чего их численность посте-
пенно снижается до второй половины подлёдно-
го периода, не превышает 2.0% общей биомассы и
2.5% численности.

В составе макрозообентоса озера зарегистриро-
ваны гидры (Hydra), нематоды (Nematoda), амфи-
поды (Amphipoda), личинки ручейников (Trichop-
tera) и хирономид (Chironomidae), планарии
(Planariidae), двустворчатые моллюски (Bivalvia)
и олигохеты (Oligochaeta), среди них только немато-
ды, хирономиды и олигохеты (редко моллюски) от-
мечены на глубинах > 20 м. Биомасса бентоса уве-
личивается с глубиной и в северной котловине в ав-
густе на отметках 15, 20 и 40 м составляет 1.9, 3.6 и
4.5 г/м2, в ноябре на 35 м − 4.3 г/м2, в апреле на 15 и
20 м − 4.5 и 10.3 г/м2; в южной на 10−15 м в августе
1.4−1.7 г/м2, в ноябре – 4.6 г/м2, в апреле –
1.5−5.6 г/м2. Личинки хирономид доминируют
среди бентосных беспозвоночных, составляя в
пробах со всех глубин 76−100% совокупной мас-
сы и 64−99% численности организмов макроозо-
обентоса, эти показатели возрастают от конца ле-
та к весне в соответствии с динамикой годового
цикла хирономид.

Для изучения раннего онтогенеза ежегодно в
2016−2019 гг. сухим способом осеменяли икру
12−20 текучих карликовых самок спермой 15−20
текучих карликовых самцов. Икру в талом льду
транспортировали в с. Чара, где инкубировали
37−55 сут в холодильнике при 4.5−6.0°С. Затем
икру во льду перевозили в лабораторию кафедры
ихтиологии МГУ (5 сут при ~1°С), где при темпе-
ратуре 5−7°С (2016, 2018−2019 гг.) и 6−8°С (2017 г.)
проводили её дальнейшую инкубацию и подра-
щивание свободных эмбрионов как описано ра-
нее (Алексеев и др., 2019). Помимо этого часть
икры, собранной в 2019 г., инкубировали в холод-
ном режиме: после короткой (9 сут) предвари-
тельной инкубации при 4.5−4.8°С и транспорти-
ровки в лабораторию во льду (в течение 2 сут) раз-
витие продолжалось до вылупления и 1 мес после
него при 2°С, далее при 5−7°С. Фиксировали вре-
мя развития от оплодотворения до появления
пигмента в глазах, вылупления и от вылупления
до заполнения воздухом плавательного пузыря и
начала смешанного питания. Для определения
выживаемости икры на разных глубинах в 2016 г.
по 25 икринок после осеменения поместили в
перфорированных ёмкостях в озеро в толщу воды
на глубины 5, 10, 20 и 30 м, а через 1 мес провели
учёт погибшей и выжившей икры.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Состав уловов и внешние различия форм гольца.
В озере обнаружены три различающиеся по раз-
мерам и внешнему виду формы арктического
гольца, обозначенные в соответствии с принятой
ранее классификацией (Алексеев и др., 2000б,
Alekseyev et al., 2002; Gordeeva et al., 2015) как кар-
ликовая, мелкая и крупная (рис. 3). В распределе-
нии по длине тела гольцов из объединённой вы-
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борки 1997−2001 гг. имелись соответствующие
этим формам три модальные группы зрелых осо-
бей (рис. 4а). В уловах тех лет численность карли-
ковой и мелкой форм была примерно одинако-
вой, крупная форма была малочисленна (рис. 4б).
В уловах 2013−2019 гг. мелкая форма стала редка,
численность карликовой резко возросла, крупная
форма отсутствовала (рис. 4в, 4г).

Карликовые гольцы имеют плотное, обычно
довольно высокое тело, большую (чаще закруг-
лённую или закруглённо-коническую) голову,
большие глаза, большой рот (но верхняя челюсть
не достигает вертикали заднего края глаза), ко-
роткий хвостовой стебель, длинные плавники.
Спина тёмная, бока серые или оливковые, с хоро-
шо выраженными мальковыми полосами. Брюш-
ко и низ головы светлые, спинной и хвостовой
плавники серые, остальные − желтовато-серые. В
период нереста развивается брачная окраска,
наиболее выраженная у самцов. Мальковые по-
лосы становятся более контрастными, бока и
брюшко приобретают жёлтый, а у некоторых сам-
цов розовый или оранжевый оттенок, парные и
анальный плавники становятся ярче, у наиболее
ярко окрашенных самцов они красные с белыми
первыми лучами. Самки окрашены бледнее.

Гольцы мелкой формы при сходных размерах
отличаются более прогонистым телом, относи-
тельно меньшей и более низкой, обычно кониче-
ской, головой, меньшим диаметром глаза, более
короткими челюстями и плавниками, более длин-
ным хвостовым стеблем. По мере роста челюсти
удлиняются, у наиболее крупных экземпляров
верхняя заходит за вертикаль заднего края глаза.
Окраска большинства особей в летних выборках
тусклая, серая или серебристо-серая, но отмечены
и ярко окрашенные зрелые рыбы с жёлтыми или
красно-оранжевыми боками, красно-серыми груд-
ными, брюшными и анальным плавниками с белы-
ми первыми лучами. У большинства мелких голь-
цов имеются мальковые полосы, но менее замет-
ные, чем у карликовых.

Гольцы крупной формы имеют прогонистое
тело, большую коническую голову с большим
ртом и заходящей за вертикаль заднего края глаза
верхней челюстью, плавники средней длины, не-
яркую серебристо-серую окраску. Внешне они в
целом сходны с гольцами мелкой формы. Все
пойманные особи были самцами.

Визуальная идентификация части рыб вызвала
затруднения. Все ювенильные особи FL от 8 до
13−14 см были внешне сходны и ещё не имели ха-
рактерных черт взрослых гольцов разных форм.

Рис. 3. Формы арктического гольца Salvelinus alpinus из оз. Токко: а – крупная, б – мелкая, в – карликовая. Масштаб:
10 см.

(а)

(б)

(в)
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Бóльшая их часть была поймана в 2013−2019 гг. и,
очевидно, в основном являлась молодью числен-
но доминирующих гольцов карликовой формы.
Среди остальных рыб не удалось идентифициро-
вать ~4% (1997−2001 г.) и 6% (2013−2019 гг.)
гольцов небольших размеров (FL 17−24 cм). Из
них 56 экз. были подвергнуты ДА, в котором в ка-
честве обучающей выборки использованы 52 кар-
ликовых (FL 13−23 cм) и 44 мелких (FL 17−24 cм)
гольца; 15 сомнительных гольцов были класси-
фицированы как карликовые и 41 – как мелкие.
Из них соответственно десять и пять не укладыва-
лись в пределы варьирования размеров гольцов в
соответствующих возрастных группах той фор-
мы, к которой были отнесены по результатам ДА,
и были оставлены нами в сомнительных, осталь-
ные для дальнейших анализов объединены с кар-
ликовой или с мелкой формой. Апостериорная
классификация обучающей выборки выявила
лишь одно несоответствие априорной визуальной
идентификации – один мелкий голец был класси-
фицирован как карликовый и также отнесён нами

к сомнительным. К ним же причислены не вклю-
чённые в ДА неидентифицированные гольцы,

Размеры, возраст и рост. Гольцы карликовой
формы (включая их предполагаемую молодь) в
уловах за все годы имели FL 8−23 см, мелкой −
17−39 см, крупной − 43−57 см; массу соответ-
ственно − 5−114, 42−510 и 700−1500 г; возраст −
2−14, 4−17 и 12−18 лет. Три формы различаются
по темпу роста (рис. 5). У карликовой формы в
1997−2001 гг. не отмечено увеличения размеров
после 6 лет; в эти годы были довольно обычны
старые особи в возрасте 10−14 лет (33%). Асимп-
тотическая длина (L∞) составляла 16.9 ± 0.31 см,
коэффициент замедления роста (k) 0.50 ± 0.16. В
2013−2019 гг. рост хотя и замедлялся после 5 лет
по достижении FL ≈ 16 см, но продолжался и в
старшем возрасте, увеличилась асимптотическая
длина (18.7 ± 0.33 см) и снизился коэффициент k
(0.38 ± 0.04), максимальный возраст уменьшился
на 2 года, и старые особи (10−12 лет) стали исклю-
чительно редки (0.4%). У мелкой формы по дан-
ным за все годы рост замедляется после 9 лет при
FL ≈ 30 см, L∞ составляет 36.2 ± 1.75 см, k = 0.18 ±

Рис. 4. Распределения арктических гольцов Salvelinus alpinus из оз. Токко с разным состоянием гонад в 1997−2001 (а, б) и
2013–2019 (в, г) гг. по длине (FL) (а, в) и соотношение трёх форм в уловах (б, г): (h) – особи с гонадами I, I−II и II ста-
дий зрелости, ( ) – особи с гонадами II−III, III, IV,V и VI−II стадий; (j) – карликовая форма, ( ) – мелкая, ( ) – крупная.
Особи FL < 13 см и сомнительные при расчёте долей не использованы.
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± 0.04. Как и у карликовой формы, в уловах
2013−2019 гг. практически отсутствовали старые
особи: возраст всех рыб, за исключением одной
11-летней, не превышал 8 лет, в то время как 37%
мелких гольцов в уловах этой формы 1997−2001 гг.
имели возраст 10−17 лет. Гольцы крупной формы
имели высокий темп роста и были представлены
старыми особями.

Морфология. Карликовая форма отличается от
мелкой и крупной бóльшим числом жаберных
тычинок и меньшим – чешуй в боковой линии,
пилорических придатков и позвонков, по кото-
рым отмечены наименьшие значения показателя
сходства Животовского и наибольшие − коэффи-
циента различия Майра. Все признаки сильно
трансгрессируют. Различия по счётным призна-
кам между мелкой и крупной формами не выяв-
лены (табл. 1). При АГК по меристическим при-
знакам кластеры карликовой и мелкой форм в
пространстве ГК1 и ГК2 частично перекрывают-
ся, сомнительные особи оказываются внутри или
вблизи области их перекрывания, гольцы круп-
ной формы − в кластере мелкой (рис. 6). Наи-
большую положительную нагрузку на ГК1, по ко-
торой выявляются основные различия между
формами, имеет число жаберных тычинок, наи-
большие отрицательные – число чешуй, пилори-
ческих придатков и позвонков.

Мелкая форма имеет короткие жаберные ты-
чинки: длина наибольшей тычинки у особей FL <
< 32 см была сходной в разные годы и составляла
6.0−10.5 (8.0 ± 0.14)% с (n = 46). У карликовой
формы в выборках 1997−2001 гг. тычинки были
также короткими − 7.1−11.6 (8.8 ± 0.17)% с (n = 39),
а в выборках 2013−2019 гг. индекс их длины уве-
личился до 9.2−12.3 (10.6 ± 0.09)% с (n = 53). В ре-
зультате среднее значение превысило условную
верхнюю границу средних значений у короткоты-
чинковых арктических гольцов Забайкалья (9%),
приблизившись к их нижней границе у длинно-
тычинковых (11%) (Alekseyev et al., 2002), и по-
явились заметные различия между карликовыми
и мелкими гольцами по соотношению числа и от-
носительной длины жаберных тычинок (рис. 7).

При АГК 27 абсолютных промеров тела голь-
цов из выборок как 1997−2001 гг. (рис. 8а), так и
2013−2019 гг. (рис. 8б) карликовая и мелкая фор-
мы образуют разные онтогенетические каналы,
т.е. у них имеются различия в пропорциях тела, не
связанные с аллометрическим ростом его частей
и разными размерами двух форм. При этом в
1997−2001 гг. каналы разделяются уже в области
небольших размеров, а в 2013−2019 гг. сближены
и частично перекрываются. Неидентифициро-
ванная молодь мелкого размера (FL 8−13 см) впи-
сывается в канал карликовой формы, крупная
форма − в канал мелкой, сомнительные особи

располагаются в районе соприкосновения двух
каналов (рис. 8).

Различия карликовых и мелких гольцов близ-
ких размеров (FL < 24 см) выявляются также при
АГК преобразованных по уравнению аллометрии
логарифмов 26 промеров (рис. 9). Кластеры двух
форм различаются в пространстве первых двух
ГК с небольшим перекрыванием, сомнительные
особи занимают среднее положение. Основные
различия наблюдаются по ГК1, наибольшие на-
грузки на неё имеют длина и высота головы (на
уровнях затылка и глаза), длина рыла, верхнече-
люстной кости, высота верхней челюсти, высота
непарных и длина парных плавников.

Размножение. У карликовой формы некото-
рые самцы впервые созревают в возрасте 3, сам-
ки – 4 лет, возраст массового (>50%) созревания –
соответственно 4 и 5 лет. Минимальная длина
участвующих в нересте самцов 11.5 см, масса 13.5 г,
самок – 13.5 см, 21.5 г. Нерест ежегодный, летний.
В конце июня большинство самок и самцов име-
ют гонады IV стадии зрелости, в начале II декады
июля появляются текучие самцы, в конце июля −
текучие самки. Интенсивный нерест происходит
в течение 15−20 сут, примерно с 25 июля по 15 ав-
густа. Он начинается во время подъёма темпера-
туры воды до ~5.5°С на глубине 10 м и ~5.0°С на
глубине 20 м и продолжается до достижения тем-
пературы ~6.5°С на 10 м. В этот период происхо-
дит быстрое изменение соотношения в уловах до-
ли преднерестовых и отнерестившихся самок при
относительно стабильной доле текучих (~20%),
во второй половине августа текучие самки уже
встречаются единично (рис. 10а). Среди самцов с
начала II декады июля до второй половины авгу-
ста преобладают текучие особи (рис. 10б). В сен-
тябре−ноябре текучие или преднерестовые кар-
ликовые гольцы не отмечены, за исключением
одного самца с гонадами IV стадии зрелости, пой-
манного в конце октября, и одного текучего сам-
ца, пойманного в ноябре. Гонады у всех осталь-
ных особей находились на II−III стадии зрелости.
У самок в ноябре КЗ 1.5−3.5 (2.3)% (n = 40), у сам-
цов − 0.2−0.6 (0.4)% (n = 42). К апрелю КЗ у самок
увеличивается до 2.0−6.7 (4.4)% (n = 37), гонады у
некоторых из них достигают III стадии зрелости.
К июлю−августу у преднерестовых самок (ста-
дия IV) КЗ достигает в среднем 12−14% (табл. 2).
В апреле у большинства самцов гонады находятся
на III, у некоторых – на IV стадии зрелости, КЗ
1.0−5.3 (3.7)% (n = 45). Далее дозревание гонад
происходит без увеличения их массы: в июле−ав-
густе у преднерестовых и начинающих течь сам-
цов КЗ 1.8−5.4 (3.3)% (n = 22).

Основные нерестилища расположены вдоль
северного и южного берегов северной акватории
на подводных участках крутых береговых скло-
нов, сложенных до глубины 15−23 м камнями и
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Рис. 5. Темп роста (FL) трёх форм арктического гольца Salvelinus alpinus из оз. Токко – средние значения (d, s, ), пре-
делы варьирования (|) и удвоенная ошибка среднего (h): (···d···) и (−d−) – карликовая форма в 1997−2001 и 2013−2019 гг.,
(−○−) – мелкая форма, 1997−2019 гг., ( ) – неидентифицированная молодь, предположительно карликовой формы,
в возрастных группах 2 и 3 года, справа − 1997−2001 гг., слева − 2013−2019 гг., (e) – крупная форма, (+) – сомнитель-
ные особи. Цифрами указано число особей.
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крупными каменными блоками (рис. 1в). Средние
уловы производителей в пределах каменистой зоны
составили на этих участках 0.90−1.16 экз/м2 сети за
ночь. В южной акватории таких пригодных для
нереста площадей значительно меньше: большой
каменистый участок дна, прилегающий к истоку
р. Токко, и его продолжение вдоль восточного бе-
рега находятся на слишком малой глубине (<5 м).
Тем не менее нерест, хотя и с меньшей интенсив-
ностью (уловы 0.42−0.64 экз/м2), происходит на
ограниченном участке у западного берега, где
камни покрывают дно до глубины 16 м. Нересто-
вая активность начинается в сумерках (примерно

в 21:30–22:00 ч): в это время на нерестилищах от-
мечается резкое возрастание уловов.

По результатам обловов сетями, выставлявши-
мися во время нереста в северной акватории на
разные глубины параллельно (рис. 11а) и перпен-
дикулярно (рис. 11б) северному берегу, произво-
дители карликовой формы отсутствуют вблизи
берега на глубине 1−2 м, начинают попадаться на
глубине ~5 м, их численность в уловах возрастает
до глубины 20 м, т.е. примерно до границы кам-
ней и ила; далее в глубину постепенно снижается
до ~32 м, а в центральной части северной аквато-
рии (глубина 35−40 м) резко падает до 0.16 экз/м2.
В центральной части южной акватории на глуби-
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Рис. 6. Распределение арктических гольцов Salvelinus
alpinus из оз. Токко в пространстве первых двух глав-
ных компонент (ГК1, 2) (девять меристических при-
знаков): (d) – карликовая форма, (s) – мелкая, (e) –
крупная, (+) – сомнительные особи.
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не 10−24 м уловы составили 0.04−0.06 экз/м2.
Распределение по глубине не участвующей в не-
ресте молоди имеет противоположную тенден-
цию. Её численность наиболее высока у берега на
глубине ~1−7 м и на глубине 35−40 м, а наиболее
низка − на 10−20 м (рис. 11). Можно заключить,
что нерест происходит на камнях берегового
склона на глубине от 5 м до нижней границы их
распространения (15−23 м), наиболее интенсив-
но – на 10−20 м.

Соотношение самцов и самок на нерестили-
щах примерно равное, в отдельные годы незначи-
тельно преобладают последние. Средняя абсо-
лютная плодовитость самок варьируют в разные
годы в пределах 66−85 шт., средняя относитель-
ная − 1.2−1.7 шт/г. Икра крупная, средний диа-
метр зрелых ооцитов 4.8−5.2 мм (табл. 2); диаметр
набухшей икры 5.1−6.8 мм. Почти 90% производи-
телей на нерестилищах составляют самцы в воз-
расте 4−6 лет (наиболее многочисленны 5-летние)
и самки в возрасте 5−7 лет (наиболее многочис-
ленны 6-летние) (табл. 3).

После нереста бóльшая часть карликовых голь-
цов перемещается с нерестилищ на мягкие грун-
ты − в глубоководную зону и на илистые прибреж-
ные участки в районе впадения речки, у перемычки
и в южной части озера. В ноябре в южной акватории
на нерестовом участке на глубине до 14−15 м уловы
были нулевыми, ниже границы камней на глубине
16−19 м составили 0.21 экз/м2, а в центральной ча-
сти акватории на глубине 20−22 м − 0.75 экз/м2. В
северной акватории на нерестилищах на глубине
>7 м уловы достигали 0.32 экз/м2, но в основном
были меньше. В апреле в южной акватории в рай-
оне нерестилища улов сети, выставленной на глу-

бину 6−16 м, составил 0.37 экз/м2, ~2/3 рыб были
пойманы у нижней границы каменистой зоны и
за её пределами. В центральной части лов прово-
дили на меньшей глубине, чем в ноябре (16 м),
уловы были ниже − 0.21 экз/м2. На нерестилищах
северной акватории уловы на глубине ~7−15 м со-
ставили 0.09−0.32 (в среднем 0.23) экз/м2. И в но-
ябре, и в апреле в самой глубокой части озера на
глубине 35−40 м присутствовали взрослые карли-
ковые гольцы (0.08−0.11 экз/м2).

Сведения о размножении мелкой формы край-
не ограничены. Впервые отдельные самцы и самки
созревают в возрасте 5 и 6 лет при FL > 19 см и мас-
се >68 г. Более 50% половозрелых самцов отмече-
ны в возрастных группах ≥10 лет, самок – ≥8 лет,
однако возраст массового созревания нуждается в
уточнении в связи с малочисленностью особей
старших возрастных групп в выборках и наличи-
ем пропускающих нерест рыб. Нерест не ежегод-
ный, его сроки до конца не ясны, поскольку за все
годы не было поймано ни одной текучей самки. В
летних выборках разных лет многие самки поло-
возрелого возраста имели незрелые гонады и, ви-
димо, пропускали нерест текущего года, у части
из них в полости тела имелись остаточные икрин-
ки (диаметром ≤5.8 мм) от предыдущего нереста.
Остальные в июле−августе имели созревающие
гонады III и III−IV стадий зрелости с икрой диа-
метром 2.9−4.4 мм. В сентябре и в конце октября
пойманы две самки с гонадами IV стадии (диа-
метр икры 4.5−4.9 мм); в ноябре – текучий самец.
Всё это указывает на то, что нерест происходит
поздней осенью, хотя попытки обнаружить его в

Рис. 7. Двумерное распределение арктических голь-
цов Salvelinus alpinus из оз. Токко по числу жаберных
тычинок (sb) и индексу длины наибольшей жаберной
тычинки (lsb, % c), 2013−2019 гг., особи FL < 30 см;
обозначения см. на рис. 6.
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октябре−ноябре пока не увенчались успехом. Од-
нако в начале августа 2019 г. во время нереста кар-
ликовой формы на её нерестилище пойманы две
преднерестовые самки с гонадами IV и IV−V ста-
дий со зрелой икрой диаметром 5.1 и 5.6 мм, одна
недавно отнерестившаяся самка и три текучих
самца. Таким образом, некоторые мелкие гольцы
нерестятся (возможно, только в последние годы) в
августе, в одно время и в одних местах с карлико-
вой формой. В апреле свидетельств нереста мел-
кой формы, как и нереста карликовой, не обнару-
жено. Средняя абсолютная плодовитость мелкой
формы примерно в четыре раза больше, чем кар-
ликовой, относительная плодовитость и размер
икры такие же (табл. 2).

Среди сомнительных гольцов имелись два
текучих самца и одна преднерестовая самка,
пойманные в августе, одна преднерестовая сам-
ка, пойманная в конце октября, и текучий са-

Рис. 8. Распределение гольцов Salvelinus alpinus из оз. Токко в пространстве первых двух главных компонент (ГК1, 2)
(абсолютные значения 27 промеров тела): а – 1997−2001 гг., б – 2013−2019 гг.; онтогенетические каналы: () – кар-
ликовая форма, (-----) − мелкая и крупная формы; ( ) – молодь FL 8−13 см, предположительно карликовой формы;
ост. обозначения см. на рис. 6.
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Рис. 9. Распределение арктических гольцов Salvelinus
alpinus из оз. Токко (особи FL 13−24 см) в простран-
стве первых двух главных компонент (ГК1, 2) (преоб-
разованные по уравнению аллометрии логарифмы 26
промеров тела); обозначения см. на рис. 6.
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Рис. 10. Сезонные изменения соотношения участвующих в нересте текущего года самок (а) и самцов (б) карликовой
формы арктического гольца Salvelinus alpinus с разным состоянием гонад в уловах из оз. Токко, по данным 1997−2019 гг.:
( ) – созревающие особи (стадии зрелости гонад II−III, III, III–IV), ( ) – преднерестовые (стадия IV) ( ) – текучие
(стадия V), (j) – отнерестившиеся (стадия VI−II).
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Рис. 11. Уловы карликовой формы арктического гольца Salvelinus alpinus в оз. Токко на разных глубинах в период не-
реста в сети, выставленные параллельно (а) и перпендикулярно (б) берегу, по данным 2015 и 2018 гг.: ( ) – взрослые
особи, участвующие в нересте (стадии зрелости гонад III,IV,V,VI), ( ) – молодь (I, II стадии).
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мец, пойманный в ноябре. Все три пойманных
в ноябре текучих самца (карликовый, мелкий и
сомнительный) попались в 2019 г. на нересто-
вом участке карликовой формы в северной ак-

ватории и имели сходные небольшие размеры –
FL 21.0−22.5 см. Данных о размножении крупной
формы нет, предположительно она нерестилась
осенью, подобно крупным гольцам из других за-
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байкальских озёр (Малое Леприндо, Леприндо-
кан, Кирялта-4).

Раннее развитие. Помещённая в озеро икра кар-
ликовой формы развивалась в течение 1 мес на
глубинах 10−30 м практически без отхода (погибла
одна икринка), на глубине 5 м погибло >80% икры.
Таким образом, зона эффективного нереста на-
чинается на глубине между 5 и 10 м.

В естественных условиях на глубине 10−20 м
икра карликовой формы развивается примерно
1 мес при температуре 5−7°С, следующий месяц
или чуть дольше – при её падении до 3°С (10 м) –
3.5°С (20 м), затем при этой температуре подо
льдом до вылупления. В лаборатории развитие
от оплодотворения до вылупления при темпера-
туре 6−8°С продолжалось 2.5 мес, при 5−7°С –

2.9−3.4 мес, при 2°С – 4.3−4.5 мес (табл. 4); вылуп-
ление наблюдали соответственно во второй поло-
вине октября, в ноябре и во второй половине декаб-
ря. С учётом этих данных можно полагать, что в
природе оно происходит в конце ноября−начале
декабря. В тёплых сериях воздух в плавательном пу-
зыре появлялся через 1.8−2.8 мес после вылупле-
ния, переход на смешанное питание наблюдали
примерно в это же время (1.9−2.6 мес). При кормле-
нии мелкими планктонными рачками он происхо-
дил незадолго до или примерно одновременно с за-
полнением пузыря, а при кормлении более круп-
ным кормом (личинки хирономид) – вскоре после
него. Молодь, которая развивалась в холодном ре-
жиме, после вылупления лежала на боку, её разви-
тие было очень медленным (желточный мешок

Таблица 2. Репродуктивные параметры зрелых самок карликовой и мелкой форм арктического гольца Salvelinus
alpinus из оз. Токко

Примечание. Над чертой – пределы варьирования показателя; под чертой – за скобками среднее значение, в скобках – число
особей. Приводятся длина и масса самок, у которых определяли плодовитость.

Годы Длина (FL), 
мм Масса, г

Плодовитость
Диаметр зрелых 

ооцитов, мм
Коэффициент 

зрелости, %абсолютная,
шт.

относительная, 
шт/г

Карликовая форма
1997−2001 −

2013

2015

2018

2019

1997−2019

Мелкая форма
1997−2019

( )
−140 198

167 28 ( )
−30 74

49 28 ( )
−40 131

85 28 ( )
−1.2 2.3

1.7 28 ( )
−4.7 4.9

4.8 3

−146 195
162 (22)

−36 67
45 (22)

−48 98
71 (22)

−1.1 2.7
1.6 (22)

−4.2 5.7
4.9 (25)

−9.0 16.7
13.0 (22)

−142 194
166 (47)

−30 72
49 (47)

−45 134
84 (47)

−1.1 2.4
1.7 (47) ( )

−4.3 6.0
5.2 47 ( )

−7.7 18.0
13.9 38

−150 184
168 (28)

−42 72
54 (28)

−44 98
66 (28)

−0.8 1.9
1.2 (28) ( )

−4.4 5.9
5.0 30 ( )

−8.7 18.1
13.1 28

( )
−156 198

177 52 ( )
−36 71

56 52 ( )
−46 139

75 52 ( )
−0.7 2.4

1.4 52 ( )
−4.4 5.8

5.0 55 ( )
−7.1 19.9

12.3 54

−140 198
169 (177)

−30 74
51 (177)

−40 139
77 (177)

−0.7 2.7
1.5 (177) ( )

−4.2 6.0
5.0 160 ( )

−7.1 19.9
13.0 142

( )
−218 335

271 9 ( )
−117 360

219 9 ( )
−193 560

326 9 ( )
−0.8 2.5

1.6 9 ( )
−4.5 5.6

5.0 4 ( )
−9.2 16.0

12.2 8

Таблица 3. Возрастной состав производителей карликовой формы арктического гольца Salvelinus alpinus на не-
рестилищах в оз. Токко в 2013−2018 гг., %

Пол Число 
рыб, экз.

Возраст, годы

3 4 5 6 7 8 9 10−12

Самцы 288 3.5 21.2 45.1 19.8 7.6 1.4 1.0 0.3
Самки 268 – 1.9 34.0 42.5 13.4 5.2 2.2 0.7
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практически не уменьшался) и в течение месяца по-
сле вылупления бóльшая часть её погибла. Единич-
ные выжившие особи были переведены в воду с
температурой 5−7°С и в возрасте 2.8 мес приняли
вертикальное положение и перешли на смешанное
питание (табл. 4).

Питание. Гольцы крупной формы были спе-
циализированными хищниками, рыба (только мо-
лодь гольца полной длиной (TL) до 95 мм, 1−2 экз.
в одном желудке) составляла почти 99% массы их
пищевого комка (табл. 5). Истинная трофическая
специализация мелких гольцов в летний период
1997−2001 гг. практически полностью маскирова-
лась сезонными видами корма – массово появляю-
щимися в толще воды и на поверхности амфибио-
тическими насекомыми постларвальных стадий
развития (преимущественно куколками, субимаго
и имаго хирономид и ручейников) и в значительно
меньшей степени наземными членистоногими. На
втором месте в питании стояла рыба, найденная в
желудках примерно 1/4 мелких гольцов и состав-
лявшая в июне−июле 27−29% массы их пищевого
комка. Она встречалась у особей FL > 22 см, чаще
всего у наиболее крупных и старых. Преимуще-
ственно потреблялся обыкновенный гольян (TL
57−65 мм, от 1 до 7 экз. в одном желудке), реже
особи собственного вида TL ≤ 150 мм (40.9% дли-
ны тела хищника). В одном из желудков обнару-

жена бурозубка Sorex sp. (Insectivora: Soricidae). В
начале лета в желудках часто встречался зообен-
тос, но его доля по массе была невелика; роль зоо-
планктона в питании была незначительна.

После исчезновения крупной формы и ослаб-
ления пищевой конкуренции внутри мелкой фор-
мы в результате снижения её численности мелкая
форма заняла освободившуюся нишу ихтиофага. В
2013–2019 гг. рыба (исключительно обыкновен-
ный гольян) стала доминирующим компонентом
питания мелких гольцов (табл. 6) и встречалась в
желудках особей всех размеров начиная с самых
маленьких рыб в выборках (FL 17 см). Наиболее
интенсивно рыбную пищу потребляли летом и в
начале осени, когда доступность жертв возрастала:
в июле−сентябре в желудках отмечали до 6−7 экз.
гольяна, средние индексы наполнения желудков
в это время наиболее высоки − 122−139¢. Пере-
ход на рыбное питание сопровождался резким
снижением привлекательности для мелких гольцов
прочих групп пищевых объектов, даже куколок ам-
фибиотических насекомых в период их массового
выплода. Тем не менее отдельные особи в середине
лета специализировались на сборе попавших на
водное зеркало наземных членистоногих. Пищедо-
бывательная активность заметно уменьшалась в
подлёдный период: доля особей с пустыми желуд-

Таблица 4. Условия инкубации и продолжительность развития икры и предличинок карликовой формы аркти-
ческого гольца Salvelinus alpinus из оз. Токко в экспериментальных условиях в 2016−2019 гг.

Примечание. Возраст: * от оплодотворения, ** от вылупления; объекты питания: Ch – личинки Chironomidae, D – Daphnia,
Diaptomus, Os – Ostracoda.

Фаза инкубации
и развития

Тёплая инкубация Холодная 
инкубация

2016 2017 2018 2019 2019

Возраст, 
сут t,°C Возраст, 

сут t, °C Возраст, 
сут t, °C Возраст, 

сут t, °C Возраст, 
сут t, °C

Предварительная инкуба-
ция*

0−37 5−6 0−49 5−6 0−46 5−6 0−55 4.5−4.8 0−9 4.5−4.8

Транспортировка* 38−42 1 50−54 1 47−51 1 56−60 1 10−11 1
Инкубация в лаборато-
рии*

43−91 5−7 55−77 6−8 52−103 5−7 61−102 5−7 12−138 2

Появление пигмента в 
глазу*

− 5−7 − 6−8 45 5−7 − 5−7 −

Вылупление* 88−91 5−7 77 6−8 101−103 5−7 101−102 5−7 131−138 2
Появление воздуха в пла-
вательном пузыре у 100% 
особей**

53−56 5−7 85 6−8 66 5−7 68 5−7 140

Переход на смешанное 
питание
50% особей **(объект 
питания)

66−69
(Ch)

5−7 80
(D, Os)

6−8 72
(D)

5−7 57
(D)

5−7 85−86
(Ch)

5−7
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ками возрастала, а показатель накормленности
снижался, особенно сильно к весне.

В 1997−2001 гг. во время выплода амфибиоти-
ческих насекомых в июне−июле они безоговороч-
но преобладали и в питании карликовой формы.
На втором месте по массе в её рационе находился
зообентос, а в августе он стал для неё основным ви-
дом корма. Зоопланктон наравне с зообентосом иг-
рал заметную роль в питании карликовых гольцов
только в июне (табл. 5). Эти данные дают основа-
ние предполагать их преимущественную специа-
лизацию к бентосному типу питания в месяцы, ко-
гда отсутствуют сезонные пищевые компоненты
(сентябрь−май).

В последнее десятилетие вслед за прекращени-
ем хищничества со стороны крупной формы,
снижением конкуренции со стороны мелкой
формы и увеличением конкуренции внутри са-
мой карликовой формы её пищевые предпочте-
ния существенно изменились. В 2013−2019 гг. в
июле, как и прежде, в их питании преобладали
куколки хирономид, а с августа по ноябрь пище-
вые комки карликов FL < 18 см в основном или
целиком составляли находившиеся на пике разви-
тия планктонные ракообразные. Они же преобла-
дали в питании рыб большей длины в октябре−но-
ябре (табл. 7). В пищевом поведении карликов
обеих размерных категорий прослеживалась явная
приверженность к сбору самых крупных и хорошо
заметных, хотя и намного более редких, ветвисто-
усых B. longispina. Лишь в месяцы, когда числен-
ность босмины снижается очень сильно, роль до-
минантов в этой группе пищевых объектов может
переходить к циклопам С. scutifer. Организмы зо-
обентоса явно утратили былую доминирующую
роль, которая ненадолго восстанавливалась в пи-
тании карликовых гольцов FL < 18 см лишь ближе
к завершению подлёдного периода, когда сильно
падает численность зоопланктона. В это время
карликовые гольцы FL > 18 см почти полностью
переходили на питание рыбой, тогда как у особей
FL < 18 см рыба во все месяцы встречалась очень
редко. Отдельные особи всех размеров, но пре-
имущественно FL > 18 см, в период нереста по-
едали собственную икру.

Таким образом, основным кормом карлико-
вых гольцов в настоящее время стал зоопланктон,
при этом в питании наиболее крупных особей су-
щественную роль играет рыба. Несомненно, что
именно с переходом к планктофагии связано
удлинение у карликовой формы жаберных тычи-
нок в 2013−2019 гг. по сравнению с 1997−2001 гг.

ОБСУЖДЕНИЕ

Озеро Токко входит в число водоёмов в преде-
лах забайкальской части ареала арктического
гольца, в которых обитают или ранее обитали три

формы этого вида. На протяжении последних
10−15 лет пучок форм этого озера разделил об-
щую судьбу популяций гольца из тех озёр Забай-
калья, которые в результате развития инфра-
структуры региона стали легко доступны для на-
селения. В таких озёрах из-за неконтролируемого
вылова более крупные и гастрономически цен-
ные формы гольца полностью уничтожаются или
становятся редки, а малоценные карликовые, ес-
ли они имелись, достигают высокой численно-
сти, не сдерживаемой конкуренцией и канниба-
лизмом со стороны других форм (Алексеев и др.,
2000а; наши данные). Исчезновение крупной
формы гольца в оз. Токко, изменения численно-
сти и размерно-возрастной структуры мелкой и
карликовой форм явились прямым следствием
неконтролируемого вылова, возросшего в резуль-
тате прокладки по соседству с озером автомо-
бильной дороги, ведущей к золотоносному при-
иску. Ещё одним результатом этого строительства
стало уничтожение небольшой популяции аркти-
ческого гольца в оз. Лёша, расположенном в 4 км
от оз. Токко в непосредственной близости от до-
роги. В нём голец отмечался нами в 1997−2013 гг.,
но не был обнаружен в 2018−2019 гг.

Исчезнувшая крупная форма из оз. Токко бы-
ла представлена в уловах старыми особями, гене-
тически (Gordeeva et al., 2015) и морфологически
сходными с гольцами мелкой формы. Возможно,
она имела эпигенетическую природу и выщепля-
лась из мелкой путём горизонтальных (в течение
жизни) или вертикальных (в потомстве) транс-
формаций (Adams, 1999), хотя на ограниченном
материале горизонтальные трансформации мелкой
формы в крупную не выявлены (Alekseyev et al.,
2009б). Сейчас среди гольцов в оз. Токко практи-
чески отсутствуют те старшие возрастные груп-
пы, в которых ранее отмечались особи крупной
формы, т.е. гольцы вообще не доживают до возрас-
та, в котором могли происходить такие трансфор-
мации. Карликовая и мелкая формы значительно
различаются по результатам анализа изменчивости
микросателлитных локусов (FST = 0.284, RST =
= 0.242: Gordeeva et al., 2015) и полногеномного
SNP-анализа ДНК методом ddRADseq (Double-
Digest Restriction site-Associated DNA sequencing)
(FST = 0.223: Jacobs et al., 2020). Их фенотипиче-
ская дифференциация не столь велика, как в озё-
рах Даватчан (Алексеев, Пичугин, 1998; Пичугин,
2009) и Камканда (Алексеев и др., 2014), и в по-
следние годы различия по пластическим призна-
кам имеют тенденцию к снижению; встречаются
промежуточные особи. Несмотря на ограничен-
ность данных о размножении гольцов мелкой
формы, есть основания считать, что большинство
их нерестится поздней осенью, примерно на 3 мес
позже карликовой формы, но некоторые − летом
совместно с нею. В свою очередь отдельные самцы
карликовой формы созревают в ноябре, в период
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предполагаемого нереста мелкой. На основании
всех этих данных можно полагать, что карликовая
и мелкая формы генетически обусловлены, имеют
высокую, но не полную степень репродуктивной
изоляции и между ними происходит интрогрессив-
ная гибридизация. Отмеченные в последние годы
случаи летнего созревания гольцов мелкой формы
и увеличение доли промежуточных особей с вы-
сокой вероятностью указывают на происходящее
ослабление репродуктивных барьеров и усиление
гибридизации в результате резкого изменения
численного соотношения форм под антропоген-
ным воздействием.

Гольцы карликовой формы из оз. Токко – тре-
тья известная забайкальская популяция с редким
для арктических гольцов летним нерестом. Ранее
летний нерест был описан у карликовых гольцов
из озёр Даватчан (Алексеев и др., 2000а; Павлов,
Осинов, 2008) и Большое Леприндо (Алексеев и др.,
2000а, 2019), а за пределами Забайкалья – у кар-
ликовых гольцов из оз. Тунэрндэ в бассейне Ал-
дана (Алексеев, Кириллов, 2001), мелких гольцов
из оз. Лабынкыр в бассейне Индигирки (Савваи-
това, 1991); пучеглазки из оз. Лама, бассейн Пя-
сины (наши данные), крупных гольцов из оз. Ат-
терзее, Австрия (Buresch, 1925), крупных бенто-
фагов из оз. Тингваллаватн, Исландия (Sandlund
et al., 1992), карликовых из оз. Сирдальсватн,

Норвегия (Hesthagen et al., 1995). В отличие от Да-
ватчана и Большого Леприндо в оз. Токко карли-
ковые гольцы нерестятся не в профундальной зо-
не на илу, а в сублиторальной на камнях берего-
вого склона. Возможность летнего нереста на
прибрежном каменистом субстрате, обеспечива-
ющем оптимальные условия развития отложен-
ной икры, определяется расположением на боль-
шей высоте и, как следствие, большей холодно-
водностью оз. Токко по сравнению с озёрами
Даватчан и Большое Леприндо, находящимися
соответственно на высоте 1101 м и 978 м над уров-
нем моря. Уже на глубине 10 м температура воды
в оз. Токко в летне-осенний период не превышает
7.5°С, а на глубине 20 м − 5°С, что ниже верхнего
предела температуры (~8°С) для нормального раз-
вития икры арктического гольца (Swift, 1965; Jung-
wirth, Winkler, 1984; Gillet, 1991). В озёрах Даватчан
и Большое Леприндо температура воды на камени-
стых участках подводного берегового склона во
второй половине лета−начале осени слишком вы-
сока для её успешного развития. Показательно,
что в нашем эксперименте по инкубации икры в
озере, который проводился во время максималь-
ного прогрева воды, на глубине 10 м и более на-
блюдалась практически 100%-ная выживаемость
икры. С другой стороны, холодная инкубация в
лаборатории при 2°С привела к физиологическо-

Таблица 6. Питание мелкой формы арктического гольца Salvelinus alpinus из оз. Токко в 2013−2019 гг.

Компонент пищи и другие показатели Июль Август–сентябрь Октябрь–ноябрь Апрель

Зоопланктон (Bosmina longispina) 1.0/3.5 0.1/9.1 6.7/25.0 1.1/40.0

Макрозообентос: – – 65.1/25.0 0.7/20.0

– Chironomidae (личинки) – – – 0.7/20.0

– Sialidae (личинки) – – 65.1/25.0 –

Амфибиотические насекомые постларвальных 
стадий (куколки Chironomidae)

0.8/20.7 <0.1/4.6 – –

Наземные членистоногие: 10.4/13.8 – – –

– Hymenoptera 1.2/10.3 – – –

– Coleoptera 2.2/10.3 – – –

– прочие 7.0/10.3 – – –

Рыба: 87.8/82.8 99.9/86.4 27.5/25.0 98.2/40.0

– Phoxinus phoxinus 75.1/55.2 91.2/72.7 27.5/25.0 24.6/20.0

– переваренная 12.7/27.6 8.7/22.7 – 73.6/20.0

Прочие <0.1/3.5 – 0.7/25.0 –

Число рыб, экз. 31 28 8 8

Доля пустых желудков, % 6.5 21.4 50.0 37.5

Индекс наполнения желудков, ¢ −0.4 422.7
122.2

−0.1 300.0
138.6

1.0–116.0
44.6

−0.2 54.4
12.0
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АЛЕКСЕЕВ и др.

му недоразвитию эмбрионов и их гибели после вы-
лупления, т.е. карликовые гольцы из оз. Токко
адаптированы к эмбриональному развитию в тем-
пературном интервале 3−8°С.

Арктические гольцы – холодноводные рыбы с
приспособленным к низкой температуре эмбрио-
генезом. Наиболее низкотемпературный режим
развития икры обеспечивается осенним нере-
стом, типичным для этого вида. Весенне- и летне-
нерестующие формы редки и встречаются только
симпатрично с осенненерестующими, от кото-
рых, очевидно, и происходили независимо в раз-
ных озёрах. Полагаем, что и в оз. Токко в ходе
эволюции карликовых гольцов имело место сме-
щение сроков нереста с осени на лето и что они
произошли от осенненерестующей мелкой или
крупной формы.

Различная пищевая специализация форм из
оз. Токко − ещё один из многочисленных приме-
ров трофического полиморфизма у арктического
гольца, считающегося одним из основных факто-
ров возникновения озёрных пучков форм. В озёрах
североевропейской части ареала арктического
гольца наиболее распространённым сочетанием
симпатрических форм считается сосуществование
более мелкой (по нашей классификации − карли-
ковой) придонной формы-бентофага и более круп-
ной (по нашей классификации − мелкой) пелаги-
ческой формы-планктофага или полифага (Henric-
son, Nyman, 1976; Hindar, Jonsson, 1982; Klemetsen
et al., 1997; Woods et al., 2013). Карликовые планкто-
фаги в континентальной Северной Европе не отме-
чены, в Исландии крайне редки (Woods et al., 2013).
Известны случаи симпатрии двух бентофагов
(Nilsson, Filipsson, 1971; Jonsson, Skúlason, 2000),
планктофага и хищника (Nilsson, 1955; Fraser et al.,
1998), бентофага, планктофага (или полифага) и
хищника (Adams et al., 1998; Smalås et al., 2013;
Knudsen et al., 2019), двух бентофагов, планктофа-
га и хищника (Sandlund et al., 1992).

В Забайкалье планктофаги и бентофаги встреча-
ются и среди карликовых, и среди мелких гольцов.
Планктоноядные формы обитают во многих озёрах,
бентосоядные встречаются реже. Широкому рас-
пространению планктофагии способствует большое
число жаберных тычинок, значительно превышаю-
щее их число у североевропейских гольцов, кото-
рое, возможно, было унаследовано от планктонояд-
ных предков, населявших крупные ледниково-под-
прудные палеоозёра Забайкалья, существовавшие
во время плейстоценовых оледенений. Специали-
зированные планктофаги и бентофаги симпат-
ричны только в оз. Камканда (Алексеев и др.,
2014), при этом в двух озёрах – Большой Намара-
кит и Светлинское – обитают по две планктонояд-
ные формы (Алексеев и др., 1997; Самусёнок и др.,
2006). Наиболее же широко распространены, не-
смотря на современную низкую численность и

исчезновение в ряде озёр, крупные хищные фор-
мы; обычным вариантом является сосуществова-
ние в одном озере такой формы с карликовым
или мелким планктофагом, бентофагом или по-
лифагом, либо с двумя формами.

Вызванные нарушением естественной струк-
туры популяции изменения пищевых спектров
карликовых и мелких гольцов в оз. Токко свиде-
тельствуют о лабильности пищевых предпочте-
ний, по крайней мере, некоторых форм арктиче-
ского гольца, отсутствии у них жёстко закреплён-
ной пищевой специализации и их способности
адаптироваться к меняющимся условиям окружа-
ющей среды путём смены этой специализации.
Такого рода долгосрочные и, что показательно,
противоположные наблюдавшимся у карликовой
формы из оз. Токко изменения произошли у арк-
тического гольца из оз. Уиндермир (Великобрита-
ния), который после вселения в озеро питающейся
планктоном плотвы Rutilus rutilus перешёл от
планктофагии к бентофагии (Corrigan et al., 2011).
Даже такие высокоспециализированные планкто-
фаги, как крайне многотычинковые карликовые
гольцы из оз. Большое Леприндо (Забайкалье),
всегда потреблявшие исключительно зоопланктон
(99−100% массы пищевого комка), в период замут-
нения воды в 2001 г. в результате катастрофическо-
го схода селя в озеро включили в свой рацион ор-
ганизмы зообентоса и куколок хирономид (Alek-
seyev et al., 2013). Эти примеры, а также случаи
сезонной смены питания с зоопланктона на зо-
обентос, как у карликовых гольцов из ещё одного
забайкальского озера Даватчан (Алексеев и др.,
2000а) или из оз. Аттерзее (Австрия) (Brenner,
1980), показывают, что трофический статус раз-
ных форм арктического гольца должен опреде-
ляться на основе всесезонных наблюдений и кон-
тролироваться на основе многолетних данных.
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РАСПРЕДЕЛЕНИЕ И НЕКОТОРЫЕ ЧЕРТЫ БИОЛОГИИ РОГАТКОВЫХ 
РОДА TRIGLOPS (COTTIDAE) В ЯПОНСКОМ МОРЕ
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Выявлено, что южная граница ареала большеглазого триглопса Triglops scepticus проходит в районе
37°23′ с.ш. Подтверждено расположение южной границы ареала триглопса Джордена T. jordani в во-
дах Южной Кореи, а остроносого T. pingelii – в северокорейских. В российских водах Японского мо-
ря триглопс Джордена встречается на глубинах 14–230 м при температуре –1−13.8°C, остроносый –
соответственно 30–424 м и –0.3−9.7°C, большеглазый – 57–586 м и 0.3−4.3°C; в тёплый период
концентрации несколько сдвинуты в сторону мелководья, в холодный – в сторону глубоководья.
Длина и масса тела одноразмерных особей повышаются со степенью глубоководности видов. Триг-
лопс Джордена достигает длины 20 см, остроносый – 23 см и большеглазый – 26 см. У все трёх видов
самки достигают больших размеров; у триглопсов Джордена и остроносого они доминируют в попу-
ляции, а у большеглазого триглопса выше доля самцов. В северо-западной части Японского моря
большеглазый и остроносый триглопсы являются планктофагами, потребляющими в основном гипе-
риид и эвфаузиид, а триглопс Джордена – нектобентофагом, в питании которого доминируют мизи-
ды и мелкие креветки. В весенне-летний период средние величины суточных рационов взрослых осо-
бей триглопсов Джордена, остроносого и большеглазого составляют соответственно 3.3, 2.4 и 1.8%
массы тела. Биомасса видов рода Triglops в российской зоне Японского моря составляет ~2.1 тыс. т.

Ключевые слова: триглопс Джордена Triglops jordani, остроносый триглопс T. pingelii, большеглазый
триглопс T. scepticus, распределение, концентрации, размеры, состав пищи, суточный рацион, био-
масса, Японское море.
DOI: 10.31857/S0042875221010161

Рыбы рода Triglops (Cottidae) широко распро-
странены в северо-западной части Тихого океана
(Линдберг, Красюкова, 1987; Pietsch, 1993; Amao-
ka et al., 1995; Борец, 2000; Шейко, Федоров, 2000;
Федоров и др., 2003; Парин и др., 2014; Fricke et al.,
2019; Froese, Pauly, 2019). В Японском море обита-
ют три представителя этого рода: триглопс Джор-
дена Triglops jordani, остроносый T. pingelii и боль-
шеглазый T. scepticus триглопсы. В российских во-
дах Японского моря они являются обычными
видами (Новиков и др., 2002; Соколовский и др.,
2007), далее на юг встречаются до п-ова Корея
(Mori, 1952; Сон Ён Хо, 1986; Kim, Yoon, 1992).

В настоящее время триглопсов добывают в не-
значительном количестве в качестве прилова при
промысле других более ценных гидробионтов.
Между тем в некоторых районах обитания виды
рода Triglops образуют скопления, которые могут
успешно осваиваться промышленностью. Так, в

тихоокеанских водах северных Курильских о-вов
и Камчатки большеглазый триглопс входит в трой-
ку наиболее массовых промысловых видов рогат-
ковых (Орлов, Токранов, 2008). Биология этих рыб
изучена недостаточно. Первые данные о размерно-
возрастных характеристиках, сроках нереста и пло-
довитости триглопсов приведены в работе Параке-
цова (1962). Позднее были довольно подробно ис-
следованы их размерно-половой состав и питание
у побережья Камчатки (Токранов 1991, 1995), а
также особенности распределения у Юго-Во-
сточной Камчатки и в тихоокеанских водах се-
верных Курильских о-вов (Tokranov, Orlov, 2008;
Токранов, Орлов, 2009). В этих районах общими
с Японским морем являются остроносый и боль-
шеглазый триглопсы. По российским водам
Японского моря имеются в основном фрагмен-
тарные сведения о распределении представите-
лей этого рода (Вдовин, Зуенко, 1997; Калчугин,

УДК 597.585.4.591.5
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1998; Ким Сен Ток, 2001, 2004; Соломатов, 2008;
Панченко, Зуенко, 2009; Панченко и др., 2016) и
питании большеглазого триглопса (Ким Сен Ток,
2001; Пущина, 2005).

Цель настоящей работы – на основании обоб-
щения имеющихся у авторов данных уточнить
границы ареалов, охарактеризовать сезонное ба-
тиметрическое и пространственное распределе-
ние, размерно-половую структуру, питание, а
также оценить уровень запасов рогатковых рода
Triglops в российских водах Японского моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В работе использованы материалы донных
траловых съёмок и контрольных тралений, вы-
полненных ТИНРО в российских водах Японско-
го моря в разные сезоны 1984−2016 гг. Проанали-
зированы данные 8459 тралений на шельфе и ма-
териковом склоне российской зоны Японского
моря на глубинах от 2 до 935 м, из которых 3727
сопровождались измерением придонной темпе-
ратуры воды. Привлечены также результаты сов-
местных работ с учёными Национального инсти-
тута исследований рыбного хозяйства Республи-
ки Корея (National Institute of Fisheries Science) у
япономорского побережья Южной Кореи на
НИС “Тамгу–5”, “Тамгу–20” и “Тамгу–21”. По
этому району мы располагаем данными по 129
тралениям на глубинах 70−400 м, полученными в
14 съёмках в июне−ноябре 1999−2017 гг.

Основная масса тралений ниже 5-метровой
изобаты выполнена донными тралами с мягким
грунтропом, длиной верхней подборы от 20 до 69 м
(горизонтальное раскрытие от 13 до 38 м) и ячеёй
в кутце от 10 до 30 мм. Скорость тралений состав-
ляла 1.5−4.5 (в среднем 2.6) узлов. На меньших
глубинах орудием лова служил донный трал с
длиной верхней подборы 14.6 м (горизонтальное
раскрытие 6 м), а также модифицированный в
ТИНРО бим-трал (Вдовин и др., 2009) с ячеёй в
кутце 10 мм и горизонтальным раскрытием 3 м;
скорость траления 1.3−3.4 (2.4) узлов. Для полу-
чения сравнимых результатов при использовании
тралов разных конструкций уловы рыб пересчи-
тывали на плотность по формуле: P = B/S, где P –
плотность, т/км2; B – улов, т; S – площадь трале-
ния, км2; коэффициенты уловистости при пере-
счёте на плотность не вводили.

Деление на гидрологические сезоны принято по
классификации Зуенко (1994): зима – январь−фев-
раль, весна – март−апрель, лето – июнь−сентябрь,
осень – ноябрь−декабрь; май является переход-
ным месяцем между весенним и летним сезонами,
октябрь – между летним и осенним. Первая поло-
вину мая мы относим к весеннему сезону, вторую –
к летнему; первую половину октября – к летнему,
вторую – к осеннему. Поскольку батиметрическое

распределение триглопсов в зимний, весенний и
осенний периоды оказалось сходным, эти данные
были объединены.

Измерили длину по Смитту (FL) 14543 особей
триглопса Джордена, 16892 – остроносого и 5817 –
большеглазого триглопсов, из них с определени-
ем пола соответственно 2059, 2405 и 1719 экз., ин-
дивидуальной массы − 672, 300 и 305 экз.

Материал на питание (357 желудков боль-
шеглазаго триглопса, 106 – остроносого и 44 –
триглопса Джордена) собран в водах Приморья в
апреле−августе. Обработку проб вели в соответ-
ствии с “Методическим пособием …” (1974). Ве-
личину суточного рациона оценивали по методу
Новиковой (1949) в модификации Чучукало и
Напазакова (1999) путём определения продолжи-
тельности переваривания исходной (восстанов-
ленной) массы пищевых объектов в зависимости
от температуры придонного слоя воды. Средние
величины рационов видов и соотношение в них
компонентов вычислены с учётом биомассы ис-
следованных размерных групп и их вклада в об-
щее потребление.

Анализ пространственного распределения
выполнен с помощью программного пакета
CHARTMASTER методом сплайн-аппроксима-
ции.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Северные границы ареалов рассматриваемых
видов располагаются значительно выше Япон-
ского моря, а южные проходят по его акватории:
у материкового побережья южная граница ареала
большеглазого и остроносого триглопсов нахо-
дится в водах Северной Кореи (Mori, 1952; Сон
Ён Хо, 1986), триглопса Джордена – в северной
части вод Республики Корея (Kim, Yoon, 1992).
Полученные нами при работе с южнокорейскими
учёными данные о распространении триглопсов
Джордена и остроносого соответствуют литера-
турным: на акватории Южной Кореи, недалеко от
её северной границы, отмечены четыре одиноч-
ных поимки особей триглопса Джордена FL 15.5–
16.2 см на глубинах 135−163 м, тогда как остроно-
сый триглопс в южнокорейских водах в уловах от-
сутствовал. Имеющиеся у нас данные по распре-
делению большеглазого триглопса позволяют
расширить южную зону его обитания. В октябре
2016 г. при тралении в япономорских водах Рес-
публики Корея у 37°23′ с.ш. на глубине 147 м при
температуре воды у дна 1.6°С были отмечены две
особи этого вида FL 16.5 и 17.1 см. Следовательно,
южная граница ареала большеглазого триглопса
располагается не в водах Северной Кореи, как
считалось ранее, а несколько ниже северной око-
нечности Южной Кореи.
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По данным Соломатова (2008), в северо-запад-
ной части Японского моря триглопс Джордена
входит в состав элиторальной группировки, обита-
ющей на глубинах 20−300 м, но в основном тяготе-
ющей к шельфовой зоне; остроносый триглопс −
элиторально-мезобентальной группировки, при-
держивающейся шельфа и верхнего отдела матери-
кового склона, а большеглазый – мезобентально-
элиторальной группировки, предпочитающей ма-
териковый склон. Наши данные в целом подтвер-
ждают отнесение этих представителей рода Triglops
к указанным группировкам: в российских водах
Японского моря триглопс Джордена был отмечен
нами в диапазоне глубин 14–230 м, остроносый –
30–424 м, большеглазый – 57–586 м.

Предпочитаемый батиметрический диапазон
обитания триглопса Джордена в течение всего го-
да располагался в пределах глубин 55−120 м; в
тёплый период наибольшие плотности скоплений
отмечены на 80−100 м, а в холодный – ниже 100-
метровой изобаты (рис. 1а). Сезонные различия
обусловлены выходом части особей на относи-
тельно небольшие глубины, подверженные наи-
большим сезонным колебаниям температуры. В
тёплый период минимальная глубина обнаруже-
ния триглопса Джордена в интенсивно прогревае-
мой мелководной зоне составила 14 м, тогда как в
холодный период он избегал охлаждённых вод на
глубинах <22 м.

У остроносого триглопса различия в сезонном
распределении выражены в меньшей степени:
сходными оказались не только максимальные
(411 м в тёплый период и 424 м в холодный) и
предпочитаемые, но и минимальные глубины
обитания (30 и 35 м) (рис. 1б). Во все сезоны ос-
новные скопления рыб отмечены в диапазоне
глубин 150−250 м с той лишь разницей, что в хо-
лодный период они несколько смещались в сто-
рону глубоководья.

Батиметрический диапазон обитания боль-
шеглазого триглопса в тёплый период составил
72−471 м, в холодный – 57−586 м, т.е. летом он был
несколько меньшим, особенно со стороны глубо-
ководья. Некоторые различия наблюдались и в

глубинах предпочтения: в течение года величина
уловов была наибольшей в диапазоне 200−250 м,
однако в холодный период в отличие от тёплого
значительные скопления формировались и в при-
легающих глубоководных диапазонах (рис. 1в).

Таким образом, сезонные батиметрические
различия у рассматриваемых видов выражены сла-
бо. Отличие состоит в некотором смещении пред-
почитаемых глубин в сторону мелководной зоны в
тёплый период. Все три вида в течение всего года
обитают в основном в нижней части шельфа и в
верхнем отделе материкового склона, где гидроло-
гический режим не претерпевает значительных
изменений и сохраняется стабильная слабополо-
жительная температура (Зуенко, 1994, 2008).

В тралениях, проведённых с измерением фоно-
вых показателей, придонная температура варьиро-
вала в пределах −1.8…22.6°C. Триглопс Джордена,
обитающий на относительно небольших глубинах,
подверженных значительному сезонному колеба-
нию температуры, является самым эвритермным: в
уловах он отмечен в температурном диапазоне
−1.0…13.8°C (табл. 1). Остроносый триглопс обита-
ет при температуре −0.3…9.7°C. Наиболее стено-
термен глубоководный большеглазый триглопс,
отмеченный только при положительных фоновых
значениях – 0.3−4.3°C. Наибольшая частота
встречаемости первого вида наблюдалась при
температуре 1.6−7.0°С, второго – 1.0−2.2°С, тре-
тьего – 0.8−1.7°C. В тихоокеанских водах северных
Курильских о-вов и Юго-Восточной Камчатки у
остроносого и большеглазого триглопсов предпо-
читаемый диапазон температуры близок (Орлов,
Токранов, 2008; Tokranov, Orlov, 2008; Токранов,
Орлов, 2009).

Пространственное распределение исследуе-
мых видов в российских водах Японского моря
различается. Скопления наиболее мелководно-
го триглопса Джордена наблюдались, как пра-
вило, лишь на юге района – в зал. Петра Вели-
кого и в прилегающих водах Северного Примо-
рья (рис. 2а), что объясняется наличием здесь
обширного шельфа. В пределах этой зоны выде-
ляются два центра плотности: один локализован в

Таблица 1. Частота встречаемости рассматриваемых видов рода Triglops в российских водах Японского моря в за-
висимости от придонной температуры, %

Вид

Температура,°С

≤ 0 0.01−
0.20

0.21−
0.40

0.41−
0.60

0.61−
0.80

0.81−
1.00

1.01−
1.20

1.21−
1.40

1.41−
1.60

1.61−
1.80

1.81−
2.00

2.01−
2.20

2.21−
2.50

2.51−
3.00

3.01−
4.00

4.01−
5.00

5.01−
7.00

7.01−
10.00

10.01−
14.00 >14

T. jordani 11.5 6.1 6.5 3.6 2.5 8.4 7.1 17.7 24.5 44.3 45.2 43.4 38.9 43.3 35.3 44.9 45.7 22.3 12.1 0
T. pingelii 9.0 6.1 7.7 6.4 13.4 21.9 41.4 40.3 49.5 35.8 38.9 31.3 20.2 23.0 3.5 1.3 1.3 2.2 0 0
T. scepti-
cus

0 0 4.1 7.3 16.2 23.4 33.9 28.0 22.4 18.8 13.9 9.0 8.5 8.2 1.4 3.8 0 0 0 0

Число 
тралений 78 33 169 357 439 342 292 293 277 240 144 144 129 122 142 80 75 92 146 133
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западной, другой – в восточной части зал. Петра
Великого. Обусловлено это прохождением в цен-
тральной части залива, у 132° в.д., зоны раздела
циркуляции вод (Зуенко, 2008). Сходная картина
пространственного распределения отмечена здесь
и для других рыб, в частности, для представителя
семейства Cottidae – нитчатого шлемоносца Gym-
nocanthus pistilliger (Вдовин и др., 1994; Панченко
и др., 2020). Подобная зал. Петра Великого и даже

более обширная шельфовая зона расположена и
на севере района, в Татарском проливе, однако
скоплений триглопса Джордена, в особенности у
материкового побережья, здесь не наблюдали.
Объяснить это можно особенностями гидрологии:
в Татарском проливе, в особенности в его запад-
ной части, за счёт зимней конвекции формируется
подповерхностный слой вод с пониженной темпе-

Рис. 1. Средние плотности исследованных видов рода Triglops в разных диапазонах глубин в российских водах Япон-
ского моря в тёплый (−j−) и в холодный (- - × - -) периоды: а – триглопс Джордена T. jordani, б – остроносый триглопс
T. pingelii, в – большеглазый триглопс T. scepticus.
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ратурой и солёностью, нередко сохраняющийся
даже летом (Зуенко, 2008).

Повышенными концентрациями остроносого
триглопса характеризовалась обширная зона цен-
тральной части материкового побережья (рис. 2б).
Помимо этого, как и у триглопса Джордена, скоп-
ления формировались и на юге района − в зал. Пет-
ра Великого и прилегающей части Северного При-
морья. Однако, возможно, за счёт предпочтения
остроносым триглопсом более глубоководной зо-
ны снижение его уловов в районе 132° в. д. не на-
блюдалось. Выраженный спад плотности между
южным и центральным районами прослеживался
восточней 134° в.д. Разрыв в распределении рыб, в
том числе представителей Cottidae, связанный с си-
стемой вергенций вод (Яричин, Покудов, 1982), от-
мечался в этом районе и ранее (Калчугин, 1998;
Соломатов, 2008). Минимальные уловы остроно-
сого триглопса на предпочитаемых глубинах на-
блюдались в Татарском проливе у западного по-
бережья Сахалина.

Районы повышенных концентраций боль-
шеглазого триглопса у материкового побережья
отмечены в центральной области, однако распо-
лагались они несколько выше, чем у остроносого
триглопса; далее на север плотность постепенно
уменьшалась (рис. 2в). Помимо скоплений с ма-
териковой стороны значительные концентрации
большеглазого триглопса отмечены у юго-запад-
ного побережья Сахалина. Формирование в Та-
тарском проливе у островного побережья более
плотных, чем со стороны материка, скоплений
этого вида может быть обусловлено тем, что юго-
западное побережье Сахалина находится под воз-
действием тёплого Цусимского течения, проника-
ющего вдоль Японских о-вов и заносящего тёплые
субтропические водные массы (Зуенко, 2008). Ви-
димо, большеглазый триглопс более остальных
представителей рода избегает расположенных се-
верней выхоложенных и распреснённых вод. В Та-
тарском проливе этот вид отмечался лишь до
49° с.ш., хотя и севернее располагаются глубины
его обитания, в том числе и предпочитаемые на
остальной акватории. Триглопсы же остроносый и
Джордена в Татарском проливе, хотя и не образо-
вывали концентраций, отмечались практически на
всей его акватории. Возможно, для большеглазого
триглопса в большей степени, чем для других
описываемых видов, имеет значение наличие ста-
бильных не только температурных, но и других
фоновых условий. В данном случае речь может
идти о неблагоприятном для него понижении со-
лёности в кутовой части пролива. Фоновые усло-
вия в этом районе неблагоприятны для обитания
и многих других видов гидробионтов, в том числе
для представителей семейства рогатковых – пёст-
рого получешуйника Hemilepidotus gilberti и двуро-
гого бычка Enophrys diceraus (Панченко, Пущина,
2018, 2019).

В наших уловах встречены особи триглопса
Джордена FL 4−20 см, преобладала размерная
группа 14−15 см; остроносого – соответственно
6−23 см и 17−18 см, большеглазого – 9−26 см и
20−22 см (рис. 3). Таким образом, предельные до-
стигаемые размеры повышались со степенью глу-
боководности видов. Подобное мы отмечали и для
других родов семейства рогатковых (Панченко,

Рис. 2. Пространственное распределение исследо-
ванных видов рода Triglops в российских водах Япон-
ского моря: а – триглопс Джордена T. jordani, б – ост-
роносый триглопс T. pingelii, в – большеглазый триг-
лопс T. scepticus.
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Пущина, 2004; Панченко, 2012). Логично, что у ви-
дов мелкого размера и половая зрелость наступает
при меньшей длине, чем у крупноразмерных. По
данным Паракецова (1962), триглопс Джордена до-
стигает половой зрелости при FL 11−12 см, остро-
носый – 12−14 см, большеглазый – 16−18 см.

По нашим данным, связь между длиной (FL,
см) и массой (W, г) триглопса Джордена описыва-
ется степенной зависимостью W = 0.0389 ×
× FL2.3317 (R2 = 0.7799), остроносого – W = 0.0110 ×
× FL2.8675 (R2 = 0.6415), большеглазого – W =
= 0.0025 × FL3.4871 (R2 = 0.8838). Из представленных
аллометрических зависимостей видно, что среди
одноразмерных особей трёх видов (FL > 11 см, на
основе которых по большей части и выведены за-
висимости) наименьшую массу имеет триглопс
Джордена, наибольшую – большеглазый триглопс,
а остроносый занимает промежуточную позицию.
Следовательно, масса тела одноразмерных рыб
также повышается с возрастанием степени глубо-
ководности видов.

Длина промеренных с определением пола осо-
бей триглопса Джордена варьировала в пределах
6−20 см, остроносого – 10−22 см, большеглазого –
14−26 см. Для многих видов семейства Cottidae ха-
рактерен половой диморфизм, проявляющийся, в
частности, в различии размеров самцов и самок
(при этом у одних видов большей длины достигают
самки, у других – самцы) и соотношении полов.
Например, в прикамчатских водах в популяциях
остроносого, большеглазого и вильчатого T. forfi-
catus триглопсов самки достигают больших раз-

меров, чем самцы; в целом по численности они
преобладают, хотя среди мелких рыб до опреде-
лённых размеров доминируют самцы (Токранов,
1995). По нашим данным, в Японском море у трёх
изученных видов предельные размеры самок так-
же превышают таковые самцов: у триглопса
Джордена − FL 20 против 17 см (рис. 4а), у остро-
носого триглопса – 22 против 20 см (рис. 4б) (оче-
видно, что промеренные без определения пола
три особи FL 23 см также были самками), у боль-
шеглазого – 26 против 25 см (рис. 4в). Однако со-
отношение полов у этих видов различалось. У
триглопсов Джордена и остроносого доля самок в
уловах составляла соответственно 76 и 77%. Раз-
личие состояло в том, что у триглопса Джордена
доминирование самок проявлялось во всех раз-
мерных группах (хотя среди особей FL ≤ 14 см оно
выражено в меньшей степени), тогда как у остро-
носого среди рыб FL ≤ 15 см соотношение полов
оказалось близко 1 : 1. У большеглазого триглоп-
са, наоборот, в целом доминировали самцы. Доля
их в уловах составила 76%. Наибольшей (85%)
она была среди рыб FL 19−21 см; в следующих
размерных группах доля самцов постепенно
уменьшалась вплоть до полного их отсутствия
среди рыб предельного размера. У мелких особей
FL ≤ 16 см соотношение полов приближалось 1 : 1.
Таким образом, у молоди большеглазого и остро-
носого триглопсов соотношение полов прибли-
зительно равное. Возможно, и у триглопса Джор-
дена среди не попавших в выборку особей FL ≤ 6 см
соотношение полов значительно не различается.

Рис. 3. Размерный состав триглопса Джордена T. jordani (−j−), остроносого триглопса T. pingelii (−×−) и большегла-
зого триглопса T. scepticus (−n−) в уловах донного трала в российских водах Японского моря.
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Поскольку уловистость мелкоразмерных рыб ис-
пользованными орудиями лова меньше, чем бо-
лее крупных особей, можно полагать, что при до-
стоверном учёте молоди общая доля самцов и са-
мок в популяциях оказалась бы ближе, чем в
анализируемых уловах. Однако несомненно, что
и в этом случае сохраняется преобладание в япо-
номорских водах у триглопсов Джордена и остро-
носого самок, а у большеглазого – самцов.

В трофологическом отношении к настоящему
времени наиболее изучен большеглазый триг-
лопс. В прибрежных водах Камчатки он является
бентомакропланктофагом: потребляет в основном
эвфаузиид (Euphausiacea) и пелагических амфипод
(Hyperiidea) летом и донных амфипод (Gam-
maridea) − зимой (Токранов, 1991; Чучукало, 2006).
В других районах ареала этот вид питается преиму-
щественно зоопланктоном как в тёплый (Wakaba-
yashi, 1986; Mito et al., 1999; Пущина, 2005), так и в
холодный период года (Ким Сен Ток, 2001). Остро-
носый триглопс – нектобентофаг, использующий в
прикамчатских водах главным образом мизид
(Mysidacea) и молодь креветок (Pandalidae, Hip-
polytidae, Crangonidae) (Токранов, 1991; Чучука-
ло, 2006). О питании триглопса Джордена извест-
но лишь, что в декабре на тихоокеанском шельфе
Хоккайдо основным кормом ему служат мизиды
и креветки (Macrura), второстепенным – амфи-
поды (Amphipoda), изоподы (Isopoda) и много-
щетинковые черви (Polychaeta) (Nishikawa et al.,
2000).

По нашим наблюдениям, в северо-западной
части Японского моря большеглазый и остроно-
сый триглопсы являются планктофагами. В ве-
сенне-летний период >90% рациона первого вида
и >85% второго составляют гиперииды Themisto
japonica и эвфаузииды рода Thysanoessa, при этом в
пище самого глубоководного большеглазого триг-
лопса выше доля гипериид, а остроносого – эвфау-
зиид (табл. 2). Кроме того, важную роль в питании
молоди первого вида играют веслоногие ракооб-
разные (Copepoda, преимущественно Calanus gla-
cialis и Metridia pacifica), а у взрослых особей второ-
го – мизиды (в основном Hemiacanthomysis dimor-
pha). В размерно-возрастной изменчивости состава
пищи большеглазого триглопса в исследуемом
районе прослеживаются те же тенденции, что и в
прикамчатских водах летом (Токранов, 1991): до-
минирование копепод в желудках молоди FL 8−10 см
сменяется преобладанием эвфаузиид у более
крупной FL 11−15 см, однако с увеличением раз-
меров взрослых рыб FL 16−25 см доля этих рако-
образных в рационе постепенно сокращается,
уступая место гипериидам. Некоторое снижение
потребления эвфаузиид по мере роста происхо-
дит и у взрослого остроносого триглопса, но глав-
ные изменения в его пищевом спектре связаны с
замещением мизид, составляющих значительную

часть рациона особей FL 11−15 см, гипериидами у
более крупных FL 16−20 см. 

Несмотря на ограниченный материал по пита-
нию триглопса Джордена, а также различия в
районах и сезонах сбора проб, полученные нами
данные оказались довольно близки к таковым
японских авторов (Nishikawa et al., 2000). Как и на
шельфе Хоккайдо, в северо-западной части Япон-
ского моря основными компонентами рациона
взрослых особей этого вида являются придонные
ракообразные – мизиды (в основном Inusitatomysis
insolita, Xenacanthomysis pseudomacropsis) и креветки
рода Eualus (в сумме 76.2%), второстепенными –
полихеты, амфиподы и эвфаузииды. Хотя в желуд-
ках наиболее крупных рыб FL 16−20 см и домини-
рует зоопланктон (преимущественно гиперииды),
трофический статус триглопса Джордена опреде-
ляют особенности питания преобладающей в уло-
вах группы FL 11−15 см (рис. 3), характеризуя его
как нектобентофага.

Сезонная динамика пищевого спектра взрос-
лых особей менее всего выражена у большеглазо-
го триглопса, основная масса которого в процессе
миграций не покидает материковый склон. От
весны к лету в его рационе несколько повышается
доля эвфаузиид (с 34.5 до 49.6%), но гиперииды
остаются практически на одном уровне
(51.0−52.6%) (рис. 5а). В то же время смещение
основных концентраций остроносого триглопса с
верхней части склона на шельф сопровождается
резким падением доли гипериид в его пище (с
68.1% в апреле−мае до 2.7% в июне−августе) и
значительным ростом эвфаузиид (с 31.9 до 82.9%)
и отчасти мизид (до 11.8%) (рис. 5б). В рационе
постоянно обитающего на шельфе триглопса
Джордена с апреля по август преобладают мизи-
ды (68.8−50%), но летом их доля (как и суммарная
доля второстепенных кормовых организмов) за-
метно сокращается за счёт активного потребле-
ния креветок (до 42.4%) (рис. 5в).

Сведений об интенсивности питания триглоп-
сов крайне мало. Известно, что у побережья Кам-
чатки индексы наполнения желудков большегла-
зого и остроносого триглопсов летом выше, чем
зимой (Токранов, 1991), а суточный рацион ост-
роносого FL 10−20 см в июле составляет 2.8%
массы тела (Чучукало, 2006). По нашим наблюде-
ниям, кормовая активность взрослых особей рас-
сматриваемых видов находится в обратной зависи-
мости от степени их глубоководности. В весенне-
летний период наибольшую среднюю величину су-
точного рациона имеет триглопс Джордена (3.3%
массы тела), за ним в порядке уменьшения этого
показателя следуют остроносый (2.4%) и боль-
шеглазый (1.8%) (табл. 2). Интенсивность питания
триглопсов в июне−августе в 2.0−3.3 раза выше,
чем в апреле−мае (рис. 6).
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Рис. 4. Соотношение размерных групп самцов ( ) и самок ( ) исследованных видов рода Triglops в российских водах
Японского моря: а – триглопс Джордена T. jordani, б – остроносый триглопс T. pingelii, в – большеглазый триглопс
T. scepticus.
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Таблица 2. Состав пищи исследованных видов рода Triglops в северо-западной части Японского моря (апрель–
август), % массы

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

Компонент пищи
и другие показатели

T. scepticus T. pingeli T. jordani

FL, см FL, см FL, см

8−10 11−15 16−20 21−25 в среднем 11−15 16−20 в среднем 11−15 16−20 в среднем

Polychaeta – 1.2 1.1 0.8 1.0 0.5 – 0.2 5.8 0.9 5.5
Polynoidae gen. sp. – – – – – – – – 3.6 – 3.4
Nothria sp. – – – – – – – – 2.2 – 2.1
Polychaeta varia – 1.2 1.1 0.8 1.0 0.5 – 0.2 – 0.9 +
Copepoda 70.7 15.7 – – 0.3 – – – 1.5 13.1 2.1
Calanus glacialis 35.4 4.9 – – 0.1 – – – – – –
Neocalanus plumchrus – 4.9 – – 0.1 – – – – – –
Bradyidius pacificus – 2.5 – – + – – – – – –
Metridia pacifica 35.3 3.4 – – 0.1 – – – 1.5 13.1 2.1
Isopoda 9.2 6.2 – – 0.1 – – – – – –
Amphipoda 18.3 19.1 48.6 59.7 55.0 3.6 36.5 23.8 5.7 66.2 8.9
Jassa falcata – – – – – – – – – 5.6 0.3
Dulichia sp. – – – – – – 0.9 0.6 5.0 5.6 5.0
Anonyx nugax – – 0.6 5.4 3.6 – – – – – –
Paroediceros lynceus – 5.1 – – 0.1 – – – – – –
Gammaridea varia 9.1 1.7 – 0.1 0.1 1.3 0.1 0.5 0.7 – 0.7
Primno macropa – – 2.0 0.7 1.1 – – – – – –
Themisto japonica 9.2 12.3 46.0 53.5 50.1 2.3 35.5 22.7 – 55.0 2.9
Mysidacea – – 0.8 0.6 0.6 26.7 2.0 11.5 59.5 – 56.2
Hemiacanthomysis 
dimorpha

– – – – – 20.9 – 8.0 9.9 – 9.4

Inusitatomysis insolita – – – – – 0.8 0.1 0.4 20.9 – 19.7
Xenacanthomysis pseu-
domacropsis

– – – – – 5.0 1.9 3.1 28.7 – 27.1

Mysidacea varia – – 0.8 0.6 0.6 – – – – – –
Euphausiacea – 54.0 45.2 37.7 40.7 67.2 61.5 63.7 4.0 15.2 4.7
Euphausia pacifica – – – – – – – – 4.0 10.6 4.4
Thysanoessa inermis – 54.0 36.5 30.4 33.0 – – – – – –
Th. longipes – – 8.7 7.3 7.7 67.2 61.5 63.7 – 4.6 0.3
Decapoda 1.8 0.7 0.1 0.3 0.2 2.0 – 0.8 21.1 – 20.0
Eualus fabricii – – – 0.2 0.1 – – – 15.1 – 14.3
E. macilentus – – – – – – – – 6.0 – 5.7
Crangon dalli – – – – – 2.0 – 0.8 – – –
Mezocrangon intermedia – – 0.1 0.1 0.1 – – – – – –
Decapoda larvae 1.8 0.7 – – + – – – – – –
Cephalopoda – – 3.6 – 1.3 – – – – – –
Chaetognatha – 2.5 – – + – – – – – –
Прочие – 0.6 0.6 0.9 0.8 – – – 2.4 4.6 2.6
Средний суточный 
рацион, % массы 
тела

3.8 3.5 2.0 1.7 1.8 3.8 1.9 2.4 3.7 1.1 3.3

Число желудков, шт. 10 15 185 147 357 42 64 106 27 17 44
Доля пустых желуд-
ков, %

– 6.7 14.6 10.2 12.0 2.4 25.0 16.0 14.8 41.2 25.0



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 1  2021

РАСПРЕДЕЛЕНИЕ И НЕКОТОРЫЕ ЧЕРТЫ БИОЛОГИИ РОГАТКОВЫХ 97

По данным учётных траловых съёмок ТИНРО,
в последние 10 лет у материкового побережья рос-
сийской зоны Японского моря биомасса видов
рода Triglops, рассчитанная с использованием ко-
эффициента уловистости 0.3−0.4, составляет в
среднем 1.50 тыс. т. Наибольший вклад здесь вно-
сит триглопс остроносый (0.66 тыс. т), за которым
следуют большеглазый (0.44 тыс. т) и Джордена
(0.18 тыс. т). У западного побережья Сахалина
среднее значение биомассы представителей рода
Triglops составляет 0.63 тыс. т. Основу запаса здесь
слагает большеглазый триглопс (0.58 тыс. т), при
незначительной биомассе триглопсов Джордена

(0.04 тыс. т) и остроносого (0.01 тыс. т). Таким об-
разом, общая биомасса видов рода Triglops в россий-
ской зоне Японского моря составляет ~2.1 тыс. т.

ВЫВОДЫ
1. Южная граница ареала большеглазого триг-

лопса проходит не в водах Северной Кореи, как
считалось ранее, а в водах Южной Кореи в районе
37°23′ с.ш. Южная граница ареала триглопса
Джордена также находится в япономорских водах
Южной Кореи, а остроносого – в северокорей-
ских водах.

2. В российских водах Японского моря триг-
лопс Джордена встречается в диапазоне глубин
14–230 м, остроносый – 30–424 м, большеглазый
– 57–586 м; во все сезоны глубины распростране-
ния каждого из них значительно не различаются.
Предпочитаемый диапазон первого вида распола-
гается на глубинах 55–120 м, второго – 150–250 м,
третьего – 200–400 м. В тёплый период в пределах
глубин предпочтения концентрации несколько
сдвинуты в сторону мелководья, в холодный – в
сторону глубоководья.

3. Максимальные размеры особей повышают-
ся со степенью глубоководности видов. Триглопс
Джордена достигает FL 20 см, остроносый – 23 см
и большеглазый – 26 см. Среди особей одинако-
вого размера масса тела также выше у более глу-
боководных видов.

Рис. 5. Состав пищи исследованных видов рода Tri-
glops в северо-западной части Японского моря в апре-
ле−мае (h) и июне−августе ( ): а − большеглазый
триглопс T. scepticus FL 16−25 см, б − остроносый
триглопс T. pingeli FL 11−20 см, в − триглопс Джорде-
на Triglops jordani FL 11−15 см. Компонент пищи: 1 –
Polychaeta, 2 – Gammaridea, 3 – Hyperiidea, 4 – Mysi-
dacea, 5 – Euphausiacea, 6 – Decapoda, 7 – прочие.
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Рис. 6. Средняя величина суточного рациона триг-
лопса Джордена Triglops jordani FL 11−15 см, остроно-
сого триглопса T. pingeli FL 11−20 см и большеглазого
триглопса T. scepticus FL 16−25 см в северо-западной
части Японского моря в апреле−мае и июне−августе;
обозначения см. на рис. 5.
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4. Триглопс Джордена, обитающий и на отно-
сительно небольших, подверженных значитель-
ному сезонному колебанию температуры глуби-
нах, – самый эвритермный; остроносый триглопс
занимает промежуточное положение, глубоко-
водный большеглазый триглопс – стенотермный.
Первый отмечается в температурном диапазоне
−1.0…13.8°С, второй в диапазоне –0.3…9.7°С,
третий – 0.3−4.3°C. Триглопс Джордена предпо-
читает температуру 1.6−7.0°С, остроносый –
1.0−2.2°С, большеглазый – 0.8−1.7°C.

5. У всех трёх видов в результате полового ди-
морфизма самки достигают бóльших размеров. У
триглопсов Джордена и остроносого они и доми-
нируют в популяции, тогда как у большеглазого
триглопса выше доля самцов.

6. В северо-западной части Японского моря
большеглазый и остроносый триглопсы являются
планктофагами, потребляющими в основном ги-
периид и эвфаузиид, а триглопс Джордена – нек-
тобентофагом, в питании которого доминируют
мизиды и мелкие креветки. В весенне-летний пе-
риод средние величины суточных рационов
взрослых особей триглопсов Джордена, остроно-
сого и большеглазого составляют соответственно
3.3, 2.4 и 1.8% массы тела. Интенсивность пита-
ния триглопсов в июне−августе в 2.0−3.3 раза вы-
ше, чем в апреле−мае.

7. По данным учётных траловых съёмок ТИНРО,
биомасса видов рода Triglops в российской зоне
Японского моря составляет ~2.1 тыс. т. В целом
основу биомассы слагает большеглазый триг-
лопс, далее следует остроносый, затем – триг-
лопс Джордена.
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Исследовали строение гонад, морфологию ооцитов, подвижность сперматозоидов после активации и их
ультраструктуру у особей Scorpaenopsis papuensis. Ооциты имеют стебельки, прикрепляющиеся к стро-
мальному стержню, расположенному в центре каждого из двух обособленных яичников. Распределение
ооцитов по диаметру свидетельствует о непрерывном типе оогенеза и порционном икрометании. В ги-
пертрофированном мочевом пузыре самцов обнаружены сперматозоиды (0.005–0.011 × 109 в мл). Спер-
матозоиды, взятые из семенников, сохраняют высокую скорость поступательных движений в течение,
по крайней мере, 13 мин после активации. По форме сперматозоидов Sc. papuensis существенно не от-
личается от представителей подотряда Scorpaenoidei с внешним осеменением. Углубление в основа-
нии ядра сперматозоида отсутствует, проксимальная и дистальная центриоли расположены ортого-
нально друг к другу.

Ключевые слова: Scorpaenopsis papuensis, Scorpaenoidei, половой дихроматизм, ооциты, сперматозои-
ды, ультраструктура.
DOI: 10.31857/S0042875221010082

Скорпеновидные рыбы (Scorpaenoidei) вклю-
чают около 500 видов, распространённых в тро-
пических, субтропических и умеренных водах, но
главным образом в Индо-Пацифике (Fricke et al.,
2020). Несмотря на то что эти рыбы широко из-
вестны, поскольку представляют опасность из-за
наличия ядовитых желёз в основании лучей плав-
ников, а также повсеместно содержатся в морских
аквариумах, биология большинства видов остаётся
неисследованной. Достаточно полно описана био-
логия некоторых промысловых видов семейства
Sebastidae, видов того же семейства и семейства
Synanceiidae, являющихся объектами аквакульту-
ры, а также представителей подсемейства Pteroinae
в связи с инвазией в прибрежные зоны Северо-За-
падной Атлантики, Карибских о-вов и Мекси-
канского залива (Kwik, 2011; Santhanam, 2019). В
ряде тропических регионов в связи с интенсив-
ным промыслом и изъятием из экосистемы круп-
ных хищных рыб скорпеновидные рыбы являют-
ся конечным звеном трофической цепи. При
этом многие виды обитают в прибрежных зонах с
биотопами, особенно подверженными деграда-
ции вследствие антропогенного воздействия и
глобального изменения климата. В связи с этим
исследование их репродуктивных характеристик
является особенно актуальным для сохранения
биоразнообразия сложившихся биотопов.

Биология размножения представителей многих
таксономических групп, редко используемых в ка-
честве объектов промысла или аквариумного биз-
неса, остаётся неизвестной. Одна из таких групп –
род Scorpaenopsis (Scorpaenidae: Scorpaeninae),
включающий 28 валидных видов (Froese, Pauly,
2019). Объект нашей работы – Scorpaenopsis papuen-
sis. Вид распространён в Тихом океане от Индоне-
зии и Филиппин до о-вов Общества, к северу от
о-вов Рюкю, к югу от Большого Барьерного Рифа и
Фиджи (Froese, Pauly, 2019). Рыбы достигают
максимальной длины (TL) 250 мм (Myers, 1999),
по другим данным, не более SL 195 мм и редко
превышают 170 мм (Randall, Eschmeyer, 2001).
Обитают в районах коралловых рифов и на каме-
нистых участках на глубине до 40 м (Myers, 1999),
а также в эстуариях и лагунах, часто среди водо-
рослей, покрывающих твёрдый грунт (Kuiter, To-
nozuka, 2001). Являются хищниками-засадчи-
ками с покровительственной окраской тела, ве-
дут одиночный образ жизни (Allen, Erdmann,
2012). При освещении голубым или ультрафиоле-
товым светом тело излучает красный цвет; био-
люминисценция может использоваться для внут-
ривидовой коммуникации и обеспечения покро-
вительственной окраски (Sparks et al., 2014).

УДК 597.585.2.591.39



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 1  2021

ОСОБЕННОСТИ РЕПРОДУКТИВНОЙ БИОЛОГИИ 101

Цель работы – исследовать особенности биоло-
гии размножения Sc. papuensis, включая строение
гонад, состав и морфологию ооцитов и уль-
траструктуру сперматозоидов. Последний показа-
тель значительно варьирует в разных таксономиче-
ских группах (Jamieson, 1991; Mattei, 1991) и может
быть использован для уточнения родственных от-
ношений скорпеновидных рыб, которые остаются
во многом неясными (Smith, Wheeler, 2004; Smith
et al., 2018).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Сбор материала выполнен на базе Приморско-
го отделения Российско-вьетнамского тропиче-
ского научно-исследовательского и технологиче-
ского центра (г. Нячанг, Вьетнам) в марте 2015 и
апреле 2017 гг. Особей Sc. papuensis отлавливали в
прибрежной зоне залива Нячанг Южно-Китай-
ского моря и в течение нескольких часов живыми
доставляли в лабораторию. Вид идентифициро-
вали по определителю рода Scorpaenopsis Индо-
Пацифики (Randall, Eschmeyer, 2001). Биологиче-
ский анализ проведён на наркотизированных
(MS-222) особях.

Самцы ряда видов рыб подотряда Scorpaenoidei
обладают гипертрофированным мочевым пузы-
рём, в содержимом которого обнаружены сперма-
тозоиды (Павлов, Емельянова, 2007, 2013, 2019;
Pavlov, Emel’yanova, 2010; Емельянова, Павлов,
2020). Длину (K) и ширину (k) наполненного моче-
вого пузыря самцов и самок измеряли с помощью
электронного штангенциркуля. Объём мочевого
пузыря (V) рассчитывали по формуле для сплюс-
нутого сфероида: V = π/6 × K2 × k. Концентрацию
сперматозоидов в мочевом пузыре определяли в
камере Горяева после разведения его содержимо-
го в 10 раз.

Для анализа размерного состава ооцитов ис-
пользовали фрагменты свежих гонад, помещён-
ные в физиологический раствор. Изображения
клеток получали с помощью микроскопа Nikon
Eclipse E-200 и видеокамеры. Диаметр ооцитов из-
меряли с использованием программы ImageJ,
ооциты диаметром <50 мкм не учитывали. Для све-
товой микроскопии фрагменты яичников фикси-
ровали в жидкости Буэна; дальнейшая гистологи-
ческая обработка проведена общепринятыми ме-
тодами с окрашиванием гематоксилин–эозином
(Роскин, Левинсон, 1957).

Подвижность сперматозоидов одного из сам-
цов регистрировали посредством компьютерного
анализа (Павлов, 2006). На предметное стекло на-
носили мазок спермы, взятой из измельчённого
семенника, после чего сперму активировали кап-
лей морской воды и накрывали покровным стек-
лом. Для видеозаписи использовали микроскоп
Nikon Eclipse E-200 (объектив ×40, окуляр ×10),

видеокамеру и компьютер. Видеозапись подвиж-
ности сперматозоидов (в течение 13 мин при
25°C) начинали через 1 мин после активации спер-
мы с периодичностью 2 мин, сохраняя 16 кадров,
соответствующих перемещению клеток в течение
0.5 с. Скорость перемещения сперматозоидов по
реальной криволинейной траектории (VCL) и пря-
молинейной (между начальной и конечной точка-
ми) траектории (VSL) определяли при помощи про-
граммы ImageJ, модуль MTrack2.

Для электронной микроскопии зафиксирова-
ны фрагменты семенников трёх самцов. Фикса-
тор – смесь 2.5%-ного раствора глутарового аль-
дегида и 2%-ного параформальдегида на фосфат-
ном буфере при pH 7.4 с добавлением хлористого
натрия (2.5%). Постфиксацию осуществляли в
1%-ном растворе четырёхокиси осмия. Дальней-
шую обработку для сканирующей электронной
микроскопии (СЭМ) и трансмиссионной элек-
тронной микроскопии (ТЭМ) проводили по об-
щепринятым методам (Уикли, 1975). Объекты для
СЭМ напыляли сплавом золота с палладием и ис-
следовали в сканирующем электронном микроско-
пе CamScan S-4 (“Cambridge Instruments”, Велико-
британия) при ускоряющем напряжении 20 кВ.
Ультратонкие срезы просматривали в трансмис-
сионном электронном микроскопе JEM-1011
(“Jeol”, Япония) при ускоряющем напряжении
80 кВ. Для получения изображений использовали
цифровую камеру ES-500W (“Gatan”, СШA) и
программу Digital Micrograph.

Измерения сперматозоидов проведены на их
изображениях (СЭМ) посредством программы
ImageJ. Для описания формы головки и средней
части сперматозоида использовали четыре ин-
декса: HL/HW – отношение длины головки к её
ширине, MPW/MPL – отношение ширины сред-
ней части к её длине, HL/MPL – отношение дли-
ны головки к длине средней части, HW/MPW –
отношение ширины головки к ширине средней
части (Павлов, Емельянова, 2018). Статистиче-
ский анализ проведён с помощью программы
GraphPad Prism 5.03.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Размер рыб, половой дихроматизм

и строение внутренних органов
Биологические показатели рыб приведены в

табл. 1. Самки представлены особями с яичника-
ми II, II–III (TL 116–150 мм, n = 5) и IV (TL 140–
170 мм, n = 5) стадий зрелости. Семенники самцов
имели IV стадию зрелости. Соотношение длина
(TL, см) – масса тела (W, г) для рыб обоих полов ап-
проксимировано уравнением: W = 0.0155TL3.0466,
R2 = 0.972.

В окончании колючей части спинного плавни-
ка самцов (включающей 11 колючих лучей) име-



102

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 1  2021

ЕМЕЛЬЯНОВА, ПАВЛОВ

ется тёмное пятно. Пятно смещено к верхней
кромке плавника, а его расположение варьирует у
разных особей: между лучами 7–8 (рис. 1а), 6–10
(рис. 1б) или 7–9 (рис. 1в). В колючей части
спинного плавника всех самок пятно отсутству-
ет (рис. 1г, 1д). У особей обоих полов тёмные раз-
мытые пятна могут присутствовать в верхней пе-
редней и задней областях мягкой части спинного
плавника (включающей последний (12-й) колю-
чий луч и 9 членистых).

У самцов небольшие семенники лежат в ро-
стральной части полости тела, а удлинённые семя-
проводы разделены на всём протяжении и слива-
ются непосредственно перед генитальным отвер-
стием (рис. 1е). Гипертрофированный мочевой
пузырь занимает среднюю и каудальную часть по-
лости тела. Семяпроводы лежат на поверхности
мочевого пузыря. Объём мочевого пузыря самцов
TL 145–190 мм составляет 4.1–5.4 мл (n = 4). В мо-
чевых пузырях обнаружены зрелые сперматозои-
ды, концентрация которых составила 0.005–0.011 ×
× 109 в мл (n = 3). Яичники самок полностью
обособлены, а яйцеводы сливаются непосред-
ственно перед половым отверстием (рис. 1ж).
Объём мочевого пузыря самок TL 116–150 мм ва-
рьирует в пределах 0.04–0.80 (в среднем 0.46) мл
(n = 4).

Размерный состав и морфология ооцитов
Гонадосоматический индекс (ГСИ) самок с

яичниками II и II–III стадий зрелости составляет
0.14–0.67 (0.48)% (n = 5), с яичниками IV стадии –
1.08–1.60 (1.33)% (n = 5). В яичниках IV стадии
зрелости доминируют превителлогенные ооциты
диаметром до 100 мкм (рис. 2). Среди клеток диа-
метром 100–150 мкм практически все ооциты,
кроме единичных, наиболее мелких, вступили в
период вителлогенеза. Доля ооцитов, завершив-
ших вителлогенез, диаметром 400–500 мкм яв-
ляется наименьшей.

Яичники имеют экзовариальную полость. В
центре каждого яичника находится стромальный
стержень из соматической ткани, к которому при-

крепляются стебельки половых клеток (рис. 3).
Стебельки, включающие соединительную ткань
и кровеносные сосуды, удлиняются по мере уве-
личения диаметра ооцитов. Превителлогенные
ооциты прилегают к стромальному стержню, а
старшая генерация представлена заполненными
желтком ооцитами с ядром в центре, локализую-
щимися по периферии герминативной части
яичника. Яйценосные пластинки не выражены.
Нативные ооциты, извлечённые из яичника, не
распадаются на отдельные клетки, а остаются в
компактных группах, соединённых основания-
ми стебельков.

Подвижность сперматозоидов после активации
Средняя скорость перемещения сперматозо-

идов по реальной криволинейной траектории и
по прямолинейной траектории (между началь-
ной и конечной точками) через 1 мин после акти-
вации составляет соответственно 38.8 и 27.4 мкм/с
(рис. 4); через 13 мин − 22.2 и 12.6 мкм/с. Через
30 мин после активации высокую подвижность
сохраняют ~ 20% сперматозоидов.

Ультраструктура сперматозоидов
Сперматозоиды Sc. papuensis имеют головку

округлой формы, умеренно развитую среднюю
часть и жгутик (рис. 5а). По данным СЭМ, длина
головки составляет в среднем 1.76 мкм, ширина –
1.87 мкм (n = 11). Относительные размеры головки
и средней части, характеризующие форму сперма-
тозоидов, приведены в табл. 2.

Головка сперматозоида окружена ядерной
мембраной, не содержащей пор, и плазмалеммой.
Хроматиновый материал головки плотно упако-
ван. В нём иногда встречаются небольшие поло-
сти со светлым матриксом. Углубление в основа-
нии ядра, в цитоплазме которого обычно нахо-
дится центриолярный комплекс, отсутствует.
Проксимальная и дистальная центриоли распо-
ложены под основанием головки и лежат ортого-
нально друг к другу; проксимальная центриоль

Таблица 1. Биологические показатели исследованных особей Scorpaenopsis papuensis

Примечание. TL− полная длина, SL − стандартная длина, W – общая масса, w − масса тела без внутренностей, g − масса гонад,
ГСИ − гонадосоматический индекс, % w; над чертой – пределы варьирования показателя, под чертой – среднее значение и
(в скобках) − среднее квадратическое отклонение.

Пол Число рыб, 
экз.

Длина, мм Масса, г
ГСИ, %

TL SL W w g

Самки 10

Самцы 11

( )
116–170
144 16

95–134
118 (12)

23–74
53 (15)

21–69
48 (14) ( )

0.03–0.94
0.47 0.31 ( )

0.14–1.60
0.91 0.49

( )
134–217
172 25 ( )

109–182
142 21 ( )

40–188
98 46 ( )

34–178
90 45 ( )

0.01–0.16
0.06 0.04

0.02–0.10
0.06 0( .03)
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торцом обращена к боковой поверхности ди-
стальной (рис. 5б). В цитоплазме средней части
обычно заметны два–пять сечений митохондрий
(рис. 5в). Митохондрии имеют, как правило,
округлую форму и матрикс средней плотности.

Цитоплазматический канал, в котором располо-
жена начальная часть жгутика, имеет небольшое
расширение каплевидной формы. Аксонема жгу-
тика построена по классической схеме и состоит
из девяти дуплетов периферических микротрубо-
чек и двух центральных (9 × 2 + 2). Микротрубоч-
ки аксонемы электронопрозрачны. Аксонема
окружена цитоплазматическим чехлом, имеющим
неодинаковую ширину в разных участках жгутика.

ОБСУЖДЕНИЕ
Из шести самок, отловленных в марте 2015 г.,

лишь одна имела яичники IV стадии зрелости и
высокий ГСИ (1.6%). Можно предположить, что
наиболее мелкая самка (TL 116 мм) является не-
половозрелой, а более крупные особи с гонадами
II и II–III стадий зрелости достигли половой зре-
лости, но не размножаются в марте. Все самки,
собранные в апреле 2017 г., имели гонады IV ста-
дии зрелости, что предполагает их участие в раз-
множении.

В соответствии с диагностическими признака-
ми (Myers, 1999) особи Sc. papuensis имеют пур-
пурное пятно в окончании колючей части спин-
ного плавника. Вместе с тем на иллюстрациях,
приведённых в FishBase (Froese, Pauly, 2019), та-
кое пятно выглядит тёмным, а у части особей от-
сутствует. Мы обнаружили половой дихроматизм
Sc. papuensis: наличие тёмного пятна у самцов и
отсутствие у самок. При этом как половой дихро-
матизм, так и половой диморфизм в целом не свой-
ственны представителям подотряда Scorpaenoidei,
за исключением различий в темпе роста и длине
самцов и самок, например, у видов родов Sebastes
(Lenarz, Wyllie Echeverria, 1991; Love et al., 2002),
Pterois (Edwards et al., 2014), Dendrochirus (Павлов,
Емельянова, 2019), Scorpaena (Куцын и др., 2019) и
Inimicus (Емельянова, Павлов, 2020).

Уникальное для костистых рыб строение яич-
ников с яйценосной стромой, расположенной в
центре гонады, и ооцитами, развивающимися на
стебельках, а после овуляции включающимися в
желеобразную массу (cystovarian type II-3) (Takano,
1989 − цит. по: Koya, Muñoz, 2007), описано у ряда
видов подотряда Scorpaenoidei из разных таксоно-
мических групп: Scorpaena notata, Scorpaenopsis possi,
Sebastapistes cyanostigma (Scorpaenidae: Scorpaeninae)
(Muñoz et al., 2002a; Павлов, Емельянова, 2007;
Muñoz, 2010; Pavlov, Emel’yanova, 2010), Dendrochi-
rus brachypterus, D. zebra, Pterois miles, P. volitans
(Scorpaenidae: Pteroinae) (Fishelson, 1978; Pavlov,
Emel’yanova, 2010; Morris et al., 2011), Helicolenus
dactylopterus (Sebastidae: Sebastinae) (Koya, Muñoz,
2007; Muñoz, 2010), Synanceia horrida (Synanceii-
dae: Synanceiinae) (Емельянова, Павлов, 2020).
Такое же строение яичников обнаружено и у
Sc. papuensis. Судя по распределению ооцитов в
яичниках половозрелых самок, этому виду свой-

Рис. 1. Scorpaenopsis papuensis: а – самец TL 209 мм, IV
стадия зрелости гонад; б−д − колючая часть спинного
плавника (б – самец TL 164 мм, IV стадия; в – самец
TL 163 мм, IV; г – самка TL 143 мм, II; д – самка TL
136 мм, II–III); е – мочеполовая система самца TL
158 мм, IV (контуры семенников и семяпроводов об-
ведены); ж – яичники самки TL 140 мм, IV; 1 – семен-
ники, 2 – семяпроводы, 3 – мочевой пузырь, 4–6 –
анальное, половое и мочевое отверстия. Масштаб:
10 мм.

(a)(a)(a)

(б)(б)(б) (в)(в)(в)

(г)(г)(г)

(е)(е)(е)

(ж)(ж)(ж)

11
22

33

(д)(д)(д)

44

55
66
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ствен непрерывный тип оогенеза с порционным
икрометанием. Такой тип размножения тропиче-
ских рыб семейства Scorpaenidae сопровождается
низкими значениями ГСИ самок с яичниками IV
стадии зрелости: 1.08–1.60% у Sc. papuensis (насто-

ящая статья), 0.89−1.05% у Sc. possi и 1.30−1.61% у
Sebastapistes cyanostigma (Павлов, Емельянова,
2007; Pavlov, Emel’yanova, 2010). Тем не менее
ГСИ нескольких самок D. zebra с таким же типом
икрометания и яичниками близкими к овуляции

Рис. 2. Распределение ооцитов (число ооцитов 212) по диаметру у самки Scorpaenopsis papuensis TL 170 мм, IV стадия
зрелости гонад, гонадосоматический индекс 1.4%.
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Рис. 3. Фрагмент яичника самки Scorpaenopsis papuensis (TL 170 мм, стадия зрелости гонад IV, гонадосоматический ин-
декс 1.4%) и ооциты in vivo (на врезке): 1 – строма, 2 – превителлогенный ооцит, 3 – вителлогенный ооцит в начале
накопления желточных включений, 4 – заполненный желтком ооцит, 5 – стебелёк. Масштаб: 200 мкм.
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(IV–V стадия зрелости) превысил 8% (Павлов,
Емельянова, 2019). Такие самки обычно отсут-
ствуют в уловах скорпеновых рыб с мелкими
(диаметром ~1 мм) овулирующими ооцитами, по-

скольку их гидратация и переход к овуляции про-
исходят очень быстро (возможно, на протяжении
нескольких часов).

Половозрелые самцы Sc. papuensis имеют ги-
пертрофированный мочевой пузырь, в котором
обнаружены зрелые сперматозоиды. Их концен-
трация меньше, чем в мочевом пузыре D. zebra
(Павлов, Емельянова, 2019) − 0.005–0.011 против
0.015–0.202 × 109 в мл. Роль гипертрофированно-
го мочевого пузыря самцов рыб отряда Scor-
paeniformes в размножении (включая непосред-
ственное участие в осеменении), а также путь
проникновения сперматозоидов в мочевой пу-
зырь неоднократно обсуждались (Черняев, 1979;
Павлов, Емельянова, 2007, 2013, 2019; Pavlov,
Emel’yanova, 2010; Емельянова, Павлов, 2020),
но пока остаются неясными.

В соответствии с оценкой подвижности сперма-
тозоидов рыб, принятой для компьютерного ана-
лиза спермы, сперматозоиды с VCL > 20 мкм/с и
VSL > 3 мкм/с являются полностью подвижными
(Lahnsteiner et al., 1996; Павлов, 2006). Через 13 мин
после активации сперматозоидов Sc. papuensis
средние значения этих показателей выше и, та-
ким образом, сперматозоиды способны к осеме-
нению. Продолжительность поступательного пе-
ремещения сперматозоидов Sc. papuensis близка к
таковой, отмеченной у взятых из мочевого пузы-
ря половых клеток Sc. possi (≥15 мин) и S. cya-
nostigma (12–15 мин), но сперматозоиды, полу-
ченные из семенников, перемещались в течение
5–6 мин (Павлов, Емельянова, 2007; Pavlov,
Emel’yanova, 2010). В целом продолжительность
подвижности сперматозоидов после активации у
видов семейства Scorpaenidae существенно боль-
ше, чем у многих морских рыб (за исключением
представителей семейств Sparidae, Labridae и от-
ряда Anguilliformes, сперматозоиды которых оста-
ются подвижными до 15–20 мин). Вместе с тем
начальная скорость перемещения сперматозои-
дов ряда промысловых морских рыб (Hippoglossus
hippoglossus, Gadus morhua, Merluccius merluccius,
Scophthalmus maximus, Thunnus thynnus) существен-
но больше, чем у скорпеновых: через 1 мин после
активации от 70 до >200 мкм/с (Cosson et al., 2008).
Продолжительная фертильность сперматозоидов
рыб семейства Scorpaenidae, очевидно, связана с
особым способом соединения гамет. Предполага-
ется, что сперматозоиды вымётываются внутрь
кладки ооцитов, представляющей собой полую
слизистую плавучую трубочку, образованную дву-
мя слоями ооцитов. В результате последующего
смыкания концов трубочки сперма удерживается
внутри кладки, повышая вероятность контакта
между гаметами (Morris et al., 2011; Павлов, Еме-
льянова, 2013).

Ультраструктура сперматозоидов скорпено-
видных рыб описана у небольшого числа видов

Рис. 4. Скорость перемещения сперматозоидов самца
Scorpaenopsis papuensis (TL 190 мм, IV стадия зрелости
гонад, гонадосоматический индекс 0.1%) в зависимо-
сти от времени после активации: а – по реальной тра-
ектории (VCL); б – между начальной и конечной точ-
ками (VSL). Каждый бокс включает 5 горизонталь-
ных линий, которые обозначают 10, 25, 50 (медиана),
75 и 90% данных (от 25 до 75% данных заключены в
прямоугольник); (•) − значения за пределами 10 и
90% данных.
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Таблица 2. Морфологические параметры сперматозо-
идов Scorpaenopsis papuensis (n = 11)

Примечание. lim – пределы варьирования показателя, M –
среднее значение, σ – среднее квадратическое отклонение;
HL – длина головки, HW – ширина головки, MPL – длина
средней части, MPW – ширина средней части.

Показатель lim M σ

HL/HW 0.80–1.03 0.94 0.07
MPW/MPL 1.73–2.82 2.05 0.34
HL/MPL 2.14–3.65 2.66 0.47
HW/MPW 1.23–1.59 1.38 0.12
Длина жгутика, мкм 21.45–39.1 30.7 5.7
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(Muñoz et al., 2002b; Vila et al., 2007, 2010; Павлов,
Емельянова, 2007, 2018; Sàbat et al., 2009; Емелья-
нова, Павлов, 2020). По форме головки и средней
части сперматозоида Sc. papuensis существенно не
отличается от исследованных ранее видов се-
мейств Scorpaenidae (роды Scorpaena, Sebastapistes,
Scorpaenopsis, Parascorpaena, Dendrochirus) и Syn-
anceiidae (роды Synanceia и Inimicus), сравнение
параметров сперматозоидов которых приведено
ранее (Павлов, Емельянова, 2018; Емельянова,
Павлов, 2020). При этом по отношению длины
головки к её ширине (HL/HW = 0.94) Sc. papuensis
сближается не с представителем того же рода
Sc. possi (HL/HW = 0.87), а с видами Scorpaena no-
tata (HL/HW = 0.93) и S. horrida (HL/HW = 0.91). В
целом индекс HL/HW у представителей семей-
ства Sebastidae с внутренним осеменением (роды
Sebastes, Sebasticus, Helicolenus) существенно боль-
ше, чем у видов с внешним осеменением. Напри-
мер, у Helicolenus dactylopterus, характеризующего-
ся внутренним осеменением и вымётыванием же-
леобразной кладки на ранних стадиях
эмбриогенеза (Koya, Muñoz, 2007), HL/HW со-
ставляет ≈2.6–3.6 (Vila et al., 2010. Figs. 1F, 2D).
Удлинённая головка ряда видов рыб с внутрен-
ним осеменением является приспособлением к
проникновению в среду с вязким содержимым
(Jamieson, 1991; Mattei, 1991; Burns, Weitzman,
2005; Frehlick et al., 2006). Таким образом, по фор-
ме головки сперматозоида представители семей-
ства Synanceiidae сближаются с видами семейства
Scorpaenidae и обособлены от видов семейства Se-
bastidae, что не соответствует последней филоге-
нетической схеме (Smith et al., 2018), построенной
на основе большого числа морфологических и мо-
лекулярных признаков. Согласно этой схеме мо-

нофилетическое семейство Synanceiidae представ-
ляет собой обособленную кладу, а представители
Scorpaenidae и Sebastidae входят в состав большой
сестринской клады (названной Scorpaenidae), при-
чём виды последнего семейства рассматриваются
как наиболее продвинутые.

По ультраструктуре сперматозоидов Sc. papuen-
sis отличается от всех исследованных видов подот-
ряда Scorpaenoidei полным отсутствием углубления
в основании головки, в котором обычно располага-
ется центриолярный комплекс, и наличием расши-
рения цитоплазматического канала (в котором рас-
положена базальная часть жгутика) своеобразной
каплевидной формы. Аналогичное расширение от-
мечено только у Parascorpaena picta (Павлов, Еме-
льянова, 2018), но оно занимает значительно бóль-
шую площадь, имеет форму неправильного тре-
угольника, а на его плазмалемме локализуются
электроноплотные частицы, не отмеченные у дру-
гих видов. Ортогональное расположение прокси-
мальной и дистальной центриолей в сперматозоиде
Sc. papuensis свойственно также D. zebra и Inimicus
sinensis (Павлов, Емельянова, 2018; Емельянова,
Павлов, 2020). Такая же взаимная локализация
центриолей отмечена и у S. horrida, хотя в части
клеток наблюдается латеральное смещение прок-
симальной центриоли и её локализация под ост-
рым углом к дистальной (Павлов, Емельянова,
2018). Эта изменчивость может быть связана с
незавершённостью формирования сперматозои-
дов из сперматид у части клеток, что отмечено
для H. dactylopterus (Vila et al., 2010). Анализ про-
ведённого ранее сравнения ультраструктуры
сператозоидов скорпеновидных рыб (Павлов,
Емельянова, 2018) показал, что по числу сечений
митохондрий в средней части сперматозоида

Рис. 5. Ультраструктура сперматозоидов Scorpaenopsis papuensis: а – общий вид сперматозоида (сканирующая элек-
тронная микроскопия, СЭМ); б, в – головка сперматозоида (трансмиссионная электронная микроскопия, ТЭМ); 1 –
проксимальная центриоль, 2 – дистальная центриоль, 3 – расширение цитоплазматического канала, 4 – митохон-
дрия, 5 – поперечные срезы жгутиков. Масштаб: а – 10; б, в – 1 мкм.
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Sc. papuensis имеет сходство с D. zebra, S. cyanostig-
ma и S. notata, а по длине жгутика – с S. horrida,
S. cyanostigma и представителем того же рода
(Sc. possi). Накопление данных по ультраструктуре
сперматозоидов скорпеновидных рыб позволит бо-
лее точно выявить специфику таксономических
групп разного ранга.
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Представлены результаты сравнительного анализа эффективности искусственного воспроизвод-
ства атлантического лосося Salmo salar в р. Кола при выпуске молоди в 3-летнем (1980−2002 гг.) и
годовалом (2003−2017 гг.) возрасте. После перехода рыбоводных заводов на выпуск годовиков каче-
ственные показатели анадромных лососей искусственного происхождения достоверно не измени-
лись. Величина промыслового возврата от выпущенных годовиков стала несколько меньше, чем от
трёхлеток, но сохраняется на удовлетворительно высоком уровне. Рекомендовано уменьшить объём
выпуска во избежание переуплотнения молоди, равномерно распределять её по наиболее подходя-
щим для адаптации выростным участкам, отбирать производителей в маточное стадо в соответствии
с исторически сложившейся субпопуляционной структурой.

Ключевые слова: атлантический лосось Salmo salar, искусственное воспроизводство, годовики и
трёхлетки, промысловый возврат, структура популяции, р. Кола.
DOI: 10.31857/S004287522101001X

Ихтиофауна р. Кола, протекающей по самой
густонаселённой территории Мурманской обла-
сти, испытывает значительное антропогенное воз-
действие (загрязнение среды обитания, высокий
уровень незаконного лова). В первую очередь это
касается наиболее ценного ресурса – атлантиче-
ского лосося Salmo salar, численность которого уже
более 80 лет поддерживается за счёт искусственно-
го воспроизводства.

Программы по искусственному воспроизвод-
ству широко используются для восстановления
сокращающихся популяций (Черницкий, Лоен-
ко, 1990; Seddon et al., 2007; Kostow, 2009). В то же
время, являясь достаточно эффективным инстру-
ментом поддержания запасов атлантического ло-
сося, заводское разведение не лишено серьёзных
недостатков. К ним, в первую очередь, относятся
инбридинг, ослабленный естественный отбор и
непреднамеренная доместикация. Это ведёт к со-
кращению генетического разнообразия популя-
ций, накоплению новых вредных мутаций, низ-
кой приспособленности заводских рыб к речным
условиям после выпуска, и в результате − к сни-
жению репродуктивного успеха (Алтухов, 2004;

Jonsson, Jonsson, 2006; Araki, Schmid, 2010; Chris-
tie et al., 2014; Jonsson et al., 2019).

У анадромных лососей р. Кола эти недостатки
проявились в смещении сроков нерестовой ми-
грации, уменьшении длины и массы рыб, сниже-
нии доли самок в нерестовом стаде и возрастании
доли особей младших возрастов (Белоусов, 1978;
Салмов, 1981; Вшивцев, 1990; Зубченко и др.,
2003). У молоди атлантического лосося, выпускае-
мой в трёхлетнем возрасте (2+) в процессе доме-
стикации в условиях рыбоводного завода, выраба-
тываются и закрепляются специфические откло-
нения в развитии, а также поведенческие реакции,
существенно, а с определённого момента необра-
тимо, отличающие её от диких сверстников (Алек-
сеев и др., 2007; Орлов, 2007).

Для предупреждения и минимизации негатив-
ных тенденций потребовалось отслеживание тен-
денций в динамике количественных и качествен-
ных характеристик молоди и производителей ат-
лантического лосося для внесения необходимых
корректив в режим эксплуатации запаса, а также
меры по его сохранению, включая биотехнику за-
водского воспроизводства (Зубченко и др., 2003;

УДК 597.553.2.639.371.12



110

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 1  2021

АЛЕКСЕЕВ, ЗУБЧЕНКО

Алексеев и др., 2007, 2017а). В отношении популя-
ции лосося, населяющего р. Кола, исследования
стали возможными благодаря мечению выпуска-
емой молоди и полному учёту анадромных ми-
грантов на рыбоучётном заграждении (РУЗ), еже-
годно устанавливаемом на период нерестового
хода. В начале XXI в. рыбоводным заводам было
рекомендовано выпускать молодь атлантическо-
го лосося в возрасте годовика (1.). За прошедшее
десятилетие на нерест вернулись анадромные ми-
гранты нескольких генераций, выпущенных с за-
водов в годовалом возрасте, что позволяет сделать
первые оценки последствий перехода на ранний
выпуск.

Цель работы − сравнить эффективность ис-
кусственного воспроизводства атлантического
лосося р. Кола при выпуске молоди в разном воз-
расте – трёхлеток и годовиков. Задачи исследова-
ния: обобщить многолетние промыслово-биоло-
гические данные, провести сравнительный ана-
лиз состава анадромных мигрантов естественного
и заводского происхождения, оценить величины
промыслового возврата.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В работе использованы данные, собранные в
2003−2017 гг. на РУЗ, устанавливаемом на р. Кола
приблизительно в 25 км от устья (рис. 1), и фон-
довые материалы ПИНРО за 1980−2002 гг. У про-
изводителей естественного и заводского проис-
хождения измеряли массу и длину по Смитту
(FL), определяли пол и возраст (Мартынов, 1987),
отслеживали динамику нерестового хода. Срав-
нивали биологические характеристики мигриру-
ющих на нерест лососей естественного и завод-
ского происхождения в разные периоды: когда
выпускали трёхлеток (1980−2002 гг.) и годовиков
(2003−2017 гг.).

С учётом мозаичной возрастной структуры,
присущей атлантическому лососю, для облегчения
расчётов данные по численности нерестовых ми-
грантов каждой возрастной группы были размеще-
ны в матрице напротив года нереста их родителей.
Сопоставляя многолетние данные по численности
поколений, образующих маточное стадо, и произ-
ведённого ими потомства были получены соответ-
ствующие коэффициенты промыслового возврата
применительно к естественной и искусственно
выращенной частям популяции. Дополнительно
на основе данных об объёме ежегодно выпускае-
мой рыбоводной продукции оценивали коэффи-
циенты возврата от молоди.

Производителей атлантического лосося завод-
ского происхождения идентифицировали по ам-
путированному жировому плавнику. Молодь, вы-
пускаемую в возрасте 2+, метили полностью. С
переходом на выпуск годовиков метили часть мо-

лоди: по информации, содержащейся в отчётах
Мурманского филиала Главрыбвода, непомечен-
ными остаётся ~40% молоди. При расчётах мы
вносили соответствующие поправки.

Эффективность искусственного воспроизвод-
ства оценивали по двум основным показателям:
количественному и качественному. Под первым
обычно подразумевают долю лососей заводского
происхождения в нерестовом стаде (Казаков,
1982). Дополнительно использовали следующие
критерии: возврат от одного производителя, из
числа отобранных в маточное стадо, возврат от
одной самки, возврат от икры (суммарной абсо-
лютной плодовитости использованных самок) и
возврат от выпущенной рыбоводным заводом мо-
лоди. Качественные критерии характеризуют со-
отношение полов, сезонных рас, доли рыб разно-
го морского и речного возраста, динамику нере-
стового хода. Все характеристики приведены в
сравнении с аналогичными показателями лосо-
сей, полученных в результате естественного вос-
производства. Достоверность различий опреде-
ляли по t-критерию Стьюдента для малых выбо-
рок при р < 0.05 (Лакин, 1968).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

При рассмотрении состояния нерестового ста-
да атлантического лосося р. Кола уже неодно-
кратно было отмечено, что у производителей за-
водского происхождения смещены сроки нере-
стовой миграции в сравнении с дикими лососями
(Вшивцев, 1990; Зубченко и др., 2003). По нашим
данным, пик нерестового хода лососей заводско-
го происхождения в период выпуска их трёхлетка-
ми наблюдался в среднем примерно на две декады
позже, чем у диких лососей (рис. 2а). Различия в ди-
намике нерестового хода диких и заводских произ-
водителей сохраняются и при выпуске молоди в
возрасте годовика, но графики, описывающие этот
процесс, выглядят менее смещёнными (рис. 2б). И
в первом, и во втором случаях анадромная мигра-
ция заводских лососей завершается раньше из-за
отсутствия среди них рыб осенней биологической
группы. В естественной части популяции осен-
ние рыбы составляют небольшую долю, и их ми-
грация продолжается до октября. Наиболее веро-
ятной причиной запоздалого нерестового хода
лососей заводского происхождения является не-
совершенство физиологических механизмов,
обеспечивающих импринтинг, или запечатление
в долговременной памяти молоди запаха, вида,
звука и других отличительных особенностей род-
ной реки. Это вынуждает затрачивать больше
времени на выбор оптимального пути миграции.
Замечено, что при искусственном воспроизвод-
стве уровень стреинга у лососёвых рыб возрастает
(Салменкова, 2016).
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Общий возраст атлантического лосося склады-
вается из числа лет, проведённых в реке (обычно
от 2 до 5 лет) и в море (1−4 года). По этой причине
возрастная структура нерестового стада мозаична
и состоит из множества различных возрастных
комбинаций (групп), число которых может дости-
гать 20 и более (с учётом повторно нерестующих
особей). В первый период наблюдений таких
комбинаций в естественной части популяции в
среднем было 13 (при варьировании от 10 до 17),
а в заводской – 8 (3−11); в течение второго пери-
ода − соответственно 11 (6−13) и 9 (6−11). По-
вторно нерестующих особей во всех случаях не
учитывали в силу их редкой встречаемости.

При рассмотрении многолетней динамики
возрастной структуры становится очевидной тен-
денция к уменьшению разнообразия возрастов в
естественной части популяции, тогда как среди
лососей заводского происхождения этот показа-

тель остаётся относительно стабильным (рис. 3).
В этой связи есть все основания предполагать,
что нивелирование разницы в разнообразии воз-
растных групп у диких и заводских рыб есть ре-
зультат более чем 80-летних рыбоводных работ на
этой реке, что оказывает негативное влияние на
генетическое разнообразие популяции. В есте-
ственной части нерестового стада преобладают
рыбы в возрасте 2+1+, 2+2+, 3+1+, 3+2+, 3+3+,
4+1+, 4+2+ и 4+3+; реже встречаются возраст-
ные комбинации 5+1+, 5+2+ и 3+4+. Повторно
нерестующие особи и рыбы в возрасте 4+4+,
5+3+, 6+1+, 6+2+ регистрируются в улове редко
и не каждый год. Среди нерестовых мигрантов
искусственно воспроизводимой части популяции
присутствуют рыбы тех же возрастов, что и среди
диких рыб, но отдельные возрастные комбина-
ции (например, 5+1+, 5+2+, 3+4+, 4+3+) год от
года выпадают, а самые редкие не встречаются
совсем.

Рис. 1. Схема р. Кола и расположение рыбоучётного заграждения (m).
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По сравнению с 1945−1950 гг. (Азбелев, 1960) к
настоящему времени в р. Кола из воспроизводства
совершенно выпали рыбы в возрасте 5SW (от ан-
глийского “sea winter” − 5 лет морского нагула), ста-

ли редкостью рыбы в возрасте 4SW и заметно сокра-
тилась численность рыб 3SW. В 1945−1950 гг. доля
тинды (1SW) в нерестовом стаде варьировала в пре-
делах 19.3−39.9% (Азбелев, 1960); в 1969−1973 гг.
она увеличилась до среднего уровня 52.4% (Бак-
штанский и др., 1980). В 1980−2002 гг. относитель-
ная численность тинды среди лососей естествен-
ного происхождения составляла 65%, а среди за-
водских − 76% (рис. 4а). При этом доля лососей
возрастов 2SW и 3SW среди диких особей была
больше, чем в искусственно воспроизводимой
части популяции (р < 0.05), а производители в
возрасте 4SW заводского происхождения встреча-
лись единично. В 2003−2017 гг. картина принци-
пиально не изменилась (рис. 4б). Возрастная
структура лососей естественного и заводского
происхождения не претерпела значимых измене-
ний (р < 0.05). В этот период в уловах не было за-
водских производителей в возрасте 4SW.

Ранее уже отмечалось (Зубченко и др., 2003),
что дикие и заводские лососи различаются по
длине и массе. С переводом рыбоводных пред-
приятий на выпуск годовиков ситуация не изме-
нилась (табл. 1). Более того, и в естественной, и в
воспроизводимой частях популяции наблюдается
тенденция снижения показателей длины и массы
рыб в большинстве возрастных групп.

Обычное соотношение полов в естественных,
не подверженных негативному антропогенному
воздействию популяциях атлантического лосося,
близко к равному. В 1980−2002 гг. доля самок в
нерестовом стаде лосося р. Кола только трижды
приближалась к уровню 50% (рис. 5а) и в среднем
была существенно больше (р < 0.05) среди диких
особей − 35 (18−48) против 23 (9−38)% у рыб за-
водского происхождения. В 2003−2017 гг. доля
самок в естественной части популяции дважды

Рис. 2. Динамика нерестового хода атлантического
лосося Salmo salar в р. Кола по средневзвешенным де-
кадным данным: а – 1980−2002 гг., б – 2003−2017 гг.;
(−d−) – дикие, (- s -) − заводского происхождения.
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Рис. 3. Динамика числа возрастных групп в нерестовом стаде атлантического лосося Salmo salar естественного (j) и
заводского (h) происхождения и их тренды (() и (- -)) в р. Кола, 1980−2017 гг.
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превысила 50%, тогда как среди нерестовых ми-
грантов заводского происхождения только один
раз (рис. 5б). В среднем этот показатель у диких
рыб по-прежнему был выше (р < 0.05), чем у за-
водских − 36 (19−55) против 26 (7−56)%. Сопо-
ставимые величины были получены ранее и для
периода 1997−2001 гг. − соответственно 33.3 и
24.2% (Зубченко и др., 2003). Столь заметные раз-
личия, по-видимому, связаны с наблюдаемым
процессом омоложения, поскольку преобладание
в нерестовом стаде особей с одним морским го-
дом нагула, представленных в основном самца-
ми, вызывает снижение относительной числен-
ности самок в стаде в целом.

На основании анализа промыслово-биологиче-
ских данных за более ранний период (1958−1977 гг.)
Салмов (1981) выявил более чем двукратное досто-
верное снижение доли самок в нерестовом стаде,
которое, по его мнению, обусловлено негативным
воздействием заводского воспроизводства и про-
мысла. Однако связывать негативные изменения
основных популяционных характеристик только
с деятельностью рыбоводных предприятий, по
нашему мнению, не совсем корректно, поскольку
аналогичные тенденции наблюдаются и у диких
лососей, населяющих географически близко рас-
положенные реки Ура, Западная Лица (Алексеев,
2004) и Тулома (Самохвалов, 2015). Окончатель-
ное объяснение этому явлению до настоящего
времени не найдено. В какой-то мере это связано
с промыслом (Zubchenko et al., 1993) и браконьер-
ством. Например, Алтухов (2004. С. 48) отмечает,
что “в популяциях, испытывающих систематиче-
ское промысловое воздействие, количество мел-
ких, рано созревающих самцов резко возрастает”.
В то же время не всё так однозначно. Например,
численность лососей 1SW в ряде баренцевомор-
ских рек Кольского п-ова возросла после оконча-
ния в 1989 г. норвежского дрифтерного промыс-
ла, базировавшегося в основном на лососях, ко-

торые провели в морских водах более одного года
(Jensen et al., 1999).

Тем не менее, рыбоводные процедуры, не учи-
тывающие особенности биологии лосося, спо-

Рис. 4. Соотношение особей атлантического лосося
Salmo salar естественного и заводского происхожде-
ния с разным возрастом морского нагула в нересто-
вом стаде р. Кола: а – 1980−2002 гг., б – 2003−2017 гг.;
обозначения см. на рис. 3.
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Таблица 1. Длина и масса атлантического лосося Salmo salar естественного и заводского происхождения с раз-
ным возрастом морского нагула в нерестовом стаде р. Кола в период выпуска трёхлетней (1980−2002 гг.) и годо-
валой (2003−2017 гг.) молоди

Примечание. Над чертой − 1980−2002 гг., под чертой − 2003−2017 гг.

Морской возраст,
годы

Дикие Заводские

Длина (FL), см Масса, кг Длина (FL), см Масса, кг

1SW

2SW

3SW

4SW

±
±

59 2
59 2

±
±

2.2 0.2
2.4 0.2

±
±

57 3
58 2

±
±

2.0 0.2
2.2 0.3

±
±

81 3
78 6

±
±

5.6 0.6
5.6 0.1

±
±

79 4
78 1

±
±

5.2 0.5
5.6 0.1

±
±

94 3
91 9

±
±

9.1 0.6
8.8 0.9

±
±

92 3
88 2

±
±

8.7 0.4
8.3 0.9

±
±

106 4
103 2

±
±

12.0 1.0
12.0 1.0

±
−

100 3 ±
−

11.0 0.7
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собны нарушить сложную наследственную струк-
туру популяций (Никаноров и др., 1989; Алтухов,
2004; Jonsson, Jonsson, 2006; Fraser, 2008; Christie
et al., 2014). Для отбора половых продуктов рыбо-
воды отсаживают рыб без учёта возраста, разме-
ров, экстерьера. Например, в 1990 г. для получе-
ния потомства были использованы производите-
ли шести возрастных групп, хотя в нерестовом
стаде их насчитывалось 16 (Zubchenko, 1994). В
2000−2001 г. для взятия половых продуктов были
использованы самки семи и самцы двух возраст-
ных групп, тогда как в нерестовом стаде их было
16 (Зубченко и др., 2003). По мнению Алтухова
(2004. С. 52), “эти процессы порождаются игно-
рированием в хозяйственной деятельности исто-
рически сложившейся субпопуляционной струк-
туры. Даже рыбоводная практика, преследующая,
казалось бы, благородную цель – искусственное
воспроизводство биологических ресурсов, – мо-

жет приводить к нежелательным последствиям. …
Этот процесс инадаптивен и может привести к
необратимой деградации популяций даже после
прекращения соответствующего воздействия”.

Выводы Алтухова (2004) в полной мере касаются
и показателей промыслового возврата (табл. 2). В
популяции рыб, находящейся в состоянии дина-
мического равновесия, многолетнее соотноше-
ние числа потомков одной генерации к числу ро-
дителей близко к единице. Такое соотношение
соблюдается у естественной части популяции ат-
лантического лосося р. Кола: в 1980−2002 гг. оно
составило 1.1 (0.2−5.3). В отличие от этого в части
популяции заводского происхождения от одного
использованного производителя при выпуске трёх-
леток возвращаются 9.5 (0.4−32.6) рыб, а при вы-
пуске годовиков − 4.1 (1.4−8.0) рыб. От одной отне-
рестившейся самки при естественном воспроиз-
водстве возвращаются в среднем 6.9 (0.9−26.5)

Рис. 5. Доля самок среди нерестовых мигрантов атлантического лосося Salmo salar естественного и заводского проис-
хождения: а – 1980−2002 гг., б – 2003−2017 гг.; обозначения см. на рис. 3.
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лососей, тогда как в части популяции, полученной в
условиях заводского воспроизводства, этот показа-
тель составил при выпуске трёхлетней молоди 19.2
(0.9−65.3), при выпуске годовиков − 8.0 (2.9−16.0).

Иная картина получается при сравнении ко-
эффициентов возврата взрослых лососей от об-
щего числа молоди (табл. 2). Принято считать,
что выживаемость естественной молоди в период
от ската до возврата производителей в реках бас-
сейна Баренцева моря достигает 7−10% (Азбелев,
1958, 1968, 1970; Алексеев, 2004). Ежегодный воз-
врат от выпускаемой рыбоводным заводом трёх-
летней молоди составлял 1.2 (0.2−3.6)%, а доля
рыб заводского происхождения в нерестовом ста-
де − 17.0 (1.1−51.4)%; при выпуске годовиков эти
показатели составляли соответственно 0.3 (0.1−0.9)
и 11.5 (3.5−24.6)%.

Наши данные по величине возврата согласу-
ются с результатами ранее проведённых исследо-
ваний. В частности, в 1965−1969 гг. доля лосося
заводского происхождения в общем промысло-
вом возврате в р. Кола составляла 35%, а коэффи-
циент возврата от трёхлеток − 2.08% (Белоусов,
1978). Сопоставимые данные приводит и Вшив-
цев (1990) – 1.28 (0.44−1.98)%. Изменчивые усло-
вия среды в значительной степени модифициру-
ют показатель выживаемости молоди, величина
которого может год от года варьировать в широ-
ких пределах, даже на порядок. Причины такого
разброса показателя выживаемости ещё предсто-
ит установить.

Полученные данные свидетельствуют о том,
что лососи заводского происхождения в той или
иной степени отличаются от диких ровесников по
ряду признаков, независимо от их возраста при
выпуске. Это подтверждает выводы ряда исследо-
вателей о том, что даже одно поколение рыб, со-
державшееся в контролируемых условиях, может
привести к существенной реакции на отбор по
признакам, которые являются полезными в нево-
ле, но очень вредными в период адаптации к жиз-
ни в дикой природе (Черницкий, Лоенко, 1990;
Araki et al., 2007, 2008; Christie et al., 2012).

Различия между взрослыми лососями, проис-
ходящими от молоди, выпущенной годовиками и
трёхлетками, не так существенны: не обнаружены
значимые различия в соотношении самцов и са-
мок в нерестовом стаде, показателях длины и
массы, в возрастном составе. Число возрастных
комбинаций среди анадромных мигрантов почти
равно и находится на одинаково низком уровне.
Таким образом, по-видимому, при выборе между
одногодичным и двухгодичным циклом выращи-
вания определяющую роль будут играть соображе-
ния экономического плана. Содержание молоди в
условиях рыбоводного предприятия в течение двух
лет требует значительных затрат на корма, в то вре-
мя как физиологическое состояние молоди на вто-
ром году выращивания значительно ухудшается
(Алексеев и др., 2007), а отход возрастает.

Поскольку в 2012−2016 гг. численность выпус-
каемых рыбоводными заводами годовиков лосо-
ся в р. Кола заметно превышает таковую трёхлеток
в 1998−2002 гг. (в среднем 540 против 140 тыс. экз.),
важным является оптимизация объёма выпуска
молоди и тактика её распределения по вырост-
ным участкам. Процесс воспроизводства атлан-
тического лосося лучше всего может быть описан
кривой Рикера (Алексеев, 2004), которая отобра-
жает рекуррентную связь между каждым последу-
ющим и предшествующим состоянием популя-
ции (Криксунов, Бобырев, 2007). В популяциях
рикеровского типа межгодовые изменения чис-
ленности рыб во многом определяются плотност-
ным фактором. Анализ функции пополнения по-
казал, что оптимальный объём выпуска молоди в
р. Кола составляет 150−200 тыс. экз. (Алексеев
и др., 2017б). Чем больше молоди сверх оптимума
окажется на выростном участке, тем более острые
формы будет принимать внутривидовая конку-
ренция. Наши опасения нежелательности пере-
уплотнения выростных участков заводской моло-
дью косвенно подтверждаются результатами ра-
бот Черницкого и Лоенко (1990), которые при
определении промыслового возврата атлантиче-
ского лосося в р. Лувеньга обнаружили отрицатель-
ную корреляцию между величиной возврата и чис-

Таблица 2. Показатели промыслового возврата атлантического лосося Salmo salar естественного и заводского
происхождения в р. Кола в период выпуска трёхлетней (1980−2002 гг.) и годовалой (2003−2017 гг.) молоди

Показатель

Тип воспроизводства, период (годы)

естественное
1980−2017

искусственное

1980−2002 2003−2017

Доля рыб в нерестовом стаде, % 83.0−88.5 17.0 11.5
Коэффициент возврата, %:

– от маточного стада 1.1 9.5 4.1
– от 1 самки 6.9 19.2 8.0
– от числа молоди 7−10 1.2 0.3
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ленностью выпускаемой молоди. Тем временем
рыбоводные заводы в течение многих лет ежегодно
перевыполняют план в 1.5−3.0 раза, что ставит во-
прос о переориентации части мощностей на вос-
производство других видов или на восстановле-
ние запасов атлантического лосося в других ре-
ках. Рекомендуется уменьшить предельный
объём выпуска в р. Кола до 150−200 тыс. годови-
ков в год с одновременным увеличением числа
выростных участков, на которые их выпускают,
включая верховья и притоки. Равномерное и не-
большими партиями расселение молоди по боль-
шой площади снимет проблему переуплотнения.

Пожалуй, самой важной и до конца не решён-
ной остаётся задача выработки у выращенной мо-
лоди необходимых для жизни в естественной сре-
де поведенческих навыков. Ранее мы обращали
внимание на заметные отклонения в территори-
альном и пищевом поведении выпущенной моло-
ди атлантического лосося (Николаев, Алексеев,
2016; Николаев и др., 2017). Можно утверждать,
что обнаруженные нарушения универсальны; на-
пример, изменение спектра питания и отсутствие
оборонительных навыков у выращенной на ры-
боводных заводах молоди таких видов, как стер-
лядь Acipenser ruthenus, лещ Abramis brama и плотва
Rutilus rutilus (Герасимов, Столбунов, 2007; Гераси-
мов, Васюра, 2013; Смирнова, Герасимов, 2013).
Несмотря на разработанные методики трениров-
ки молоди, облегчающие её последующую адап-
тацию (Николаев и др., 2017), результаты лабора-
торных экспериментов до сих пор не внедрены в
повседневную практику. Выходом из положения
может стать корректировка условий выпуска по-
садочного материала, а именно – выбор наиболее
подходящих участков для адаптации молоди, с по-
мощью чего можно добиться увеличения выжива-
емости и промвозврата. По данным Николаева с
соавторами (2017), наилучшее сочетание факторов
обитания для успешной адаптации, обеспечиваю-
щее быстрое накопление вещества и энергии, –
малая скорость течения, наличие укрытий и доста-
точное количество легкодоступного корма. Лучше
всего этим требованиям соответствуют прибреж-
ные участки порогов и перекатов со слабым тече-
нием и валунным грунтом, покрытым водной рас-
тительностью, которая служит как дополнитель-
ным укрытием, так и благоприятным субстратом
для беспозвоночных, составляющих основу корма
(Николаев и др., 2017).

ВЫВОДЫ

1. Искусственное воспроизводство атлантиче-
ского лосося в р. Кола имеет давнюю историю и,
судя по относительно стабильной численности
его запаса в условиях постоянного и мощного ан-
тропогенного воздействия, в количественном ас-

пекте себя оправдало при выпуске как трёхлетка-
ми, так и в годовалом возрасте.

2. По целому ряду популяционных характери-
стик рыбы заводского происхождения достоверно
отличаются от особей естественной части популя-
ции. Выявленное смещение сроков нерестовой ми-
грации, уменьшение размера рыб, снижение доли
самок в нерестовом стаде, возрастание относитель-
ного числа лососей младших возрастов свидетель-
ствуют о нарушении генетического разнообразия
популяции атлантического лосося р. Кола, что со
временем может привести к её полной деграда-
ции. Основная причина – несоблюдение прин-
ципов правильного отбора лососей в маточное
стадо, предусматривающее соответствие с исто-
рически сложившейся субпопуляционной струк-
турой.

3. Переход на выпуск годовиков вместо трёх-
леток, призванный в какой-то мере исправить не-
желательные последствия длительного содержа-
ния молоди в заводских условиях, не привёл к по-
ложительному результату. Это указывает на то,
что особенности развития, связанные с содержа-
нием молоди в условиях рыбоводного завода даже
в течение одного года, являются основной причи-
ной существенных различий анадромных лососей
естественного и заводского происхождения.

4. В качестве практических мер предлагается
уменьшение объёма выпуска до 150−200 тыс. экз.
молоди ежегодно, выбор наиболее подходящих
для адаптации молоди участков реки (перекаты
со слабым течением и валунным грунтом, покры-
тым водной растительностью) и осуществление
простых селекционных мероприятий.
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Исследовано питание налима Lota lota в современных условиях Куйбышевского водохранилища. Со
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полнять роль регулятора численности вселенцев и биологического мелиоратора в водоёме.
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Проникновение чужеродных видов в водные и
наземные экосистемы, наблюдаемое во многих
районах Земного шара, стало причиной измене-
ния не только их биогеографических границ, но
также быстрого, нередко необратимого, преобра-
зования видового разнообразия отдельных экоси-
стем. Чужеродные виды, которым удаётся натура-
лизоваться в новых условиях, нередко становятся
доминантами в донных и пелагических сообще-
ствах водоёмов, значительно меняя их трофиче-
скую структуру и оказывая существенное воздей-
ствие на аборигенные виды (Яковлев, 1997; Биоло-
гические инвазии .., 2004; Дгебуадзе, Павлов, 2007;
Решетников, Попова, 2011). Вероятность того, что
чужеродный вид заселит новый регион и создаст
проблемы, зависит от ряда факторов и, в первую
очередь, от биологических характеристик вида и
условий среды в районе его внедрения. Дополни-
тельными факторами являются климат, число
проникающих видов, естественные конкуренты и
наличие корма.

Учитывая активизацию вселения чужеродных
видов в новые экосистемы в последние десятиле-
тия, актуальность изучения этого процесса и вы-
явление закономерностей протекания биологи-
ческих инвазий очевидны. В настоящее время
расширились и углубились исследования процес-
сов инвазии и воздействия чужеродных видов на
аборигенные (Гребневик …, 2000; Биологические
инвазии …, 2004; Семенов, 2009; Слынько, Тере-

щенко, 2014; Шакирова и др., 2015). Результаты,
полученные при исследовании видов-вселенцев в
новых регионах, способствовали разработке ме-
тодологии и способов контроля популяций нату-
рализовавшихся видов и регулирования их чис-
ленности с помощью аборигенных видов экоси-
стем-реципиентов. Такой способ управления
численностью видов-вселенцев является одним
из действенных и перспективных (Дгебуадзе
и др., 2007).

Цель работы − изучить спектр питания налима
в Куйбышевском водохранилище после проник-
новения и натурализации в водоёме чужеродных
видов, в первую очередь бычков (Gobiidae), и
оценить их роль в питании налима.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал по питанию налима собирали в Куй-

бышевском водохранилище в осенние и зимние
периоды 2008−2018 гг. с судна-тральщика дон-
ным тралом, а также ставными сетями с ячеёй
36−80 мм. В местах траления глубины (по эхоло-
ту) варьировали в пределах 18−31 м, в местах по-
становки сетей − 3−18 м.

Биологический анализ налима (63 экз.) прово-
дили согласно общепринятой методике (Прав-
дин, 1966): измеряли стандартную длину (SL) и
массу тела, пол и стадию зрелости гонад, извлека-
ли желудки. Пищевой комок взвешивали с точно-
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стью до 0.1 г. Всё содержимое разбирали по степе-
ни разрушения заглоченных объектов. Вид пере-
варенных рыб-жертв определяли по парным
костям равных размеров (глоточные, нижнече-
люстные и крышечные), собирая их попарно. Не-
определённые рыбные остатки относили к группе
рыбных остатков. Частоту встречаемости (ЧВ, %)
пищевых компонентов вычисляли как отноше-
ние числа рыб, содержащих данную группу кор-
мовых организмов, к общему числу питавшихся
рыб (Руководство …, 1961; Фортунатова, Попова,
1973; Методическое пособие …, 1974).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Исследованная выборка налима Куйбышевско-

го водохранилища представлена особями SL 30−62
(в среднем 43.6) см и массой 234−2334 (651.9) г.
Среди самцов 87.5% особей имели гонады IV ста-
дии зрелости, 12.5% − II стадии; гонады 84.2% са-
мок находились на IV стадии, а 15.8% − на II стадии.

В 15 желудках (из 63 исследованных) пищи не
было, в 9 − пища была сильно переваренной, в
остальных 39 в пищевом комке организмы были
полупереваренные и не переваренные, что позво-
лило определить видовой состав жертв и подсчи-
тать их (табл. 1).

Доминирующим и наиболее часто встречаю-
щимся объектом питания налима был бычок-
кругляк Neogobius melanostomus − 67.7% ЧВ, 43.8%
числа жертв и 58.4% массы, вклад звёздчатой пу-
головки Benthophilus stellatus был значительно
меньше − соответственно 3.2, 0.6 и 3.2% (табл. 1).
Эти бычки обнаружены в желудках 27 налимов,
их число варьировало в пределах 3−6 (в среднем
5.1) экз. Молодь судака Sander lucioperca и бёрша
S. volgensis (Percidae) отмечена в желудках 9 нали-
мов; сеголетки леща Abramis brama и густеры Blic-
ca bjoerkna (Cyprinidae) – 6. Доля окунёвых и кар-

повых рыб была существенно меньше в сравне-
нии с бычками. У 6 налимов SL 30.0−42.5 см в
пищевом комке обнаружены бокоплавы (Gam-
maridea) − 1−11 экз/желудок; у одного налима SL
39 см − 18 мизид Paramysis sp. общей массой 0.25 мг.

По данным Аристовской (1935), в 1930-е гг. в
средней Волге и пойменных озёрах Камы налим
питался преимущественно беспозвоночными: во
всех желудках налима SL 5.6−8.8 см (устье р. Свия-
ги, август 1932 г.) обнаружено большое количество
(до 79 экз.) хирономид (Chironomidae), остальные
виды жертв встречались редко и единично. У моло-
ди налимов (оз. Садок, апрель 1934 г.) и рыб
SL 12.4−13.1 см (пойменное озеро на р. Ик, фев-
раль 1934 г.) в желудках преобладали беспозвоноч-
ные животные (стрекозы (Odonata), Cyclops sp.,
Acellus aquaticus), характерные для прибрежных
зарослей (Аристовская, 1935; Лукин, 1935). У бо-
лее крупных налимов (р. Волга, январь 1934 г.)
помимо большого количества Amphipoda (число
не определено из-за высокой степени их перева-
ренности) отмечены рыбы: в зимний период −
подкаменщики Cottus gobio, а позже, в весенний, −
караси Carassius auratus gibelio (Аристовская, 1935;
Лукин, 1935).

В первые годы после образования Куйбышев-
ского водохранилища в разные сезоны молодь
потребляла только беспозвоночных, в основном
бокоплавов, а также речных раков Pontastacus lep-
todactylus, личинок хирономид, стрекоз и ручей-
ников (Trichoptera), пиявок (Piscicola) и моллюс-
ков (Mollusca) (Махотин, 1960, 1964). Состав пи-
щи налимов промысловых размеров в основном
был представлен рыбой. В зимний период в спек-
тре его питания преобладали окунёвые рыбы, в
небольшой степени присутствовали карповые −
плотва Rutilus rutilus, густера, лещ, уклейка Albur-
nus alburnus. В остальные сезоны основу питания
составляли также окунёвые, и в первую очередь –

Таблица 1. Состав пищи налима Lota lota Куйбышевского водохранилища (39 экз.), 2008−2018 гг.

Компонент пищи Частота 
встречаемости, %

Доля, %

числа жертв массы

Бычок-кругляк Neogobius melanostomus 67.7 43.8 58.4
Звёздчатая пуголовка Benthophilus stellatus 3.2 0.6 3.2
Густера Blicca bjoerkna 9.7 1.9 2.3
Лещ Abramis brama 9.7 2.0 2.5
Судак Sander lucioperca 12.9 12.4 7.6
Бёрш S. volgensis 3.2 2.0 1.5
Переваренные рыбные остатки 22.6 – 15.1
Бокоплавы (Amphipoda: Gammaridea) 16.1 21.6 6.3
Дрейссена Dreissena sp. 6.4 3.3 1.6
Речные раки Pontastacus leptodactylus 3.2 0.6 1.1
Мизиды Paramysis sp. 3.2 11.8 0.4
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ёрш Gymnocephalus cernuus (до 61% ЧВ и 53% мас-
сы) (Махотин, 1964). На то, что ёрш является
предпочитаемой жертвой налима, указывают и
другие авторы (Аристовская, 1935; Маркун, 1936;
Гомазков, 1961; Иванова, 1965; Ермолин, 1979; Ре-
шетников и др., 1982; Сабанеев, 1982; Зусманов-
ский и др., 1997). На наш взгляд, это объясняется
многочисленностью ерша в водоёмах в тот период
и сходством биотопов обитания этих видов.

Но с 1980-х гг. во многих водоёмах европей-
ской части России наблюдается снижение чис-
ленности ерша, обусловленное ухудшением усло-
вий его обитания в связи с загрязнением и эвтро-
фикацией вод (Обыкновенный ёрш …, 2016). Для
ерша характерны резкие флуктуации численно-
сти (Егерева, 1964; Рыбы …, 2015). Некоторые ав-
торы связывают это с усиленным прессом хищни-
ков (Егерева, 1964), другие (Рыбы …, 2015) − с па-
разитарными инвазиями, которые повторяются с
периодичностью 32−33 года, или дефицитом кис-
лорода в придонных слоях водохранилища, осо-
бенно на его русловых участках. На наш взгляд,
снижение численности ерша в Куйбышевском во-
дохранилище связано с эвтрофикацией и загряз-
нением вод. На дне водохранилища образовались
многоступенчатые наслоения загрязняющих от-
ходов, проявилась аккумулирующая роль водо-
хранилища (Степанова и др., 2004). Уменьшение
численности ерша в Куйбышевском водохрани-
лище, доля которого в уловах в разные сезоны го-
да колеблется от 0.3 до 0.6%, а масса составляет
0.1% всего улова (Михеев и др., 2011), должно бы-
ло отразиться и на пищевом спектре налима.

Из-за снижения численности ерша в Куйбы-
шевском водохранилище места его обитания ста-
ли осваивать бычки. Это подтверждается увели-
чением численности бычка-кругляка в Волжском
плёсе Куйбышевского водохранилища (Галанин,
2012), играющего сегодня существенную роль в
питании налима. При дальнейшем росте числен-

ности бычков в Куйбышевском водохранилище
они могут стать конкурентами в питании абори-
генных рыб-бентофагов, в том числе и ерша. Ана-
лиз имеющихся литературных данных по питанию
ерша, бычка-кругляка, звёздчатой пуголовки и
бычка-цуцика Proterorhinus marmoratus Куйбышев-
ского водохранилища выявил большое сходство в
спектрах их питания (табл. 2).

Основной пищей ерша всех размерных групп
являются личинки хирономид (преимуществен-
но Procladius и Glyptotendipes, в меньшей степени
Polypedilum и Cryptochironomus); на втором месте –
амфиподы, олигохеты и ручейники, которые иг-
рают большую роль в питании мелких ершей
(Аристовская, 1935, 1954; Егерева, 1958). По дан-
ным Махотиной (1960), крупные ерши потребля-
ют только молодь Dreissena, а её взрослые особи
недоступны рыбам; при этом ёрш отдаёт явное
предпочтение хирономидам и в меньшей степени
амфиподам и олигохетам.

В питании бычка-кругляка Куйбышевского
водохранилища доминируют моллюски (D. poli-
morpha и D. bugensis) − 69.4% ЧВ и 88.3% массы
пищи; вторую позицию занимают бокоплавы (в
основном Dikerogammarus и Pontogammarus), тре-
тью – хирономиды (Cricotopus, Polypedilum, Ortho-
cladius, Psectrocladius, Cryptochironomus, Procladius
и др.) (Никуленко, 2006). Тогда как у других оби-
тающих сегодня в Куйбышевском водохранили-
ще бычков (звёздчатой пуголовки, бычка-цуци-
ка, бычка-головача Neogobius gorlap), как и у ерша,
основными компонентами пищи по частоте
встречаемости и по массе являются бокоплавы и
хирономиды (Никуленко, 2006; Кириленко, Ше-
монаев, 2007).

Таким образом, благодаря необычайной эври-
бионтности бычки широко расселились в Куйбы-
шевском водохранилище и стали доступным объ-
ектом питания налима, заменив ерша – некогда

Таблица 2. Компоненты пищи ерша Gymnocephalus cernuus, бычка-кругляка Neogobius melanostomus, звёздчатой
пуголовки Benthophilus stellatus и бычка-цуцика Proterorhinus marmoratus Куйбышевского водохранилища

Примечание. Источник информации: 1 Аристовская, 1 935, 1954; Егерева, 1958, 1964; Махотина, 1960; 2 Никуленко, 2005, 2006;
Никуленко и др., 2005; Кириленко, Шемонаев, 2007; 3Никуленко, 2006; Кириленко, Шемонаев, 2007.

Компонент пищи Ёрш1 Бычок-кругляк2 Звёздчатая пуголовка3 Бычок-цуцик3

Cladocera + + – +
Amphipoda + + + +
Isopoda (Asellus aquaticus) + – – –
Chironomidae (личинки) + + + +
Oligochaeta + – – –
Trichoptera + – – –
Dreissena sp. + + + –
Молодь рыб + + – –
Макрофиты + – – –
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основного компонента его питания. По всей ви-
димости, по аналогичному сценарию в настоящее
время происходит изменение спектра питания и
налима Рыбинского водохранилища, в которое
бычки проникли значительно позже, но уже ста-
новятся объектами питания этого хищника (Ры-
бы …., 2015). На наш взгляд, смена основного тро-
фического компонента у налима прошла без су-
щественного воздействия на его популяцию (хотя
следует оговориться, что в этом направлении
комплексные исследования в Куйбышевском во-
дохранилище ведутся в небольшом объёме). На-
турализовавшиеся вселенцы становятся доступ-
ным кормом для аборигенных хищных видов,
снижая тем самым пресс хищников на молодь
ценных в промысловом отношении рыб. Однако
поиск регуляторов численности видов-вселенцев
остаётся весьма актуальным и требует комплекс-
ного изучения трофических связей вселенцев с
аборигенными видами.

ВЫВОДЫ

1. Со снижением численности ерша в Куйбы-
шевском водохранилище началось постепенное
освоение его ареала бычками, проникшими в во-
доём. Широко расселившись в водохранилище,
бычки стали важным и доступным объектом пи-
тания налима, потеснив ерша – некогда основно-
го компонента его питания.

2. В настоящее время бычки составляют суще-
ственную долю рациона налима. При этом потеря
налимом своего основного компонента питания
(ерша) не сказалась отрицательно на его популя-
ции, так как достаточно высокая численность
бычков в водоёме и их доступность обеспечивают
этого хищника пищей.

3. Новая цепь питания налима бычками в Куй-
бышевском водохранилище указывает на то, что
налим может выполнять роль регулятора числен-
ности вселенцев (бычков) и биологического ме-
лиоратора.
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Впервые с помощью сканирующей электронной микроскопии описана ультраструктура отолитов
(сагитты) для семейства Anabantidae в разных размерных группах рыбы-ползуна Anabas testudineus
(Bloch, 1792). Сагитта имеет овальную форму и хорошо развитые рострум и антирострум. Сулкус
имеет S-образную форму и остеопсевдокаудальный тип строения. Шейка (collum) в сулкусе отсут-
ствует. Остиум имеет ложкообразную форму и состоит из треугольного костного колликулума.
Большая выемка (excisura major) представляет собой выраженную V-образную структуру, а её ши-
рина уменьшается по мере роста рыб. Гребни выражены с обеих сторон сулкуса. Колликулум кауды
лучше развит у рыб меньших размерных групп в сравнении с крупноразмерными особями. Задний
конец отолита тупой. H-критерий Краскела−Уоллиса показал, что имеются значимые различия не-
которых характеристик отолитов у A. testudineus разных размерных групп. Масса отолита более тесно
связана с длиной тела, чем длина и ширина отолита. Таким образом, масса отолита может быть
успешно использована для обратного расчисления размера рыб.

Ключевые слова: Anabantidae, рыба-ползун Anabas testudineus, морфометрия, отолит, сагитта, уль-
траструктура.
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