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НОВЫЙ ВИД ЛИПАРОВЫХ РОДА CAREPROCTUS (LIPARIDAE) 
С СЕВЕРНОГО СКЛОНА АЛЕУТСКОЙ КОТЛОВИНЫ (БЕРИНГОВО МОРЕ)
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Новый вид липаровых Careproctus schmidti sp. nov. описан из северо-западной части Берингова моря.
Экземпляр пойман в мезобентали Алеутской котловины на глубине 852−862 м (голотип ЗИН
№ 56620 – самка TL 194 мм). От большинства карепроктов северной части Тихого океана его отли-
чает комплекс признаков: большое число позвонков (63) и лучей в плавниках (D 56, A 50, Р 34, С 10),
наличие двух пар плевральных рёбер, сравнительно удлинённый (21% SL) грудной плавник с выем-
кой и короткой нижней лопастью (12% SL), две супрабранхиальные поры, простые зубы, голая кожа
и чёрный перитонеум. По меристическим признакам карепрокт Шмидта сходен с тремя североти-
хоокеанскими видами, но от C. colletti отличается короткой нижней лопастью грудного плавника,
уплощённым диском треугольных очертаний, более длинным жаберным отверстием; от C. roseofus-
cus – более низким телом, вентрально расположенным грудным плавником и анусом, расположен-
ным сразу за диском; от C. ambustus − фиолетово-лиловой окраской, простыми зубами с острыми
вершинами и меньшим их числом, вертикальным и выше расположенным жаберным отверстием,
короткой нижней лопастью грудного плавника, формой диска и положением ануса. Наличие яйце-
клада может свидетельствовать о сложном репродуктивном поведении (карцинофилия или другие
типы репродуктивного комменсализма). Северо-западный склон Алеутской котловины, где пой-
ман экземпляр C. schmidti, находится в зоне влияния Беринговоморского склонового течения и се-
зонного апвеллинга, сопряжённого с подъёмом глубинных вод. Приводится состав ихтиоцена в
районе поимки, включающий до 20 видов, с доминированием Macrouridae.

Ключевые слова: карепрокт Шмидта Careproctus schmidti sp. nov., Liparidae, новый вид, Алеутская кот-
ловина, Берингово море.
DOI: 10.31857/S0042875221040020

Семейство липаровых (Liparidae) насчитывает
до 32 родов и более 400 видов (Chernova et al.,
2004; Orr et al., 2019), распространённых преиму-
щественно в умеренных и холодных морских во-
дах и на глубинах океана. Отсутствие кожного во-
оружения и мягкое студенистое тело делают их
трудным для изучения объектом. Систематика
группы активно разрабатывается. Новые виды
описывают и в настоящее время, в том числе из
северной части Тихого океана (Orr, Maslenikov,
2007; Sakurai, Shinohara, 2008; Machi et al., 2012;
Orr, 2012; Orr et al., 2015, 2020; Murasaki et al., 2017;
Chernova et al., 2020; Matsuzaki et al., 2020). В се-
мействе наиболее обширен род Careproctus, в ко-
тором насчитывают до 140 видов; в северной ча-
сти Тихого океана обитают около 50 из них.

Настоящая статья посвящена описанию нового
вида из северо-западной части Берингова моря.
Экземпляр Careproctus, пойманный на континен-

тальном склоне Алеутской котловины (рис. 1), от-
личается от всех известных видов по комплексу
признаков.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Научно-исследовательские работы проводили

в Западно-Беринговоморской зоне промыслово-
го районирования с борта НИС “ТИНРО”
26−28.09.2018 г. В районе с координатами 61°10′–
61°37′ с.ш. 175°55′–176°52′ в.д. и охватом глубин
852−968 м было выполнено шесть траловых стан-
ций. В качестве орудия лова использовали дон-
ный трал ДТ/ТВ 27.1/24.4 с горизонтальным рас-
крытием 16 м, оснащённый мягким грунтропом;
вставка из мелкоячейной дели в траловом мешке
имела шаг ячеи 10 мм. Продолжительность трале-
ний составляла 30 мин при скорости судна 2.3–
2.4 узла.

УДК 597.58 Liparidae
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Экземпляр после поимки сфотографировали и
зафиксировали 4%-ным раствором формальдеги-
да. Дальнейшие работы осуществлены в ЗИН
РАН. Измерения фиксированного экземпляра
приведены относительно стандартной длины
(SL − от вершины рыла до основания лучей хво-
стового плавника) и относительно длины головы
(c − от вершины рыла до конца оперкулярной ло-
пасти).

Положение семейства Liparidae в системе рыб
(в отряде Cottiformes) принято по новейшим дан-
ным, согласно которым до ранга отряда поднят
подотряд Cottoidei Berg, 1940 (Imamura, Yabe,
2002; Wiley, Johnson, 2010). Формула сенсорных
пор приведена по Бёрку (Burke, 1930; Андрияшев,
2003). Зубы подсчитаны по методу Эйбла и Мак-
Алистера (Able, McAllister, 1980). Формула грудно-
го плавника (Р) включает число лучей верхней ло-
пасти (считая наиболее короткий луч выемки) и
нижней его лопасти (Андрияшев, 2003). При срав-
нении с другими видами использовали признаки
типовых экземпляров из первоописаний, посколь-
ку широко распространённые виды могут пред-
ставлять собой видовые комплексы, как это пока-
зано для C. melanurus/C. ambustus (Orr et al., 2020).

В сравнительных целях изучены экземпляры ка-
репроктов из коллекций Университета штата Оре-
гон (Oregon State University − OSU) и ЗИН РАН.

C. cypselurus (Jordan et Gilbert in Jordan, Ever-
mann, 1898): OSU № 013014 – самка TL 265 мм,
SL 233 мм, Берингово море, 60°45′ с.ш. 179°28′ з.д.,
28.07.1983 г., судно 515, рейс 821, ст. 86.

C. melanurus Gilbert, 1892: OSU № 1925 – взрос-
лый самец TL 213 мм, SL 196 мм, Орегон, “Fur
Farm”, 17.03.1959 г.; OSU № 0747 – 1 экз. TL 151 мм,
SL 136 мм, Орегон, “Yaquina №6606”, 08.06.1966 г.,
глубина 640−650 м.

C. roseofuscus Gilbert et Burke, 1912: ЗИН
№ 56 432 – самец TL 180 мм, SL 157 мм и самка
TL 165 мм, SL 146 мм, Охотское море, 57°46′ с.ш.
151°24′ в.д., глубина 209−207 м, 16.08.2006 г., “Ка-
питан Маламуд”, трал 154, коллектор М.В. На-
заркин, определил Д.Л. Питрук.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Careproctus schmidti sp. nov. – карепрокт Шмидта 

(рис. 2)
Г о л о т и п. ЗИН № 56620 – самка с незрелой

икрой, TL 194 мм, SL 169 мм; Берингово море,
61°20′–61°22′ с.ш. 176°17′–176°18′ в.д., глубина 852–
862 м, 26.09.2018 г., НИС “ТИНРО”, трал 96, темпе-
ратура у дна 3.1°C, коллектор Е.В. Ведищева.

Д и а г н о з. Позвонков 63, D 56, A 50, P 34,
C 10. Плевральных ребёр две пары. Зубы простые.
Пор 2−6−7−2. Грудной плавник расположен вен-

Рис. 1. Район поимки ( ) Careproctus schmidti в Беринговом море; (—) – изобаты: 300, 1000, 3000 м.
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трально: его верхний луч находится на уровне рта.
Верхняя лопасть Р удлинена (21% SL); нижняя
лопасть Р короче его верхней лопасти (12% SL).
Диск 4% SL (16% c), уплощённый. Нет промежут-
ка между задним краем диска и анусом. Жаберная
щель немного не доходит до основания грудного
плавника, её длина в 1.4 раза больше глаза. Кожа
голая. Окраска лиловая с сиреневым оттенком,
конец хвостовой части и края плавников чёрные,
перитонеум чёрный.

Э т и м о л о г и я. Вид назван в честь Петра
Юльевича Шмидта (1872−1949) − русского и со-
ветского зоолога и ихтиолога, сотрудника Зооло-
гического музея АН СССР (ныне ЗИН), автора
сводных работ по фауне рыб дальневосточных
морей (Шмидт, 1904, 1948, 1950).

О п и с а н и е. Тело довольно низкое, удлинён-
ное, его высота содержится 5.0 раза в SL. Дор-
сальный контур полого снижается назад от нача-
ла D. Голова большая и сжатая с боков: её длина
содержится 3.9 раза в SL, а высота в 1.7 раза боль-
ше ширины. Глаз содержится 4.5 раза в с, зрачок
круглый. Межглазничное расстояние в 1.7 раза
больше глаза. Рыло закруглённое, слабо выдаётся
над верхней челюстью, его длина в 1.6 раза больше
глаза. Рот горизонтальный; ротовая щель достига-
ет вертикали начала глаза, задний конец верхней
челюсти – вертикали заднего края зрачка. Нижняя
челюсть несколько короче верхней челюсти. Зубы
простые, мелкие, задние в рядах заострённые; на
каждой челюсти образуют не менее 30 косых ря-
дов, по четыре−пять зубов в полных рядах спере-
ди. Жаберное отверстие вертикальное, вниз не-
много не доходит до основания верхнего луча Р
(на 1/2 диаметра глаза); его длина в 1.4 раза боль-
ше глаза (рис. 2г, 2д). Оперкулярная лопасть ши-
роко треугольная и закруглена на вершине; опер-
кулярный отросток направлен назад, его конец
находится на уровне нижнего края глаза. Сенсор-
ных пор 2−6−7−2. Подбородочные поры не сбли-
жены (рис. 2б).

Р е н т г е н о г р а м м а. (рис. 3). Позвонков,
включая уростилярный, 63 (10 + 53), лучей D 56,
A 50, C 10 (5/5). Плевральных рёбер две пары на
последних предхвостовых позвонках. Птеригио-
фор 1-го луча D расположен между невральными
отростками 4-го и 5-го позвонков. Свободных in-
terneuralia 2, между невральными отростками 2-го
и 3-го, 3-го и 4-го позвонков. Лучей D в предхво-
стовом отделе семь. Один птеригиофор (с лучом А)
перед 1-м гемальным отростком. Гипуральная
пластинка дистально разделена щелью.

Грудные плавники низко расположены: верх-
ний луч на уровне рта, основание нижнего луча
под передней половиной глаза. Лучей Р 34 (27 + 7).
Верхняя лопасть удлинена (21% SL и 81% с) и до-
стигает 6−7-го луча анального плавника. Нижняя
лопасть Р заметно короче верхней лопасти (12%

SL и 46.5% с); её лучи разделены на 2/3 длины и
слегка утолщены; наиболее удлинённый (6-й
снизу) луч достигает вертикали 2/3 заглазничного
расстояния. Выемка правого и левого грудных
плавников мелкая: длина наиболее короткого (8-
го снизу) луча составляет 9 и 10% SL (35 и 37% с).
Плавниковые мембраны грудных плавников впе-
реди диска разделены (не образуют поперечную
складку).

Спинной и анальный плавники невысокие;
анальный расширяется в передней трети своей
длины, спинной – в средней трети, каждый не
превышает половину высоты этих участков тела.
D и A соединены с хвостовым плавником пример-
но на 40% его длины.

Диск уплощённый и небольшой (4% SL, 16% c),
треугольных очертаний; его центральная часть
крупная, краевая часть узкая; мускулатура слабо
развита, кожная кайма тонкая и завёрнута внутрь.
Анус открывается сразу за диском (нет промежут-
ка от заднего края диска до ануса) и находится на
вертикали заднего края глаза. Расположенный за
анусом яйцеклад трубчатый (рис. 2б, 2в), его дли-
на 4% SL. Расстояние от ануса до начала А в 1.6 ра-
за больше длины от подбородка до ануса. Кожа
голая. При жизни покровы тела студенистые.

Голотип – молодая самка (стадия зрелости го-
над III), диаметр незрелых икринок в яичниках не
превышает 1 мм.

И з м е р е н и я, в % SL (% c): длина головы
25.4, ширина головы 11.8 (46.5), длина рыла до
края орбиты 8.9 (34.9), диаметр открытой части
глаза 5.6 (22.1), диаметр орбиты 6.5 (25.6), заглаз-
ничное расстояние от края глаза до конца оперку-
лярной лопасти 11.8 (46.5), межглазничное рассто-
яние 9.8 (38.4), длина верхней челюсти 11.8 (46.5),
ширина рта 9.8 (38.4), длина жаберного отверстия
8.0 (31.4), высота головы 20.1 (79.1), наибольшая
высота тела 20.1 (79.1), высота у начала А 20.1 (79.1),
антедорсальное расстояние 28.7 (112.8), антеаналь-
ное расстояние 34.3 (134.9), расстояние от верши-
ны нижней челюсти до ануса 12.4 (48.8), то же до
диска 7.2 (28.4), длина диска 4.1 (16.3), его ширина
3.0 (11.9); расстояния: от ануса до начала А 19.5
(76.7), от диска до ануса 0, от вершины нижней
челюсти до симфизиса Р 5.9 (23.3); длина грудно-
го плавника: верхней лопасти 20.7 (81.4), корот-
кого луча выемки 9.5 и 8.9 (37 и 35), нижней лопа-
сти 11.8 (46.5).

О к р а с к а при жизни лиловая с сиреневым
отливом (рис. 2а). Область предкрышки и брюш-
ко выглядят тёмными из-за чёрной выстилки жа-
берной и брюшной полостей. Конец хвостовой
части и края плавников чёрные, грудной плавник
черноватый. После фиксации экземпляра крас-
ные тона окраски исчезают, чёрная меланофор-
ная пигментация сохраняется (рис. 2г). Кожа во-
круг рта и область жаберного отверстия, низ голо-
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Рис. 2. Careproctus schmidti sp. nov. − самка TL 194 мм, SL 169 мм, голотип ЗИН № 56620 до (а, б) и после (в, д) фиксации:
а, г – вид сбоку; б − подбородочные поры не сближены, за диском расположен трубчатый яйцеклад; в − диск упло-
щённый, треугольных очертаний, анус и яйцеклад расположены сразу за диском; д − голова: грудной плавник низко
расположен, жаберное отверстие не достигает его верхнего луча.

(а)

(б)

(г)

(д)

(в)
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Рис. 3. Рентгенограмма голотипа Careproctus schmidti sp. nov.: плевральные рёбра развиты на двух предхвостовых по-
звонках.

вы и диск серые; внутренняя поверхность
грудных плавников черноватая. Ротовая полость
тёмно-серая, жаберная полость и перитонеум
чёрные.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Новый
вид отличается от большинства карепроктов се-
верной части Тихого океана комплексом призна-
ков, перечисленных в диагнозе. По счётным при-
знакам он наиболее сходен с тремя северотихо-
океанскими карепроктами – C. colletti Gilbert,
1896, C. roseofuscus и выделенным недавно C. am-
bustus Orr, 2020. Характерным признаком C. collet-
ti, описанного из вод к югу от п-ова Аляска, явля-
ется заметно удлинённая нижняя лопасть грудно-
го плавника, значительно превышающая по
длине лучи его верхней лопасти, маленькое
(меньше диаметра глаза) жаберное отверстие и
глубоко вогнутый (чашевидный) диск (Gilbert,
1896). У экземпляра C. schmidti, напротив, нижняя
лопасть грудного плавника короче его верхней
лопасти; жаберное отверстие больше глаза (в 1.4
раза), диск уплощённый.

C. roseofuscus, описанный из Охотского моря от
о-ва Сахалин, сходен с карепроктом Шмидта
строением грудного плавника, нижняя лопасть
которого не удлинена. В отличие от C. schmidti у
него меньше основных лучей С (8 против 10); анус
открывается не сразу за диском, а отстоит от него
на расстояние (6% SL), сходное с диаметром дис-
ка (5.5% SL) (Gilbert, Burke, 1912a). У изученных

для сравнения экземпляров C. roseofuscus (рис. 4),
помимо перечисленных различий, тело листо-
видно сжатое с боков и очень высокое (наиболь-
шая высота содержится 3.4 раза в SL против
5.0 раза у C. schmidti, составляя 29–31% SL против
20%); грудной плавник расположен латерально –
его верхний луч находится на уровне глаза (у
C. schmidti – на уровне рта); диск почти в два раза
крупнее (7.5–8.4 против 4.1% SL), расстояние от
подбородка до ануса в два раза больше (23–27
против 12% SL у C. schmidti).

От C. ambustus наш вид отличается комплексом
признаков. У C. ambustus челюстные зубы слабо
трёхлопастные и мелкие (образуют 23–45 косых
рядов по 11–27 зубов), диск продольно-овальный
и вогнутый, анус открывается на некотором рас-
стоянии от диска (равном примерно 1/3 длины
диска); нижняя лопасть Р по длине почти равна
верхней лопасти (в среднем соответственно 16.7 и
18.5% SL) (Orr et al., 2020. Table 1). Голотип C. am-
bustus, пойманный в Тихом океане к югу от
о-ва Амля (Алеутский архипелаг) на глубине 330 м,
имеет розово-красную кожу с оранжевым оттен-
ком (Orr et al., 2020. Fig. 2); спина у него горбатая
в средней части тела (высота тела в этой области
заметно больше высоты у затылка); жаберное от-
верстие косое и низко расположено (его верхний
край на уровне нижнего края глаза); оперкуляр-
ный отросток направлен вентрально и заходит за-
метно ниже орбиты. У C. schmidti челюстные зубы
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простые с острыми вершинами (по четыре–пять в
рядах), уплощённый диск имеет треугольные
очертания, анус открывается сразу позади диска,
нижняя лопасть Р заметно короче верхней (12 про-
тив 21% SL); кожа фиолетово-лиловая, выcота тела
не повышается к середине его длины, жаберное
отверстие вертикальное и выше расположено (на-
чинается от уровня верхнего края глаза), оперку-
лярный отросток направлен каудально.

Прочие виды, более или менее сходные габи-
туально с карепроктом Шмидта, также отличают-
ся от него: у C. nigricans Schmidt, 1950 зубы трёхло-
пастные, у C. entomelas Gilbert, 1896, С. cryptocan-
thoides Krasyukova 1984, С. bathycoetus Gilbert,
1896 и С. melanuroides Schmidt, 1950 лучей в груд-
ном плавнике меньше (26–28), у С. longifilis Gar-
man, 1892, C. filamentosus Stein, 1978 и C. microsto-
mus Stein, 1978 иная формула пор (2−6−7−1) (Gar-
man, 1892; Gilbert, 1896; Шмидт, 1950; Stein, 1978;
Красюкова, 1984).

Несколько новых видов карепроктов недавно
описаны из Западной Пацифики: C. iacchus Kai,
Tohkairin, Fujiwara et Hamatsu, 2018, C. kamikawai
Orr, 2012, C. lycopersicus Orr, 2012, C. nelsoni Orr,

2016, C. notosaikaiensis Kai, Ikeguchi et Nakabo,
2011, C. rotundifrons Sakurai et Shinohara, 2008,
C. shigemii Matsuzaki, Mori, Kamiunten, Yanagimo-
to et Kai, 2020, C. staufferi Orr, 2016, C. surugaensis
Murasaki, Takami et Fukui, 2017. У всех этих видов
зубы трёхлопастные и число позвонков меньше,
чем у C. schmidti, – от 42 до 58 против 63 (Sakurai,
Shinohara, 2008; Kai et al., 2011, 2018; Orr, 2012,
2016; Murasaki et al., 2017; Matsuzaki et al., 2020). У
глубоководных видов C. pulcher, C. globulus, C. lap-
erousei и C. brevipectoralis, описанных из района
пролива Буссоль Курильского архипелага (Cher-
nova et al., 2020), позвонков также меньше – 46
или 55–57 против 63 у C. schmidti.

В географическом отношении бóльшая часть
северотихоокеанских карепроктов известна из
более южных, чем C. schmidti, районов: из Япон-
ского и Охотского морей, от Курильских о-вов,
Юго-Восточной Камчатки, Алеутских о-вов, из
зал. Аляска, от побережья Орегона и Калифорнии
(Chernova et al., 2004). В северо-западной части
Берингова моря на континентальном склоне юж-
нее м. Наварин отмечены немногие виды: C. col-
letti, C. cypselurus, C. furcellus Gilbert et Burke, 1912,

Рис. 4. Careproctus roseofuscus − самка TL 165 мм, SL 146 мм, Охотское море, ЗИН № 56432.
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C. melanurus, C. ostentum Gilbert, 1896, C. rastrinus
Gilbert et Burke, 1912 и C. simus Gilbert, 1896 (Балы-
кин, Токранов, 2010; Парин и др., 2014). Все они
также отличаются от нового вида. У C. cypselurus,
описанного из западной части Берингова моря (к
северу от о-ва Богослов Алеутской гряды), по-
звонков больше (65–70 против 63), зубы простые,
но очень мелкие, грудной плавник лишён выем-
ки, анус отстоит от диска на заметное расстояние,
равное половине заглазничного промежутка (Jor-
dan, Gilbert in Jordan, Evermann, 1898. Р. 2866; на-
ши данные: OSU № 013014). У типового экзем-
пляра C. furcellus, согласно первоописанию, голо-
ва приплюснутая (её ширина 17 против 12% SL у
C. schmidti); межглазничное расстояние широкое
(14 против 10% SL), тело заметно выше (27 против
20% SL), диск больше (6 против 4% SL), голова и
передняя часть тела полностью розовые (Gilbert,
Burke, 1912b). У типовых экземпляров C. melanurus
(из вод Орегона и Калифорнии) перитонеум се-
ребристый с чёрным крапом, диск очень мал и со-
ставляет 3/5 диаметра глаза (Gilbert, 1892). Кроме
того, жаберное отверстие у C. melanurus косое и
низко расположено (его верхний край ниже уров-
ня глаза), анус открывается на небольшом рас-
стоянии за диском, а нижняя лопасть Р (в сред-
нем 16.7% SL) по длине сходна с его верхней ло-
пастью (18.5% SL) (Orr et al., 2020). У C. ostentum
зубы трёхлопастные, диск очень мал (~1.3% SL),
лучей С 8, перитонеум серебристый (Gilbert,
1896). У C. rastrinus кожа густо усеяна шипиками,
перитонеум серебристый. У C. simus зубы трёхло-
пастные, перитонеум светлый (Gilbert, 1896).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Голотип C. schmidti
пойман в западной части Берингова моря к юго-
западу от м. Наварин, в мезобентали на глубине
852–862 м. Район расположен на северном скло-
не Алеутской котловины, изолированной от
остальных вод Тихого океана Алеутской грядой и
подводными хребтами Ширшова и Бауэрса. Уча-
сток находится в зоне влияния Беринговомор-
ского склонового течения, переносящего водные
массы от юго-востока Берингова моря вдоль его
склона в северо-западном направлении (Stabeno
et al., 1999; Panteleev et al., 2012). В летний период
здесь формируется ветровой апвеллинг, сопря-
жённый с подъёмом глубинных вод (Андреев,
2019). Условия обитания вида, таким образом,
иные по гидрологическим характеристикам, чем
у карепроктов из Охотского и Японского морей,
каждое из которых отличается по степени изоли-
рованности от других акваторий Тихого океана и
по особенностям гидрологии.

И х т и о ц е н мезобентали в районе поимки
C. schmidti, по результатам шести донных трале-
ний, включает до 20 видов. Основу численности
составляют макрурусы (Macrouridae): малогла-
зый Albatrosia pectoralis (Gilbert, 1892), пепельный
Coryphaenoides cinereus (Gilbert, 1896) и чёрный

C. acrolepis (Bean, 1884). Обычны были миктофо-
вые (Myctophidae) Stenobrachius leucopsarus (Eigen-
mann et Eigenmann, 1890) и S. nannochir (Gilbert,
1890), липаровые (Liparidae) Elassodiscus sp. и Par-
aliparis sp., психролютовые (Psychrolutidae) Psy-
chrolutes phrictus Stein et Bond, 1978, батилаговые
(Bathylagidae) Pseudobathylagus milleri (Jordan et
Gilbert, 1898) и стомиевые (Stomiidae) Chauliodus
macouni Bean, 1890. Из головоногих моллюсков в
уловах преобладал кальмар Gonatus madokai (Oku-
tani, 1977).

В улове трала, которым был пойман карепрокт
Шмидта, численно преобладали два вида – пе-
пельный C. cinereus и малоглазый A. pectoralis мак-
рурусы (75.7 и 18%). Доли в улове чёрного макру-
руса C. acrolepis, липарид Elassodiscus sp. (два вида)
и Paraliparis sp., а также батилага Миллера
P. milleri составляли ~1% (каждого вида). Единич-
но встретились: фиолетовый скат Bathyraja viola-
cea (Suvorov, 1935) (Arhynchobatidae), тихоокеан-
ский хаулиод C. macouni, темнопёрый S. nannochir
и светлопёрый S. leucopsarus стенобрахи, луковид-
ный онейрод Oneirodes bulbosus Chapman, 1939
(Oneirodidae), аляскинский шипощёк Sebastolobus
alascanus Bean, 1890 (Sebastidae), белорылый пси-
хролют P. phrictus; бельдюговые – берингийский
ликод Lycodes beringi Andriashev, 1935, лиценхел
Ратманова Lycenchelys ratmanovi Andriashev, 1955,
Lycenchelys sp., Bothrocarina sp. (Zoarcidae), а также
длиннопёрая малоротая камбала Glyptocephalus
zachirus Lockington, 1879 (Pleuronectidae). Все эти
виды отмечали и ранее в Западно-Беринговомор-
ском промысловом районе Берингова моря (Ба-
лыкин, Токранов, 2010; Парин и др., 2014).

Б и о л о г и я. Среди характерных особенно-
стей C. schmidti обращает на себя внимание нали-
чие у самки яйцеклада, что может свидетельство-
вать о сложном репродуктивном поведении осо-
бей этого вида. Биология липарид изучена
недостаточно, но для ряда представителей семей-
ства известны случаи репродуктивного коммен-
сализма. Для арктического C. fulvus Chernova,
2014 из Карского моря описана спонгиофилия:
развитие икры в парагастральной полости стек-
лянных губок Schaudinnia rosea (Hexactinellida:
Rossellidae) (Чернова, 2014). Более широко из-
вестна карцинофилия (Андрияшев, 2003) – ре-
продуктивный комменсализм карепроктов и кра-
боидов семейства Lithodidae (Decapoda, Reptan-
tia) (Расс, 1950; Hunter, 1969; Parrish, 1972,
Somerton, Donaldson, 1998; Полтев, Мухаметов,
2009; Полтев, 2013). Карцинофилия имеет антит-
ропическое распространение: наблюдается у ви-
дов, обитающих в северной части Тихого океана,
а также в юго-восточных районах Пацифики и
Атлантики. Среди северотихоокеанских видов
карцинофилия известна для C. melanurus, C. cy-
pselurus, C. furcellus и C. rastrinus. Оплодотворение
у них внутреннее. Самки при помощи яйцеклада
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откладывают икру под карапакс крабоидов, где
проходит эмбриональное и личиночное развитие.
Инкубационный период у карепроктов продол-
жительный (занимает несколько месяцев), и кар-
цинофилия увеличивает выживаемость молоди.
По всей видимости, C. schmidti также входит в
группу рыб, проявляющих заботу о потомстве.
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Приведено переописание редкого вида Dolichopteryx rostrata, показана ошибочность сближения это-
го вида с другим неотеническим представителем опистопроктид – Duolentops minuscula. Несмотря на
наличие ряда специфических для “длиннотелых” опистопроктид черт в строении глаз, пигмента-
ции и других особенностях, D. rostrata рассматривается в составе рода Dolichopteryx, общей эволю-
ционной чертой которого считается телескопизация глаза и склеротизация его наружной оболочки
между передним и задним выростами роговицы. В связи с изменением родовой принадлежности
D. rostrata уточнён ключ для определения родов и видов “длиннотелых” опистопроктид.

Ключевые слова: опистопроктовые рыбы, морфология, систематика, определение видов.
DOI: 10.31857/S0042875221040160

Вид Dolichopteryx rostrata Fukui et Kitagawa, 2006
был описан по единственному экземпляру SL
66.2 мм, пойманному в Северной Атлантике к за-
паду от Гебридских островов (Fukui, Kitagawa,
2006a). Позже Парин с соавторами (Parin et al.,
2009) привели краткое описание еще четырёх эк-
земпляров SL 28.0–52.0 мм из Центральной Ат-
лантики между 10° и 16° с. ш. и сообщили о суще-
ствовании материалов по этому виду в немецких
коллекциях, собранных в районе 8° ю. ш. – 17° с. ш.
и 14°–35° з. д. (сами рыбы изучены не были). Ре-
визуя роды “длиннотелых” опистопроктовых
рыб, я отнёс этот вид к роду Duolentops Prokofiev,
2020 (типовой вид – Dolichopteryx minuscula Fukui
et Kitagawa, 2006) (Прокофьев, 2020), основыва-
ясь исключительно на данных первоописания,
так как материал по этому виду у меня отсутство-
вал. В первоописании наличествовали такие ха-
рактерные общие признаки с типовым видом
данного рода, как пузыревидные глаза с внутрен-
ней структурой линзовидной формы непосред-
ственно под хрусталиком (Fukui, Kitagawa, 2006a.
Fig. 1), устроенной точно так же, как на рисунке
голотипа D. minuscula (Fukui, Kitagawa, 2006b.
Fig. 1A); наличие “разлитой” меланофорной пиг-
ментации на хвостовом стебле, продолжающейся
вперёд в виде двух супротивных полос меланофо-
ров; неотения и близкие значения меристических
признаков. Когда ревизия уже находилась в печа-

ти, мне посчастливилось обнаружить экземпляр
длиннорылого долихоптерикса при разборе содер-
жимого желудков алепизавров Alepisaurus ferox, до-
бытых ярусным ловом в экваториальной Восточ-
ной Атлантике. Хотя идентификация этого эк-
земпляра, имевшего очень длинное рыло и при
SL 57.0 мм содержавшего зрелую икру, как
D. rostrata казалась бесспорной, он имел ряд очень
существенных отличий в строении глаз и пигмен-
тации тела в сравнении с первоописанием данно-
го вида и определённо не мог быть помещён в род
Duolentops. Благодаря любезности Дж. Маклейна
(James Maclaine, Natural History Museum (BMNH),
London), мне удалось ознакомиться с голотипом
D. rostrata, после чего сомнения в конспецифич-
ности моего экземпляра этому виду отпали. Ока-
залось, что в первоописании (Fukui, Kitagawa,
2006a) был допущен ряд ошибочных интерпре-
таций ключевых морфологических структур, что
не позволяло правильно определить место этого
вида в современной системе Opisthoproctidae.
Настоящая статья посвящена переописанию
D. rostrata и определению его реальной родовой
принадлежности. Кроме того, поскольку в опуб-
ликованной мною определительной таблице
(Прокофьев, 2020) этот вид был подчинён тезе
6(3), характеризующей род Duolentops, потребова-
лось переделать ключ для определения родов и
видов “длиннотелых” опистопроктид.

УДК 597.5
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Этикеточные данные экземпляров приведены
при их описании. Методика изучения и термино-
логия описаны в работе Прокофьева (2020). Сле-
дует отдельно остановиться на определениях “те-
лескопического” и “полутелескопического” гла-
за. При телескопическом глазе роговица сильно
выпуклая, зрачок и хрусталик имеют громадные
размеры, причём хрусталик целиком охвачен
зрачком (“вдвинут” в зрачок), а глазное яблоко
имеет удлинённую форму, за счёт чего хрусталик
в большей степени удалён от сетчатки, что позво-
ляет распределять собираемые им световые лучи
на максимально большей поверхности сетчатки
(Brauer, 1908). Полутелескопический глаз, опи-
сываемый для D. rostrata, характеризуется пузы-
ревидным (т.е. не удлинённым) глазным ябло-
ком, но при этом выпуклой роговицей, смещён-
ным и направленным вверх хрусталиком, чего не
наблюдается в случае нетелескопических глаз (у
Bathylychnops, Duolentops и Ioichthys), где хруста-
лик занимает центральное положение, а роговица
плоская. В описании признаки голотипа, отлича-
ющиеся от таковых у нового экземпляра, приве-
дены в скобках. В тексте используются следую-
щие сокращения: D, A, P, V, С – соответственно
спинной, анальный, грудные, брюшные и хвосто-
вой плавники; sp. br – жаберные тычинки наруж-
ного ряда первой дуги, SL – стандартная длина,
СРТМ – средний морозильный рыболовный
траулер.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Dolichopteryx rostrata Fukui et Kitagawa, 2006 
(рис. 1–5)

М а т е р и а л. Голотип BMNH 2000.1.14.85,
SL 66.2 мм, зрелая самка, 57°29′ с.ш. 11°32′ з.д., 600–
0 м, 01.11.1999 (изучен по фотографиям в разных ра-
курсах). Нетиповой экземпляр ИО РАН б/№, SL
57 мм, зрелая самка, 01°58′ ю.ш., 07°31′ з. д., из же-
лудка Alepisaurus ferox SL 1090 мм, СРТМ-8018,
ярус № 2, 24.12.1971 г.

Д и а г н о з. Неотенический вид рода Doli-
chopteryx (максимальная известная SL 66.2 мм) с
полутелескопическими глазами (глазное яблоко
пузыревидное при выпуклой роговице и смещён-
ном в зрачок хрусталике) без афокальной зоны, с
бобовидными одноразмерными передним (шаро-
видное тело) и задним выростами роговицы, без
дополнительного хрусталика и субсклеральных
линз, но с обширной областью склеротизации на-
ружной оболочки роговицы под хрусталиком, с
полулунным участком белой (вероятно, светя-
щейся) ткани по нижнему краю орбиты; с длин-
ным рылом (19.6–25.4% SL); с широким скопле-
нием крупных меланофоров под глазом, имею-
щим форму запятой, продолжающимся вперёд на
боковую поверхность рыла; со сплошным скоп-
лением тесно сидящих мелких меланофоров на
хвостовом стебле, резко отличных от рассеянных
крупных меланофоров в предшествующих отде-
лах тела; с длинным тёмно окрашенным Р и 40–
42 позвонками.

О п и с а н и е. Все плавники сильно поврежде-
ны, в D не менее восьми лучей, Р 14, в остальных
плавниках даже приблизительный подсчет невоз-
можен ввиду утраты части лучей (у голотипа D 9,

Рис. 1. Dolichopteryx rostrata, общий вид: а – голотип SL 66.2 мм, б – экземпляр SL 57 мм.

(а)

(б)
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A 8, P 14, V 12, C vii + 10 + 9 + ix). В поперечном
ряду на уровне начала D у голотипа около семи
чешуй. Позвонков (миомеров) 42 (41). Рыло
очень длинное (рис. 1), в 1.63 (1.95) раза превыша-
ет суммарную длину орбиты и посторбитальной
части головы. Край frontale над орбитой образует
пластинчатый выступ. Вершина рыла отчётливо
выступает перед нижней челюстью (у голотипа
вершина рыла сломана). Зубы на vomer мелкие,
игловидные, расположены полоской до пяти рядов
в ширину, на dentale – ещё мельче, щетинковид-
ные, однорядные. Жаберные тычинки (рис. 2, 3)
расположены двумя разделёнными рядами на epi-
и ceratobranchiale жаберных дуг. Поверхность жа-
берных дуг между тычинками покрыта густой
массой мукуса. В наружном ряду на первой жа-
берной дуге 3 + 7 крупных уплощённых тесно си-
дящих тычинок1, в своём расширенном основа-
нии имеющих хрящевую центральную пластинку.
Вершины тычинок вытянуты в узкие отростки, за-
гнутые на конце (рис. 2а, 3а). Во внутреннем ряду
имеются очень мелкие, трудно различимые ты-
чинки, имеющие вид коротких филаментов или
бугорков и расположенные широко разобщённы-
ми группами (1 + 4 на epibranchiale-1, 1 на сочле-
нении epi- и ceratobranchiale, 2 + 1 + 3 на cerato-
branchiale-1); у отдельных наиболее развитых из
них в основании прослеживается хрящевый
центр (рис. 2б–2г, 3б). На hypobranchiale-1 ты-
чинки не обнаружены. На последующих жабер-
ных дугах тычинки наружного ряда мельче, а во
внутреннем, напротив, лучше развиты. В наруж-
ном ряду на второй жаберной дуге две бугорко-
видные и одна уплощённая и суженная к вершине
(язычковидная) тычинка, на ceratobranchiale-2
четыре язычковидные тычинки с оттянутыми и
загнутыми на концах вершинами; на hypobranchi-
ale-2 две бугорковидные тычинки (рис. 2д). Во
внутреннем ряду на второй дуге 4 + 8 мелких ты-
чинок (верхние бугорковидные, нижние – корот-
кие язычковидные) (рис. 2е).

Глаз полутелескопический – глазное яблоко
пузыревидное, но роговица сильно выпуклая, хру-
сталик “вдвинут” в зрачок и направлен вверх;
афокальная зона перед хрусталиком отсутствует
(рис. 4). Передний вырост роговицы (шаровид-
ное тело) бобовидный, расположен по переднему
краю хрусталика, с хорошо выраженным “зер-
кальцем” (рис. 4б, 4в). Задний вырост роговицы
по форме и величине сопоставим с передним
(рис. 4в). Наружная оболочка глаза в вентральной
части (под видимой снаружи частью хрусталика)

1 В первоописании для D. rostrata указано гораздо большее
число тычинок в наружном ряду на первой дуге (8 + 1 + 15)
(Fukui, Kitagawa, 2006a. Table 1). У меня не было возмож-
ности пересчитать их у голотипа, однако по фотографии
(рис. 3в) видно, что жаберных тычинок в наружном ряду
на большей части длины ceratobranchiale-1 немного, так
что счёт, приводимый в первоописании, может быть завы-
шен.

с обширным полем наружной склеротизации
(между вентральными концами переднего и зад-
него выростов); другие склеротизированные
структуры отсутствуют. У вентрального края ор-
биты имеется полоска легко отделяющейся мо-
лочно-белой (светящейся?) ткани (у голотипа она
не определяется, возможно, сорвана) (рис. 4в, 4г).

Парные плавники в первоописании изображе-
ны одинаково длинными (Fukui, Kitagawa, 2006a.
Fig. 1). В настоящее время V у голотипа сильно
обломаны; концы лучей верхней половины Р так-
же обломаны, наибольшие лучи в нижней поло-
вине достигают начала V. V прикрепляются дале-
ко впереди вертикали начала D (у голотипа – на
10 миомеров), на равном расстоянии от начал Р и
А. Начало A расположено за вертикалью конца
основания D2. Жировой плавник у экз. SL 57 мм
утрачен (у голотипа хорошо развит, прикрепляет-
ся позади вертикали конца основания А). Пило-
рических придатков два, редуцированы до не-
больших бугорков (рис. 5а). Как и голотип, эк-
земпляр SL 57 мм является самкой со зрелой
икрой, с хорошо отделяющимися отдельными
икринками, диаметром около 0.8 мм.

И з м е р е н и я экземпляра SL 57 мм, в % SL:
длина головы 36.8, длина рыла 22.8, горизонталь-
ный диаметр орбиты 6.6, длина нижней челюсти
7.0, максимальная и минимальная высота тела со-
ответственно 8.8 и 7.0, предорсальное и преаналь-
ное расстояния соответственно 77.2 и 82.5.

П и г м е н т а ц и я. Мелкоточечная мелано-
форная пигментация на нижней челюсти, по бо-
ковому краю рыла и вдоль костей подвеска, в за-
глазничной области; в подглазничной области
(рис. 4а) обширное скопление в форме запятой,
состоящее из довольно крупных тесно располо-
женных меланофоров, протягивающееся вперёд
до середины длины рыла. Участка рефлектирую-
щей ткани под глазом нет. Довольно плотное
скопление более мелких меланофоров в гулярной
области на уровне глаза. Жаберные дуги не пиг-
ментированы. На теле меланофорная пигмента-
ция, представленная разноразмерными, в целом
довольно крупными меланофорами, до вертика-
ли основания V концентрирующимися вдоль кра-
ёв миосепт, далее назад – по всей поверхности
миомеров. На хвостовом стебле очень плотная
сплошная мелкоточечная меланофорная пигмен-
тация по всей поверхности. Пятен серебристой
ткани или рефлектирующих участков на коже нет
(рис. 5б, 5в). Срединная дорсальная миосепта не
пигментирована. У голотипа сохранились остат-

2 В первоописании указано, что «первый луч А расположен
на вертикали восьмого луча D» (Fukui, Kitagawa, 2006a. P. 8),
но это не так: если дорсальный и вентральный контуры
хвостового стебля расположены параллельно друг другу, то
основание первого луча А оказывается позади вертикали
конца D (рис. 5б).
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ки тёмноокрашенных чешуйных карманов. Лучи
(и перепонка?) Р пигментированы, остальных
плавников, по-видимому, нет. В основаниях D,
A и Р развит мелкий меланофорный крап. Пери-

тонеум сплошь и густо пигментирован крупны-
ми раздельными меланофорами; перитонеаль-
ных пятен нет. Желудочно-кишечный тракт не
пигментирован.

Рис. 2. Dolichopteryx rostrata, экземпляр SL 57 мм, жаберные тычинки первой (а–г) и второй (д, е) дуг: а – наружная сто-
рона; б – внутренняя сторона; в, г – группа тычинок на внутренней стороне нижней части ceratobranchiale-1; д – вид
дорсолатерально, е – внутренняя сторона (применён фильтр смещения баланса цвета для лучшей визуализации тычи-
нок). cbri, ebri – соответственно жаберные тычинки внутреннего ряда на epi- и ceratobranchiale второй дуги; cc – хря-
щевой центр тычинки, hbr – тычинки на hypobranchiale-2, muc – скопления мукуса на жаберных дугах, spbi – тычинки
самой нижней группы внутреннего ряда на ceratobranchiale-1. Масштаб, мм: а, б, д – 1; в – 0.5; г, е – 0.25.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Dolichopteryx rostrata выделяется среди всех
представителей группы “длиннотелых” описто-
проктид рядом специфических особенностей, а
именно строением глаза, сочетающим в себе ряд
примитивных и продвинутых черт, исключитель-
но длинным рылом, редукцией пилорических
придатков и специфической пигментацией. Сре-
ди перечисленных признаков филогенетически
наиболее значимыми представляются особенно-
сти строения глаза, по которым данный вид не
может быть однозначно отнесён к какому-либо
из признаваемых в семействе родов. Несмотря на
ряд очень примитивных черт, таких как пузыре-
видное глазное яблоко со слабо развитыми (бобо-
видными) выростами роговицы, как у наиболее
примитивных в этом отношении родов Ioichthys и
Duolentops, роговица у этого вида сильно выпук-
лая и наблюдается смещение хрусталика в зрачок,
подобно Dolichopteryx и Dolichopteroides (рис. 4в).
Необычной чертой глаза D. rostrata, ранее для
“длиннотелых” опистопроктид не отмечавшейся,
является наличие под видимой частью хрусталика
обширного поля поверхностной склеротизации,
соединяющего вентральные концы переднего и
заднего выроста роговицы. Гомология этого об-
разования субсклеральной линзе Duolentops (рис.
6) неочевидна, однако оно определенно гомоло-
гично утолщению склеры между выростами рого-
вицы у Dolichopteryx (Прокофьев, 2020. Рис. 1е,
1ж), хотя и занимает много бóльшую площадь.
Впрочем, последняя особенность может объяс-
няться слабым развитием роговичных выростов,
которые у прочих Dolichopteryx сближены и зад-
ний из них смещён под передний (Прокофьев,
2020). Наличие у D. rostrata участка молочно-бе-
лой поверхностно расположенной ткани по вен-
тральному краю орбиты сближает его с D. anasco-
pa и D. parini. Другие черты сходства с этими вида-
ми включают длинные парные плавники (но
начало А расположено за концом основания D, а
не на его середине, как у D. anascopa и D. parini),
наличие жирового плавника и отсутствие перито-
неальных пятен (два последних признака, впро-
чем, отмечены и у некоторых других видов рода
Dolichopteryx (Прокофьев, 2020)).

Характер пигментации тела у D. rostrata не име-
ет аналогов в пределах группы. Он определенно
не сходен с пигментацией Duolentops minuscula,
несмотря на то что в оригинальных описаниях
этих видов (Fukui, Kitagawa, 2006a, 2006b) пиг-
ментация изображена очень похоже. Хвостовой
стебель D. minuscula несёт разлитую сливающую-
ся мелкодисперсную пигментацию, далее вперёд
распадающуюся на две нечёткие супротивные
продольные полосы; эпидермис выше и ниже
миокоммы с рефлектирующими серебристыми
участками (Прокофьев, 2020. Рис. 5а). Наличие

двух супротивных пигментных полос является ха-
рактерной чертой молоди Dolichopteryx и Doli-
chopteroides (серебристые рефлектирующие участ-
ки у неё либо отсутствуют, либо оформлены в ви-
де чётко отграниченных серебристых пятен,
обычно окаймлённых меланофорной пигмента-
цией). У взрослых Dolichopteryx и Dolichopteroides
подкожная пигментация отсутствует. Напротив, у
D. rostrata подкожная пигментация очень похожа
на таковую у молоди Ioichthys, но резко отличает-
ся плотным скоплением мелких меланофоров на
хвостовом стебле, совершенно не схожих с мела-
нофорами на предшествующих участках тела
(рис. 5б, 5в). Вопреки рисунку в первоописании
(Fukui, Kitagawa, 2006a. Fig. 1), разобщённые су-
противные полосы меланофоров на боках тела у
D. rostrata отсутствуют.

Поскольку сходство D. rostrata с D. minuscula в
строении глаза ограничивается только двумя пле-
зиоморфиями (пузыревидная форма глазного яб-

Рис. 3. Dolichopteryx rostrata, тычинки первой жабер-
ной дуги: а, б – экз. SL 57 мм, схема расположения
(а – наружный ряд, б – внутренний ряд); в – голотип,
тычинки наружного ряда. Масштаб: 0.5 мм.

(а)

(б)

(в)
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лока и слабое развитие роговичных выростов) и
совершенно не включает апоморфные признаки
(обособленные субсклеральные линзы у Duolen-
tops, выпуклость роговицы, смещение хрусталика
и наличие склеротизации наружной оболочки
глаза между роговичными выростами у D. rostra-
ta), и кроме того, D. rostrata лишён каких-либо
других апоморфий D. minuscula (в строении жа-
берных тычинок (Прокофьев, 2020. Рис. 3) и пиг-
ментации), отнесение D. rostrata к роду Duolentops
не может быть принято. Помимо неотении (кото-
рая вполне могла возникнуть независимо), един-
ственной необычной чертой сходства между
D. rostrata и D. minuscula является похожая форма
пилорических придатков, при том что последние
у D. rostrata сильно редуцированы (в отличие от
D. minuscula: Прокофьев, 2020. Рис. 5в). На мой
взгляд, это сходство может быть случайным.

Гораздо больше оснований сближать D. rostrata
с Dolichopteryx, а примитивные по сравнению с
другими видами данного рода черты строения

глаза расценивать как рекапитуляцию к предко-
вому состоянию. Во всяком случае в строении
глаза D. rostrata прослеживается характерное для
Dolichopteryx направление специализации: вы-
пуклость роговицы и смещение хрусталика, при-
водящие в итоге к телескопическому глазу, и раз-
витие наружной склеротизации между рогович-
ными выростами при отсутствии каких-либо
обособленных склеротизаций, которые могли бы
выполнять роль “дополнительного хрусталика”,
свойственных родам Bathylychnops и Duolentops.
Эту рекапитуляцию нельзя связывать с неотени-
зацией, поскольку у молоди других Dolichopteryx
все характерные черты строения глаза уже сфор-
мированы при SL от 20 мм (Прокофьев, 2020).

Конечно, нельзя полностью отвергать возмож-
ность выделения D. rostrata в особый род, учитывая
его своеобразие в пределах группы “длиннотелых”
родов. Однако на настоящем уровне изученности
данной группы это представляется преждевремен-
ным. Как отмечалось ранее (Прокофьев, 2020), род

Рис. 4. Глаз Dolichopteryx rostrata, экземпляр SL 57 мм: а – общий вид и подглазничное скопление меланофоров; б –
передний вырост роговицы, в – вид сбоку, г – вид снизу. ap – “зеркальце”, c.g – передний вырост роговицы, pce –
задний вырост роговицы, scl – склеротизированный участок наружной оболочки глаза, so – подглазничное скопление
меланофоров, ta – белая (светящаяся?) ткань по нижнему краю орбиты. Масштаб, мм: а – 2, б–г – 1.
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Dolichopteryx не вполне однороден. Виды D. anasco-
pa и D. parini заметно отличаются от остальных
представителей рода по наличию участка поверх-
ностной белой (светящейся?) ткани по нижнему
краю орбиты, одинаково длинных парных плав-
ников и взаиморасположению вертикальных
плавников, причём по первым двум признакам
D. rostrata может быть сближен с этими видами. В

составе рода также может быть выделена группа
видов “longipes” (D. andriashevi, D. longipes, D. ni-
gripes и D. vityazi), однако другие виды (D. pseudo-
longipes, D. trunovi) занимают промежуточное по-
ложение между этими двумя группами. Поэтому
какие-либо таксономические выводы представ-
ляются уместными только после поступления до-
полнительных материалов, которые позволят

Рис. 5. Пилорические придатки (p.c) (а) и пигментация задней половины тела (б, в) Dolichopteryx rostratа: а, в – экзем-
пляр SL 57 мм; б –голотип. Масштаб, мм: а – 1; б, в – 3.

p.c
(a)

(б)

(в)

Рис. 6. Duolentops minuscula SL 30 мм (23°34′ с. ш. 128°35′ в. д., 500 м): а – глаз сбоку; б – глаз и подглазничное скоп-
ление меланофоров вентролатерально. apk – афокальное пространство, vsc – субсклеральная линза, ост. обозначения см.
на рис. 4. Масштаб: 0.75 мм.
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охарактеризовать онтогенетическую изменчи-
вость для всех видов рода и провести их детальное
анатомирование.

Таблица для определения родов
и видов “длиннотелых” опистопроктид

1(2) Глаза пузыревидные, без обособленного
шаровидного тела и дополнительного хрустали-
ка; хрусталик занимает центральное положение;
роговица плоская, афокальная зона имеется; нет
склеротизации наружной оболочки глаза между
передним и задним роговичными выростами
(рис. 6) …………………………............................…..… 3

2(1) Глаза телескопические, а если пузыре-
видные, то с крупным шаровидным телом, со-
держащим дополнительный хрусталик, либо с
выпуклой роговицей и смещённым хрустали-
ком, в последнем случае имеется участок скле-
ротизации наружной оболочки глаза между пе-
редним и задним роговичными выростами
(рис. 4); афокальной зоны нет ……....…………... 7

3(6) Позвонков 53–58; субсклеральное лин-
зовидное уплотнение под хрусталиком отсут-
ствует; жаберные тычинки в два ряда на epi- и
ceratobranchiale первой дуги; в наружном ряду
удлинённые у молоди и короткие у взрослых
рыб, не гипертрофированы; сошник без зубов;
краевых лучей С 5–6; SL до 253 мм … (Ioichthys
Parin, 2004) ……...........................…………………… 4

4(5) Позвонков 53–55; Индийский оке-
ан………………………………...… I. kashkini Parin, 2004

5(4) Позвонков 56–58; Восточная Пацифи-
ка……………………………..……….........…… Ioichthys sp.

6(3) Позвонков 45–46; имеется чётко отграни-
ченное субсклеральное линзовидное уплотнение
под хрусталиком (рис. 6); жаберные тычинки на
первой дуге утолщённые, пальцевидные, в на-
ружном ряду сильно гипертрофированы; две
верхние тычинки наружного ряда прикреплены
медиальнее линии, соединяющей основания по-
следующих тычинок на ceratobranchiale-1, и на-
клонены вниз параллельно продольной оси cerato-
branchiale-1, лежа позади наружного ряда церато-
бранхиальных тычинок (Прокофьев, 2020. Рис. 3);
передний край сошника с многорядными зубами;
краевых лучей С 9–11; неотеническая форма,
максимальная известная SL ~ 60 мм … (Duolentops
Prokofiev, 2020) .......................................................
.................... D. minuscula (Fukui et Kitagawa, 2006)

7(8) Глаза пузыревидные, с хорошо обособлен-
ным шаровидным телом, содержащим дополни-
тельный хрусталик; у рыб SL >112 мм имеются две
корнеальные линзы позади шаровидного тела; хру-
сталик занимает центральное положение; позвон-
ков 67–85; зубы на сошнике однорядные; мальки
имеют продольный ряд пятен по дорсальному
краю тела … (Bathylychnops Cohen, 1958)....….……..9

8(7) Глаза телескопические, с хорошо обособ-
ленным шаровидным телом, но без дополнитель-
ного хрусталика3 и без корнеальных линз близ
нижнего и нижнезаднего края глаза; если пузыре-
видные, то передний вырост роговицы бобовид-
ный, не образует обособленного шаровидного те-
ла, а хрусталик смещён и направлен вверх; позвон-
ков 41–60; озубление сошника многорядное; нет
дорсальных пигментных пятен у молоди …………13

9(10) Позвонков 65–73 …...................................
................................... B. brachyrhynchus (Parr, 1937)

10(9) Позвонков 77–85 ..………………………..... 11

11(12) V прикрепляются далеко впереди верти-
кали начала D; жировой плавник расположен над
концом А; Юго-Восточная Пацифика ..............…...
.......... B. chilensis Parin, Belyanina et Evseenko, 2009

12(11) V и D начинаются близ одной вертика-
ли; жировой плавник расположен над передней
третью или серединой А; Северная Пацифи-
ка…..........…………….……………. B. exilis Cohen, 1958

13(14) Позвонков 58–60; основания и V, и A хо-
тя бы частично располагаются под основанием D;
Р значительно длиннее V … (Dolichopteroides Parin,
Belyanina et Evseenko, 2009) ….……………................
................. Dolichopteroides binocularis (Beebe, 1932)

14(13) Позвонков 40–48; основание V всегда
расположено заметно впереди вертикали начала
D; Р значительно короче V или примерно одина-
ковой длины с ними … (Dolichopteryx Brauer, 1901)
…………………..…………………………….…….…………. 15

15(16) Глазное яблоко пузыревидное (глаз по-
лутелескопический), передний вырост роговицы
бобовидный, не образует обособленного шаро-
видного тела; рыло длинное (19.6–25.4% SL);
подглазничное скопление меланофоров продол-
жается по боковой поверхности рыла до середи-
ны его длины; меланофоры на теле не образуют
двух продольных супротивных полос выше и ни-
же миокоммы; неотеническая форма ……..……….
........................... D. rostrata Fukui et Kitagawa, 2006

16(15) Глазное яблоко цилиндрическое (глаз
телескопический), передний вырост роговицы
образует обособленное шаровидное тело; рыло
короче, 10.6–17.5% SL; у мальков подглазничное
скопление меланофоров не продолжается на бо-
ковую поверхность рыла, меланофоры на теле
формируют две продольные супротивные полосы
выше и ниже миокоммы ………………………………17

3 Дж. Маклейн (личное сообщение, 04.09.2020) любезно
предоставил мне фото- и видеосъемку свежепойманного
экземпляра D. binocularis (BMNH 2019.03.59.33) очень хо-
рошей сохранности, на основании которой я могу заклю-
чить, что род Dolichopteroides не имеет принципиальных от-
личий от Dolichopteryx в строении глаз. Указание (Parin
et al., 2009) на наличие у Dolichopteroides «дополнительного
хрусталика» не соответствует действительности.
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17(18) Жировой плавник имеется; перитоне-
альных пятен у молоди нет (кроме D. vityazi; не из-
вестно для D. parini)……………….…….……………… 19

18(17) Жировой плавник отсутствует; перито-
неальные пятна у молоди имеются .………....……27

19(20) Р и V сильно удлинённые, начало А рас-
положено на вертикали середины длины основа-
ния D, у нижнего края глаза имеется участок мо-
лочно-белой (не склеротизированной) тка-
ни…..………………………………………..………………… 21

20(19) Р много короче V, начало А расположено
перед концом основания D или позади него, нет
специфической ткани у нижнего края глаза
…………..…………………….………….......................… 23

21(22) Позвонков (миомеров) 41–44, V 12; P, V и
D не пигментированы; крупный овальный участок
белой ткани у нижнего края глаза; тропическая
Индо-Вест-Пацификa..…. D. anascopa Brauer, 1901

22(21) Позвонков (миомеров) 46–47, V 10–11;
P, V и D пигментированы; узкий полулунный уча-
сток белой ткани у нижнего края глаза; переход-
ная зона Северной Пацифики …………...................
..................... D. parini Kobyliansky et Fedorov, 2001

23(24) Перитонеальные пятна у молоди имеют-
ся [sp. br 23–28; тропическая Индо-Вест-Пацифи-
ка]...……D. vityazi Parin, Belyanina et Evseenko, 2009

24(23) Перитонеальных пятен у молоди нет
..........................................................................… 25

25(26) sp. br 31–35; Калифорнийский переход-
ный район и экваториальная часть Тихого океана
от Новой Каледонии до о-вов Галапагос ………
.......D. pseudolongipes Fukui, Kitagawa et Parin, 2008

26(25) sp. br 11–15; воды Южного полушария
между 41° и 53° ю. ш. …......… D. trunovi Parin, 2005

27(28) Четыре перитонеальных пятна в проме-
жутке P–V; жаберные дуги с точечной мелано-
форной пигментацией [V не окрашены; начало A
под концом D] …………………..……............................
..... D. andriashevi Parin, Belyanina et Evseenko, 2009

28(27) Три перитонеальных пятна в промежут-
ке P–V; жаберные дуги не пигментированы ….. 29

29(30) Начало А немного впереди вертикали
конца D; перепонка между третьим–седьмым лу-
чами V интенсивно-чёрная (кроме самого осно-
вания); тропическая южная часть Тихого океана
………………………….……... D. nigripes Prokofiev, 2020

30(29) Начало А позади вертикали конца D; V
не пигментированы; Атлантический океан
…………………..………….…. D. longipes (Vaillant, 1888)
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ТРИ НОВЫЕ ПОИМКИ КАРДИНАЛОВЫХ РЫБ (APOGONIDIAE) 
В СЕВЕРНОЙ ЧАСТИ БЕНГАЛЬСКОГО ЗАЛИВА, БАНГЛАДЕШ#
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Три вида рыб-кардиналов − Ostorhinchus cookii (Macleay, 1881), Lepidamia kalosoma (Bleeker, 1852) и
Apogonichthyoides sialis (Jordan et Thompson, 1914) − впервые отмечены в северной части Бенгальского
залива. Кроме того, для L. kalosoma это первая поимка в Бенгальском заливе. Экземпляры были ото-
браны вблизи острова Святого Мартина (Бенгальский залив, Бангладеш) во время изучения рыб
Бангладеш, ассоциированных с кораллами, с апреля 2017 по июнь 2018 гг. Видовая принадлежность
исследуемых особей была идентифицирована по морфологическим особенностям, а также с помо-
щью ДНК-штрихкодирования.

Ключевые слова: о. Св. Мартина, морфология, подводный, ДНК-штрихкодирование.
DOI: 10.31857/S0042875221040093
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МОЛОДЬ AMPHELIKTURUS DENDRITICUS (SYNGNATHIDAE) 
И СПЕЦИФИКА ОНТОГЕНЕТИЧЕСКОЙ ИЗМЕНЧИВОСТИ ВИДА
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Описаны мальки Amphelikturus dendriticus SL 25 и 30 мм из Карибского моря. Выявлено, что на ста-
дии “планктонного малька” у этого вида отсутствует пластинчатый шельф вентрального костного
края орбиты, слабее развит медиальный рыльный гребень, лучше выражена шиповатость оконча-
ний основных гребней на туловищных поясках и повсеместно присутствует меланофорная пигмен-
тация. Переход к дефинитивному строению осуществляется у данного вида по достижении SL при-
мерно 30 мм, но некоторые ювенильные черты (отсутствие латеральных рыльных гребней, полный
оперкулярный гребень) сохраняются и при более крупных размерах тела. Степень развития и ветв-
ления мочек адаптивна и не всегда чётко коррелирует с ростом.

Ключевые слова: иглоконьки, пелагическая молодь, онтогенетические преобразования, Западная
Атлантика.
DOI: 10.31857/S0042875221040172

Игловые и морские коньки (Syngnathidae)
включают рыб причудливого облика, преимуще-
ственно связанных с морской растительностью и
населяющих прибрежные воды на малых глуби-
нах, но встречающихся и в пелагиали открытого
океана, и на глубинах до 400 м (Dawson, 1985). В
отличие от большинства других костистых рыб
молодь игловых уже на самых ранних стадиях раз-
вития мало отличается от взрослых рыб, что поз-
воляет легко идентифицировать даже недавно
вылупившихся мальков. Вместе с тем у молоди
некоторых видов отмечены настолько специфи-
ческие отличия от взрослых особей, что такие ры-
бы описывались в качестве самостоятельных ви-
дов (Dawson et al., 1979). Наиболее характерным
отличием планктонных мальков игловых от взрос-
лых рыб является шиповатость окончаний гребней
на поясках, лучшая выраженность самих гребней и
зачастую зазубренность их свободного края. По-
добные различия описаны у представителей родов
Corythoichthys Kaup, 1853 (Dawson, 1977), Oostethus
Hubbs, 1929 (Dawson et al., 1979; Frias-Torres, 2006)
и Syngnathus Linnaeus, 1758 (Dawson et al., 1979;
Fritzsche, 1980). Для мальков Corythoichthys описа-
но персистирование дорсальной и вентральной
кожных складок в хвостовом отделе (Dawson,
1977); молодь Oostethus aculeatus (Kaup, 1856) вы-
деляется исключительно крупным хвостовым

плавником, из-за чего она была описана в каче-
стве самостоятельного вида (Poll, 1953); у пред-
ставителей родов, утрачивающих спинной и груд-
ные плавники во взрослом состоянии, у молоди
они вполне развиты (Dawson, Allen, 1978); нако-
нец, для молоди некоторых видов рода Tra-
chyrhamphus Kaup, 1853 характерно присутствие
нитевидных выростов на теле (Dawson et al., 1979;
Dawson, 1985). Однако в целом ранние стадии
развития Syngnathidae изучены ещё очень слабо и
характер онтогенетических преобразований для
большинства родов не описан.

Одним из малоизученных родов является
Amphelikturus Parr, 1930, включающий карликовых
Syngnathidae (максимальная известная SL 81 мм),
имеющих облик “иглоконьков” (в англоязычной
литературе “pipehorses”), морфологически про-
межуточных между типичными игловыми и мор-
скими коньками. Род был установлен Парром
(Parr, 1930) для вида A. brachyrhynchus Parr, 1930 от
Багамских о-вов, который оказался синонимом
ранее описанного вида Siphostoma dendriticum Bar-
bour, 1905 из вод Бермуд (Barbour, 1905). Этот вид
распространен в Западной Атлантике от Нью-
Брунсвика (Канада) до Пернамбуко (Бразилия),
но редок в коллекциях: Доусон (Dawson, 1982a)
сообщил всего о 32 экземплярах в американских
музеях. Хотя в настоящее время Amphelikturus яв-
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ляется монотипическим родом, Доусон (Dawson,
1982a, 1982b) указал на существование несколь-
ких неописанных видов в Восточной Атлантике и
Индо-Пацифике. От других цепкохвостых родов
Amphelikturus отличается не соединяющимися
дорсальными туловищными и хвостовыми греб-
нями, отсутствием костных пластинок на склере
глазного яблока и развитых шипов на поясках, а
также наличием вполне развитого С с 9–10 луча-
ми (Dawson, 1982a, 1985). Хотя в своих последних
работах Доусон (Dawson, 1984, 1985) рассматри-
вал Amphelikturus наряду с Idiotropiscis Whitley, 1947
в качестве подродов рода Acentronura Kaup, 1853, в
настоящее время им придается статус самостоя-
тельных родов (Fricke et al., 2020), что принято и в
данной работе. Сведения об онтогенетической
изменчивости A. dendriticus ограничиваются заме-
чаниями Доусона (Dawson, 1982a) о степени раз-
вития мочек на теле в зависимости от размера
рыб.

В коллекции Института океанологии РАН (ИО
РАН, Москва) имеется два ранее не описанных
малька A. dendriticus из Карибского моря, пойман-
ных в 14-м рейсе научно-исследовательского судна
(НИС) “Академик Курчатов” и в 20-м рейсе НИС
“Дмитрий Менделеев”. Их отождествление с
A. dendriticus основано на присутствии у них цеп-
кого хвостового конца тела с хорошо развитым С,
содержащим девять лучей; наличии вентрального
наклона головы, не соединяющихся дорсальных
туловищных и хвостовых гребней, 14 + 37–40 по-
ясков и положении начала D на последнем туло-
вищном пояске (последние два признака отлича-
ют A. dendriticus от неописанного вида из Восточ-
ной Атлантики: Dawson, 1982b). Несмотря на
близкие абсолютные размеры, между ними выяв-
лен ряд заметных структурных различий, которые
для данного вида ранее не были известны и впер-
вые описываются в настоящем сообщении. Эти
различия могут отражать переход стадии “планк-
тонного малька” в дефинитивную форму в про-
цессе метаморфоза, который, таким образом,
осуществляется у A. dendriticus при значениях SL,
близких к 30 мм.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Изученные экземпляры Amphelikturus dendriti-

cus имеют следующие этикеточные данные:
SL 25.0 мм, 10°21′–10°23′ с. ш. 78°50′ з. д., планктон-
ная сеть (ПС), поверхность, время лова 20.30–21.30,
НИС “Дмитрий Менделеев”, рейс 20, ст. 1625, про-
ба 29, 19.02.1978 г.; SL ~ 30 мм (хвостовой конец тела
свернут кольцом), 19°56′ с. ш. 68°14′ з. д., ПС,
свет, поверхность, время лова 21.20–21.40, НИС
“Академик Курчатов”, рейс 14, ст. 1181, проба 16,
01.02.1973 г. Методика изучения и терминология
соответствует работам Доусона (Dawson, 1982a,
1985), англоязычные термины адаптированы к

русскому языку. В тексте использованы следую-
щие сокращения: D, A, P, С – соответственно
спинной, анальный, грудные и хвостовой плав-
ники; SL – стандартная длина.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Малёк SL 25 мм. D 15, A 3, P 16, C 9. Пластиче-
ские признаки приведены в таблице. Поясков
14 + 37 = 51, последние 17 хвостовых поясков об-
разуют цепкий хвостовой конец тела (рисунок, а).
Голова немного наклонена вниз относительно
продольной оси тела, 5.3 раза в SL. Рыло 2.4 раза
в длине головы, наиболее низкое у начала его ме-
диального гребня, несколько увеличивается в вы-
соту к вершине, максимальная высота рыла (на
уровне нижнечелюстного сустава) 2.7 раза содер-
жится в его длине и в 1.3 раза превышает высоту
рыла на уровне начала медиального гребня (рису-
нок, б). Медиальный рыльный гребень начинает-
ся в 1.5 раза ближе к переднему краю глаза, чем к
вершине рыла, образует лопастевидный выступ
над ноздрями, латеральный – не выражен. Супра-
орбитальные гребни хорошо развиты, в том числе
позади орбит. Вентральный костный край орби-
ты без пластинчатого расширения. Глазное ябло-
ко с плоскими бородавочками и единичными ко-
роткими папиллами, без склеротизированных
пластинок. Супрапреоперкулярный гребень от-
сутствует. Медиальный гребень головы образует
нерезкий выступ. Operculum с изогнутым к дор-
сокаудальному углу кости гребнем, от которого
вниз отходят многочисленные радиальные гре-
бешки. Верхние туловищные гребни не соединя-
ются с верхними хвостовыми; боковые туловищ-
ные гребни соединяются с нижними хвостовыми.
Щиточки (scutella) развиты на туловищных и пе-
редних хвостовых поясках. Гребни туловищных
поясков резкие, протяжённые (на всю длину по-
яска), с зазубренным свободным краем, оканчи-
ваются отчётливыми шиповидными выступами
(рисунок, в); на передних хвостовых поясках
гребни и их выступы развиты гораздо слабее и по-
степенно сходят на нет в каудальном направле-
нии. Основание D отчётливо поднято; начало D
расположено на последнем (14-м) туловищном
пояске, а окончание – на четвёртом хвостовом. Р
закруглены, оканчиваются на уровне середины
длины второго туловищного пояска. А и С хорошо
развиты, дистальный конец С усечённый. На вер-
шине медиального гребня головы сидит крупная
(в расправленном состоянии равна по длине диа-
метру глаза) непарная ветвистая корональная
мочка; над глазом имеется короткая простая су-
праорбитальная мочка. Короткие простые мочки
имеются с каждой стороны у верхнего края жа-
берного отверстия. Парные короткие округлые
ветвящиеся мочки имеются на дорсальной по-
верхности четвёртого и вентральной поверхности
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одиннадцатого туловищных поясков, пара корот-
ких простых мочек – на вентральной поверхно-
сти восьмого туловищного пояска. Редко располо-
женные короткие простые парные мочки имеются
на дорсальной или вентральной поверхностях от-
дельных хвостовых поясков.

О к р а с к а фиксированного экземпляра свет-
лая, с густо и несколько неравномерно располо-
женными меланофорами разного размера; мела-
нофорная пигментация рыла, вентральной поло-
вины жаберной крышки и вентральной стороны
самых передних туловищных поясков сгущена
сильнее; позади орбиты на жаберной крышке про-
слеживается чёткая светлая продольная полоса
(рисунок, б). Лучи С густо пигментированы буро-
ватыми меланофорами, остальные плавники про-
зрачные.

Малёк SL ~ 30 мм. D 16, A 2, P 14, C 9. Пласти-
ческие признаки приведены в таблице. Поясков
14 + 40 = 54, около 20 последних хвостовых пояс-
ков образуют цепкий хвостовой конец тела. Рыло
2.5 раза в длине головы, почти равномерно высо-
кое по всей длине, максимальная высота рыла (на
уровне нижнечелюстного сустава) 2.5 раза содер-
жится в его длине и в 1.3 раза превышает высоту
рыла на уровне начала медиального гребня. Ме-
диальный рыльный гребень начинается на сере-
дине длины рыла, с низким лопастевидным вы-
ступом над ноздрями; латеральный не выражен.
Медиальный гребень головы более угловатый,
чем у малька SL 25 мм. Вентральный костный
край орбиты с широким боковым пластинчатым
расширением (рисунок, б'). Гребни туловищных
поясков менее резкие и не столь приподнятые,
как у малька SL 25 мм, шипики по их свободному
краю менее отчётливы (рисунок, в'). Расположе-
ние мочек на голове и теле соответствует описан-
ному для малька SL 25 мм, но на голове мочки за-
метно короче, корональная мочка простая и со-
держится в диаметре глаза около 3.8 раза.
Меланофорная пигментация на голове и теле у
данного экземпляра практически не различима.
По другим признакам он соответствует вышепри-
ведённому описанию малька SL 25 мм.

ОБСУЖДЕНИЕ
Малёк SL 25 мм характеризуется чуть бóльшим

числом лучей Р, чем было ранее отмечено для ви-
да (16 против 12–15, обычно 14 (Dawson, 1982a)),
других отличий по счётным признакам между
изученными экземплярами и имеющимися опи-
саниями вида нет. Вместе с тем два исследован-
ных экземпляра при близких абсолютных разме-
рах заметно отличаются друг от друга по степени
развития мочек на голове, некоторых гребней на
голове и гребней на туловищных поясках. Учиты-
вая специфику межвидовой изменчивости в пре-
делах других родов (Dawson, 1985), различия в

строении гребней между исследованными особя-
ми вполне могли бы быть расценены как межви-
довые. Наиболее существенным отличием пред-
ставляется наличие у малька SL ~ 30 мм сильно
развитого пластинчатого шельфа вентрального
костного края орбиты, который совершенно от-
сутствует у малька SL 25 мм (рисунок, б, б'). На
наличие такого шельфа у Amphelikturus ранее не
обращали внимания, однако он показан на ри-
сунке у Доусона (Dawson, 1982a. Fig. 4) и, по-ви-
димому, является отличительной чертой A. den-
driticus на дефинитивных стадиях онтогенеза. У
малька SL 25 мм менее протяжённый медиальный
рыльный гребень (около трети длины рыла, тогда
как у малька SL ~ 30 мм – около половины его дли-
ны) (рисунок, б, б'), а гребни на туловищных по-
ясках более высокие и протяжённые, сильнее за-
зубрены, и их шиповидные окончания развиты
лучше (рисунок, в, в'). Вышеописанные признаки
малька SL ~ 30 мм соответствуют характеристике
A. dendriticus, приводимой Доусоном (Dawson,

Морфометрические признаки изученных особей
Amphelikturus dendriticus

Примечание. D, A, P, С – соответственно спинной, анальный,
грудные и хвостовой плавники.

Признак SL 25.0 мм SL ~ 30 мм

В % SL

Длина головы (lc) 19.0 20.8

Длина рыла 8.0 8.3

Максимальная высота рыла 3.0 3.3

Диаметр глаза 3.0 4.2

Длина основания D 8.0 8.3

Длина Р 4.0 4.2

Длина С 3.0 3.3

Максимальная высота тела 6.0 5.8

Высота тела на уровне сере-
дины основания D 4.0 5.0

Предорсальное расстояние 42.0 46.7

Преанальное расстояние 44.0 48.3

В % lc

Длина рыла 42.1 40.0

Максимальная высота рыла 15.8 16.0

Диаметр глаза 15.8 20.0

Длина Р 21.1 20.0
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Amphelikturus dendriticus, SL 25 (а–в) и ~30 мм (б', в'): а – общий вид; б, б' – голова сбоку; в, в' – верхние гребни пятого и
шестого туловищных поясков, вид сбоку. CP – корональная мочка, MRR – положение начала медиального рыльного
гребня, SOP – надглазничная мочка, VOF – пластинчатое расширение вентрального костного края орбиты. Масштаб,
мм: б, б' – 1; в, в' – 0.25.

MRR

SOP

CP

CP

SOP

MRR

VOF

(а)

(б)

(б')

(в')

(в)
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1982a); единственным его отличием от этих дан-
ных является отсутствие латерального рыльного
гребня, который, по данным Доусона (Dawson,
1982a), развит у A. dendriticus в виде тупых высту-
пов. Оба изученных экземпляра характеризуются
развитым оперкулярным гребнем, что, по дан-
ным Доусона (Dawson, 1982а), является ювениль-
ной чертой (SL < 30 мм, у более крупных рыб он
редуцируется); эта же особенность весьма харак-
терна для многих видов рода Syngnathus (Fritzsche,
1980; Dawson, 1982a, 1985).

Доусон (Dawson, 1982a) приводит некоторые
наблюдения в связи с изменчивостью в размере и
строении мочек на голове и теле у A. dendriticus в
зависимости от размеров тела. По его данным, у
более крупных рыб мочки более многочисленные
и сильнее ветвящиеся, а мочки головы ветвятся
лишь при SL > 40 мм. Не отрицая подобную и,
безусловно, ожидаемую закономерность, можно,
однако, отметить, что у меньшего из изученных
мною мальков мочки на голове неожиданно круп-
нее, чем у большего, причём корональная мочка
значительно длиннее (равна диаметру глаза про-
тив почти вчетверо более короткой) и к тому же от-
чётливо ветвится. Таким образом, величина и сте-
пень ветвления мочек, вероятно, помимо онтоге-
нетической имеют выраженную индивидуальную
изменчивость, и корреляция этой изменчивости с
размером рыб не всегда достаточно чёткая.

К диагнозу Amphelikturus, опубликованному
Доусоном (Dawson, 1982a, 1985), следует добавить
наличие парных супраорбитальных мочек, не-
парной корональной мочки и парных коротких
округлых мочек очень характерной формы, мелко
ветвящихся по свободному краю и расположен-
ных на дорсальной поверхности четвёртого и вен-
тральной поверхности одиннадцатого туловищ-
ных поясков. Судя по изученному материалу и
данным, представленным Доусоном (Dawson,
1982a), положение этих мочек строго детермини-
ровано, и они, вероятно, появляются уже на са-
мых ранних стадиях онтогенеза. Расположение
прочих мочек на голове и теле у A. dendriticus, по-
видимому, подвержено возрастной и индивиду-
альной изменчивости.

Мальки SL 25 и ~30 мм заметно различаются
между собой по пигментации – плотное располо-
жение меланофоров, повсеместно развитое у
меньшего экземпляра, практически исчезает у бо-
лее крупного (более или менее сохраняясь лишь на
челюстях и вентральной стороне головы и самых
передних туловищных поясков). Из пластических
признаков обращают на себя внимание заметно
больший диаметр глаза, а также бóльшие высота
тела на уровне середины основания D, предор-
сальное и преанальное расстояния у экземпляра
SL ~ 30 мм (таблица).

Как же объяснить столь существенные разли-
чия между двумя исследованными мальками при
их близких абсолютных размерах? Мне представ-
ляется правомочной следующая гипотеза. Малёк
SL 25 мм представляет собой стадию “планктон-
ного малька” (Dawson, Allen, 1978), которой свой-
ственны менее развитый медиальный рыльный
гребень, более “шипастые” окончания основных
гребней на туловищных поясках и развитая мела-
нофорная пигментация тела, тогда как характер-
ный для вида пластинчатый шельф вентрального
костного края орбиты ещё не выражен. Переход к
дефинитивному строению гребней и утрата юве-
нильной пигментации происходит у A. dendriticus
при достижении SL примерно 30 мм, но развитие
латеральных рыльных выступов и редукция опер-
кулярного гребня происходят позднее, что и на-
блюдается у исследованного малька SL ~ 30 мм,
структурно почти соответствующего взрослой ры-
бе. По данным Доусона (Dawson, 1982a), мини-
мальный размер половозрелых самцов составляет
SL 46.5 мм, при SL 33 мм оперкулярный гребень
ещё полностью развит, но латеральные рыльные
выступы уже присутствуют. С другой стороны,
степень развития мочек не всегда хорошо корре-
лирует с ростом из-за вероятного адаптивного ха-
рактера этих структур, связанных с камуфляжем и
поддержкой тела в толще воды.
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По материалам экспедиционных работ в 2018–2020 гг. представлены данные о видовом составе и
встречаемости представителей рода коилия (Coilia) в дельте р. Меконг (Вьетнам). Для двух массовых
видов коилий − Линдмана C. lindmani и многопёрой C. rebentischii − получены сведения о простран-
ственном распределении и влиянии различных экологических факторов на их плотность. Обилие
коилии Линдмана достоверно выше в пресноводной части дельты по сравнению с эстуарием, мно-
гопёрая коилия обитает только в пределах эстуарного экотона. Отмечено влияние таких параметров
среды, как содержание кислорода в воде, солёность, глубина и характер донного субстрата. Межго-
довые и сезонные колебания численности не обнаружены. Впервые получены некоторые сведения
о биологических особенностях этих видов.
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Анчоусовые рыбы (Engraulidae) рода Coilia –
коилии, или гренадёрские анчоусы, − являются
одними из наиболее массовых представителей
ихтиофауны нижнего Меконга на территории
Вьетнама. В настоящее время к данному роду от-
носят 13 видов, обитающих в Восточной, Юго-
Восточной и Южной Азии (Fricke et al., 2019) и
населяющих преимущественно устьевые районы
рек, реже – реки либо морскую прибрежную зо-
ну. В дельте р. Меконг к настоящему времени от-
мечены пять видов (Rainboth, 1996; Tran et al.,
2013; Nguyen et al., 2017). Пятнистая коилия
C. dussumieri – достаточно хорошо изученный
вид, обитающий в устьях рек и на побережье и яв-
ляющийся важным компонентом рыболовства
ряда стран Азии (Gadgil, 1967; Fernandez, Devaraj,
1988, 1996; Khan, 2000). В Западной Бенгалии этот
вид составлял примерно 5.9 и 5.6% общего вылова
при траловом промысле в 2012 и 2013 гг. (Mahapa-
tra et al., 2015). Коилии Вайтхеда C. neglecta и Грая
C. grayii известны по немногочисленным наход-
кам в устьевых районах Меконга (Nguyen et al.,
2017). C. grayii приурочена преимущественно к

прибрежным морским и устьевым районам от
Южной Индии до Мьянмы и, возможно, Анда-
манского побережья Таиланда, Северного Вьет-
нама и Южного Китая. C. neglecta обитает в Ин-
дийском океане: от Карачи на восток до Анда-
манского моря и Пенанга, в западной и
центральной части; от Сингапура на юг до р. Ба-
рито, Калимантан. Ещё два вида − коилия Линд-
мана C. lindmani и многопёрая коилия C. reben-
tischii − встречаются в дельте достаточно широко,
однако информация об их распространении, био-
логии, экологии и численности крайне скудна.
Известно, что коилия Линдмана является пре-
имущественно речным видом (Rainboth, 1996),
данные о её встречаемости в прибрежных водах
отсутствуют (Munroe, Nizinski, 1999). Несмотря
на то что этот вид отлавливают в ходе местного
промысла в некоторых частях ареала, он считает-
ся малоценным (Seng et al., 2004). C. rebentischii
известна из небольшого числа прибрежных мор-
ских и устьевых местообитаний в Южном Вьетна-
ме и Калимантане. Отсутствуют данные, подни-

УДК 597.553.1:591.9:574.5
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мается ли вид по рекам, степень его эксплуатации
также неизвестна (Whitehead et al., 1988).

Недостаток данных о промысле этих видов не
позволяет реально оценить их роль для местного
населения (Whitehead et al., 1988), а отсутствие
сведений о биологических особенностях – роль в
экосистемах. В связи с этим данные по эколого-
биологическим особенностям видов рода Coilia
являются весьма актуальными.

Цель работы − исследовать видовой состав и
распределение рыб рода Coilia в дельте р. Меконг,
а также представить данные по обилию, экологии
и биологии двух массовых видов коилий − Линд-
мана и многопёрой.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В работе использованы материалы донных
тралений, проведённых в дельте Меконга на тер-
ритории Вьетнама в 2018–2020 гг. Тралениями
была охвачена вся дельта, включающая две круп-
ных реки – Хау (Бассак) и Тиен (Меконг), на ко-
торые Меконг разделяется выше по течению, на

территории Камбоджи, в том числе восемь устье-
вых проток, на которые разветвляются при при-
ближении к морю эти реки (рис. 1). Всего с апре-
ля 2018 г. по март 2020 г. было выполнено 406 тра-
лений. В р. Хау материал собирали в сухой и
влажный сезоны 2019 г.: в январе–марте (96 тра-
лений) и октябре–ноябре (104 траления). В р. Ти-
ен работы проводили только в меженные перио-
ды: в апреле–июне 2018 г. (95 тралений), марте
2019 г. (36 тралений) и феврале–марте 2020 г.
(75 тралений).

Орудием лова служил промысловый бимтрал с
жёсткой рамой (ширина 4–5 м, высота 0.4 м),
ячея тралового мешка составляла 10 мм. Трале-
ния проводили буксировкой по дну с борта лод-
ки; при этом регистрировали параметры трале-
ния − длину пройденного тралом пути, глубину
траления (эхолот Garmin STRIKER) и характери-
стики среды обитания: температуру, солёность и
содержание кислорода в придонном слое воды
(портативные измерители HANNA).

Определяли общую массу каждого улова, а
также массу макропластика и субстрата (состояв-

Рис. 1. Схема тралений (n) в дельте Меконга в 2018–2020 гг.
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шего преимущественно из растительных остат-
ков), поднятых со дна во время траления. В даль-
нейшем определяли численность и массу рыб
разных видов в улове. Удельную численность и
биомассу видов рассчитывали делением абсолют-
ной численности (биомассы) на обловленную
тралом площадь дна (произведение ширины ра-
мы бимтрала и длины пройденного им во время
траления пути). Следует отметить, что значение
удельной плотности при этом ниже реального, а
коэффициент пересчёта для условий дельты не
установлен. Однако анализ вертикального рас-
пределения скоплений рыб по показаниям эхоло-
та показал, что скопления коилий в светлое время
суток формируются в нижних слоях воды − у са-
мого дна, следовательно, выборка рыб в трале
пропорциональна их общей численности.

Биологический анализ C. lindmani и C. reben-
tischii включал измерение общей (TL) и стандарт-
ной (SL) длины, массы тела (общей и без внут-
ренностей) и гонад, определение пола и стадии
зрелости. Гонадосоматический индекс (ГСИ, %)
рассчитывали как отношение массы гонад к мас-
се тела без внутренностей.

Влияние факторов – глубины, температуры,
солёности, содержания кислорода, удельной мас-
сы макропластика и растительных остатков − на
показатели обилия оценивали методами много-
мерной статистики, корреляционная матрица
строилась на основе коэффициента ранговой
корреляции Спирмена (r). Для сравнения показа-
телей обилия рыб в разных частях дельты исполь-
зован непараметрический критерий Краске-
ла−Уоллиса. Выбор данного метода обусловлен
ненормальностью распределения исходных дан-
ных по удельной численности и биомассе рыб,
применение методов нормализации также не да-
ло результата.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В уловах донных тралений в дельте Меконга на

территории Вьетнама мы обнаружили три вида
коилий – Линдмана, многопёрую и пятнистую.
Первые два вида являлись массовыми и часто
входили в доминирующий комплекс, третий
встречался единично; за время исследований бы-
ли пойманы несколько особей в устьевых рукавах
р. Хау.

Диагностические признаки
Рыбы данного рода имеют характерную фор-

му, тело у них длинное, уплощённое с боков и
сужающееся; брюшная сторона округлая до
брюшных плавников (рис. 2). Анальный плавник
длинный, с 80 или более лучами, соединён с хво-
стовым плавником. У коилии Линдмана (рис. 2а)
верхняя челюсть длинная, достигает вертикали

через основание 1-го луча грудного плавника. Ряд
килевых чешуй на брюшной стороне полный, их
общее число 34−40. Грудные плавники с шестью
длинными нитевидными верхними лучами.
Окраска серебристая, спинной и хвостовой плав-
ник желтоватые, остальные − сероватые либо
бесцветные. У многопёрой коилии (рис. 2б) верх-
няя челюсть короткая, не выходит за край жабер-
ной крышки. Серия килевых чешуй (11–13) не-
полная, начинается непосредственно перед осно-
ванием брюшных плавников и продолжается к
анусу. Удлинённых нитевидных верхних лучей в
грудном плавнике 17–19. Окраска от розоватой у
мелких неполовозрелых особей до яркой золоти-
сто-жёлтой у крупных самцов и самок. Плавники
желтоватые, анальный и хвостовой с чёрным краем.

Пространственное распределение и обилие

Для двух массовых видов (C. lindmani и C. re-
bentischii) наблюдалась приуроченность к различ-
ным по своему географическому положению и
экологическим характеристикам участкам дельты.

К о и л и я  Л и н д м а н а была отмечена прак-
тически на всём протяжении Меконга в пределах
Вьетнама (рис. 3а, 3б). Встречаемость и обилие
этого вида в пресных и миксогалинных водах бы-
ли разными (табл. 1), преимущественно рыбы
были сосредоточены в пресноводной части дель-
ты, в основном течении рек Хау и Тиен. В устье-
вых рукавах этот вид в основном наблюдался в их
верхней части. Относительно высокие концен-
трации были приурочены к верхней границе эсту-
арного экотона в р. Тиен, отдельные скопления
присутствовали на локальных участках как в
верхней, так и в нижней части дельты. В среднем
удельная численность и биомасса рыб были не-
значительными. В приустьевой морской зоне вид
в уловах отсутствовал.

Между реками Тиен и Хау отмечены статисти-
чески значимые различия величин удельной чис-
ленности (H1 = 52.09, p = 0.0001, n = 400) и био-
массы (H1 = 51.86, p = 0.0001, n = 400): в р. Тиен
обилие этого вида достоверно выше. При сравне-
нии плотности коилии Линдмана в миксогалин-
ной и пресноводной областях в каждой из рек, а
также аналогичных по экологическим условиям
областях между реками Хау и Тиен выяснились
следующие закономерности. Статистически зна-
чимые различия отсутствуют между районами
миксогалинных вод обеих рек, а в р. Хау – между
миксогалинной и пресноводной областями. Во
всех остальных случаях различия удельной чис-
ленности и биомассы достоверны (p < 0.05). Зна-
чения этих показателей были более высокими в
пресноводной части каждой из рек, а в р. Тиен
превышали значения в р. Хау.
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Рис. 2. Коилии Линдмана Coilia lindmani (а) и многопёрая C. rebentischii (б).

(а)

(б)

М н о г о п ё р а я  к о и л и я присутствовала в
большинстве траловых уловов в пределах миксо-
галинной зоны и практически не отмечалась в
пресных водах (рис. 3в, 3г; табл. 1). Встречаемость
её в этих районах составляла соответственно 86.8
и 1.5%, причём в пресноводной части отмечена в
уловах только в районе границы миксогалинных
вод, и эти поимки были, скорее всего, связаны с
квазистационарным положением переходной зо-
ны между пресными и солоноватыми водами. В
прибрежной морской зоне в уловах бимтрала
многопёрая коилия отсутствовала, однако в до-
статочно больших количествах добывалась про-
мысловыми судами при помощи пелагических
тралов. Между реками Хау и Тиен достоверные
различия обилия этого вида не выявлены.

В меженный и паводковый периоды характер
количественного распределения обоих видов ко-
илий существенно не менялся, статистически
значимые сезонные и межгодовые отличия пока-
зателей обилия не выявлены.

В отношении промысловой значимости этих
видов сведения практически отсутствуют. Выска-
зывались осторожные предположения о том, что
они являются объектами местного промысла и
могут быть достаточно многочисленны (White-
head et al., 1988), однако статистических данных
об объёмах вылова разными странами нет. По на-
шим данным, доля коилии Линдмана в уловах
донных тралов рыбацких лодок может доходить
до 50% по численности и биомассе, а в среднем
составляет ~4–5%. Доля многопёрой коилии в
уловах по численности достигает 85 (в среднем
22.5)%, по биомассе − 65 (~15)%. Следует также
учесть, что рыбы населяют преимущественно

нижние слои водной толщи и гораздо эффектив-
нее облавливаются оттертралами, которые также
активно используются в дельте Меконга. С учё-
том весьма значительного числа рыбаков, посто-
янно ведущих промысел, изъятие запасов этих
видов может быть велико. Рыбы относятся к ма-
лоценным и в пищу употребляются ограниченно,
преимущественно в сушёном виде, но массово
используются для переработки при добыче сей-
нерами, а также гибнут в тралах, не будучи затем
использованными.

Влияние факторов среды на распределение коилий

Распределение рыб проанализировали в зави-
симости от глубины (в пределах 2−35 м), темпера-
туры воды в придонном слое (27.8−34.1°С), солё-
ности (0.05−31.00‰) и содержания кислорода
(3.82−7.01 мг/л) по результатам 98 тралений при
p < 0.05. Для коилии Линдмана выявлена стати-
стически значимая слабая положительная корре-
ляция удельной численности и биомассы с глуби-
ной (rN = 0.26, rW = 0.22) и несколько более выра-
женная – с содержанием кислорода в придонном
слое воды (rN = rW = 0.31). Для многопёрой коилии
установлена достаточно высокая связь с солёно-
стью воды (rN = 0.68, rW = 0.69), что подтверждает
обитание вида в солоноватых водах. Положитель-
ная корреляция имеется также с содержанием
кислорода в придонном слое (rN = rW = 0.56), не-
сколько меньшая отрицательная зависимость от-
мечена с глубиной (rN = −0.22, rW = −0.24) и тем-
пературой воды (rN = rW = −0.37).

На основании полученных данных можно
предположить, что коилия Линдмана предпочи-
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Рис. 3. Распределение коилии Линдмана Coilia lindmani (а, б) и многопёрой коилии C. rebentischii (в, г) в дельте Мекон-
га, 2018–2020 гг.: а, в – удельная численность; б, г − удельная биомасса.
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тает глубоководные участки русла, в то время как
многопёрая коилия придерживается более мел-
ководных районов, т.е. виды, вероятно, формиру-
ют раздельные скопления. При этом оба вида ко-
илий являются чувствительными к пониженному
содержанию кислорода в воде, причём в большей
степени – коилия Линдмана. Вероятно, с этим
связан тот факт, что в трёх рукавах дельты, отли-
чающихся меньшим стоком (Тиеу – около 0%,
Дай – 6%, Балай – 1%) (Тиен, 2001; Михайлов,
Аракельянц, 2010), удельная численность этого
вида достоверно ниже, чем в остальных, сток в
которых составляет от 13 до 28% (H1 = 4.957, p =
= 0.026, n = 125).

Удельная масса растительного субстрата и
макропластика в траловых уловах на разных
участках русла варьировала в пределах соответ-

ственно 0–14.5 и 0–9.2 г/м2. Выявлена статистиче-
ски значимая (p < 0.05), но очень слабая отрица-
тельная корреляция удельной численности обоих
видов с уровнем содержания в среде этих компо-
нентов. У коилии Линдмана коэффициенты кор-
реляции с массой макропластика и природного
субстрата составили соответственно −0.21 и −0.27,
у многопёрой коилии: −0.24 и −0.14. Сходный ха-
рактер влияния исследованных типов донного
субстрата может свидетельствовать о предпочте-
ниях рыб в выборе участков с определёнными
гидрологическими характеристиками для форми-
рования скоплений, условия которых способ-
ствуют также накоплению лёгких фракций дон-
ных отложений, так как прямое влияние послед-
них маловероятно, учитывая, что коилии
являются не донными, а пелагическими рыбами,
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хотя держатся преимущественно в нижних слоях
воды.

Размерно-массовые характеристики

В наших уловах отмечены особи коилии Линд-
мана TL 38.9–219.9 мм, SL 34.7–199.9 мм, массой
0.18–44.47 г. Эти данные согласуются с макси-
мальными известными для этого вида размерами
(Whitehead et al., 1988). Исследованная выборка
многопёрой коилии была представлена особями
TL 28.1–208.0 мм, SL 25.1–182.1 мм, массой 0.16–
24.30 г. Таким образом, имевшиеся данные о пре-
дельных размерах вида, а именно SL 15.2 см
(Whitehead et al., 1988), оказались неточными,
максимальные размеры рыб значительно больше.

Связь между длиной (SL, мм) и массой (W, г)
описывается уравнением W = a × SLb (табл. 2,
рис. 4). По показателю степени (b), который ха-
рактеризует форму тела рыбы, особи коилии
Линдмана отличаются более быстрым набором
массы. Кроме того, этим же свойством самки
обоих видов отличаются от самцов и ювенильных
особей, а также рыбы обоих полов из р. Хау от рыб
того же вида в р. Тиен. Идентичный характер раз-
личий может свидетельствовать о более благо-
приятных для этих видов условиях в р. Хау, но
также, возможно, являться результатом разной
популяционной принадлежности рыб.

На рис. 4 наблюдается довольно большой раз-
брос в сторону аномального увеличения массы
особей многопёрой коилии. Этот факт можно
объяснить особенностью данного вида, не отме-
ченной у коилии Линдмана, – регенерацией хво-
стового плавника при травматической ампутации
хвостового отдела. В результате этого пропорции
тела рыб нарушаются в разной степени (рис. 5),
что в случае незначительных отклонений не все-
гда заметно при проведении биологического ана-
лиза. Доля таких особей в уловах 2020 г. составля-
ла 3.9%.

Размерный, половой состав
и биологические характеристики

Достоверность различий в размерно-частот-
ных распределениях самцов и самок статистиче-
ски значима (p < 0.05), но различия между ними
по длине (SL) невелики и не выходят за пределы
одного размерного класса вариационного ряда,
что позволило объединить рыб разных полов при
построении размерно-частотных распределений.
Для обоих видов эти распределения демонстри-
руют наличие нескольких размерных групп рыб,
связанное, вероятно, с сезонностью их нереста
(рис. 6).

За период с ноября по март доля текучих самок
коилии Линдмана снижалась с 35.0 до 1.5%. В но-
ябре ГСИ самок составлял 0.46–0.74 (в среднем
0.61)%. В марте ГСИ самок варьировал в пределах
0.64–8.57 (2.83)%, самцов − 1.14–1.86 (1.39)%. У

Таблица 2. Параметры уравнений соотношения между стандартной длиной (мм) и массой (г) коилий Линдмана
C. lindmani и многопёрой C. rebentischii из рек Хау и Тиен, дельта Меконга

Примечание. R2 − коэффициент детерминации, juv. – ювенильные особи.

Вид Пол
Р. Хау Р. Тиен

a b R2 a b R2

C. lindmani Самки 0.2 3.2518 0.9457 0.2 3.1954 0.9482
Самцы 0.2 3.1998 0.9604 2.0 2.7406 0.8196
juv. 0.3 3.1232 0.9711 1.0 2.8049 0.9718

C. rebentischii Самки 0.4 3.0114 0.9305 0.5 2.9484 0.8917
Самцы 0.5 2.9588 0.9539 4.0 2.5179 0.7808
juv. 0.1 2.7839 0.9376 1.0 2.7699 0.9123

Рис. 4. Зависимость массы от длины (SL) коилии
Линдмана Coilia lindmani (h) и многопёрой коилии
C. rebentischii (d).
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Рис. 5. Особи многопёрой коилии C. rebentischii с регенерировавшим хвостовым отделом при разной степени травма-
тической ампутации.

Рис. 6. Размерный состав уловов коилии Линдмана Coilia lindmani (а) и многопёрой коилии C. rebentischii (б) в дельте
Меконга в разные месяцы (римские цифры) 2018–2020 гг.
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многопёрой коилии с ноября по февраль доля те-
кучих самок снижалась с 10 до 1%, в марте тако-
вые не отмечены. В ноябре ГСИ самок варьиро-
вал в пределах 0.58–5.51 (2.14)%, самцов – 1.17–
6.01 (3.06)%; в марте − соответственно 0.89−9.62
(3.09)% и 0.67−11.1 (4.38)%. Таким образом, рыбы
со зрелыми гонадами встречались в течение всего
периода исследований. Отсутствие сборов в дру-
гие месяцы не позволяет определить период мас-
сового нереста этих видов, однако можно предпо-
ложить, что он довольно продолжительный, а пик
приходится на конец лета. Это совпадает с дан-
ными для некоторых близкородственных видов,
обитающих в регионе, в частности: для С. nasus
(Duan et al., 2016), C. mystus (He et al., 2011), C. dus-
sumieri (Khan, 2000). При этом у видов имеются
особенности в динамике созревания гонад, что,

возможно, связано с некоторыми различиями во
времени массового нереста, который, вероятнее
всего, раньше происходит у коилии Линдмана.

У обоих видов самцы созревают при меньшей
длине по сравнению с самками: у коилии Линд-
мана при SL 76 против 92 мм, а у многопёрой ко-
илии – 72 против 85 мм. Соотношение полов по
мере роста у этих видов изменяется по-разному: у
первого наблюдается устойчивый рост доли са-
мок (рис. 7), а у второго − в большинстве размер-
ных групп соотношение полов остаётся примерно
равным. Число рыб с близкими к максимальным
размерами у обоих видов было невелико, что при-
вело к случайному распределению полов в стар-
ших возрастных группах.

ВЫВОДЫ

1. Распределение исследованных видов в водах
дельты Меконга различается. Коилия Линдмана –
пресноводный эвригалинный вид, встречается в
дельте повсеместно, но основные запасы сосре-
доточены в её пресноводной части. Многопёрая
коилия обитает только в эстуарии, причём её
плотность более чем в 10 раз превышает таковую
первого вида. В целом количественные характе-
ристики коилий в дельте достаточно высоки, не-
смотря на интенсивный вылов и значительное за-
грязнение среды обитания.

2. Характер пространственного распределения
обоих видов зависит от солёности, содержания
растворённого кислорода и глубины, а многопё-
рой коилии − также от распределения стока. Од-
нако в целом корреляция с различными воздей-
ствиями невысокая.

3. Размножение обоих видов растянуто во вре-
мени, массовый нерест приходится на летние ме-
сяцы; его сроки, вероятнее всего, несколько раз-
личаются для каждого из видов, однако это пред-
положение требует дальнейших подтверждений.

3. Благодаря своей массовости коилии, несо-
мненно, имеют важное значение для экосистемы
дельты, их роль в которой ещё предстоит оценить.
Помимо традиционного использования при ры-
боловстве многопёрая коилия, благодаря своей
тесной связи с условиями эстуарного экотона,
может служить видом-индикатором для отслежи-
вания процессов осолонения дельты.

ФИНАНСИРОВАНИЕ РАБОТЫ

Исследования выполнены по теме “Эколан Э-3.4
“Экосистема реки Меконг в условиях глобальных кли-
матических изменений и антропогенного воздействия” и
частично в рамках государственного задания ИнБЮМ
РАН “Закономерности формирования и антропогенная
трансформация биоразнообразия и биоресурсов Азово-

Рис. 7. Соотношение самцов ( ), самок ( ) и юве-
нильных особей ( ) в разных размерных группах ко-
илии Линдмана Coilia lindmani (а) и многопёрой кои-
лии C. rebentischii (б).
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Черноморского бассейна и других районов Мирового
океана” № АААА-А18-118020890074-2.
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По материалам, собранным в летне-осенний период 2014 г., проанализирована структура популяции
и темп роста сайки Boreogadus saida в море Лаптевых. В уловах отмечены особи длиной 3.5–28.5 см,
массой 0.6–129.0 г в возрасте 0+…7+. Модальной возрастной группой являются двухлетки, а наибо-
лее многочисленной размерной группой − особи длиной 7−14 см (63–69%), в основном в возрасте
1+ и 2+. Наибольшие абсолютные приросты длины сайки наблюдаются в первые три года жизни (в
среднем 3.4 см/год), затем они постепенно снижаются до 1.0 см/год к 7-летнему возрасту. Удельная
скорость линейного роста сайки в течение жизни снижается от 0.446 в возрасте 0+ до 0.047 у 7-ле-
ток, а удельная скорость роста массы − соответственно от 1.085 до 0.146. Начало полового созрева-
ния сайки происходит при средней длине 10 см в возрасте 1+, основная масса особей созревает при
длине 13–17 см в возрасте 2+…3+.

Ключевые слова: сайка Boreogadus saida, размеры, возраст, половая зрелость, темп роста, Арктика,
море Лаптевых.
DOI: 10.31857/S004287522104007X

Сайка Boreogadus saida − арктический, криопела-
гический вид (Андрияшев, 1954, 1967), является од-
ним из самых распространённых (до района Север-
ного полюса) и многочисленных видов рыб морей
Арктического бассейна. По сравнению с другими
представителями семейства тресковых (Gadidae)
сайка растёт медленно: в возрасте 5 лет достигает
длины 18–20 см, в возрасте 7 лет – 25–27 см, особи
длиной более 35 см отмечаются очень редко (Бен-
ко, Пономаренко, 1972). Предельные зарегистри-
рованные размеры и возраст (длина 40 см, масса
430 г, 10 лет (9+)) имела сайка, выловленная дон-
ным тралом в июне 1969 г. в районе южного скло-
на Гусиной банки Баренцева моря (Шлейник,
1979). Хотя Петон (Pethon, 2005) указывает, что
сайка может достигать длины 46 см.

В морских пищевых цепях арктических экоси-
стем сайка занимает чрезвычайно важное место,
“так как является главным, а если исключить
прибрежные районы, то практически единствен-
ным потребителем планктона арктических мо-
рей” (Андрияшев, 1954. С. 187). Поэтому именно
сайка является ключевым элементом арктиче-
ских экосистем, определяющим энергетические
связи между низшими и высшими трофическими
уровнями пищевой сети в этом регионе (Клумов,
1937; Rass, 1968; Bradstreet, Cross, 1982; Craig et al.,

1982; Боркин и др., 1992; Welch et al., 1993; Поно-
маренко, 2008; Harter et al., 2013). Сайка может пе-
редавать до 75% энергии от более низких проду-
центов к высшим (Bradstreet et al., 1986; Welch et
al., 1992; Crawford, Jorgenson, 1996; Боркин, 2011,
2012; Christiansen et al., 2012; Hop, Gjøsæter, 2013).

В целом определяющим моментом в организа-
ции арктических экосистем являются трофо-
энергетические процессы, поскольку именно в
условиях низкой температуры в наиболее острой
форме проявляется адаптивная значимость мета-
болических и продукционных процессов (Чер-
нов, 2008). Поэтому изучение количественных и
качественных аспектов роста арктического вида
сайки весьма актуально и, прежде всего, для вы-
сокоширотных районов Арктики, где условия су-
ществования видов изменяются в результате зна-
чительных пространственно-временных колеба-
ний абиотических и биотических факторов.
Исследования роста сайки имеют долгую исто-
рию и проводились почти во всех арктических
морях: в Баренцевом (Hognestad, 1968; Шепель,
1972; Gjøsæter, 1973; Печеник и др., 1973; Шлей-
ник, 1979; Falk-Petersen et al., 1986; Lønne, Gullik-
sen, 1989; Gjøsæter, Ajiad, 1994; Боркин, 1995),
Карском (Москаленко, 1964; Шепель, 1971; Пе-
ченик и др., 1973), Беринговом, Чукотском и море
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Бофорта (Черкасова, 1976; Lowry, Frost, 1981;
Craig et al., 1982; Helser et al., 2017), Гренландском
и море Баффина (Sekerak, 1982; Fey, Weslawski,
2017), а также в районах Центрального Арктиче-
ского бассейна (Lønne, Gulliksen, 1989; Fey, We-
slawski, 2017). Вместе с тем для моря Лаптевых, од-
ного из наиболее суровых по условиям среды
обитания арктических акваторий, данные по ро-
сту сайки представлены только в работах по изу-
чению её ранних стадий развития (Bouchard, For-
tier, 2008, 2011) и размерно-возрастного и полово-
го состава сайки прибрежной части моря
Лаптевых (Анабарский залив) по материалам
1947 г. (Москаленко, 1964).

Цель нашей работы − исследовать популяцион-
ную структуру и рост сайки по материалам, собран-
ным в море Лаптевых в августе−октябре 2014 г.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран 19.08−05.10.2014 г. в рейсе
НИС “Дальние Зеленцы” на обширной акватории
моря Лаптевых − от континентального склона
на севере до почти прибрежных районов на юге
(рис. 1). Лов проводили конвенционным донным
тралом (чертёж 2837-00-000). Вертикальное рас-
крытие трала составляло 10 м, горизонтальное –
22 м, ячея 135 мм с кутовой мелкоячейной встав-
кой 12 мм, имеющей длину ~4 м. Длительность
буксировки составляла 30 мин, скорость трале-
ния – 2.5 узла. Пелагическую съёмку выполняли
учётно-промысловым разноглубинным тралом,
настроенным на пелагическое траление, при ско-
рости судна 3.5−4.0 узла, продолжительность тра-
ления на каждой станции 15 мин. Пелагическими
тралениями поймана почти исключительно мо-
лодь сайки, причём в небольшом количестве. На
станциях с глубинами <20 м использовали трал
Сигсби (входной периметр 100 × 30 см (0.3 м2),
ячея 7 мм); продолжительность траления 10 мин.
На каждой станции измеряли температуру и солё-
ность с помощью автоматического СТД-зонда
SBE 19 plus V2 (S/N19P73910-7324), (“Sea-bird
Electronics”, США).

Биологическому анализу подвергли 456 экз.
сайки из северо-восточной (СВ) части моря
Лаптевых и 655 – из юго-западной (ЮЗ). У всех
пойманных особей измеряли общую длину тела
(TL − от вершины рыла до конца наиболее длин-
ных лучей хвостового плавника) (Правдин, 1966)
с точностью до 0.1 см и массу (W) с точностью до
0.1 г. Возраст определяли по отолитам под бино-
кулярным микроскопом МБС-10 в падающем
свете при увеличении 8 × 2. При определении ста-
дий развития гонад сайки использовали шкалу
зрелости, предложенную Пономаренко (1965). К
неполовозрелым относили рыб с гонадами I и II
стадий зрелости, а к половозрелым – от II−III до

VI−II (Москаленко, 1964; Пономаренко, 1964,
1965; Христофоров, 1978; Оганин, Боркин, 2013).

Скорость роста длины и массы тела сайки
оценивали по годовым приростам. Рассчиты-
вали удельную скорость роста длины (CTL) и
массы (CW) за период времени (t2 – t1): CTL =
= (lnTL2 – lnTL1)/(t2 – t1) и CW = (lnW2 – lnW1)/(t2 – t1)
(Винберг, 1966).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Размерно-возрастная и половая структура

В летне-осенний период 2014 г. уловы сайки в
СВ- и ЮЗ-частях моря Лаптевых были представ-
лены особями TL 3.5–28.5 см и массой 0.6–129.0 г
в возрасте 0+…7+ (табл. 1).

В возрастном составе сайки модальным был
возраст 1+ как на СВ (54.6%), так и на ЮЗ (35.3%)
моря Лаптевых (рис. 2). В обоих районах отмеча-
лась также и относительно высокая частота
встречаемости 3-леток – соответственно 22.1 и
17.2%. Доля особей в возрасте 4+ и старше на СВ
моря была существенно ниже, чем на ЮЗ (5.5
против 19.5%); при этом рыбы в возрасте 7+
встречались только на ЮЗ района исследований.

Сеголетки на СВ моря встречались в значитель-
но меньшем количестве, чем на ЮЗ (4.6 против
16.5%), что, возможно, связано с более ранним
взятием проб в первом районе (19.08−07.09.2014 г.)
по сравнению со вторым (08.09−02.10.2014 г.). Са-
мые мелкие сеголетки (TL 3.5–4.0 см) были пой-
маны донным тралом 20 августа на СВ моря (тем-
пература 2.7°С, солёность 25.3‰, глубина 19 м) и
27 сентября на ЮЗ (0.9°С, 33.7‰, 19 м). Размер-
ный состав сеголеток в уловах в сравниваемых
районах моря Лаптевых различался (рис. 3). На
СВ моря доминировали рыбы TL 5–6 см (65%)
при равномерном соотношении других размер-
ных групп, а на ЮЗ преобладали сеголетки двух
групп − TL 5–6 и 7–8 см (47 и 49%). При этом
средний размер молоди по районам различался
незначительно и составлял соответственно 6.2 и
6.5 см (табл. 1).

В районах СВ и ЮЗ доминировали (69 и 63%)
особи TL 7−14 см (рис. 4), в основном в возрасте
1+ и 2+. Доля крупных рыб (TL ≥ 19 см) на СВ бы-
ла меньше, чем на ЮЗ (8 против 17%). Самый
крупный экземпляр сайки TL 28.5 см, массой 129 г в
возрасте 7+ был обнаружен в улове донного трала
в ЮЗ части моря (76°14′ с.ш. 124°03′ в.д.,
30.09.2014 г., глубина 65 м) при температуре
−1.69°С и солёности 34.6‰.

В обоих районах в возрастной группе 1+ поми-
мо неполовозрелых особей (~87%) отмечены ры-
бы с половыми продуктами II−III и III стадий
зрелости и даже встречались самцы с гонадами IV
стадии (табл. 2). Среди рыб в возрасте 2+ доля
особей с гонадами III стадии зрелости была зна-
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чительно больше. Соотношение полов в возраст-
ных группах 1+, 2+ и 3+ на СВ моря близко к рав-
ному с незначительным преобладанием самцов, в
то время как на ЮЗ самцов было больше соответ-
ственно в 1.6, 2.4 и 1.5 раза.

Среди рыб 4+…7+ преобладали самки. Самцы
старше 6+ в уловах не встречались. На ЮЗ поло-
вые продукты почти всех рыб в возрасте 4+…7+
(~90%) находились на III стадии зрелости, а на
СВ большинство рыб этих возрастных групп име-
ли гонады стадии VI−II, т.е. периода посленере-
стового восстановления. Очевидно, что уже начи-
ная с 3-летнего возраста прослеживается тенден-
ция увеличения генеративного потенциала

популяции сайки моря Лаптевых на ЮЗ по срав-
нению с СВ.

Линейный и весовой рост. Аллометрия

Для сайки характерна большая вариабельность
длины и массы особей одного возраста (табл. 1). С
2-летнего возраста рыбы из СВ имеют несколько
бóльшие средние значения длины и массы, чем
особи из ЮЗ района.

Линейный (TL, см) и весовой (W, г) рост сайки
в зависимости от возраста (t, лет), а также соотно-
шение длина−масса хорошо аппроксимируются
степенными уравнениями (рис. 5): TL = 6.27t0.67

Рис. 1. Карта-схема расположения станций в северо-восточной ( ) и юго-западной (d) частях моря Лаптевых, ав-
густ−октябрь 2014 г.; (—) – изобата 200 м.
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(R2 = 0.83), W = 1.95t1.79 (R2 = 0.79), W = 0.015TL2.66

(R2 = 0.94).

Увеличение длины с возрастом указывает на
поступательный характер роста сайки в течение
жизненного цикла (рис. 5а). Высокие показатели
и значительные различия параметров соматиче-

ского роста на первых годах жизни характерны
для рыб в целом, но связь между длиной и возрас-
том на отдельных интервалах кривой роста была
заметно слабее (R2 = 0.50), чем для всей эмпири-
ческой кривой в целом (R2 = 0.83). Значительное
снижение коэффициента детерминации при раз-
биении выборки на отдельные составляющие от-
ражает нелинейный характер динамики роста.

Таблица 1. Длина (TL) и масса особей сайки Boreogadus saida разного возраста в разных районах моря Лаптевых,
август−октябрь 2014 г.

Примечание. Над чертой – пределы варьирования показателя, под чертой – среднее значение и его стандартное отклонение;
n – число изученных особей.

Возраст,
лет

Северо-восток Юго-запад

n, экз. TL, см Масса, г n, экз. TL, см Масса, г

0+ 21 108

1+ 249 231

2+ 101 114

3+ 60 74

4+ 17 67

5+ 5 40

6+ 3 17

7+ 4

3.5–8.9
6.2 1.5±

0.6–5.5
2.3 1.3±

3.6–8.8
6.5 0.9±

0.7–6.2
2.4 1.2±

5.0–15.0
10.0 1.6±

0.7–20.0
7.6 3.9±

5.8–13.8
9.9 1.2±

1.3–14.1
6.6 2.2±

9.1–18.0
14.0 1.7±

5.0–37.0
18.1 6.6±

8.1–16.5
12.5 1.8±

3.0–30.0
13.1 5.1±

13.0–23.2
16.8 2.3±

12.5–66.0
30.1 13.1±

9.50–23.2
16.2 2.6±

6.0–56.0
25.7 10.0±

16.5–24.3
19.6 2.0±

24.0–70.0
42.9 12.4±

11.7–23.7
18.5 2.4±

12.3–56.0
34.1 9.8±

19.5–24.5
21.1 2.0±

35.0–88.0
56.4 20.0±

14.3–25.2
20.8 2.5±

19.5–79.0
49.7 16.3±

21.3–24.0
22.6 1.4±

50.0–70.0
63.3 11.5±

15.3–25.2
21.7 3.1±

23.0–95.0
57.3 22.2±

20.8–28.5
24.7 3.1±

50.0–129.0
79.0 35.1±

Рис. 2. Возрастной состав сайки Boreogadus saida в
уловах в северо-восточной ( ) и юго-западной (j) ча-
стей моря Лаптевых, август−октябрь 2014 г.
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Рис. 3. Размерный состав (TL) сеголеток сайки Bo-
reogadus saida в северо-восточной и юго-западной ча-
стях моря Лаптевых, август−октябрь 2014 г.; обозна-
чения см. на рис. 2.
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Поэтому зависимость длины от возраста, аппрок-
симированная степенной функцией, обеспечива-
ет лучшее приближение к распределению значе-
ний длины (R2 = 0.83, p < 0.01). Согласно этому
степенному уравнению сайка моря Лаптевых
должна достигнуть TL 30 см за 10.3 года.

Анализ распределения значений массы в ис-
следованном возрастном интервале показал, что
вариационные ряды массы тела смежных воз-
растных групп сайки могут трансгрессировать,
особенно это заметно в старших возрастных груп-
пах, возможно, как следствие малого объёма вы-

Рис. 4. Размерный состав (TL) сайки Boreogadus saida в уловах в северо-восточной и юго-западной частей моря Лапте-
вых, август−октябрь 2014 г.; обозначения см. на рис. 2.
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Таблица 2. Соотношение особей с гонадами разных стадий зрелости в возрастных группах сайки Boreogadus saida
моря Лаптевых в августе−октябре 2014 г., %

Примечание. juv – пол не определён, n – число изученных особей.

Возраст, лет Пол
Северо-восток Юго-запад

n, экз. II II−III III IV VI−II n, экз. II II−III III III−IV IV VI−II

1+ juv 56 47
Самки 90 93.3 6.7 70 98.6 1.4
Самцы 92 72.8 2.2 23.9 1.1 111 74.8 24.3 0.9

2+ juv 6
Самки 45 17.8 2.2 4.4 75.6 33 51.5 3.0 24.3 21.2
Самцы 51 15.7 7.8 37.3 39.2 80 18.0 52.0 2.5 27.5

3+ Самки 27 7.4 25.9 66.7 30 10.0 6.7 63.3 20.0
Самцы 32 40.6 3.1 56.3 44 2.3 4.5 77.3 2.3 13.6

4+ Самки 10 100.0 32 6.2 87.5 6.3
Самцы 6 50.0 50.0 35 94.3 2.8 2.9

5+ Самки 5 100.0 25 100.0
Самцы 15 80.0 20.0

6+ Самки 3 100.0 11 100.0
Самцы 6 83.3 16.7

7+ Самки 4 25.0 75.0
Самцы
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Рис. 5. Линейный (а) и весовой (б) рост, а также взаимосвязь длина−масса (в) сайки Boreogadus saida моря Лаптевых (n =
= 1111 экз.): а − TL = 6.27t0.67, R2 = 0.83; б − W = 1.95t1.79, R2 = 0.79; в – W = 0.015TL2.66, R2 = 0.94.
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борок (рис. 5б). Аплитуда варьирования значений
массы увеличивается начиная с возраста 3+, что,
несомненно, связано с повышением интенсивно-
сти генеративного обмена. Согласно эмпириче-
ской кривой весового роста, сайка моря Лаптевых
должна достигнуть массы 129 г за 10.4 года.

Соотношение между длиной и массой тела
сайки передаёт более общий характер изменения
размеров сайки, значения параметров этого урав-
нения определяются степенью аллометрии роста
(рис. 5в). Реализацию потенциального роста в не-
котором приближении можно оценить макси-
мальными величинами длины и массы тела (Ми-
на, Клевезаль, 1976). В нашей выборке предель-
ные размеры сайки составляли 28.5 см и 129 г. Из
зависимости масса–длина следует, что при TL
30 см особь сайки будет иметь массу 127.4 г.

Процессы увеличения длины и массы во време-
ни протекают у сайки различно. В первый год жиз-
ни сайка растёт относительно быстро и достигает в
среднем TL 8.2 см, к концу второго лета − 10.0 см
(табл. 3). Наибольшие приросты длины (в среднем
3.4 см/год) отмечаются до возраста 2+…3+ (до пе-
риода массового созревания), в последующие два
года они не превышают 2.3 см/год, резко снижаясь
к возрасту 6+.

В противоположность процессу линейного ро-
ста абсолютный прирост массы тела сайки с воз-
растом постоянно увеличивался, и значительное
приращение массы наблюдалось после достиже-
ния половой зрелости (табл. 3). Наиболее высо-
кие значения CW отмечались до возраста 3+. В

возрасте 4+…5+ этот показатель стабилизировал-
ся на более низком уровне и затем заметно умень-
шился к возрасту 6+, после чего резко возрос к
7+. Такие изменения значений абсолютной и
удельной скорости линейного и весового роста у
рыб самой старшей возрастной группы (7+), ве-
роятно, можно объяснить специфическими осо-
бенностями интенсивного продуцирования гене-
ративных продуктов у самок сайки.

ОБСУЖДЕНИЕ
Размеры личинок и молоди сайки варьируют в

значительной степени в один и тот же сезон года,
что связано со временем вылупления личинок
(Бараненкова и др., 1966; Боркин, 1990; Понома-
ренко, 2000; Fortier et al., 2006; Bouchard, Fortier,
2011). Сроки вылупления личинок сайки колеб-
лются по годам и сильно зависят от температуры
воды и продолжительности ледостава (Аронович
и др., 1974; Боркин, 1983). Массовое вылупление
происходит в основном в мае–июле, смещаясь в
восточном и северном направлениях на более
поздние сроки (Бараненкова и др., 1966; Fortier
et al., 2006), при этом пик вылупления совпадает
со временем интенсивного разрушения льда
(Юданов, 1976; Боркин, 1990; Bouchard, Fortier,
2008). В Баренцевом и Карском морях минималь-
ная стандартная длина (SL) личинок при вылуп-
лении составляет 3.5–6.0 мм, в мае и июне личин-
ки растут медленно и в июне достигают средней
длины 7.9 мм, в июле – 8.6 мм, и только в августе
темп роста резко увеличивается: средняя длина

Таблица 3. Показатели линейного и весового роста сайки Boreogadus saida моря Лаптевых, август–октябрь 2014 г.

Примечание. ΔTL, ΔW − абсолютный годовой прирост длины и массы тела; CTL, CW – удельная скорость роста длины и массы.

Возраст, лет
Длина (TL) Масса (W)

средняя TL, см ΔTL, см/год CTL средняя W, г ΔW, г/год CW

0+ 6.4 2.4
3.6 0.446 4.7 1.085

1+ 10.0 7.1
3.2 0.278 8.4 0.781

2+ 13.2 15.5
3.2 0.217 12.2 0.581

3+ 16.4 27.7
2.3 0.131 8.2 0.259

4+ 18.7 35.9
2.1 0.107 14.6 0.341

5+ 20.8 50.5
1.0 0.047 7.7 0.142

6+ 21.8 58.2
2.9 0.125 20.8 0.305

7+ 24.7 79.0
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составляет уже 21.9 мм при многовершинном и
растянутом ряде – от 10 до 49 мм (Бараненкова
и др., 1966; Пономаренко, 2000). Имеются дан-
ные о том, что в море Лаптевых рост и в конечном
счёте выживаемость личинок сайки положитель-
но коррелируют с температурой поверхности мо-
ря в период вылупления при условии обеспечен-
ности их пищей (Fortier et al., 2006; Bouchard, For-
tier, 2008). В конце августа большинство личинок
в возрасте 3–4 мес. при SL 30–40 мм переходят в
стадию малька (Боркин, 1990).

Ряд исследователей рассматривают и другой
сценарий – более растянутый в море Лаптевых
период вылупления (январь–июль), где некото-
рые личинки появляются под морским льдом зи-
мой задолго до весеннего цветения. Показано,
что время вылупления личинок объясняет бóль-
шую часть изменчивости (90%) длины, достигае-
мой молодью сайки к концу лета (Bouchard, Fort-
ier, 2008, 2011; Bouchard et al., 2017). Рассчитанные
значения длины (массы) рыб в августе варьирова-
ли от SL < 10 мм (<0.01 г) от личинок, вылупив-
шихся в июле, до 50 мм (0.91 г) от личинок, вылу-
пившихся в январе (Bouchard, Fortier, 2011). По-
давляющее большинство рыб (97%), достигшее
SL > 35 мм в августе, было собрано в регионах, ха-
рактеризующихся значительным поступлением
пресной воды (море Лаптевых, Гудзонов залив и
море Бофорта). Авторы предполагают, что раннее
разрушение льда, частые зимние полыньи, более
тёплый поверхностный слой моря и увеличение
речного стока, связанное с потеплением климата,
могут повысить выживаемость сеголеток сайки.

При любом сценарии вылупления личинок пе-
лагическая молодь в конце лета опускается не-
сколько глубже, но продолжает держаться в тол-
ще воды; в этот период размеры мальков варьиру-
ют от SL 3.0–3.5 до 5.5–6.5 см, а иногда и более
(Бараненкова и др., 1966; Шлейник, Боркин,
1986; Matarese et al., 1989; Пономаренко, 2000;
Bouchard, Fortier, 2011). В наших сборах в море
Лаптевых в августе–сентябре отмечены сеголетки
TL 3.5−8.9 см (табл. 1); при этом даже в одной про-
бе особи различались между собой на 3.0–3.7 см.
Значительный диапазон варьирования размерных
характеристик выявлен и у молоди сайки Баренце-
ва, Карского и Гренландского, Чукотского морей
и моря Баффина (Бараненкова и др., 1966; Пече-
ник и др., 1973; Sekerak, 1982; Falk-Petersen et al.,
1986; Боркин, 1990; Пономаренко, 2000; Fortier
et al., 2006; Vestfals et al., 2019).

После превращения личинок сайки в пелаги-
ческую молодь при SL 30–50 мм (Rass, 1968), 27–
49 мм (Бараненкова и др., 1966), 30–40 мм (Бор-
кин, 1990) масса сеголеток существенно увеличи-
вается. По нашим данным, для сеголеток сайки
моря Лаптевых зависимость массы (г) от длины
(см) достоверно аппроксимируется уравнением

степенной функции: W = 0.042TL2.11, R2 = 0.44.
Для сеголеток сайки Баренцева моря эта связь
(мг, мм) описывается уравнением логарифмиче-
ской функции: lnW = 3.095lnSL – 5.3, R2 = 0.98
(Пономаренко, 2000).

Анализ удельной скорости линейного роста
(CTL) сайки показал, что на ЮЗ рыбы до достиже-
ния TL 15.5 см росли несколько медленнее, чем
на СВ, но с последующим увеличением размеров
скорость их роста незначительно возрастала (рис. 6).
В отсутствие других данных по росту сайки моря
Лаптевых сложно судить о многолетней изменчи-
вости этого показателя, но, по единственным по-
лученным ранее сведениям (Москаленко, 1964),
удельная скорость роста сайки в Анабарском за-
ливе была близка к наблюдаемой у рыб района
СВ. Зависимость удельной скорости роста (CTL)
от длины (TL) сайки из сравниваемых районов
описывается следующими уравнениями: СВ –
CTL = 38.48TL–1.988, R2 = 0.92, n = 456; ЮВ – CTL =
13.47TL–1.628, R2 = 0.69, n = 655; Анабарский залив
– CTL = 2.08TL–0.920, R2 = 0.98, n = 472. Эти три
кривые пересекаются в точке TL 15 см, что соот-
ветствует возрасту 3+. Максимум абсолютного
линейного прироста отмечен у сайки именно к
этому возрасту, т.е. к периоду её массового созре-
вания. Такая динамика линейного роста обуслов-
лена как увеличением степени использования
энергетических ресурсов на нужды генеративно-
го обмена, так и увеличением размеров тела сайки
(Шатуновский, 1980).

Сходные закономерности роста наблюдаются
и в других районах ареала сайки. Так, в Чукот-
ском и Беринговом морях выявлен высокий темп
линейного роста у младших возрастных групп,
который снижается на 3-м году жизни в период
наступления половой зрелости (Черкасова, 1976).
Замедление темпа роста сайки после 1+…2+ от-
мечено в море Бофорта (Craig et al., 1982) и в Ка-
надской Арктике (Matley et al., 2013). На поступа-
тельное снижение ежегодного абсолютного при-
роста длины с возрастом после достижения
половой зрелости указывают и для сайки Барен-
цева моря (Hognestad 1968; Печеник и др., 1973;
Gjøsæter, 1973; Шлейник, 1979; Gjøsæter, Ajiad,
1994; Боркин, 1995).

В некоторых районах Арктики линейный рост
сайки в течение первых четырёх лет жизни доволь-
но постоянен. Так, Фей и Веславский (Fey,
Węsławski, 2017) обнаружили, что у сайки, обитаю-
щей в ледниковой зоне Конгсфьордена архипелага
Шпицбергена, в первые четыре года наблюдается
высокий темп линейного роста (4.7 см/год), что,
по мнению авторов, указывает на присутствие
быстрорастущей субпопуляции.

Исследование возможностей линейного роста
(ростовой потенции − по: Мина, Клевезаль, 1976)
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показало, что наибольшие абсолютные приросты
сайки в море Лаптевых составляют в среднем
3.4 см/год. С увеличением длины темп роста по-
степенно снижается и к 7-летнему возрасту годо-
вой прирост не превышает уже 5% TL (табл. 3).
Удельная скорость роста (CTL) закономерно сни-
жается с возрастом c 0.446 до 0.047. В ЮВ Барен-
цева моря в 1970 г., до периода интенсивного про-
мысла, абсолютные приросты длины сайки были
высокими до возраста 3+ – 3.4–5.1 см/год (Пече-
ник и др., 1973); значения CTL также снижались с
возрастом от 0.488 до 0.055 (0+…6+). Таким обра-
зом, ежегодные абсолютные приросты длины у
рыб всех возрастных групп из Баренцева моря бы-
ли выше. Темп линейного роста сайки в Карском
море в 1970 г. был ниже, чем в Баренцевом, в тот
же период (Печеник и др., 1973). Рассчитанные
нами значения CTL для рыб из Карского моря со-
ставили от 0.457 до 0.049. Необходимо отметить,
что во всех трёх морях среди особей предельного
возраста (6+…7+) были только самки.

В отличие от линейного роста абсолютный
прирост массы тела сайки с возрастом постоянно
увеличивается и максимальное приращение мас-
сы тела наблюдается после наступления половой
зрелости (табл. 3), что, несомненно, является
важным условием продуцирования максималь-
ного количества половых продуктов и увеличе-
ния популяционной плодовитости. Темп увели-

чения плодовитости сайки зависит от возраста,
длины и массы тела самок (Печеник и др., 1973;
Шлейник, 1978; Боркин, 1990, 1995). Следует от-
метить, что скорость основных процессов в орга-
низме более тесно связана с его массой, а не с
длиной (Винберг, 1975, 1986).

Наиболее высокие значения CW отмечены у
сайки моря Лаптевых в возрасте 0+…3+, затем
этот показатель постепенно снижается к возрасту
6+. У самых старших самок (7+) скорость роста
вновь возрастает с относительным приростом
массы тела 36% в год. У сайки Баренцева моря
была выявлена такая же тенденция: ежегодный от-
носительный прирост массы старых особей мог
достигать 20% и более (Шлейник, Боркин, 1986;
Боркин, 1995). По данным размерно-возрастных
показателей сайки Баренцева моря за 1969–1981 гг.
(Боркин и др., 1987. Табл. 5) мы установили, что
прирост массы тела особей предельного возраста
может составлять 46% в год. Таким образом, воз-
растная динамика роста массы сайки указывает
на его поступательный характер до самого стар-
шего возраста, что, вероятно, обусловлено высо-
кими энергетическими затратами на репродук-
тивные функции.

Сайка относится к быстросозревающим ры-
бам: достигает половой зрелости в 2–3-годовалом
возрасте (Москаленко, 1964). Для основной мас-
сы сайки характерно созревание самцов и самок в

Рис. 6. Зависимость удельной скорости роста (CTL) от длины (TL) сайки Boreogadus saida в разных районах моря Лап-
тевых: (− −) – северо-восток, (−d−) – юго-запад, (–j–) – Анабарский залив (значения CTL сайки из залива рассчи-
таны по: Москаленко, 1964).
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возрасте 2+…3+ при SL 16–17 см (Мантейфель,
1943; Пономаренко, 1965; Христофоров, 1978).
По нашим данным, созревающие особи сайки с
гонадами II−III, III и IV стадий зрелости появля-
ются в море Лаптевых уже в возрасте 1+ при сред-
ней TL 10 см; их доля составляла ~13% всех рыб
данного возраста. У большинства особей 1+
(>60%) гонады находились на II стадии зрелости
(стадии покоя). Среди рыб в возрасте 2+ при
средней TL 13–14 см доля половозрелых особей
уже составляла на СВ и ЮЗ 83.4 и 69.1% соответ-
ственно (табл. 2). И только 4-летки, достигшие
TL 16–17 см, почти все были представлены поло-
возрелыми особями (95–97%). Таким образом,
основная масса сайки в море Лаптевых достигает
половой зрелости при TL 13–17 см в возрасте
2+…3+.

Следует отметить, что в юго-восточной при-
брежной части Баренцева моря и в Карском море
сайка созревает в возрасте 1+ при SL 13–14 см
(Москаленко, 1964), 11–12 см (Печеник и др.,
1973) или даже 7.5–10.5 см (Киселева, 1940). В Чу-
котском море и море Бофорта сайка впервые не-
рестится при длине по Смитту (FL) ~ 12.5 см в
возрасте 2+ (Frost, Lowry, 1983). В 1967–1970 гг. в
Баренцевом море среди рыб SL 13 см доля непо-
ловозрелых особей составляла 88.0%, при SL
16 см – 47.9%, SL 22 см – 0.9%, при этом средний
возраст полового созревания составлял 4.2 года
(Шлейник, 1979). Но интенсивный промысел в
1970–1980-х гг. привёл к омоложению новозе-
мельской сайки: нерестовую часть популяции со-
ставляли впервые созревающие особи SL 12–16 см
в возрасте 1+…2+ (Боркин, 1990). В восточной
части Баренцева моря в 2016 г. основу популяции
по численности и биомассе составляли особи в
возрасте 1+, среди которых доля созревающих
рыб с гонадами III стадии зрелости достигала
30.9%, что говорит об увеличении темпа созрева-
ния молоди сайки по сравнению с прошлыми го-
дами (Состояние …, 2017).

ВЫВОДЫ
1. В летне-осенний период 2014 г. популяция

сайки в море Лаптевых состояла из особей TL
3.5–28.5 см, массой 0.6–129.0 г, в возрасте
0+…7+.

2. Модальной возрастной группой в обследо-
ванных районах были двухлетки, составляющие
на северо-востоке 54.6%, а на юго-западе 35.3%.

3. Независимо от районов исследований наи-
более многочисленной размерной группой рыб
были особи TL 7−14 см (63–69%), в основном в
возрасте 1+ и 2+.

4. Наибольшие абсолютные приросты длины
сайки моря Лаптевых наблюдаются в течение
первых трёх лет жизни (в среднем 3.4 см/год), т.е.

до наступления половой зрелости, затем они по-
степенно снижаются до 1.0 см/год к 7-летнему
возрасту.

5. Удельная скорость линейного роста сайки
моря Лаптевых в течение жизни снижается от
0.446 в возрасте 0+ до 0.047 у семилеток, что отно-
сительно близко к значениям для Баренцева и
Карского морей. Удельная скорость роста массы
снижается от 1.085 (0+) до 0.142 (7+).

6. Начало полового созревания сайки в море
Лаптевых происходит при средней TL 10 см в воз-
расте 1+: доля особей с гонадами II−III, III и IV
стадий зрелости составляет 13%. Основная же
масса особей созревают при TL 13–17 см в воз-
расте 2+…3+.
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Приведены данные по биологии краевой популяции налима Lota lota в нижнем течении Волги.
В уловах отмечены особи в возрасте от 3 до 7 лет; сравнительно короткий возрастной ряд обусловлен
гибелью налима в жаркие годы. Нерест проходит с середины января до середины февраля; скат ли-
чинок продолжается по апрель–начало мая. В питании доминируют черноморско-каспийская
тюлька Clupeonella cultriventris и бычки (Gobiidae); среди последних наибольшее значение имеют бы-
чок-кругляк Neogobius melanostomus, каспийский головач Ponticola gorlap и песочник N. fluviatilis.
В настоящее время самым высоким темпом роста в водоёмах Северной и Восточной Европы харак-
теризуются южные популяции налима Саратовского водохранилища и нижнего течения Волги. Это
обусловлено, прежде всего, высокой численностью и доступностью кормовых объектов, основу ко-
торых составляют виды рыб, расширившие своё присутствие в Волжском бассейне в условиях заре-
гулированного стока.

Ключевые слова: налим Lota lota, размерно-возрастной состав, питание, темп роста, динамика чис-
ленности, периферийная часть ареала, нижнее течение Волги.
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Налим Lota lota широко распространён в прес-
ных водах северных районов Европы, Азии и
Америки. В отдельных водоёмах является массо-
вым объектом промысла (Богданов, Копориков,
2011). В Волге этот холодолюбивый вид обычен в
верхнем и среднем течении (Гримм, 1896; Исаев,
Карпова, 1989; Герасимов и др., 2018б). По ниж-
нему незарегулированному участку реки, где про-
ходит южная граница его современного ареала в
бассейне Каспийского моря (Казанчеев, 1981; Бо-
гуцкая и др., 2013), сведения о налиме имеются со
второй половины XVIII в. (Медведев, 2013), но
ограничиваются главным образом информацией
о его редкой встречаемости (Коблицкая, 1964;
Гольдентрахт, 1966; Чехова, Пономарёва, 1973;
Вехов, Горский, 2010; Красная книга …, 2013;
Литвинов, Подоляко, 2013).

Цель работы – характеристика размерно-воз-
растной структуры, размножения, питания, тем-
па роста и динамики численности налима нижне-
го течения Волги, а также анализ изменчивости
роста этого вида в водоёмах Северной и Восточ-
ной Европы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал по сетным уловам налима в нижнем

бьефе Волжской ГЭС (ВГЭС) собирали в
2011−2013 и 2015−2018 гг. в рамках регулярных ис-
следований Волгоградского отделения ГосНИОРХ
(с 2019 г. Волгоградский филиал ВНИРО). Ис-
пользованы также данные Волгоградского осет-
рового рыбоводного завода по отлову частика,
органов рыбоохраны по изъятию браконьерских
орудий лова на этом участке и опросные сведения
рыбаков-любителей. Применяли лесковые сети с
шагом ячеи 35−55 мм длиной 75 м и высотой
2.5 м; продолжительность постановок составляла
12−48 ч. Сети выставляли на участке с глубинами
15−22 м в 500-метровой зоне ниже водосливной
плотины. При закрытом её положении в левобе-
режной части акватории нижнего бьефа за преде-
лами основного потока от агрегатов образуется зо-
на локальных циркуляционных течений, их ско-
рость обычно варьирует в пределах 0.1−0.3 м/с. В
период, когда водосливная плотина открывалась,
что происходит чаще со второй половины апреля
по начало июня, сети убирали. За период наблю-
дений проанализированы уловы 1284 сетей и
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учтено 945 особей налима. Средние показатели
уловов для характеристики их сезонной динами-
ки рассчитывали только для месяцев, в которых
число сетепостановок было не менее пяти.

У налима измеряли абсолютную длину (TL).
Для сопоставления с литературными данными, в
которых приводится стандартная длина (SL), ис-
пользовали соотношение SL = 0.94ТL (Маркун,
1936; Махотин, 1960). Возраст рыб определяли по
отолитам.

Сбор материала по питанию налима и обработ-
ку содержимого желудков проводили в декабре
2010–марте 2011 г. и октябре–декабре 2011 г. стан-
дартными методами (Методическое пособие …,
1974). Целые организмы в пищевом комке иденти-
фицировали, просчитывали и измеряли; непище-
вые объекты учитывали отдельно. Для оценки зна-
чения пищевых объектов рассчитывали долю мас-
сы компонента (% общей массы пищевого комка)
и частоту встречаемости − долю желудков с дан-
ным компонентом (% общего число желудков с
пищей). Всего исследовано питание 133 экз. нали-
ма, желудки девяти из которых были пустыми.

Ихтиопланктон собирали с конца апреля по
июнь в 2008−2017 гг. на русловом участке реки в 65
км ниже гидроузла в районе пос. Светлый Яр с по-
мощью икорных сетей, выставляемых в дневное
время в трёх горизонтах (поверхность, толща, дно).

Материал по качественно-количественному
составу бычков (Gobiidae), основных компонен-
тов питания налима, собирали на 60-километро-
вом участке Волги ниже ВГЭС в летне-осенние
периоды 2010−2012 и 2016−2019 гг. мальковыми
волокушами, изготовленными из безузловой де-
ли (длина 6−30 м, ячея 4 мм). Облавливали при-
брежные слабопроточные участки с глубинами до
2.5 м. Всего учтено 4897 экз. четырёх видов быч-
ков. Названия рыб даны в соответствии с номен-
клатурными и таксономическими изменениями,
принятыми в современных сводках (Kottelat,
Freyhof, 2007; Froese, Pauly, 2019).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Динамика уловов. По данным многолетних на-
блюдений, сетные уловы налима на предплотинном
участке очень неравномерны по сезонам (рис. 1).
Летом и в начале осени в силу низкой активности
он, если и встречается, то единично. Нагуливаться,
судя по регулярным поимкам, начинает с октября,
когда температура воды снижается до 11−13°С
(рис. 1б). Максимальные уловы приходятся на зиму
и весну. Уловы в 2011−2013 гг. (рис. 1а) были значи-
тельно ниже, чем в 2015−2018 гг. (рис. 1б).

Размерно-возрастной состав. В уловах присут-
ствовали особи пяти возрастных групп
TL 380−700 мм и массой 500−2440 г. (табл. 1). Ос-
нову (84%) составляли трёх- и четырёхлетки; со-
отношение полов среди них примерно равное. В
возрастной группе 4+ самцов было уже заметно
больше (75%). Единичные в уловах особи в воз-
расте 5+…6+ представлены только самцами.

Размножение. В некоторых водоёмах Волжско-
го бассейна налим начинает созревать уже в воз-
расте 1+ (Рыбы Рыбинского водохранилища …,
2015). В самой младшей возрастной группе в на-
шей выборке (2+) половозрелыми были 75% осо-
бей; среди рыб в возрасте 3+ их доля составляла
уже 95%, в возрасте 4+…6+ − 100%.

Нерест налима на предплотинном участке
проходит в январе−феврале и продолжается
~1 мес. В 2010 г. первые отнерестившиеся самки
были отмечены в уловах 20 января, последние –
15 февраля, в 2017 г. − соответственно 17 января и
10 февраля.

В ходе наблюдений за скатом молоди рыб
предличинки налима TL 4.0−4.5 мм были отмече-
ны в уловах икорных сетей во всех облавливаемых
горизонтах только дважды – 07.05.2008 и
13.05.2010 г. Температура воды к этому времени
составляла ~10°С. В другие годы, вероятно, скат
заканчивался раньше. Единичная поимка пред-
личинки налима в низовьях дельты Волги была
отмечена Коблицкой (1964) в 1957 г. также в нача-
ле мая при температуре воды 12°С. Из этого мож-
но сделать вывод о том, что продолжительность

Таблица 1. Длина (TL) и масса налима Lota lota разного возраста из нижнего бьефа Волжской ГЭС

Примечание. min−max – пределы варьирования показателя, M − среднее значение.

Возраст, лет
Число рыб, экз. TL, мм Масса, г

Оба пола Самцы Самки мin–max M min−max M

2+−3 42 20 22 380−540 439.3 395−650 555.6
3+−4 65 34 31 400−650 484.2 490−1350 707.1
4+−5 17 13 4 460−640 536.2 610−1700 939.8
5+−6 2 2 − 605−617 611 1340−1600 1470
6+−7 1 1 − 700 2440
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эмбрионального периода развития налима в ниж-
нем течении реки составляет ~2−3 мес.

Питание. Основу питания взрослого налима в
нижнем бьефе ВГЭС составляют рыбы. В пище-
вых комках отмечено десять видов (табл. 2). До-
минируют тюлька Clupeonella cultriventris и бычки,
среди последних наибольшее значение имеет бы-
чок-кругляк Neogobius melanostomus. Доля голова-
ча Ponticola gorlap и песочника N. fluviatilis не-
сколько ниже. Составляющая цуцика Proterorhi-
nus nasalis, гонца Babka gymnotrachelus и пуголовки
Benthophilus durrelli незначительна. Максималь-
ное число тюлек в пищевом комке налима соста-
вило 63 экз., бычков – 34 экз.

В рацион налима входят также часто отмечае-
мые бокоплавы (Amphipoda), реже − раки (Astaci-
dae), личинки водных насекомых (стрекозы
(Odonata) и ручейники (Hydropsychidae)). Раки в
желудках представлены целыми особями
(TL 31−46 мм) или их отдельными клешнями. Из
непищевых объектов, видимо, случайно захваты-
ваемых при охоте, довольно часто отмечаются
створки дрейссены Dreissena sp., раковины мел-

ких брюхоногих моллюсков (Theodoxus, Lithogly-
phus и Hippeutis), высшие растения (фрагменты
рдеста и валлиснерии, кусочки древесины, веток
и листьев деревьев), песок и галька. Из 34 окатан-
ных камней, извлечённых из желудков, большая
часть имела массу 0.02−0.30 г (77% общего числа),
меньшая – 0.5−10.7 г. Самые крупные плоские
гальки имели размер 25 × 20 × 5 мм, шаровидные
– до 15−20 мм в диаметре. Масса пищевого комка
варьировала в пределах 0.4−11.0% массы тела ры-
бы, в среднем 3.4%.

Обращает на себя внимание диспропорция в
соотношении отдельных видов бычков в питании
налима и в уловах мальковой волокуши. Так, доля
песочника, самого массового (95%) представите-
ля бычковых на прибрежных мелководьях Волги
(кругляк 4%, цуцик 1%, головач < 1%)1, в питании
налима составляла всего 10% общего числа съе-
денных бычков. В зимний период все эти виды

1 Ещё два вида бычков − гонец и пуголовка, отмеченные в
питании налима, в уловах волокуши не встречались вслед-
ствие расположения предпочитаемых ими биотопов на
большей глубине.

Рис. 1. Сезонная динамика уловов налима Lota lota и температуры воды в нижнем бьефе Волжской ГЭС: а − 2011−2013 гг.,
б − 2015−2018 гг.; ( ) – 2011 г., ( ) − 2012 г., ( ) − 2013 г., ( ) − 2015 г., ( ) − 2016 г., (j) − 2017 г., ( ) − 2018 г., (− −) –
температура воды.
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откочёвывают с мелководий в глубоководные
участки (Богуцкая и др., 2004), т.е. можно было
ожидать их близкого соотношения на нагульных
биотопах и в пищевом комке налима. Такое силь-
ное расхождение объясняется, скорее, не избира-
тельностью хищника, а разницей в биотопиче-
ском распределении песочника и кругляка (64%),
являющегося основным объектом его питания.
Первый широко заселяет открытые мелководья с
песчаным грунтом, преобладающим типом рус-
ловых отложений в нижнем течении Волги, и по-
этому доминирует в уловах волокуши. Кругляк же
по сравнению с другими видами бычков в боль-
шей степени осваивает участки с каменистым
субстратом, что во многом обусловлено наличием
здесь его основного объекта питания − дрейссе-
ны. Нижний бьеф плотины, где отлавливали на-
лима, как раз характеризуется наличием берего-
укрепительных бетонных конструкций и боль-
шими площадями щебёночной отсыпки, что
определяет высокую концентрацию кругляка на
этом участке и его бóльшую долю в питании хищ-
ника. Вклад остальных четырёх видов бычков (го-
ловач, цуцик, гонец и пуголовка) в питание нали-
ма незначителен и варьирует в пределах 5−10%
общего числа съеденных бычков (табл. 3). Среди
бычков в питании налима преобладают сеголет-
ки, что, видимо, определяется их доминировани-
ем в русловой части реки в местах нагула хищни-
ка. Наибольшую роль играют особи, длина кото-
рых составляет 4−11% TL налима; доля крупных

жертв (SL > 60 мм) составляет всего ~10% общего
числа съеденных рыб.

ОБСУЖДЕНИЕ
Представляет интерес рассмотрение географи-

ческой изменчивости роста налима как одного из
широкоареальных видов. Характер роста рыб в
значительной степени обусловлен межорганиз-
менными отношениями и влиянием среды обита-
ния. Основными факторами, определяющими
скорость роста, являются термический режим и
обеспеченность пищей. Немаловажное значение
могут иметь солёность, кислородный режим,
плотность популяции самого вида и его конку-
рентов, размеры водоёма и количество пищевых
ниш в нём для группировок разного размера и
другие условия (Решетников и др., 1989, 2016;
Дгебуадзе, 2001; Шатуновский и др., 2009). Осо-
бенностью биологии налима является то, что тёп-
лое время года он проводит в состоянии оцепене-
ния, а активизация нагула происходит при темпе-
ратуре воды ниже 11−13°С (Kottelat, Freyhof,
2007). Оптимумом роста у этого холодолюбивого
вида является температурный диапазон 8−16°С
(Голованов, 2014). Продолжительность нагула на-
лима на юге ареала значительно меньше, чем в се-
верных широтах. Тем не менее сравнение линей-
ного роста этого вида из крупных озёр и водохра-
нилищ Северной Европы и северо-запада России
с водоёмами Волжского бассейна показывает, что
в последних этот показатель выше, причём самы-

Таблица 2. Состав пищи налима Lota lota из нижнего бьефа Волжской ГЭС

Компонент пищи Доля, % массы пищи Частота встречаемости, %

Clupeonella cultriventris – черноморско-каспийская тюлька 19.9 32.3
Alburnus alburnus – уклейка 0.2 0.8
Perca fluviatilis – речной окунь 3.7 1.6
Sander lucioperca – обыкновенный судак 0.1 0.8
Neogobius melanostomus – бычок-кругляк 16.1 30.6
N. fluviatilis – бычок-песочник 6.7 11.3
Ponticola gorlap − каспийский бычок-головач 10.2 9.7
Babka gymnotrachelus − азово-черноморский бычок-гонец 1.8 9.7
Proterorhinus nasalis – бычок-цуцик 0.5 4.0
Benthophilus durrelli − донская пуголовка 0.5 5.6
Неопределённые до вида Gobiidae 28.3 76.6
Бокоплавы (Amphipoda) 6.1 62.1
Раки (Astacidae) 1.7 11.3
Насекомые (Insecta) 0.1 2.4
Створки дрейссены Dreissena sp. 2.0 46.0
Раковины брюхоногих моллюсков (Gastropoda) 0.1 9.7
Фрагменты растений (Embryophyta) 0.8 14.5
Песок, камни 1.2 27.4
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ми быстро растущими являются южные популя-
ции из Саратовского водохранилища и нижнего
течения Волги (рис. 2, 3). По-видимому, это объ-
ясняется наиболее благоприятными кормовыми
условиями.

Основой питания взрослых особей налима
обычно является рыба. Состав жертв зависит от
характера их распределения и обилия в конкрет-
ной локальности (Сорокин, 1976; Герасимов и др.,
2018а). Так как налим является донным хищни-
ком, наличие в водоёме мелких массовых демер-
сальных видов рыб определяет их доминирование
в его питании. Обыкновенный ёрш Gymnocephalus
cernua является основным объектом питания на-
лима в большинстве водоёмов верхней и средней
Волги (Маркун, 1936; Махотин, 1960; Кияшко,
Половкова, 1983; Залозных, 1987), географически
смежных с ними участках Дона (Фёдоров, 1958) и
Днепра (Мовчан, 1988), а также в озёрах северо-
запада России (Пиху, Пиху, 1974; Тихомирова,
Шумакова, 1979; Архипцева, 1980) и Северной
Европы (Vøllestad, 1992). Значимую долю состав-
ляют такие широко распространённые виды как
окунь Perca fluviatilis, плотва Rutilus rutilus и песка-
ри родов Gobio и Romanogobio (Иванова, 1963; Ни-
каноров, Никанорова, 1963; Кожевников, 1965;
Антонова, 1986; Залозных, 1987). В тех водоёмах,
где высока численность таких мелких пелагиче-
ских видов, как корюшки рода Osmerus и ряпушка

Coregonus albula, они доминируют в питании на-
лима (Домрачев, Правдин, 1926; Балагурова,
1966; Неличик, 1975; Фёдорова, 1979; Sandlund et
al., 1985; Биоресурсы …, 2008).

Нарушение изоляции бассейна Волги и изме-
нение её гидрорежима в результате зарегулирова-
ния в прошедшем столетии каскадом плотин по-
влекло за собой существенную качественно-ко-
личественную трансформацию рыбного населения
реки и не в последнюю очередь вследствие рассе-
ления некоторых видов. Одним из примеров наи-
более успешных инвазий рыб стали ряд донных
понто-каспийских бычков и пелагическая тюль-
ка. Они существенно расширили свои ареалы в
бассейне Волги в северном направлении, натура-
лизовавшись в ряде водохранилищ (Слынько, Те-
рещенко, 2014). В тех водоёмах, где эти виды на-
растили высокую численность (Karabanov et al.,
2018), они стали составлять основу питания нали-
ма. Так, например, в Саратовском водохранили-
ще уже в 1974−1977 гг. массовая доля тюльки,
кругляка и пуголовки в питании этого хищника
достигла 51% (Ермолин, 1984), в Куйбышевском в
2005−2008 гг. частота встречаемости пуголовки и
кругляка – 38% (Семенов, 2009), в Рыбинском
водохранилище в 2000−2015 гг. доля тюлька и
кругляка составила 13−34% общего числа съеден-
ных рыб (Рыбы Рыбинского водохранилища …,
2015). Наличие в исследованных пищеваритель-

Таблица 3. Размерный состав шести видов бычков в питании налима Lota lota

Размерная 
группа (SL), мм

Число жертв, экз.
Всего

кругляк песочник головач гонец цуцик пуголовка

10.0−15.0 1 1
15.1−20.0 17 1 1 19
20.1−25.0 20 2 2 24
25.1−30.0 16 1 2 19
30.1−35.0 14 2 1 1 1 1 20
35.1−40.0 9 1 2 5 2 3 22
40.1−45.0 10 3 2 7 1 23
45.1−50.0 9 2 1 2 1 2 17
50.1−55.0 9 2 1 1 1 14
55.1−60.0 4 2 6
60.1−65.0 3 1 1 5
65.1−70.0 2 2
70.1−75.0 1 1 1 3
80.1−85.0 1 1 2
95.1−100.0 1 1

100.1−105.0 1 1 2
110.1−115.0 1 1
120.1−125.0 1 1 2 4

Всего 118 18 13 18 9 9 185
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ных трактах налима двух глубоководных видов
бычков − гонца и пуголовки, вселенцев в Волж-
ские водохранилища из Азово-Черноморского
бассейна (Болдырев, 2002; Boldyrev, Bogutskaya,
2007), свидетельствует о дальнейшем расселении
их в нижнее течение Волги. По нашим данным, в
предплотинном участке ВГЭС доля бычковых и
тюльки в питании налима достигает 84% массы
пищи. В желудках нескольких налимов, добытых
в 2005−2006 гг. в районе пос. Цаган-Аман, поми-
мо бычков (песочника и кругляка) были отмече-
ны плотва, окунь, судак Sander lucioperca, налим,
рыба-игла Syngnathus abaster, а также остатки реч-
ных раков и ужа Natrix sp. (Красная книга …,
2013).

У налима наблюдается тенденция уменьшения
с севера на юг размерно-весовых параметров и
максимального возраста (рис. 2, 3), как это отме-
чено для некоторых других видов рыб (Дгебуадзе,
2001). В нижнем течении Волги масса самых
крупных особей налима в районе с. Замьяны не
превышает 0.9 кг (Коблицкая, 1964), у пос. Ца-
ган-Аман – 2.1 кг (Красная книга …, 2013), на
предплотинном участке ВГЭС в наших уловах –
2.4 кг, по опросным сведениям – до 3.5−4.0 кг.

Причиной короткого возрастного ряда является,
видимо, массовая гибель налима в жаркие годы,
когда вода в июле−августе прогревается до кри-
тических для вида значений температуры. Под-
тверждением этому служит существенная разни-
ца в уловах налима в 2011−2013 и 2015−2018 гг.
(рис. 1). Первому периоду, характеризовавшему-
ся относительно низкими уловами, предшество-
вал ряд жарких лет. Второму, когда уловы налима
были значительно выше, – годы со сравнительно
прохладным летом (рис. 4).

Определяющее значение температурного фак-
тора на формирование численности налима в раз-
ных водохранилищах Волжского бассейна косвен-
но просматривается через изменение доли этого
вида в общих уловах в зависимости от широтного
расположения водоёмов. Так, в 1980−1987 гг. наи-
большую долю в общем объёме добычи туводных
видов рыб налим имел в самых северных водохра-
нилищах: Рыбинском – 9.7% (при среднемного-
летнем улове 269.6 т), Шекснинском (вместе с Бе-
лым озером) – 7.4% (7.4 т) и в находящемся с ними
на одной широте Камском – 3.7% (9.2 т). В Горь-
ковском водохранилище этот показатель состав-
лял 0.7% (3.4 т), Куйбышевском – 0.4% (16.6 т), Са-

Рис. 2. Темп роста налима Lota lota в водоёмах Волжского бассейна: 1 – Саратовское водохранилище (Ермолин, 1984),
2 – нижнее течение Волги (наши данные), 3 − Куйбышевское водохранилище (Махотин, 1960), 4 – оз. Селигер (Ни-
каноров, Никанорова, 1963), 5 – Горьковское водохранилище (Кожевников, 1965), 6 – оз. Плещеево (Стрельников,
Пермитин, 1983), 7 – Воткинское водохранилище (Пушкин, 1988), 8 – Рыбинское водохранилище (Сергеев, 1959), 9 –
р. Кама у г. Оханск (Маркун, 1936), 10 – р. Ока (Иванчев, Иванчева, 2010), 11 – р. Волга у г. Казань (Лукин, 1935).
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ратовском – 0.5% (6.3 т) и в Волгоградском – 0.1%
(4.1 т) (Исаева, Карпова, 1989). На незарегулиро-
ванном участке Волги в границах Волгоградской
области в 1965−1971 гг. доля налима в общих уло-

вах (без проходных видов) составляла 0.3% при
среднемноголетнем вылове 0.5 т (Чехова, Понома-
рева, 1973). Интенсивное потепление в 2000-е гг.
рассматривается как основная причина сниже-

Рис. 3. Темп роста налима Lota lota в водоёмах Северной Европы и северо-запада России: 1 – оз. Ильмень (Домрачев,
Правдин, 1926), 2 – оз. Онежское (Харламов, Коваленко, 2019), 3 – оз. Кильписъярви, Финляндия (Лукин, 1935), 4 –
оз. Выгозеро (Мовчан, 1988), 5 – оз. Врево (Тихомирова, Шумакова, 1979), 6 – оз. Сямозеро (Тихомирова, Шумакова,
1979), 7 – Топо-Пяозёрское водохранилище (Черепанова и др., 2019), 8 – оз. Rødenes, Норвегия (Vøllestad, 1992), 9 –
оз. Ладожское (Федорова, 1979), 10 – оз. Керетьозеро (Тихомирова, Шумакова, 1979), 11 – оз. Эгдерен, Норвегия
(Vøllestad, 1992), 12 – оз. Кильписъярви, Финляндия (Tolonen et al., 1999).
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Рис. 4. Средняя температура воздуха (г. Волгоград) (—) и воды в нижнем бьефе Волжской ГЭС (- -) в самый жаркий месяц
(июль или август) в периоды низких ( ) и высоких ( ) уловов налима Lota lota.
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ния численности популяций налима в некоторых
волжских водоёмах (Современное состояние …,
2004; Герасимов и др., 2018б).
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На примере кеты Oncorhynchus keta Амурской зоогеографической провинции рассматривается
принцип подразделения вида на популяционные группировки. На основе зоогеографического рай-
онирования и биологических границ группировок кеты по районам нереста, соответственно их рас-
пространению, миграции и воспроизводству, а также оценок их дифференциации по микросател-
литным ДНК-маркерам, в Амурской провинции выделено восемь экогеографических единиц.
В Амурском зоогеографическом районе этой провинции к ним отнесли летнюю кету Амуро-Ам-
гуньского экорегиона, осеннюю кету нижнего Амура (Амуро-Амгуньского и Амуро-Уссурийского
экорегионов); в Шантарском зоогеографическом районе провинции – удско-тугурскую и ульбан-
скую группировки; в сахалинской части Амурской провинции − группировки северозападной и се-
веровосточной частей Сахалина, а также летнюю и осеннюю кету р. Поронай. Эти экогеографиче-
ские единицы могут рассматриваться как базовые нерестовые единицы запаса кеты данной части
ареала вида.

Ключевые слова: кета Oncorhynchus keta, популяционная структура, ДНК-маркеры, экогеографиче-
ская единица, единица запаса, управление водными биоресурсами, экология, биогеография, Амур,
Шантарский район, Сахалин.
DOI: 10.31857/S0042875221040214

Для разработки планов управления природны-
ми биологическими ресурсами – их продуктив-
ностью, воспроизводством, промыслом, охраной –
необходимо выделять единицы запаса интересу-
ющего нас вида как популяционные группиров-
ки, обитающие на определённых частях видового
ареала. Обратимся за примером к кете Oncorhyn-
chus keta Walbaum, являющейся в настоящее вре-
мя основным объектом пастбищного лососевод-
ства России (Глубоковский и др., 2010). Выделе-
ние единиц её запаса необходимо, поскольку за
последние два десятка лет выпуск заводской мо-
лоди кеты вырос более чем в два раза (Леман и др.,
2015); при этом нередки бессистемные перевозки
кеты, в том числе из рек, далеко отстоящих от ме-
ста выпуска молоди. Поэтому становится важ-
ным установление ограничений на перевозки

оплодотворённой икры между рыбоводными за-
водами, на распределение норм вылова и регуля-
цию воспроизводства с учётом популяционной
структуры вида и требований к эффективности
воспроизводства как заводской, так и дикой кеты
(Животовский, Смирнов, 2018).

Географически кета – наиболее распростра-
нённый вид тихоокеанских лососей, который на-
гуливается в северной части Тихого океана и захо-
дит на нерест в реки азиатского и американского
побережий (Salo, 1991; Макоедов и др., 2009).
В пределах российского Дальнего Востока выде-
ляют от шести до семи основных региональных
нерестовых группировок кеты, одна из которых
представлена бассейном р. Амур (Карпенко, Рас-
садников, 2004). Амурская кета представляет так-
же один из пяти крупных генетических кластеров

УДК 597.553.2:574.3:575.174
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кеты Дальнего Востока, выделяемых по ДНК-
маркерам (Животовский и др., 2010). Важной
особенностью кеты, как и других тихоокеанских
лососей, является наличие у неё темпоральных
форм, выявленных вначале у амурской кеты: лет-
ней и осенней (яровая и озимая расы − по: Берг,
1934), которые в районах совместного обитания
размножаются симпатрически в одних и тех же
речных бассейнах, но на разных типах нерести-
лищ (Бирман, 1954; Волобуев и др., 1990; Рослый,
2002; Волобуев, Марченко, 2011).

Чтобы эффективно управлять природными
ресурсами, следует выделять единицы запаса со-
ответственно популяционно-биологической и ге-
нетической структурам вида. Для конкретного ви-
да существуют границы, определяемые его биоло-
гическими особенностями, в том числе сроком и
местом нереста, типом нерестилищ, поведением,
миграционными обменами. Например, для кеты
охотоморского побережья материка Волобуев и
Марченко (2011) предлагают иерархическую ор-
ганизацию кеты: локальные стада, их темпораль-
ные формы, а затем более мелкие внутрибассейно-
вые группировки. Напротив, Иванков с соавтора-
ми (2010) полагают, что популяционная структура
кеты, как и других видов тихоокеанских лососей, в
первую очередь определяется по типу нерести-
лищ – русловой и ключевой формами; более мел-
кие подразделения основаны на сроках и местах
нереста.

Объединяющим для выделения единиц запаса
как внутривидовых популяционных группировок
видится подход, основанный на биогеографиче-
ских принципах, с привлечением данных по эко-
логии и генетике популяций. В частности, для их
выделения можно воспользоваться концепцией
экогеографических единиц (ЭГЕ) (Zhivotovsky
et al., 2015; Животовский, 2016а, 2017): каждая
ЭГЕ определяется как группа географически близ-
ких популяций, ареал которых характеризуется
сходными экологическими условиями, с возмож-
ным обменом между собой генными потоками, но
значительно обособленных от других ЭГЕ, что
можно тестировать с помощью ДНК-маркеров.

В настоящей работе на примере кеты Амур-
ской зоогеографической провинции рассматри-
ваются принципы подразделения вида и его ареа-
ла на основе биогеографических, экологических
и генетических данных.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Процедура выделения ЭГЕ состоит из двух
этапов (Zhivotovsky et al., 2015; Животовский,
2016а, 2017). Н а  п е р в о м  э т а п е следует пред-
варительно разбить ареал вида на эколого-геогра-
фические районы, используя важные для изучае-
мого вида характеристики местообитания, а за-

тем выделенные эколого-географические районы
подразделить на ЭГЕ с учётом биологии вида.
Каждая ЭГЕ может включать несколько популя-
ций. Н а  в т о р о м  э т а п е выделенные ЭГЕ сле-
дует верифицировать – проверить их на генетиче-
ское отличие друг от друга, имея множественные
выборки особей из популяций каждой ЭГЕ, после
чего какие-то ЭГЕ объединить друг с другом, а ка-
кие-то далее подразделить; при неопределённо-
сти следует провести дальнейшие исследования.

Например, для пресноводных рыб и других
гидробионтов, репродукция которых проходит в
реках и озёрах, эколого-географические районы
можно выделять, накладывая друг на друга раз-
ные подразделения ареала вида (по бассейнам
стока рек, гидробиологическим особенностям,
ихтиофауне, приуроченности данного вида к тем
или иным местообитаниям, климатическим па-
раметрам, миграциям и пр.). В частности, одними
из границ нерестовых ЭГЕ для тихоокеанских ло-
сосей и других лососёвых рыб дальневосточного
региона, у которых критический период онтоге-
неза или вся жизнь проходят в реках и озёрах, мо-
жет служить биота пресноводных бассейнов, яв-
ляющаяся индикатором и средой обитания изу-
чаемого вида. В этом качестве мы принимаем
ихтиологическое районирование по Черешневу
(1998). В качестве других границ может быть вы-
бран водосборный бассейн как целостная едини-
ца в организации ландшафта: он задаёт гидроло-
гический режим территории, бассейны стока
определяют особенности температурного режима
и другие характеристики водоёмов (Мартыненко,
Бочарников, 2008; Корытный, 2017). Бассейно-
вый принцип подразделения ареала для кеты, как
и для многих других видов, для которых пресно-
водный период является важнейший этапом он-
тогенеза, имеет существенное значение, так как
на этот период приходится основная адаптивная
нагрузка и закладывается механизм хоминга.

Дальнейшее подразделение эколого-геогра-
фических районов на ЭГЕ осуществляется с учё-
том биологии вида – миграционных, репродук-
тивных и других характеристик. В частности, при
подразделении кеты важно учитывать наличие
темпоральных группировок, в первую очередь –
летней и осенней форм, приуроченных к русло-
вым и ключевым нерестилищам (Иванков и др.,
2010; Иванков, Иванкова, 2013, 2020). Репродук-
тивная обособленность между расами значитель-
на, в особенности в р. Амур, и выражается как в
морфофизиологических различиях, в частности в
числе пилорических придатков (Берг, 1934; Григо,
1953; Куликова, 1970; Смирнов, 1975; Животов-
ский и др., 2017), так и по генетическим маркерам
(Салменкова и др., 1994; Животовский и др., 2017).

Для ДНК-тестирования ЭГЕ генотипировали
биологические образцы кеты по микросателлит-
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ным маркерам (Ssa197, Ssa20-19, Ogo2, Oke3,
Oke11, One103, One109, Ots3, Oki1-1 и Oki1-2) со-
гласно методике Афанасьева с соавторами (2011).
Все исследованные выборки кеты указаны на рис. 1
и перечислены в табл. 1.

Биологические образцы предоставлены: по ке-
те бассейна р. Амур за 2018 г. – Е.В. Подорожнюк,
К.И. Афанасьевым, Г.А. Рубцовой, М.В. Шитовой,
А.И. Никифоровым; Шантарского района (бассейн
реки Тугур и Иткан) и Петровской косы –
С.Е. Кульбачным; р. Тымь за 2012 г. – А.Е. Лап-
шиной; р. Лангры за 2008 г. – А.Ю. Семенченко и
А.А. Юрченко, за 2011 г. – Х.Ю. Кимом. Для пол-
ноты исследования привлекли опубликованные
данные: по кете р. Тымь за 2003 и 2004 гг. и севе-
роохотской кете (Афанасьев и др., 2011), по кете
бассейна р. Амур за 2012 г. и ранее (Животовский
и др., 2017).

Популяционно-генетические статистики (FIS,
оценки θP и θS для FST-статистики популяцион-
ной дифференциации, генетическая дистанция
Рейнолдса и др.) оценивали согласно руководству

Вейра (Weir, 1996) с использованием программы
GDA (Lewis, Zaykin, 2001). Для кластеризации
выборок применяли метод главных координат с
использованием пакета SPSS for Windows (George,
Mallery, 2005). Поправки на множественные срав-
нения проводили согласно процедуре (Benjamini,
Hochberg, 1995) в каждой выборке по 55 тестам на
соотношения Харди−Вайнберга и двухлокусные
равновесия по сцеплению. Статистически значи-
мое отклонение обнаружено по локусу Oke3 и его
неравновесию с локусом Oki12 в выборке из р. Ту-
гур (осенняя, 2012 г., р = 0.0028 после поправки).
Однако по этому локусу нет нехватки гетерозигот
(FIS = –0.068), так что отклонение не связано с на-
личием нуль-аллелей и могло быть вызвано малым
объёмом выборки (n = 20). К тому же при поправке
по всей массе наблюдений (табл. 1) выявленное
отклонение проявляет себя как незначимое.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Применяя описанную выше методику, мы вы-

деляем нерестовые ЭГЕ кеты Амурской зоогео-

Рис. 1. Амурская зоогеографическая провинция (по: Черешнев, 1998) ( ) и места взятия выборок кеты Oncorhynchus keta
для ДНК-анализа (d). Зоогеографические районы (цифры в кругах): Шантарский (13' − Удско-Тугурский, 13'' – Ульбан-
ский подрайоны), Амурский (14' − Амуро-Амгуньский, 14'' – Амуро-Уссурийский подрайоны) и Северосахалинский
(15). Границы Амуро-Амгуньского и Амуро-Уссурийского зоогеографических подрайонов (—) соответствуют экорегио-
нам по: Симонов, Егидаров, 2015. Нумерацию выборок см. в табл. 1 (по р. Тымь обозначено устье).
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Таблица 1. Места, даты сбора и объём генотипированных образцов кеты Oncorhynchus keta Амурской зоогеогра-
фической провинции

Примечание. * Молодь, ЛРЗ – лососёвый рыбоводный завод.

№ Место сбора Дата сбора Форма Число рыб, экз.

0 Устье Амура Июль 2003 Летняя 50
1 Оз. Орель 13−14.07.2018 30
2 Пальвинская протока 16.07.2018 20
3 Р. Сомня (приток р. Амгунь) 17−21.07.2018 14

26−28.07.2018 39
3а Р. Амгунь (чуть ниже устья р. Сомня) 31.07.2018 100
4 Р. Нимелен (приток р. Амгунь) 13.09.2018 Осенняя 50
5 Р. Дуки (приток р. Амгунь) Июнь 2012 48*

15.09.2018 50
6 Р. Хилка 20.07.2012 Летняя 17
7 Р. Гера 21.07.2012 20

22−24.07.2018 53
8 Протока Ухта (оз. Удыль) 25.07.2018 50
9 Р. Гур (ЛРЗ “Гурский”) 21.09.2018 Осенняя 50

10 Р. Анюй Октябрь 2002 46
04.10.2012 19
19−21.09.2018 38
20.09.2018 50

11 Пемзенская протока (р. Амур) 20.09−05.10.2012 24
12 Амурская протока (р. Уссури) Июнь 2012 48*

26−30.09.2012 72
03.10.2018 50

13 Р. Хор (приток р. Уссури) 26.10.2012 12
14 Р. Тунгуска 2003 27

26−30.09.2018 50
15 Р. Биджан (Биджанский ЛРЗ) Октябрь 2018 25
16 Р. Тугур:

– устье 05.08.2009 Летняя 48
– низовье 18.08−02.09.2013 28

17 Р. Тугур 20.09.2008 Осенняя 34
02−08.09.2012 20

18 Р. Тугур (протока Гадек) 01−05.09.2011 Летняя 25
19 Ручей Грунтовый (р. Тугур) Август 2011 62
20 Р. Конин (приток р. Тугур) 07, 16−18.08.2013 Осенняя 44

08−10.09.2012 48
21 Р. Иткан 09−12.07.2009 48
22 Петровская коса 24.07.2009 48
23 Р. Лангры 24.07.2008 20

05.08.2008 18
Октябрь 2011 17

23 Большой Камулан (приток р. Лангры) Октябрь 2011 15
24 Р. Тымь (Адо-Тымовский ЛРЗ) 04.09.2003 51

17.09.2004 50
02−24.09.2012 27
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графической провинции согласно следующему
алгоритму. Вначале разбили исследуемую часть
ареала вида в соответствии с зоогеографическим
районированием Дальнего Востока по Черешне-
ву (1998), который Амурскую зоогеографическую
провинцию подразделяет на Шантарский, Амур-
ский и Северосахалинский районы, представлен-
ные на рис. 1 под номерами 13–15 (соответствен-
но нумерации автора). Далее мы наложили на это
подразделение нерестового ареала биологические
границы группировок кеты и получили следую-
щие ЭГЕ этого вида.

В  А м у р с к о м  з о о г е о г р а ф и ч е с к о м
р а й о н е мы ограничиваемся Амуро-Амгуньским
(14') и Амуро-Уссурийским (14'') подрайонами
нижнего Амура (по экологической классифика-
ции бассейна р. Амур (Симонов, Егидарев, 2015)),
где расположены основные нерестовые площади
амурской кеты и откуда собраны наши выборки
(рис. 1); отметим, что амурская кета чётко отли-
чается генетически от охотоморской кеты (рис.
2). Согласно экологическим и генетическим дан-
ным, кету Амурского зоогеографического района
относим к двум ЭГЕ. Одна из ЭГЕ – это летняя
кета, которая имеет ограниченный нерестовый
ареал в отличие от гораздо более широко рассе-
лённой осенней формы. Летняя кета Амура была
ранее выделена Золотухиным (2019) как отдель-
ная ЭГЕ, но мы для определённости ограничива-
ем её территорию Амуро-Амгуньским экорегио-
ном (14'), что практически совпадает с установлен-
ными границами нереста летней кеты (ср.:
Золотухин (2019. Рис. 1) и Симонов, Егидарев
(2015. Рис. 2.2)). Генетические данные указывают
на значительные отличия летней кеты Амура от

осенней формы по изученным ДНК-маркерам
(рис. 3), что подтверждает более раннее заключе-
ние (Животовский и др., 2017).

Что касается осенней кеты Амура, то, согласно
экологическому районированию региона (Симо-
нов, Егидарев, 2015), естественно выделить Аму-
ро-Амгуньский экорегион в качестве одного из
кандидатов на отдельную ЭГЕ осенней кеты. Од-
нако генетические данные не позволяют разде-
лить исследованные выборки осенней кеты Аму-
ра на чётко различимые пространственно или
темпорально разделённые группировки (рис. 3).
Поэтому в качестве второй ЭГЕ амурской кеты
мы рассматриваем осеннюю кету, нерестящуюся в
пределах всего нижнего Амура − Амуро-Амгунь-
ского и Амуро-Уссурийского экорегионов. (Мы не
имеем детальной информации о воспроизводстве
кеты среднего и верхнего Амура, потому её не
анализируем.)

Ш а н т а р с к и й  з о о г е о г р а ф и ч е с к и й
р а й о н мы разбиваем на удско-тугурскую (13') и
ульбанскую (13'') экогеографические единицы
(рис. 1), так как, согласно Кульбачному (2010),
нерестовые подходы кеты к рекам этих подрайо-
нов противоположны по направлению (соответ-
ственно с северо-востока и юго-востока), а зна-
чит, могут принадлежать разным группировкам
вида. Данные рис. 4 и табл. 2 демонстрируют гене-
тические отличия тугурской кеты от других груп-
пировок вида. Ульбанская кета также предвари-
тельно верифицируется генетически как отдель-
ная ЭГЕ (табл. 2), однако требуются дальнейшие

Рис. 2. Генетическая дифференциация исследован-
ных выборок кеты Oncorhynchus keta из бассейна
р. Амур (s) и охотоморского побережья (d) в про-
странстве главных компонент (здесь и на рис. 3, 4 –
ГК); в генетический кластер охотоморского побережья
вошли выборки из Шантарского, Северосахалинского
и Североохотского зоогеографических районов.
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Рис. 3. Генетическая дифференциация кеты Oncorhyn-
chus keta бассейна р. Амур летней (s) и осенней форм
из Амуро-Амгуньского ( ) и Амуро-Уссурийского
подрайонов (d), к последнему району относятся также
выборки из бассейна р. Уссури ((n) – Амурская прото-
ка, (m) – р. Хор) и из Пемзенской протоки (+).
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уточнения, так как она представлена единствен-
ной выборкой из р. Иткан.

С е в е р о с а х а л и н с к и й  з о о г е о г р а -
ф и ч е с к и й  р а й о н включает две ЭГЕ саха-
линской кеты, представленные в нашем материа-
ле реками Лангры и Тымь; добавим также, что
этот район включает ещё две ранее выделенные
ЭГЕ – летнюю и осеннюю расы кеты бассейна р.
Поронай (Животовский, 2019).

Все выделенные ЭГЕ Амурской зоогеографи-
ческой провинции значимо отличаются друг от
друга по исследованным ДНК-маркерам (табл. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ
В Амурской зоогеографической провинции

мы выделяем четыре континентальные ЭГЕ кеты:
амуро-амгуньскую летнюю, нижнеамурскую осен-
нюю, удско-тугурскую и, предварительно, ульбан-
скую. Их нерестовые ареалы отличаются друг от
друга по биогеографическим параметрам, эколо-
гии, климатическим особенностям. Генетически
они отличаются друг от друга и от других группи-
ровок кеты Дальнего Востока, в том числе Север-
ного Сахалина (рис. 2–4, табл. 2). Следует особо
отметить большие генетические отличия кеты
бассейна р. Амура от кеты р. Лангры, несмотря на
географическую близость устьев этих рек (обе
они впадают в Амурский лиман), что могло бы ги-
потетически вызвать обмен генными потоками
между ними. Вероятно, этот вывод можно рас-

пространить на все реки северо-запада Сахалина,
но для окончательных суждений требуется гене-
тический анализ выборок кеты из этих рек.

По имеющимся зоогеографическим, экологи-
ческим и генетическим данным, летняя кета бас-
сейна р. Амур однозначно выделяется в качестве
единицы запаса амурской кеты. Другой единицей
запаса является осенняя кета нижнего Амура
(Амуро-Амгуньского и Амуро-Уссурийского эко-
регионов). Согласно нашему подходу, у нижнеа-
мурской осенней кеты можно было бы выделить
не одну, а две ЭГЕ − амуро-амгуньскую (рис. 1: 14')
и амуро-уссурийскую (14''), что соответствовало
бы выводу Золотухина (2019). Тем более такое вы-
деление напрашивается, потому что нерестовый
ареал осенней кеты бассейна р. Амур подразделя-
ется по типу нерестилищ: в нижнем течении Аму-
ра бóльшая часть нерестилищ снабжается водой
из парафлювиальных источников, в то время как
выше по течению её нерестилища расположены
на выходах ключей (Золотухин, 2019). Более того,
выборки осенней кеты Амуро-Амгуньского эко-
региона лежат на краю генетического кластера
осенней амурской кеты (рис. 3), что могло бы
быть дополнительным основанием в пользу пред-
варительного разделения нижнеамурской осен-
ней кеты на две указанные ЭГЕ. Однако генети-
чески эти две группы кеты не образуют разных от-
делённых друг от друга генетических кластеров,
поэтому мы объединяем их в единую ЭГЕ. Дей-
ствительно, генетическая дифференциация между
ними невелика и статистически незначима (θS =
= 0.74, θP = 0.16, р = 0.13). С другой стороны, стати-
стическая незначимость различий могла быть обу-
словлена небольшим объёмом материала из Аму-
ро-Амгуньского экорегиона (всего три выборки).
Поэтому для тестирования гипотезы о подразде-
лении осенней кеты нижнего Амура на две ЭГЕ
желательно иметь данные по большему числу вы-
борок из Амуро-Амгуньского экорегиона с по-
вторностями по годам. Кроме того, Золотухин
(2019) выявил озёрную форму кеты, нерестящую-
ся в оз. Чля (близ оз. Орель); такую редкую попу-
ляцию также необходимо тестировать генетиче-
ски. Добавим также, что необходимо в дальней-
шем лучше охватить выборками бассейн р.
Уссури, имеющиеся три выборки из которого ма-
ло репрезентативны для столь значительного
притока Амура (Рослый, 2002; Литвинцева и др.,
2009).

Для кеты южной части охотоморского побере-
жья материка мы ограничиваемся Шантарским
экогеографическим районом (по другим водоё-
мам генетических данных нет), где выделяем две
экогеографические единицы – удско-тугурскую
и ульбанскую. По динамике численности и их-
тиологическим критериям Кульбачный (2010)
выделяет два стада кеты в этой части нерестового

Рис. 4. Генетическая дифференциация кеты Onco-
rhynchus keta охотоморского побережья: (s) – ручье-
вая и (d) – ключевая формы из р. Тугур; (n) – Севе-
роохотский зоогеографический район; ( ) – р. Тымь;
(×) – ранняя и (+) – поздняя формы из р. Лангры.
Группировки, представленные одной выборкой, не
показаны.
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ареала кеты − аяно-тугурское (от р. Алдома до
рек Уда и Тугур) и ульбано-искинское (впадаю-
щие в Ульбанский залив реки и далее на юго-во-
сток до рек Сахалинского залива); т.е. нересто-
вый ареал этих двух стад простирается за пределы
Шантарского зоогеографического района. На-
сколько эти стада соответствуют выделенным
экогеографическим единицам и какое между ни-
ми соответствие, сказать с определённостью
трудно из-за отсутствия необходимых генетиче-
ских данных. Выборка кеты, выловленная у Пет-
ровской косы (рис. 1), генетически сильно отли-
чается от кеты р. Иткан, так что наследственное
единство ульбано-искинского стада остаётся под
вопросом. Не исключено, что оно подразделяется
на части, одна из которых – это ульбанская ЭГЕ. С
другой стороны, Ульбанский зоогеографический
подрайон (рис. 1) представлен в нашем материале
только одной выборкой – из р. Иткан. Поэтому
требуется дальнейшее генетическое изучение ке-
ты этого подрайона для её окончательной вери-
фикации как отдельной ЭГЕ.

Следует отметить тенденцию к генетической
дифференциации ручьевой и ключевой форм ке-
ты бассейна р. Тугур, соответствующих летней и
осенней кете Амура (Кульбачный, Иванков,
2011). Однако генетические различия между ними
неизмеримо меньше (θS = 0.74, θP = 0.21, р = 0.06),
чем между сезонными расами амурской кеты

(табл. 2). Возможно, это вызвано большей интен-
сивностью генных потоков между ними из-за
пространственной близости их нерестилищ. По-
этому следует детальнее исследовать кету других
водоёмов Шантарского зоогеографического рай-
она, в том числе из рек Уда и Алдома.

Как соотносятся между собой экогеографиче-
ская единица и единица запаса? Под единицей за-
паса может пониматься популяция, стадо, локаль-
ное стадо или другие подразделения вида (Карпен-
ко, 2013). Иванков и Иванкова (2020) определяют
единицу запаса как локальную популяцию, являю-
щуюся одновременно и единицей промысла. Жи-
вотовский (2016б, 2017) определил единицу запаса
как одну или несколько природных и/или искус-
ственно разводимых популяций, обитающих в
сходных средовых условиях, обладающих сход-
ными биологическими признаками, генетически
близких друг к другу по сравнению с их отличия-
ми от других популяций этого вида, а также объ-
единённых единым планом управления (воспро-
изводства, промысла, охраны). Последнее требо-
вание (единый план управления) означает, что
единица запаса – это не только популяционная
группировка, но и хозяйственно важное подраз-
деление вида. Все остальные требования относят-
ся, по сути, к экогеографической единице.

Экогеографическая единица, объединяющая
популяции на основе общих эколого-географиче-

Таблица 2. Генетическая подразделённость экогеографических единиц (ЭГЕ) кеты Oncorhynchus keta Амурской
зоогеографической провинции (для сравнения добавлены североохотские выборки кеты)

Примечание. Над диагональю – точечные оценки θS, под диагональю – θP (нижние границы 99%-ных доверительных интер-
валов всех оценок положительны, т.е. p < 0.005); по диагонали: над чертой – значения θ между популяциями внутри ЭГЕ, под
чертой – уровень значимости отличия θ от нуля. *Одна выборка (р. Хилка) сильно отклоняется по ДНК-маркерам от осталь-
ных девяти выборок летней кеты Амура; без неё внутрирасовая межпопуляционная гетерогенность уменьшается до 0.25%
(p = 0.024); из-за неё летняя кета в прежнем материале (три выборки: Животовский и др., 2017) выглядела более гетерогенной
и гораздо более отличной от осенней кеты Амура, чем в нашем более обширном материале (но из-за этого же доверительный
интервал оценок был прежде очень широкий); “–” – представлена единственной выборкой.

ЭГЕ
ЭГЕ

1 2 3 4 5 6 7

1. Амур осенняя 1.75 6.33 4.70 5.52 6.04 6.33

2. Амур летняя 1.17 4.05 4.02 3.85 4.91 4.58

3. Удско-тугурская 5.73 3.52 2.05 2.78 3.32 1.63

4. Ульбанская 4.11 3.64 1.47 − 3.64 3.78 1.37

5. Северо-Западный Сахалин 4.92 3.37 2.13 3.20 1.44 2.57

6. Северо-Восточный Сахалин 5.47 4.51 2.75 3.52 0.96 2.42

7. Североохотская 5.82 4.23 1.15 1.13 2.22 2.11

0.64
0.005p <

0.45*
0.01p =

0.65
0.01p =

0.72
0.03p =

0.37
0.06p =

0.28
0.08p =
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ских и генетических характеристик и возможных
миграционных обменов между ними, может стать
удобным объектом для выделения нерестовых
единиц запаса вида. Так определённая единица
запаса как хозяйственный объект может подраз-
деляться на отдельные локальные популяции –
элементарные единицы запаса (Иванков, Иван-
кова, 2020) или же, напротив, объединяться друг с
другом в большие стада (Карпенко, 2013), если то-
го требует хозяйственная стратегия. Однако
именно ЭГЕ является базовой единицей запаса
вида: с одной стороны, ЭГЕ биогеографически и
генетически обосновывает, почему данные попу-
ляции группируют в одну нерестовую единицу за-
паса; с другой стороны, она очерчивает границы
единицы запаса, что удобно для практических це-
лей разработки стратегии управления видом. Со-
ответственно, разные единицы запаса могут
управляться и регулироваться независимо от дру-
гих единиц запаса данного вида.

Для выделения единиц запаса анадромных ви-
дов рыб важно учитывать их пространственные и
временные границы (Животовский, 2019; Иван-
ков, Иванкова, 2020). С учётом популяционно-
биологических, биогеографических и генетиче-
ских критериев в качестве базовой нерестовой
единицы запаса кеты можно брать её экогеогра-
фическую единицу. Поэтому, как и ЭГЕ, каждая
единица запаса кеты состоит из одной или не-
скольких соседних природных и/или искусствен-
но разводимых локальных популяций (отдельных
рек и притоков крупных рек), объединённых об-
щими условиями и временем воспроизводства,
сходными биологическими признаками, генети-
чески отличными от других единиц запаса этого
вида.

Соответственно сказанному, на исследован-
ной части континентального побережья Амур-
ской зоогеографической провинции мы выделя-
ем четыре базовых единицы запаса кеты: летнюю
кету Амура, осеннюю кету нижнего Амура, удско-
тугурскую и, предварительно, ульбанскую (кету
среднего и верхнего Амура генетически не изуча-
ли, поэтому её статус в этой статье не рассматрива-
ли). В сахалинской части Амурской провинции
также выделяются четыре единицы запаса: северо-
восточной и северозападной частей Сахалина, а
также летняя и осенняя кета бассейна р. Поронай.
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Проведён сравнительный анализ динамики биологических показателей, подходов и вылова горбу-
ши Oncorhynchus gorbuscha, кеты O. keta и кижуча O. kisutch в Магаданском регионе в течение
1985−2000 и 2001−2019 гг. Показано, что к концу второго периода у трёх рассматриваемых видов
произошло синхронное снижение длины, массы тела и плодовитости; у кеты и кижуча отмечена
смена доминирующих возрастных групп: возраст обоих видов увеличился. Выявлены особенности
динамики подходов горбуши для двух основных районов промысла: зал. Шелихова и Тауйской гу-
бы. В конце XX в. они колебались в противофазе по линиям чётных и нечётных лет, в начале XXI в.
отмечено доминирование подходов нечётного ряда лет; с 2015 г. урожайными стали подходы по обе-
им генерациям чётных и нечётных лет. Подходы кеты и кижуча находятся на подъёме. Отмечена
утрата промыслового значения Тауйской губы как основного района добычи горбуши и кеты.

Ключевые слова: горбуша Oncorhynchus gorbuscha, кета O. keta, кижуч O. kisutch, длина и масса тела,
возрастная структура, плодовитость, подходы, вылов, Магаданский регион.
DOI: 10.31857/S0042875221040056

Горбуша Oncorhynchus gorbuscha и кета O. keta
составляют > 90% общих уловов тихоокеанских
лососей в Магаданской области. В годы урожай-
ных подходов горбуши её доля в уловах может до-
стигать 85%, в годы низкой численности − ~30%;
в такие годы в уловах, как правило, преобладает в
подходах кета − >60%. Кижуч O. kisutch – третий
по значимости промысловый вид, доля которого
в уловах варьирует от 2 до 7%. Нерку O. nerka до-
бывают в небольших объёмах как прилов при до-
быче горбуши и ранней формы кеты и как объект
любительского рыболовства.

Основные биологические показатели локаль-
ных стад лососей (длина и масса тела, возрастной
состав, плодовитость и т.д.) не остаются постоян-
ными, они меняются по годам. Считается, что
межгодовые изменения этих показателей связаны
с колебаниями численности самих популяций и с
кумулятивным эффектом воздействия факторов
внешней среды (Бирман, 1985; Гриценко, 2002;
Кловач, 2003; Савваитова и др., 2003; Crozier et al.,
2008; Шунтов, Темных, 2008; Waples et al., 2008;

Зорбиди, 2010; Волобуев, Марченко, 2011; Myers
et al., 2016; Павлов и др., 2016). Оперативная ин-
формация о показателях структуры популяций
разных видов лососей в крупных регионах и от-
дельных реках в конкретный год, соотнесённая с
долговременными рядами, позволяет достаточно
объективно оценивать состояние локальных стад,
заблаговременно выявлять негативные тенден-
ции и принимать адекватные управленческие ре-
шения. Причины краткосрочных и долгосрочных
колебаний этих параметров до конца не изучены;
считается, что первостепенное значение имеют
такие факторы, как колебания численности са-
мих популяций, климатические изменения в
пресноводных и морских частях ареала видов и
популяций (Бирман, 1985; Гриценко, 2002; Кло-
вач, 2003; Савваитова и др., 2003; Шунтов, Тем-
ных, 2008; Заволокин, 2014).

В морских водах Северной Пацифики в по-
следние 80−90 лет выявлены несколько климати-
ческих сдвигов, которые отражают масштабные
изменения атмосферных и океанологических

УДК 597.552.511.(265.53)
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процессов и вызванные ими перестройки в эко-
системах поверхностных и шельфовых вод (Man-
tua, Hare, 2002; Overland et al., 2008; Заволокин,
2014). В течение 1970-х гг. наблюдалась преимуще-
ственно пониженная температура поверхности
Тихого океана, это был период “холодной эпохи”.
С конца 1990-х гг. и по настоящее время, наобо-
рот, температура воды по всей северной части Ти-
хого океана повышается, что привело, в частности,
к росту численности некоторых стад тихоокеан-
ских лососей (Azumaya et al., 2007; Abdul-Aziz et al.,
2011; Kaeriyama et al., 2014; Myers et al., 2016). Кроме
того, повсеместно наблюдается смещение в север-
ном направлении нагульной части ареала почти
всех видов лососей, особенно в западной части Ти-
хого океана (Welch et al., 2000; Myers et al., 2007,
2016; Irvine et al., 2009; Abdul-Aziz et al., 2011).

Изменения численности и структуры локаль-
ных стад тихоокеанских лососей имеют разнона-
правленный характер в разных регионах и причи-
ны этих процессов не всегда ясны (Myers et al.,
2007; Beamish et al., 2009; Urawa et al., 2016). В на-
стоящее время представляется важным накопле-
ние знаний о структуре популяций и состоянии
запасов лососей из разных участков их ареала.
Наличие точных данных по отдельным речным
системам и регионам позволит лучше понимать
влияние крупномасштабных климатических из-
менений и параметров внешней среды в пресных
водах и в океанической среде на локальные стада
лососей в целом, оценивать перспективы их со-
стояния и разрабатывать более точные прогнозы
промысла. В то же время степень изученности ло-
сосей в разных регионах не одинакова, поэтому
приводимые данные по тихоокеанским лососям
материкового побережья Охотского моря пред-
ставляют собой важное звено в оценке происхо-
дящих изменений в азиатской части Северной
Пацифики.

В связи с этим цель исследования – анализ
тенденций в изменениях важнейших биологиче-
ских показателей и промысла трёх видов тихооке-
анских лососей Магаданского региона на протя-
жении двух периодов – 1985−2000 и 2001−2019 гг.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собран в 1985−2019 гг. в нерестовых

лососёвых водоёмах Магаданской области в ходе
выполняемых МагаданНИРО ежегодных мони-
торинговых исследований по изучению биологи-
ческой структуры популяций тихоокеанских ло-
сосей. Исторически в регионе структура промыс-
ла лососей включает два района − зал. Шелихова
и Тауйскую губу; граница между районами прохо-
дит по меридиану 153°30′ (рис. 1). В течение анад-
ромной миграции горбуши, кеты и кижуча лосо-
сей с начала и до её окончания регулярно (раз в
пятидневку) брали выборки не менее 100 экз.

каждого вида. Рыб отлавливали закидным нево-
дом, плавными и ставными сетями с разным раз-
мером ячеи (50 × 50 и 65 × 65 мм). Часть материа-
ла получена в период проведения мониторинго-
вых работ на промышленных неводах. Всего в
2001−2019 гг. собрано и обработано 65777 экз.
горбуши, 79517 экз. кеты и 19076 экз. кижуча. За
период 1985−2000 гг. использованы фондовые
материалы МагаданНИРО по биологии, подхо-
дам и вылову горбуши, кеты и кижуча – соответ-
ственно 33427, 45170 и 2678 экз.

Для всех рыб выполнен полный биологиче-
ский анализ: измеряли длину по Смитту (FL) и
массу, собирали пробы чешуи для определения
возраста, пробы икры для определения абсолют-
ной плодовитости. При сборе и обработке мате-
риала использовали общепринятые методы ис-
следований (Правдин, 1966; Глубоковский и др.,
2017) и некоторые специальные: численность
производителей лососей, пропущенных на нере-
стилища, определяли методом аэровизуального
учёта с применением малой авиации: вертолетов
Ми-8, самолетов Ан-2, Альбатрос Л-42 (Остро-
умов, 1964; Кондюрин, 1965; Евзеров, 1970, 1975;
Волобуев и др., 2012). Сведения о вылове лососей
получены в Охотском территориальном управле-
нии Росрыболовства и в Управлении “Охотскры-
бвод”. Численность подходов лососей определя-
ли в результате суммирования данных о вылове и
пропуске рыб на нерестилища.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Горбуша. При сравнении основных биологи-

ческих показателей горбуши двух периодов мож-
но отметить, что в начале XXI в. её средняя длина
и масса были больше, чем в конце ХХ в.: 47.7 про-
тив 46.3 см, 1.30 против 1.27 кг (табл. 1). Однако к
2019 г. наметилось снижение этих показателей;
наиболее резко выражено снижение массы (рис.
2а, 2б). Абсолютная плодовитость горбуши была
выше в ХХ в. − в среднем 1530 против 1449 шт. в
XXI в. (табл. 1, рис. 2в).

Возможно, такая динамика биологических по-
казателей сопряжена с изменениями величины
подходов горбуши к побережью Магаданской об-
ласти. Установлено, что в годы мощных подходов
размерно-весовые показатели лососей снижают-
ся (Volobuev, 2000; Волобуев, Волобуев, 2000). Мак-
симальные после депрессии 1960−1970-х гг. подхо-
ды горбуши приходятся на начало 1990-х гг. –
>40 млн экз. в 1993 г. (рис. 3а). Затем они вновь
снизились. В 2000−2014 гг. наблюдалось резкое
снижение подходов горбуши по линии чётных
лет, а с 2015 г. наметился чёткий тренд на рост её
запасов по обоим рядам поколений. Среднемно-
голетние величины подходов горбуши в конце ХХ
и в начале XXI вв. близки – соответственно 12.3 и
11.6 млн экз. (табл. 1), но максимальный подход в
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текущем столетии составляет лишь 69.7% зареги-
стрированного в конце ХХ в. (табл. 2).

Уловы горбуши в конце ХХ в. были выше, но
не стабильны (рис. 3б). В 1985−2011 гг. основным
промысловым районом на побережье Магадан-
ской области была Тауйская губа. Затем уловы

горбуши здесь резко упали, но стали выше в
зал. Шелихова. Однако они не достигли уровня
добычи, наблюдавшегося в Тауйской губе в нача-
ле 1990-х гг. (например, ~10.5 млн экз. в 1992 г.).

При рассмотрении объёма вылова горбуши по
линии чётных лет можно видеть, что после 2000 г.

Рис. 1. Карта-схема побережья Магаданской области с указанием границы ( ) между районами промысла тихоокеан-
ских лососей: зал. Шелихова и Тауйская губа.

Магаданская область

Тауйская губа

Залив Шелихова

ОХОТСКОЕ МОРЕ

г. Магадан

Таблица 1. Среднемноголетние значения биологических показателей и подходов тихоокеанских лососей (Onco-
rhynchus) Магаданской области в конце ХХ и в начале XXI вв.

Показатель
Горбуша Кета Кижуч

1985−2000 2001−2019 1985−2000 2001−2019 1985−2000 2001−2019

Длина (FL), см

Масса, кг

Абсолютная плодовитость, шт.

Подход, тыс. экз. 12327 11568 1658 1699 78 123
Средний возраст, годы 3.50 3.71
Доминирующая группа:

– возраст, лет 3+ 4+ 1.1 2.1
– доля, % 47.9 52.7 54.8 73.6

46.3 0.1
32.0 65.0

±
−

47.7 0.2
38.0 63.8

±
−

62.8 0.1
41.0 80.0

±
−

64.4 0.1
35.0 83.0

±
−

66.1 0.1
28.5 78.0

±
−

64.0 0.1
0.27 82.0

±
−

1.27 0.01
0.40 3.10

±
−

1.30 0.02
0.45 2.52

±
−

3.54 0.03
1.32 7.27

±
−

3.36 0.02
1.03 7.90

±
−

4.26 0.03
0.31 8.12

±
−

3.45 0.01
0.29 8.55

±
−

1530 17
581 2656

±
−

1449 15
132 3372

±
−

2492 11
585 9025

±
−

2535 14
300 10332

±
−

4847 45
520 19850

±
−

4307 54
435 11571

±
−
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Рис. 2. Динамика биологических показателей североохотоморской горбуши Oncorhynchus gorbuscha в конце ХХ–начале
XXI вв.: а − длина (FL), б – масса, в – плодовитость; здесь и на рис. 3–7: ( ) – средние значения, (—) – линии тренда,

( ) − граница веков.

1000

1100

1200

1300

1400

1500

1600

1700

1800

1985 1987 1989 1991 1993 1995 1997 1999 2001 2003 2005 2007 2009 2011 2013 2015 2017 2019

1.0

1.2

1.4

1.6
43

44

45

46

47

48

49

50

51

Год

П
ло

до
ви

то
ст

ь,
 ш

т.
М

ас
са

, к
г

FL
, c

м

(а)

(б)

(в)



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 4  2021

СРАВНИТЕЛЬНАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА БИОЛОГИЧЕСКОЙ СТРУКТУРЫ 445

наступила депрессия запасов в обоих районах
промысла, которая длилась до 2015 г. (рис. 3б). До
2000 г. уловы горбуши в Тауйской губе и зал. Ше-
лихова в соответствии с подходами колебались в
противофазе: в чётные годы были выше в Тауй-

ской губе, в нечётные – в зал. Шелихова; они
имели сопоставимые величины. После 2000 г. в
Тауйской губе произошла смена доминант с чёт-
ной на нечётную линию лет; в обоих районах бо-
лее высокими стали уловы уже в нечётные годы.

Рис. 3. Динамика подходов (а) и вылова (б) североохотоморской горбуши Oncorhynchus gorbuscha в конце ХХ–начале
XXI вв., здесь и на рис. 5: ( ), (—) – Магаданский регион в целом; (j), (− −) – зал. Шелехова; (h), (- -) – Тайская губа.
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Таблица 2. Максимальные подходы тихоокеанских лососей (Oncorhynchus), зарегистрированные в Магаданской
области в конце ХХ и в начале XXI вв.

Вид
Максимум ХХ в. Максимум XXI в. Доля,

% максимума ХХ в.Год Подход, тыс. экз. Год Подход, тыс. экз.

Горбуша 1993 40382 2009 28315 69.7
Кета 1966 3463 2007 2473 71.4
Кижуч 1992 181 2014 223 123.2
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До 2011 г. уловы были выше в Тауйской губе, но
затем они стали нарастать в зал. Шелихова, а в Та-
уйской губе снизились, и она утратила своё веду-
щее промысловое значение.

Кета. В конце ХХ в. наблюдалось снижение
размерно-весовых показателей кеты − с 65 см и
4.0 кг в середине 1980-х гг. до 61−62 см и 3.2 кг к
2000 г. (рис. 4а, 4б). Затем в первом 10-летии XXI в.
произошло увеличение длины при довольно рез-
ком снижении массы тела кеты. К 2019 г. продол-
жилось устойчивое снижение длины до 63 см. В
целом в рассматриваемый период более суще-
ственно изменялась масса. При сравнении сред-
немноголених показателей (табл. 1) можно заме-
тить, что в конце ХХ в. при меньшей длине кеты
её масса была больше, чем в начале XXI в. (62.8 см
и 3.54 кг против 64.4 см и 3.36 кг), т.е. она стала
более прогонистой в начале XXI в. Плодовитость
кеты снизилась в середине 1990-х гг. с 2600 до
2200 шт., в начале 2000-х гг. опять увеличилась до
2900 шт., а затем до 2019 г. устойчиво снижалась до
2400 шт. (рис. 4в). Снижение плодовитости зако-
номерно связано с уменьшением массы кеты: вы-
сокая корреляция между этими показателями по-
казана на примере кижуча (Марченко и др., 2013).

В начале XXI в. средний возраст кеты в возвра-
тах увеличился на 0.21 года вследствие доминиро-
вания возрастной группы 4+, а не 3+, как это бы-
ло в конце ХХ в. (табл. 1). По сравнению с
1970−1980 гг., когда средний возраст составлял
3.26−3.45 года (Волобуев, Марченко, 2011), в на-
чале XXI в. этот показатель стал выше на
0.26−0.45 года. Это свидетельствует о происходя-
щих нежелательных трансформациях биологиче-
ской структуры популяций североохотоморской
кеты: она стала более тугорослой и менее плодо-
витой, в подходах стали доминировать рыбы
старшего возраста (4+ – до 52.7%) (Горохов и др.,
2020). Очевидно, всё это негативно сказывается
на скорости созревания и темпе формирования
биомассы вида. Значительная часть кеты стала
дольше задерживаться в океане для нагула, о чём
свидетельствует увеличение среднего возраста до
3.71 года (табл. 1). При этом показатели длины и
массы тела кеты стали ниже по сравнению с пери-
одом, когда средний возраст составлял 3.50 года,
а в подходах доминировали рыбы более молодой
генерации – 3+ (табл. 1).

Средние величины подходов в сравниваемые
периоды были сходными (табл. 1), хотя в целом до
1996 г. подходы кеты были выше, чем в XXI в. Мак-
симальный подход в текущем столетии составляет
71.4% зарегистрированного в конце ХХ в. (табл. 2).
Снижение подходов кеты на рубеже веков, как
мы полагаем, было обусловлено сложной соци-
альной обстановкой в стране в конце 1990-х гг.
Как раз в эти годы резко возрос пресс браконьер-
ского лова лососей: изъятие кеты достигало

80−90% подходов в отдельных реках. С 2013 г. на-
блюдается устойчивый рост подходов (рис. 5а) и
уловов (рис. 5б). При этом отмечен рост уловов в
зал. Шелихова и их снижение в Тауйской губе.

Кижуч. С конца 1980-х гг. наблюдается сниже-
ние размерно-весовых показателей североохото-
морского кижуча (рис. 6а, 6б). Наиболее резкое
снижение длины тела (с 68 до 63 см) произошло к
2007−2009 гг.; затем после небольшого подъёма
она снизилась ещё более – до 61 см. В динамике
массы происходило то же самое: с 4.2 кг в конце
1980-х гг. к 2008 г. она снизилась до 3.2 кг, а после
небольшого увеличения опять понизилась почти
до 3 кг. Надо заметить, что к 2019 г. произошло
довольно резкое снижение этих показателей, осо-
бенно массы. Абсолютная плодовитость снижа-
лась к концу ХХ в., затем возросла в начале перво-
го пятилетия XXI в. и опять снизилась (рис. 6в).

Среднемноголетние значения длины, массы и
плодовитости кижуча в начале XXI в. относитель-
но таковых в конце ХХ в. снизились соответ-
ственно на 2.1 см, 0.8 кг и 540 икринок (табл. 1).
Кроме того, в 1995 г. произошла смена доминиру-
ющих возрастных групп: вместо более молодой
1.1 преобладающей стала возрастная группа 2.1.
То есть у кижуча, как и у кеты, произошли нега-
тивные изменения в биологической структуре
подходов: отмечено снижение размерно-весовых
показателей и плодовитости.

Подходы кижуча после пиковой величины в
1992 г. (180 тыс. экз.) снизились к концу ХХ в.,
оставались низкими до 2005 г. и затем значитель-
но увеличились после 2010 г. до 180−220 тыс. экз.
(рис. 7а). Максимальный подход кижуча в теку-
щем столетии, в отличие от горбуши и кеты, пре-
вышает таковой в конце ХХ в. на 23.2% (табл. 2).
Последние три года его подходы находятся на
уровне 160−180 тыс. экз., что обеспечивает опти-
мум пропуска производителей на нерестилища и
вылов до 200−240 т. Возможно, что измельчание
кижуча и рост подходов связаны между собой.

Основные запасы кижуча сосредоточены в Та-
уйской губе; в зал. Шелихова (преимущественно
в р. Яма) добывается всего 10−15% общего вылова
кижуча в Магаданском регионе, поэтому мы по-
считали возможным рассмотреть динамику его
вылова в целом по региону. Динамика этого по-
казателя в основном повторяет таковую его под-
ходов: относительно небольшие уловы кижуча до
2005 г. и их устойчивый рост в последующий пе-
риод (рис. 7б).

В настоящее время состояние запасов кижуча
в регионе не вызывает опасений. Они находятся
на подъёме, вероятной причиной роста числен-
ности подходов может быть искусственное вос-
производство. В начале 2000-х гг. Магаданская
область была лидером по объёмам выпуска завод-
ской молоди кижуча на Дальнем Востоке, кото-
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рые достигали 4−5 млн экз/год. В настоящее время
производители кижуча стабильно отмечаются при
выполнении авиаучётных работ по оценке числен-

ности производителей на нерестилищах в реках
зал. Шелихова, хотя и в небольших объёмах – до
3−5 тыс. экз. До 2000 г. производителей кижуча в

Рис. 4. Динамика биологических показателей североохотоморской кеты Oncorhynchus keta в конце ХХ–начале XXI вв.:
а − длина (FL), б – масса, в – плодовитость.
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реках Гижигинской губы в таких объёмах не на-
блюдалось.

ОБСУЖДЕНИЕ

Синхронное снижение размерно-весовых по-
казателей и плодовитости у всех трёх видов тихо-
океанских лососей Магаданского региона и ста-
рение популяций кеты и кижуча на протяжении
последних лет может косвенно свидетельствовать
об ограниченности экологической ёмкости суб-
арктической эпипелагиали экосистемы северо-
западной части Тихого океана и напряжённости
биоценотических отношений и трофических
условий в местах основного нагула азиатских ло-
сосей (российских и японских). Вполне вероят-

но, что обострение пищевой конкуренции как
между разными видами массовых стайных мор-
ских видов рыб, так и между видами тихоокеан-
ских лососей может оказывать негативное влия-
ние на темп роста и скорость формирования об-
щей биомассы продукции тихоокеанских лососей
Магаданской области.

Об этом же свидетельствуют данные других ис-
следователей, связывающих снижение размерно-
весовых показателей тихоокеанских лососей с
ухудшением трофических условий нагула вслед-
ствие роста их общей численности, и кеты в част-
ности, в том числе за счёт искусственного вос-
производства (Helle, Hoffman, 1995, 1998; Ricker,
1995; Bigler et al., 1996; Heаrd, 1998; Гриценко
и др., 2001; Кловач, 2003). По данным Хëрда

Рис. 5. Динамика подходов (а) и вылова (б) североохотоморской кеты Oncorhynchus keta в конце ХХ–начале XXI вв.

0

100

200

300

400

500

600

700

1985 1987 1989 1991 1993 1995 1997 1999 2001 2003 2005 2007 2009 2011 2013 2015 2017 2019

0

500

1000

1500

2000

2500

3000

Год

В
ы

ло
в,

 т
ы

с.
 э

кз
.

П
од

хо
д,

 т
ы

с.
 э

кз
.

(а)

(б)



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 4  2021

СРАВНИТЕЛЬНАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА БИОЛОГИЧЕСКОЙ СТРУКТУРЫ 449

Рис. 6. Динамика биологических показателей североохотоморского кижуча Oncorhynchus kisutch в конце ХХ–начале
XXI вв.: а − длина (FL), б – масса, в – плодовитость.
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(Heаrd, 1998), общая численность одновременно
нагуливающейся неполовозрелой части азиатских
и североамериканских стад лососей оценивается в
25 млрд экз., из которых до 25% (5.5−6.0 млрд экз.)
составляют искусственно воспроизведённые осо-
би. Подобных концентраций лососей природного
и заводского происхождения ранее никогда не
было в местах их океанического нагула. Возмож-
но, что высокая плотность лососей в местах их сов-
местного нагула обостряет внутри- и межвидовые
конкурентные отношения, включает плотностно-
зависимые механизмы регуляции, обусловливаю-
щие замедление роста, снижение размерно-весо-
вых показателей и увеличение возраста созрева-
ния. При увеличении численности японской кеты,
произошедшем в результате высокого объёма её

искусственного воспроизводства, уменьшился
размер особей в возвратах, чему, по мнению Кэ-
риямы (Kaeriyama, 1989), способствовала плот-
ностно-зависимая связь с ростом, которая может
существовать в стадах, между стадами и между ви-
дами в океане (Крогиус, 1965; Rogers, 1980; Peter-
man, 1984, 1991; Ogura et al., 1991).

Такой же точки зрения о влиянии плотностно-
зависимых факторов на снижение качественных
показателей лососей Канады и США придержи-
ваются и североамериканские исследователи
(Batten et al., 2017; Debertin et al., 2017; Jeffrey et al.,
2017; Ruggerone, Irvine, 2018). Ряд авторов счита-
ют, что влияние океанического плотностно-зави-
симого фактора, подавляющего рост лососей рос-
сийского и японского происхождения в океани-

Рис. 7. Динамика подходов (а) и вылова (б) североохотоморского кижуча Oncorhynchus kisutch в конце ХХ–начале XXI вв.
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ческий период, является одной из основных
причин, определяющих снижение их размерно-
весовых показателей (Ishida еt al., 1993; Nagasava,
2000; Kaeriyama et al., 2009). По мнению этих ав-
торов, рост численности японской кеты снизил
темп роста российской кеты в Северной Пацифи-
ке. В настоящее время этот порядок не изменил-
ся, только в Северо-Западной Пацифике значи-
тельно увеличилась доля российских лососей
природного происхождения.

Такого же мнения придерживаются и камчат-
ские учёные. Карпенко с соавторами (2013) под-
черкивают, что кета наиболее резко реагировала
на возросшую численность лососей, нагуливаю-
щихся в морских водах: масса её особей повсе-
местно снизилась. Особенно чётко это явление
прослеживается в Северной Америке и Японии,
где средняя масса рыб снизилась на 1.0−1.1 кг
(Карпенко и др., 2013). Кроме того, в подходах
горбуши в Карагинский район (северо-восток
Камчатки) в 2009 г. отмечена аномально низкая
средняя масса рыб (Коваль, 2009) при высокоуро-
жайном подходе (~220 млн экз.). При этом автор
отмечает снижение обеспеченности пищей гор-
буши в юго-западной части Берингова моря в
2009 г., что подтверждается двукратным умень-
шением индекса наполнения желудков и расши-
рением пищевого спектра. Ранее Андриевская
(1966) установила, что в годы высокой численно-
сти пищевой спектр горбуши и кеты расширяет-
ся, а их средняя масса уменьшается. Это может
быть связано с высокой плотностью рыб в местах
нагульных скоплений и переходом на питание
второстепенными малокалорийными пищевыми
объектами.

Согласно представлениям других авторов, в
эпипелагиали (0−200 м) Северной Пацифики
среднегодовое потребление пищи нектоном со-
ставляет 210−327 млн т, а лососи из этого объёма
потребляют всего 4−8 млн т макропланктона и
мелкого нектона (Шунтов, Темных, 2008, 2011;
Шунтов и др., 2017). По оценкам этих авторов, в
Беринговом море среднегодовое потребление пи-
щи нектоном составляет от 43.0 до 71.6% биомас-
сы макропланктона в эпипелагиали в разных рай-
онах российских вод. Лососи выедают лишь от 1
до 15% общего потребления пищи нектоном в
разных районах Охотского, Берингова морей и в
тихоокеанских водах (Дулепова, 2002; Чучукало,
2006; Шунтов, Темных, 2008, 2011). По мнению
упомянутых авторов, это является аргументом в
пользу того, что пищевой фактор в районах нагу-
ла тихоокеанских лососей не играет определяю-
щей роли при формировании их продуктивности
в морских водах. На этом основывается их вывод
о том, что раз суммарное потребление корма ло-
сосями от общего его выедания всем нектоном
незначительно, то и конкурентные отношения
между ними несущественны.

Общая биомасса лососей, обитающих в Север-
ной Пацифике, оценивается на уровне 4−5 млн т
(Шунтов и др., 2017). Однако, если исходить из
оценки их численности (25 млрд экз.), общая био-
масса должна быть намного больше: 25 млрд экз. ×
× 1.5 кг1 = 37.5 млн т (т.е. оценки различаются в
несколько раз). Возможно, этого достаточно для
того, чтобы между видами или между особями од-
ного вида при их массовых скоплениях возникла
пищевая конкуренция. Кроме того, несмотря на
сверхобеспеченность пищей лососей (Шунтов,
Темных, 2008, 2011; Шунтов и др., 2017), у отдель-
ных их видов, вероятно, может существовать уз-
кая избирательная специализация в питании
(частная пищевая ниша) теми или иными видами
макропланктона, в результате чего при большой
плотности лососей возможен дефицит такого
корма в отдельных районах Северной Пацифики.
Конкурентные отношения за пищу между лосо-
сями, когда на их долю приходится небольшая
часть в общем спектре потребления макропланк-
тона, Карпенко с соавторами (2013) объясняют
именно конкуренцией в пределах узкой экологи-
ческой ниши.

Исследования трофических отношений лосо-
сей, а также их отношений с сопутствующими
видами рыб и гидробионтов позволили сделать
вывод о том, что основное влияние на динамику
размерно-весовых показателей тихоокеанских
лососей камчатских популяций в последние го-
ды оказывает именно трофический фактор
(Karpenko et al., 2007; Karpenko, Koval, 2012;
Карпенко и др., 2012). По мнению этих авторов,
широкий пищевой спектр лососей-планктофа-
гов, к которым относятся горбуша и кета, в пе-
риод океанического нагула обусловлен не толь-
ко адаптационными способностями видов-по-
требителей, но и напрямую связан с общей
численностью отдельных поколений, нагуливаю-
щихся совместно, и обычно вызван недостатком
тех или иных видов-жертв. При этом авторы от-
мечают, что многолетние изменения пищевого
спектра лососей могли послужить причиной сни-
жения биологических показателей взрослых рыб,
а в некоторых случаях и изменения возрастного
состава производителей в отдельных районах вос-
производства. Карпенко с соавторами (2013) к ос-
новными факторам, регулирующим энергообмен
и рост лососей в морских и океанических экоси-
стемах, относят освещённость, температуру во-
ды, размер тела, рацион и его энергетическую
ценность, а также пищевые конкурентные отно-
шения.

Считаем, что более логичное объяснение на-
блюдаемых изменений длины, массы и плодови-
тости даёт точка зрения, базирующаяся на допу-

1 Условная осреднённая масса тела лососей, нагуливающих-
ся в Северной Пацифике.
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щении наличия конкурентных трофических от-
ношений между стадами, видами лососей, а
также между лососями и другими массовыми
морскими видами рыб в пределах экосистемы Се-
веро-Западной Пацифики, где происходит ос-
новной нагул видов и стад азиатских лососей.
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Исследована репродуктивная биология двух видов рыб-игл Syngnathus typhle и S. abaster в прибреж-
ных водах западной части Средиземного моря на основе изучения соотношения полов, состояния
зрелости гонад, а также гистологического анализа гонад, выводковых камер и эмбрионов этих ма-
лоизученных представителей семейства Syngnathidae. В общей сложности были изучены 22 экз.
S. typhle и 13 экз. S. abaster, пойманные буксируемой сетью на мелководных участках с зарослями
морских водорослей (Posidonia oceanica и Cymodocea nodosa) в водах Балеарских островов (Испания).
Общее соотношение полов (самцы : самки) составило 1.0 : 1.2 для S. typhle и 1.0 : 2.7 для S. abaster.
Яичники самок были представлены всеми стадиями зрелости, в то время как среди самцов отмече-
ны только незрелые или вынашивающие потомство особи. Самцы с эмбрионами в выводковой ка-
мере летом были найдены у обоих видов, зрелые самки S. typhle отмечены летом, тогда как зрелые
самки S. abaster обнаружены и зимой, и летом, что позволяет предположить наличие у каждого вида
специфического репродуктивного цикла. Данное исследование будет способствовать получению
знаний о репродуктивной биологии двух наиболее распространенных видов рыб-игл в прибрежных
водах западной части Средиземного моря и может помочь в разработке стратегии восстановления и
сохранения запасов.

Ключевые слова: гистология, гонады, эмбрионы, размножение, морские иглы, Средиземное море.
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Анализ диверсификации усачей генерализованной формы комплекса Barbus (=Labeobarbus) interme-
dius в мономорфных популяциях озёр Лангано и Аваса и в полиморфной популяции озера Тана поз-
воляет выявить параметры изменчивости, направленной на разделение пищевых ресурсов. Боль-
шое сходство выявленных параметров в трёх изучаемых водоемах показывает, что в мономорфных
популяциях структура изменчивости, направленной на разделение пищевых ресурсов, практически
совпадает с таковой в полиморфной популяции. Вводится понятие “вектора разделения пищевых
ресурсов”. В полиморфной популяции этот вектор вносит основной вклад в диверсификацию осо-
бей, в мономорфных популяциях его значение второстепенно. Сделан вывод о том, что разный эво-
люционный потенциал полиморфной и мономорфных популяций определяется удельным весом
диверсификации, обусловленной вектором разделения пищевых ресурсов. Предлагаемый подход
полагается перспективным в анализе изменчивости особей не только изучаемой, но и других систе-
матических групп.

Ключевые слова: крупные африканские усачи, комплекс Barbus (=Labeobarbus) intermedius, генерали-
зованная форма, векторы изменчивости, симпатрическое формообразование.
DOI: 10.31857/S0042875221040135

В системе фенетического разнообразия круп-
ных африканских усачей комплекса Barbus inter-
medius (sensu Banister, 1973) генерализованными
именуются особи без выраженных признаков
специализации питания (Nagelkerke et al., 1994;
Mina et al., 1996a, 1996b; Лёвин, 2003; Голубцов,
2010; Levin et al., 2019). Такие особи есть в каждом
водоёме, где обитают представители комплекса,
тогда как практически все формы, специализиро-
ванные в отношении питания, известны лишь из
тех локальностей, где они были описаны. Неиз-
менность присутствия в любой популяции ареала
даёт основания рассматривать генерализованных
особей как близких (или тождественных) особям
предковой формы, в процессе своей диверсифи-
кации давшей начало всему многообразию ком-
плекса B. intermedius. В пользу гипотезы о такой
близости свидетельствуют результаты многочис-
ленных исследований (Nagelkerke et al., 1994; Mi-
na et al., 1996a, 1996b; Sibbing et al., 1998; Sibbing,
Nagelkerke, 2000; Levin et al., 2019), в частности,
анализ изменчивости морфологических призна-

ков генерализованных особей разных популяций
в сравнении с изменчивостью особей специали-
зированных морфотипов и аллопатрических ви-
дов усачей (Мироновский, 2020). Как оказалось,
векторы диверсификации генерализованной
формы, обитающей в оз. Тана, весьма сходны как
с одноранговыми векторами симпатричных ей
танских морфотипов, так и с соответствующими
векторами аллопатрических видов крупных аф-
риканских усачей. Высокая степень этого сход-
ства даёт основания полагать, что диверсифика-
ция особей генерализованной формы из оз. Тана,
диверсификация танских морфотипов и диверси-
фикация аллопатрических видов – это последо-
вательные этапы одного процесса, и диверсифи-
кация морфотипов и видов идёт в направлениях,
заданных диверсификацией особей генерализо-
ванной формы. Это, очевидно, является веским
свидетельством в пользу гипотезы о близости ге-
нерализованной формы к предковой. Вместе с
тем сравнение пар одноранговых векторов дивер-
сификации мономорфных популяций генерали-
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зованных особей озёр Лангано и Аваса выявило
их сходство между собой и существенные отличия
от соответствующих векторов генерализованных
особей в оз. Тана. Это даёт основания полагать,
что в разных локальностях диверсификация уса-
чей генерализованной формы может идти по-раз-
ному.

Цель настоящего исследования – поиск ответа
на вопрос: в чём заключается та разница диверси-
фикации генерализованных особей в полиморф-
ной популяции оз. Тана и в мономорфных попу-
ляциях озёр Аваса и Лангано, которая обусловли-
вает различия их эволюционного потенциала?

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал для исследования собран в трёх озё-

рах Эфиопии: Тана в 1992–2010 гг., Аваса в
1997−2016 гг. и Лангано в 2007−2011 гг. (рис. 1).
Рыб отлавливали жаберными и накидными сетя-
ми, брали из уловов местных рыбаков. В оз. Тана
обитает полиморфная популяция крупных афри-
канских усачей; генерализированная форма (да-
лее GF1) этой популяции описана как морфотип
intermedius2 (Nagelkerke et al., 1994; Мина и др.,
2016). В сравнении с разнообразием форм усачей
в оз. Тана популяции озёр Аваса и Лангано можно
рассматривать как практически мономорфные.
Слабо выраженный полиморфизм по пропорциям
черепа, обнаруженный у особей этих озёр, даёт ос-
нования предполагать лишь едва наметившуюся
дивергенцию на две формы − эврифагов и ихтио-
фагов − и не сопряжён с различиями по внешним
признакам (Мина и др., 2016). Численность вы-
борки GF оз. Тана составила 119 особей стандарт-
ной длиной (SL) 17.0–28.7 см, оз. Аваса – 49 экз.
SL 17.9–28.3 см, Лангано − 73 экз. SL 12.4–34.7 см.

У каждой особи сделано по 14 промеров черепа
(рис. 2). Как показало изучение изменчивости
крупных африканских усачей, данный набор
признаков, обладая высокой разрешающей спо-
собностью и хорошей воспроизводимостью ре-
зультатов измерений как одним, так и разными
операторами, позволяет достаточно уверенно
оценивать фенетические отношения большин-
ства морфотипов (Mina et al., 1993, 1996а, 1996b,
1998; Мироновский, 2006).

Статистическая обработка данных выполнена
средствами пакетов NTSYS 2.02k (Rohlf, 1998) и

1 GF – от англ. “generalized form” − генерализованная форма.
2 Латинское “intermedius”, как и определение “генерализован-

ная”, указывает на обобщённость облика особей GF − про-
межуточного, или усреднённого, между другими танскими
морфотипами. В качестве основного диагностического при-
знака морфотипа intermedius Нагелькерке с соавторами
(Nagelkerke et al., 1994. P. 3) указывают: “No extreme charac-
ters”, т.е., отсутствие экстремальных признаков, под экс-
тремальными понимая диагностические признаки специа-
лизированных морфотипов озера.

Статистика 6. В расчётах использованы индексы
− отношения абсолютных значений промеров к
базальной длине черепа (BL). Далее при упоми-
нании того или иного признака имеется в виду
его индекс, а не сам промер. Значения индексов
преобразовывали в натуральные логарифмы для
нормализации распределений.

В анализе главных компонент (АГК) собствен-
ные векторы считали по корреляционной матри-
це; длину вектора принимали равной 1. В отличие
от работ, в которых АГК используется для умень-
шения числа переменных с последующим анали-
зом распределения точек-объектов в двух- или
трёхмерном пространстве первых ГК, настоящее
исследование основано на анализе сходства и раз-
личия собственных векторов (СВ) корреляцион-
ных матриц, характеризующих главные направле-
ния дисперсии объектов рассматриваемых мно-
жеств (Андреев, Решетников, 1978; Андреев, 1980;
Дгебуадзе и др., 2008; Мироновский, 2020). Глав-
ные направления дисперсии рассматриваются как
основные направления изменчивости (диверси-
фикации, дивергенции) усачей в изучаемых водоё-
мах. Для оценки сходства нагрузок признаков на
собственные векторы использовали коэффициент
ранговой корреляции Спирмена (rS), достовер-
ность rS оценивали средствами пакета Статистика 6.
Как показано в предыдущем исследовании (Ми-
роновский, 2020), упорядоченная конструктивная
изменчивость (сигнал), обусловливающая дивер-
генцию морфотипов и видов крупных африкан-
ских усачей, сосредоточена в двух первых соб-
ственных векторах – СВ1 и СВ2; далее (в СВ3,
СВ4, СВ5 …) преобладает шум, т. е. изменчивость
стохастическая, случайная (Kaiser, 1960). Исходя
из этого, анализ в настоящем исследовании огра-
ничен СВ1 и СВ2.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Чтобы сравнить дисперсию особей в изучае-

мых совокупностях, отложим на осях системы
прямоугольных координат факторные нагрузки
рассматриваемых переменных на СВ сравнивае-
мых совокупностей. В гипотетическом случае,
когда направления изменчивости в паре сопо-
ставляемых совокупностей абсолютно одинако-
вы (т.е. диверсификационные процессы полно-
стью совпадают), точки, соответствующие на-
грузкам признаков, лягут на прямую,
расположенную под углом 45° к осям координат,
корреляция между значениями нагрузок будет
равна 1. Точки на таком графике тем дальше рас-
положены от начала координат, чем бóльшую на-
грузку в данном направлении изменчивости име-
ет данный признак. У начала координат окажутся
точки, соответствующие переменным с наимень-
шими нагрузками в данном направлении измен-
чивости. Графики, отражающие результаты од-
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норангового сравнения двух первых СВ диспер-
сии особей в каждой из трёх анализируемых
совокупностей усачей (таблица) приведены на
рис. 3.

В распределении нагрузок признаков на СВ1
общим для мономорфных популяций озёр Аваса
и Лангано является знаковая (“−” и “+”) оппози-
ция HS1 и 12 других параметров: нагрузки HS1, по-
чти совпадая по величине в обеих выборках, рас-
положены в третьей четверти координатной
плоскости, нагрузки других 12 параметров – в
первой (рис. 3а). В популяции оз. Тана противо-
стояния “HS1 против всех” нет, но есть другая оп-
позиция знаков: нагрузки параметров морфоло-
гии челюстей (De, Pmx и Mx) и одного из парамет-
ров жаберной крышки (Iop) расположены в
третьей четверти координатной плоскости (“−”),
а нагрузки других девяти признаков – в первой
(“+”) (рис. 3б, 3в). Два параметра жаберной

крышки (Pop и Op) находятся у начала координат,
из чего следует, что их вес в дисперсии по СВ1
сравнительно невелик и основной вклад в измен-
чивость в этом направлении в популяции оз. Тана
вносит противостояние групп De, Pmx, Mx, Iop
(“−”) и B1−B4, HS1, HS2, Hm (“+”). Разница оппо-
зиций знаков и состава противостоящих групп
делает распределение нагрузок параметров на
СВ1 в полиморфной и мономорфных популяциях
несходным, а значимость корреляции между ни-
ми свидетельствует о закономерности этого не-
сходства.

О сходстве дисперсии генерализованных усачей
в популяциях озёр Аваса и Лангано по СВ2 свиде-
тельствует высокая статистически значимая корре-
ляция между соответствующими СВ2 (рис. 3г).
Первое, что обращает на себя внимание при ана-
лизе соответствующих распределений, это отчёт-
ливое противостояние двух групп признаков, раз-

Рис. 1. Карта-схема района исследований. Озёра: 1 − Тана, 2 – Лангано, 3 – Аваса.
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ных по знаку, но примерно одинаковых по абсо-
лютной величине нагрузок на вектор. Первая
группа – это De, Pmx, Mx и Iop (“−”), вторая –
B1−B4, HS1, HS2 и Hm (“+”). Высокие значения
нагрузок свидетельствуют о том, что основной
вклад в дисперсию особей, определяемую СВ2,
вносят именно эти противостоящие одна другой
группы. Два признака жаберной крышки (Pop и
Op) ни в одну из групп явно не входят, они распо-
ложены у начала координат, их нагрузки на век-
торы близки к 0, т. е. их вклад в дисперсию объек-
тов изучаемых совокупностей в данном направ-
лении изменчивости сравнительно невелик.

Как видим, распределение нагрузок призна-
ков на СВ2 в мономорфных популяциях (рис. 3г)
отчётливо напоминает распределение нагрузок
признаков на СВ1 в полиморфной популяции

оз. Тана (рис. 3б, 3в). Тогда как в распределении
нагрузок признаков на СВ2 в выборке из оз. Тана
(рис. 3д, 3е) мы видим оппозицию HS1 и 12 других
параметров, наблюдавшуюся ранее (рис. 3а). В си-
лу этого анализ данных рис. 3 даёт очевидные ос-
нования полагать, что направление диверсифика-
ции особей, которое в мономорфных популяциях
соответствует СВ1 корреляционной матрицы
(рис. 3а), в популяции полиморфной соответству-
ет СВ2 (рис. 3д, 3е). И наоборот: направление ди-
версификации особей, соответствующее СВ1 кор-
реляционной матрицы в полиморфной популя-
ции (рис. 3б, 3в), соответствует СВ2 в популяциях
мономорфных (рис. 3г).

Более наглядно это предположение иллюстри-
рует рис. 4, где отношения мономорфных и поли-
морфной популяций анализируются путём срав-

Рис. 2. Схема промеров черепа рыб комплекса Barbus intermedius: BL − базальная длина черепа; B1, B2, B3 – расстояние
между внешними краями соответственно frontalia, pterotica и sphenotica; B4 – ширина черепа на уровне соединения
frontale и pteroticum, HS1 и HS2 – высота черепа на уровне соответственно изгиба parasphenoideum и заднего края paras-
phenoideum, Hm – высота hyomandibulare, Pop − длина praeoperculum, Op – высота передней части operculum; Pmx, Mx,
De и Iop – длина соответственно praemaxillare, maxillare, dentale и interoperculum.
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Рис. 3. Сравнение одноранговых собственных векторов − СВ1 (а−в) и СВ2 (г−е) − дисперсии особей генерализован-
ной формы (GF) комплекса Barbus intermedius из озёр Тана, Аваса и Лангано: а − Аваса−Лангано, rS = 0.472, р = 0.103;
б – Тана−Аваса, rS = –0.566, р = 0.043; в − Тана−Лангано, rS = –0.664, р = 0.013; г – Аваса−Лангано, rS = 0.758, р =
0.003; д – Тана−Аваса, rS = –0.505, р = 0.078; е – Тана−Лангано, rS = –0.566, р = 0.044. Нагрузки параметров: (d) −
челюстной дуги: Pmx, Mx, De; (m) − жаберной крышки: Pop, Op, Iop; (s) − нейрокраниума: B1−B4, HS1, HS2 и Hm. (Что-
бы не загромождать рисунки, параметры обозначены символами и надписями только в той мере, в какой это необхо-
димо для понимания изложения.)
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нения векторов не одного, а разных рангов. В
сравнении СВ1 полиморфной популяции оз. Та-
на с СВ2 каждой из мономорфных популяций
(рис. 4а, 4б) нагрузки признаков весьма сходны
как между собой, так и с нагрузками признаков в
сравнении СВ2 двух мономорфных популяций
(рис 3г). Корреляция между СВ в трёх означен-
ных сравнениях высокая и статистически значи-
мая, что подтверждает закономерность их сход-
ства. Сходны и графики, отражающие распреде-
ления нагрузок в сравнении СВ2 полиморфной
популяции с СВ1 мономорфных популяций
(рис. 4в, 4г), а также с графиком распределения
нагрузок в сравнении СВ1 мономорфных популя-
ций между собой (рис. 3а). В этих трёх сравнениях
корреляция между СВ статистически не значима,
что не позволяет рассматривать подобие векторов
как достоверную закономерность. Вместе с тем
разительное сходство паттернов распределения в
трёх означенных сопоставлениях едва ли можно
рассматривать как дело слепого случая. На каж-
дом из трёх графиков (рис. 3а, 4в, 4г) признаки
распределены только в первой и в третьей коор-
динатных плоскостях, в первой четверти коорди-
нат сосредоточены 12 из 13 рассматриваемых па-
раметров, в третьей четверти мы неизменно ви-
дим символ HS1 (высота осевого черепа на уровне
изгиба parasphenoideum). Очевидно, разделение
13 признаков в соотношении 12 : 1 так, чтобы в

трёх независимых наблюдениях (в популяциях
трёх озёр) параметром, противостоящим прочим
по знаку нагрузки на вектор, оказывался один и
тот же параметр HS1, свидетельствует если не о за-
кономерности, то об отчётливо выраженной тен-
денции, безусловно заслуживающей внимания и
дальнейшего изучения.

Структура распределений признаков на
рис. 3г, 4а и 4б почти совпадает со структурой
корреляционных плеяд, выявленных при оценке
корреляций этих же 13 признаков в процессе ди-
версификации усачей комплекса B. intermedius
(Мироновский, 2020). По краям распределений
разнесены группа из De, Pmx, Mx, Iop и группа из
B1−B4, HS1, HS2, Hm; по абсолютной величине на-
грузки признаков двух данных групп на векторы
примерно равны. Почти на равном расстоянии от
этих групп у начала координат расположена пара
Pop и Op. Подобно этому, на дендрограммах кор-
реляций, выявивших плеяды, один кластер соста-
вили De, Pmx, Mx и Iop, второй – B1−B4, HS1, HS2,
Hm (Мироновский, 2020). Признаки Pop и Oр,
формально входя в кластер с B1−B4, HS1, HS2, Hm,
занимают в нём крайнее положение, а анализ
матриц корреляций, по которым стоились денд-
рограммы, показывает, что эта пара признаков
примерно равноудалена от обеих групп и попада-
ние в один из кластеров определили вторые знаки

Собственные векторы (СВ1, СВ2): собственные значения и нагрузки рассматриваемых признаков в популяциях
генерализованных усачей комплекса Barbus intermedius озёр Тана, Аваса и Лангано

Примечание. B1, B2, B3 – расстояние между внешними краями соответственно frontalia, pterotica и sphenotica; B4 – ширина че-
репа на уровне соединения frontale и pteroticum; HS1, HS2 – высота черепа на уровне изгиба parasphenoideum и заднего края
parasphenoideum, Hm – высота hyomandibulare; Pmx, Pop − длина praemaxillare и praeoperculum, Op – высота передней части
operculum; Iop, Mx, De – длина соответственно interoperculum, maxillare и dentale.

Признак
Тана Аваса Лангано

СВ1 СВ2 СВ1 СВ2 СВ1 СВ2

B3 0.300 0.113 0.255 0.377 0.282 0.292
B2 0.203 0.292 0.257 0.308 0.240 0.163
B1 0.320 0.213 0.250 0.323 0.349 0.280
B4 0.309 0.144 0.369 0.224 0.160 0.422
HS1 0.332 –0.063 –0.094 0.167 –0.126 0.347
HS2 0.340 0.107 0.179 0.321 0.049 0.495
Hm 0.283 0.306 0.153 0.305 0.004 0.354
Pmx –0.369 0.317 0.344 –0.276 0.392 –0.211
Pop 0.011 0.422 0.231 –0.068 0.266 0.055
Op 0.086 0.429 0.390 –0.071 0.237 –0.042
Iop –0.246 0.264 0.288 –0.335 0.345 –0.188
Mx –0.271 0.385 0.322 –0.338 0.437 –0.155
De –0.296 0.213 0.308 –0.270 0.326 –0.178

Собственные значения 3.700 2.580 4.490 2.370 4.150 2.160
Объяснённая дисперсия % 28.5 19.9 34.5 18.3 31.9 16.6
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после запятой. Сделан вывод о том, что оппози-
ция выявленных плеяд, выражающаяся в значи-
мой отрицательной корреляции между ними,
присуща диверсификации особей в процессе раз-
деления пищевых ресурсов (Мироновский, 2020).
Аналогичная оппозиция по знаку нагрузок на СВ
(“+” или “−”), высокое сходство паттерна рас-
пределений и тесные статистически значимые
корреляции на рис. 3г, 4а и 4б позволяют рассмат-
ривать сопоставляемые СВ как разные реализа-
ции вектора разделения пищевых ресурсов в раз-
ных популяциях генерализованных особей.
Именно разные реализации одного и того же век-
тора, общего для особей трёх изучаемых популя-
ций, а не разные векторы в полиморфной и в мо-
номорфных популяциях. В пользу такого предпо-
ложения свидетельствует и то, что при сравнении
СВ полиморфной и мономорфных популяций

(рис. 4а, 4б) rS выше, чем при сравнении СВ мо-
номорфных популяций между собой (рис. 3г).

Подобие СВ разного ранга, выявленное в на-
стоящем исследовании, позволяет развить одно
из положений предыдущего исследования измен-
чивости изучаемой группы рыб (Мироновский,
2020). Результаты однорангового сравнения СВ1
и СВ2 трактовались тогда как свидетельство су-
ществования четырёх главных векторов диверси-
фикации крупных африканских усачей. Как
представлялось, два из них определяют диверси-
фикацию генерализованных усачей в оз. Тана.
Другие два – диверсификацию усачей моно-
морфных популяций в озёрах Аваса и Лангано.
Результаты настоящего исследования дают осно-
вания полагать, что главных направлений измен-
чивости не четыре, а два. Первое определяет от-
чётливо выраженная оппозиция двух групп при-
знаков; основа одной из групп – это параметры

Рис. 4. Сравнение разноранговых собственных векторов (СВ1−СВ2) дисперсии особей GF комплекса Barbus interme-
dius: а – оз. Тана СВ1−оз. Аваса СВ2, rS = 0.786, р = 0.001; б – оз. Тана СВ1−оз. Лангано СВ2, rS = 0.907, р = 0.001; в –
оз. Тана СВ2−оз. Аваса СВ1, rS = 0.428, р = 0.143; г – оз. Тана СВ2−оз. Лангано СВ1, rS = 0.379, р = 0.201; обозначения
см. на рис. 3.
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челюстной дуги (рис. 3г, 4а, 4б). Это предполагает
прямую связь диверсификации с разделением пи-
щевых ресурсов (далее это направление изменчи-
вости будет обозначено как рпр-вектор, т.е. вектор
разделения пищевых ресурсов). Значение оппози-
ции “HS1 против 12 прочих признаков” неочевид-
но, неочевидны и факторы, определяющие вто-
рое направление изменчивости (поэтому далее
второй вектор диверсификации будем именовать
х-вектором). Обратившись к рис. 3а, 4в и 4г, мож-
но убедиться, что нагрузки параметров челюст-
ной дуги высоки и здесь, давая основания пола-
гать фактор питания весомым и во втором на-
правлении изменчивости, хотя здесь этот фактор
явно не единственный и, видимо, не главный.

В случае двух (а не четырёх) главных векторов
изменчивости разница диверсификации генера-
лизованных усачей разных совокупностей опре-
деляется тем, какой из них в данной совокупно-
сти соответствует СВ1, а какой – СВ2. В популя-
ции оз. Тана позицию СВ1 занимает рпр-вектор
(рис. 4а, 4б), тогда как позиция СВ2 – это пози-
ция x-вектора (рис. 4в, 4г). В популяциях озёр
Лангано и Аваса наоборот: позицию СВ1 занима-
ет x-вектор (рис. 3а, 4в, 4г), а СВ2 – это позиция
рпр-вектора (рис. 3г, 4а, 4б). Таким образом соб-
ственный вектор любого из двух рассматривае-
мых рангов (СВ1 и СВ2) в одних случаях может
соответствовать диверсификации, направленной
на разделение пищевых ресурсов (рпр-вектор), в
других случаях – диверсификации под влиянием
x-вектора неясной на данном этапе исследований
направленности. Обратившись к таблице, можно
убедиться, что в оз. Тана, где рпр-вектор занимает
позицию СВ1, на его долю приходится 28.5% об-
щей дисперсии, в озёрах Аваса и Лангано, где по-
зиция рпр-вектора – это СВ2, доля определяемой
им изменчивости равна соответственно 18.3 и
16.6%. Как показывает настоящее исследование,
именно эта разница долей изменчивости, направ-
ленной на разделение пищевых ресурсов, види-
мо, и определяет разницу интенсивности трофи-
ческой радиации генерализованных особей в этих
водоёмах.

Интересно, что на рисунках, где сравниваются
векторы одной и той же пары популяций – Ланга-
но и Аваса (рис. 3а, 3г), Тана и Аваса (рис. 4а, 4в),
Тана и Лангано (рис. 4б, 4г), корреляции между
парами рпр-векторов (рис. 3г, 4а, 4б) высокие и
статистически значимые, тогда как корреляции
между парами x-векторов (рис. 3а, 4в, 4г) недо-
стоверны. Из этого следует, что в межпопуляци-
онных сравнениях сходство диверсификации
особей в процессе разделения пищевых ресурсов
больше, чем сходство их диверсификации по сум-
ме факторов неочевидной направленности (или
наоборот: межпопуляционные различия в дивер-
сификации в процессе разделения пищевых ре-
сурсов ниже межпопуляционных различий ди-

версификации по факторам неочевидной направ-
ленности). Другими словами, диверсификация
особей в отношении разделения пищевых ресур-
сов в полиморфной и в мономорфных популяциях
генерализованных усачей идёт сходным образом и
эволюционный потенциал популяции определя-
ется рангом (СВ1 или СВ2) рпр-вектора, опреде-
ляющего этот процесс, т.е. долей изменчивости,
направленной на разделение пищевых ресурсов.
В пользу предположения о том, что сходство ди-
версификации особей в процессе разделения пи-
щевых ресурсов не зависит от типа сравниваемых
популяций, свидетельствует и то, что на рис. 4а и
4б, где сравниваются рпр-векторы мономорфных
и полиморфной популяций, корреляции выше,
чем на рис. 3г, где между собой сравниваются
рпр-векторы двух мономорфных популяций.

В заключение отметим, что результаты настоя-
щего исследования хорошо соответствуют пред-
ставлениям Блэкита (1968) о предпочтительных
направлениях и биологически значимых векторах
изменчивости.

ВЫВОДЫ
1. Упорядоченная конструктивная изменчи-

вость генерализованных усачей комплекса B. in-
termedius определяется двумя векторами, общими
для мономорфных популяций озёр Аваса и Лан-
гано и полиморфной популяции оз. Тана.

2. Один из выявленных векторов соответствует
диверсификации особей в процессе разделения
пищевых ресурсов.

3. Роль второго вектора изменчивости не оче-
видна и требует дальнейшего изучения.

4. В диверсификацию генерализованных осо-
бей в оз. Тана основной вклад вносит вектор раз-
деления пищевых ресурсов.

5. В диверсификации генерализованных осо-
бей в популяциях озёр Лангано и Аваса вклад век-
тора разделения пищевых ресурсов второстепе-
нен.

6. Интенсивность формообразования, т.е. эво-
люционный потенциал популяций трёх изучае-
мых озёр, определяется той долей изменчивости,
какую вектор разделения пищевых ресурсов вно-
сит в общую изменчивость генерализованных
особей в каждом исследованном водоёме.
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Описаны отдалённые эффекты воздействия вариаций магнитного поля интенсивностью 100, 300 и
500 нТл и продолжительностью 6 ч на эмбрионы плотвы Rutilus rutilus. Экспозиция продолжалась со
2-го по 7-й или с 33-го по 38-й ч после оплодотворения. Воздействие исследуемых факторов приве-
ло впоследствии к изменениям размерно-массовых показателей и перераспределению позвонков
между отделами позвоночника у сеголеток. Дисперсионный анализ выявил значимое влияние сро-
ка экспозиции эмбрионов и взаимодействия факторов интенсивности магнитных флуктуаций, а
также разных сроков экспозиции на исследуемые показатели.

Ключевые слова: плотва Rutilus rutilus, эмбриогенез, морфологические признаки, магнитное поле.
DOI: 10.31857/S004287522104010X

Все живые организмы на нашей планете суще-
ствуют в условиях геомагнитного поля, которому
свойственны незначительные периодические из-
менения – геомагнитные вариации (Акасофу,
Чепмен, 1975). В частности, медленные измене-
ния индукции на несколько десятков нанотесла с
периодом 24 ч называют суточной геомагнитной
вариацией (Yamazaki, Maute, 2017). Антропоген-
ные и естественные изменения магнитного фона
могут оказывать влияние на биологические объ-
екты (Бинги, 2011), включая рыб (Крылов и др.,
2013). Одним из наиболее заметных естественных
нарушений привычного магнитного окружения
являются геомагнитные бури различной интен-
сивности. Биологические эффекты имитации
этого фактора в эксперименте (Таликина и др.,
2013; Golovanova et al., 2017; Krylov et al., 2019a)
подтверждают известную со второй половины
прошлого века гипотезу о том, что геомагнитная
буря может воздействовать на биологические
объекты за счёт нарушения регулярной структуры
суточной геомагнитной вариации, используемой
в качестве внешнего водителя биологических
циркадных ритмов (Bliss, Heppner, 1976; Brown,
Chow, 1976; Welker et al., 1983; Крылов, 2017; Голо-
ванова и др., 2019).

В природе происходят различные по силе воз-
мущения естественного магнитного фона, при-
чём частота возникновения геомагнитных бурь
обратно пропорциональна их интенсивности.

Однако в годы максимумов солнечной активно-
сти число сильных геомагнитных бурь может
быть существенным (Безродных и др., 2019). Про-
ведённые ранее эксперименты, подразумеваю-
щие экспозицию организмов в имитации геомаг-
нитных возмущений, не ставили задачи оценить
зависимость проявления биологических эффек-
тов от интенсивности сигнала, имитирующего
геомагнитную бурю. Учитывая нелинейную зави-
симость биологических эффектов слабых магнит-
ных полей от величины индукции (Леднев и др.,
1996; Белова, Леднев, 2001), такие данные пред-
ставляют существенный интерес.

Влияние на рыб магнитных полей, имитирую-
щих естественные геомагнитные события, де-
тально исследовано на примере плотвы Rutilus ru-
tilus. В частности, установлено, что экспонирова-
ние эмбрионов плотвы в имитации геомагнитной
бури в течение первых 24 ч развития оказывает
стимулирующее действие на пролиферацию за-
родышевых клеток (Таликина и др., 2013). Оцен-
ка морфологических показателей у сеголеток,
развившихся из экспонированных эмбрионов,
показала значимое снижение размерно-массовых
показателей. Кроме этого, после экспозиции эм-
брионов в имитации геомагнитной бури у сеголе-
ток наблюдали значимое перераспределение числа
позвонков в отделах позвоночника и изменения в
числе отверстий в каналах сейсмосенсорной си-
стемы на нижнечелюстных и предкрышечных ко-
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стях черепа (Krylov et al., 2019a). Следует также от-
метить, что воздействие этого фактора на поло-
вые продукты плотвы до оплодотворения не
сказывается на оцениваемых показателях (Изю-
мов и др., 2015). Однако в литературе отсутствуют
сведения об эффектах влияния различных по ин-
тенсивности сигналов, имитирующих геомагнит-
ные события, на эмбрионы R. rutilus.

Цель работы – изучить во время эмбриогенеза
отдалённые последствия влияния различных по
интенсивности сигналов, имитирующих геомаг-
нитные события (ИГС), на размерные и морфо-
метрические показатели сеголеток плотвы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Объектом экспозиции в магнитных флуктуа-
циях были эмбрионы плотвы. Производителей
отловили в мае 2013 г. в Рыбинском водохранили-
ще. 13 мая в 10:45 от четырёх самок и восьми сам-
цов были получены половые продукты. Осемене-
ние икры проводили сухим способом. Затем
2500–3000 оплодотворенных икринок размещали
на дне семи кристаллизаторов с речной водой
(высота 7.5 см, диаметр 23 см). Воду в кристалли-
заторах ежедневно заменяли утром и вечером. Все
манипуляции с тестируемыми объектами прово-
дили одновременно. Температура воды в кри-
сталлизаторах при проведении экспериментов
составила в среднем 18°С.

Эмбрионы подвергались воздействию маг-
нитных флуктуаций, имитирующих главную фа-
зу и фазу восстановления умеренной, сильной и
экстремальной геомагнитной бури в диапазоне
0–0.001 Гц. Продолжительность воздействия со-
ставила 6 ч. При этом в течение 3 ч магнитная
индукция линейно отклонялась от базового
уровня до максимального значения, в течение
последующих 3 ч возвращалась к исходному со-
стоянию (рисунок). Продолжительность приме-
нённого воздействия соответствует длительности
главной фазы типичной геомагнитной бури, а
также продолжительности наиболее выраженных
изменений индукции поля вследствие суточной
геомагнитной вариации. Размах сигналов, имити-
рующих умеренную, сильную и экстремальную бу-
рю, составил ~100, 300 и 500 нТл соответственно.

Генерация ИГС происходила в системе из трёх
пар колец Гельмгольца в направлении x, y и z-ком-
понент геомагнитного поля. Указанные выше сиг-
налы поступали в систему через цифро-аналого-
вый преобразователь LTR-EU-8 (ЗАО “Л-кард”,
Москва). Подробное описание эксперименталь-
ной установки, использованной в данной работе,
опубликовано ранее (Крылов и др., 2011). В экс-
периментах исследовано шесть вариантов воз-
действия. Эмбрионы трёх опытных групп были
экспонированы в ИГС с размахом амплитуды ко-

лебаний ~100, 300 и 500 нТл со 2-го по 7-й ч после
оплодотворения включительно (2−7 ч п.о.), т. е.
во время дробления (далее до гаструляции); пик
ИГС пришёлся на 16:00 ч (рисунок, б, в, г). В трёх
других группах эмбрионы подвергались тем же
воздействиям, но в течение 33–38-го ч п.о., т. е. в
начале органогенеза (далее после гаструляции);
пик ИГС пришёлся на 23:00 ч (рисунок, д, е, ж).
Контрольные эмбрионы находились в немоди-
фицированном спокойном геомагнитном поле
(рисунок, а).

Различия в выживаемости эмбрионов исследу-
емых вариантов были незначительны. Вылупление
предличинок в контроле и опыте было синхрон-
ным. По 400 личинок из каждой группы после по-
явления плавательного пузыря переместили в пру-
ды прудового стационара ИБВВ РАН “Сунога” на
4 мес. К моменту вылова выживаемость плотвы в
прудах составила 76−82%.

Отдалённые последствия действия ИГС на эм-
брионы плотвы оценивали на основе анализа раз-
мерно-массовых и морфологических показателей
4-месячных сеголеток. Определяли длину до кон-
ца чешуйного покрова (SL) и массу тела. Подсчи-
тывали число лучей в плавниках и число пробо-
дённых чешуй в боковой линии (ll). Скелет пре-
парировали по методике Яковлева с соавторами
(1981). Подсчитывали число позвонков в грудном
(vert.а), переходном (vert.i.) и хвостовом (vert.c.)
отделах, а также их сумму (vert.), включая Веберо-
вы и преуральные. К позвонкам переходного от-
дела относили последние позвонки туловищного
отдела, отличающиеся от типичных туловищных
наличием развитых парапофизов, срастающихся
с их телами, а от хвостовых – отсутствием нижне-
го остистого отростка. На очищенных от мягких
тканей костях черепа подсчитывали число отвер-
стий в каналах сейсмосенсорной системы на пар-
ных костях черепа – dentale, frontale, parietale и
praeoperculum.

Полученные данные были протестированы на
нормальность распределения (критерий Колмо-
горова−Смирнова или Шапиро−Уилка) и гомо-
генность (критерий Левена). Если условия были
соблюдены (длина и масса тела, число прободён-
ных чешуй в боковой линии, число позвонков),
то значимость различий между средними значе-
ниями оценивали при помощи апостериорного
критерия Даннета после проведения дисперсион-
ного анализа. При ненормальном распределении
данных использовали критерий Краскела−Уол-
леса. Для определения влияния интенсивности
ИГС и разных сроков экспозиции эмбрионов на
изученные характеристики использовали двух-
факторный дисперсионный анализ.
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Длина и масса сеголеток, подвергавшихся дей-
ствию ИГС разной интенсивности до гаструля-
ции (2−7 ч п.о.), были больше, чем у контрольных
особей, на 1.5–16.6%, причём отличия вариантов
ИГС 100 и 300 нТл от контроля были статистиче-
ски значимы. Если же экспозиция эмбрионов в
ИГС происходила после гаструляции (33−38 ч п.о.),

то позднее наблюдали значимое снижение раз-
мерно-массовых показателей у молоди на 4.6–
47.4% относительно контроля (табл. 1). Следует от-
метить, что наиболее существенное увеличение и
снижение длины и массы у рыб отмечалось после
воздействия ИГС с интенсивностью 100 нТл на
эмбрионы соответственно до и после гаструляции.

Дисперсионный анализ выявил значимое вли-
яние интенсивности ИГС, срока экспозиции эм-

Флуктуации магнитного поля в направлении горизонтальной D-компоненты в контроле (а) и в вариантах опыта с
имитацией геомагнитных событий (ИГС) разной интенсивности при экспозиции эмбрионов плотвы Rutilus rutilus в
течение 2−7-го (б−г) и 33−38-го (д−ж) ч п.о.: а − в контроле заметна регулярная суточная вариация; б, д − ИГС 100 нТл;
в, е − ИГС 300 нТл; г, ж − ИГС 500 нТл; (↕) – момент осеменения икры, ( ) − применённые воздействия.
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брионов и взаимодействия этих факторов на дли-
ну и массу сеголеток (табл. 2). Причём наиболь-
шей силой обладает срок экспозиции эмбрионов,
интенсивность же ИГС влияет на эти показатели
в меньшей степени.

Экспозиция зародышей в ИГС разной интен-
сивности до гаструляции (2−7 ч п.о.) привела к пе-
рераспределению позвонков между отделами по-
звоночника рыб. В вариантах 300 и 500 нТл это вы-
разилось в значимом уменьшении относительно

Таблица 1. Исследуемые показатели (M ± SE) сеголеток плотвы Rutilus rutilus, которые испытали на разных от-
резках эмбриогенеза воздействие сигналов, имитирующих геомагнитные события (ИГС), разной интенсивности

Примечание. M ± SE – среднее значение и стандартная ошибка; SL – длина тела до конца чешуйного покрова, ll – число че-
шуй в боковой линии; P, V, D, A – число мягких лучей соответственно в грудном, брюшном, спинном и анальном плавниках;
vert., vert.а., vert.i., vert.c. – число позвонков соответственно общее (включая Веберовы и преуральные), в грудном, переходном
и хвостовом отделах; число отверстий каналов сейсмосенсорной системы в костях: Fr – frontale; ParSo, ParSt − parietale в суб-
окулярном и субтемпоральном каналах; Dent – dentale, Pr – praeoperculum; * отличия от контроля значимы при p < 0.05 (од-
нофакторный дисперсионный анализ, критерии Даннета и Краскела−Уоллеса).

Признак Контроль
(96−97)

Период воздействия, ч п.о./интенсивность ИГС, нТл (число рыб, экз.)

2−7 33−38

100
(94−96)

300
(57−59)

500
(61−64)

100
(95−97)

300
(81−98)

500
(61−64)

SL, мм 73.90 ± 0.42 78.99 ± 0.45* 77.16 ± 0.58* 75.00 ± 0.42 61.23 ± 0.30* 67.94 ± 0.36* 70.49 ± 0.32*
Масса, г 7.70 ± 0.11 8.98 ± 0.15* 8.71 ± 0.18* 8.02 ± 0.14 4.05 ± 0.06* 5.55 ± 0.09* 6.08 ± 0.08*
ll 43.24 ± 0.16 43.71 ± 0.17 42.47 ± 0.20* 42.54 ± 0.19* 42.66 ± 0.15 42.72 ± 0.18 43.83 ± 0.17
P 15.51 ± 0.06 15.53 ± 0.06 15.71 ± 0.08 15.55 ± 0.07 15.34 ± 0.06 15.43 ± 0.06 15.29 ± 0.07
V 8.01 ± 0.02 7.99 ± 0.03 8.08 ± 0.04 8.03 ± 0.03 7.96 ± 0.03 7.96 ± 0.02 7.96 ± 0.03
D 10.09 ± 0.04 10.11 ± 0.04 10.07 ± 0.05 10.03 ± 0.04 10.11 ± 0.04 10.18 ± 0.04 10.05 ± 0.04
A 10.27 ± 0.05 10.30 ± 0.05 10.08 ± 0.06 10.10 ± 0.05 10.13 ± 0.04 10.23 ± 0.05 10.18 ± 0.05
vert. 42.00 ± 0.13 42.82 ± 0.17* 41.68 ± 0.16 41.23 ± 0.14* 41.99 ± 0.15 41.91 ± 0.11 42.95 ± 0.15*
vert.a. 16.52 ± 0.09 16.41 ± 0.09 16.03 ± 0.13* 16.11 ± 0.10* 16.55 ± 0.11 16.44 ± 0.09 16.43 ± 0.11
vert.i. 3.35 ± 0.06 3.70 ± 0.07* 3.54 ± 0.10 3.23 ± 0.07 3.33 ± 0.07 3.23 ± 0.06 3.43 ± 0.07
vert.c. 15.13 ± 0.08 15.72 ± 0.09* 15.10 ± 0.12 14.89 ± 0.09 15.12 ± 0.07 15.23 ± 0.07 16.09 ± 0.09*
Fr 5.15 ± 0.05 5.01 ± 0.06 5.14 ± 0.08 4.88 ± 0.10 5.24 ± 0.06 5.11 ± 0.06 4.99 ± 0.08
ParSo 0.80 ± 0.05 0.76 ± 0.05 0.74 ± 0.06 0.78 ± 0.05 0.80 ± 0.04 0.63 ± 0.05 0.73 ± 0.05
ParSt 1.95 ± 0.05 1.74 ± 0.06 1.90 ± 0.07 1.95 ± 0.06 1.94 ± 0.06 2.00 ± 0.05 1.77 ± 0.07
Dent 3.30 ± 0.06 3.36 ± 0.06 3.32 ± 0.07 3.44 ± 0.08 3.62 ± 0.07 3.30 ± 0.07 3.42 ± 0.07
Pr 7.77 ± 0.08 8.09 ± 0.08 7.78 ± 0.10 8.37 ± 0.10* 7.91 ± 0.10 7.78 ± 0.09 8.05 ± 0.09

Таблица 2. Результаты дисперсионного анализа значений длины (SL) и массы сеголеток плотвы Rutilus rutilus,
испытавших на разных отрезках эмбриогенеза воздействие сигналов, имитирующих геомагнитные события
(ИГС), разной интенсивности

Примечание. η2 — сила влияния фактора, p — уровень значимости, F — критерий Фишера.

Фактор Сумма квадратов Степени свободы F p η2

SL
Интенсивность ИГС [1] 744.66 2 28.11 <0.001 0.10
Срок экспонирования [2] 13016.89 1 982.89 <0.001 0.67
Взаимодействие [1] × [2] 3804.35 2 143.63 <0.001 0.37
Ошибка 6449.58 487

Масса
Интенсивность ИГС [1] 39.13 2 17.05 <0.001 0.07
Срок экспонирования [2] 1319.27 1 1149.73 <0.001 0.70
Взаимодействие [1] × [2] 188.78 2 82.26 <0.001 0.25
Ошибка 558.81 487
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контроля vert.а., а в варианте 100 нТл регистриро-
вали значимое увеличение vert.i. и vert.c. (табл. 1).
Следствием этого перераспределения стали разли-
чия в общем числе позвонков: в варианте 100 нТл
наблюдали значимое увеличение этого показате-
ля, в варианте 500 нТл, напротив, снижение отно-
сительно контрольного значения. Экспонирование
в ИГС эмбрионов после гаструляции (33−38 ч п.о.)
не повлияло на позвонковые фенотипы, за ис-
ключением наиболее интенсивного воздействия.
В варианте 500 нТл отмечено увеличение общего
числа позвонков за счёт увеличения vert.c.

При этом дисперсионный анализ выявил зна-
чимое влияние срока экспозиции эмбрионов на
vert.а. (F1, 487 = 10.9, p < 0.01, η2 = 2.2%) и взаимо-
действия факторов интенсивности ИГС и срока
экспозиции на vert.i. (F2, 487 = 8.4, p < 0.001, η2 =
= 3.3%) и vert.c. (F2, 487 = 53.3, p < 0.001, η2 = 18.0%).
На общее число позвонков влияла интенсивность
ИГС (F2, 487 = 8.6, p < 0.001, η2 = 3.4%) и взаимо-
действие интенсивности ИГС и срока экспози-
ции эмбрионов (F2, 487 = 36.0, p < 0.001, η2 = 12.9%).

Только воздействие ИГС на ранних этапах эм-
бриогенеза (2−7 ч п.о.) приводило впоследствии к
значимому увеличению у сеголеток плотвы числа
отверстий сейсмосенсорной системы в предкры-
шечных костях (вариант 500 нТл), а также к не-
большому, но значимому снижению числа про-
бодённых чешуй в боковой линии (варианты 300
и 500 нТл).

ОБСУЖДЕНИЕ
Влияние магнитных флуктуаций во время ран-

него развития на размерно-массовые показатели
плотвы было описано ранее (Чеботарева и др.,
2009; Голованова и др., 2013; Krylov et al., 2016,
2019a; Golovanova et al., 2017). Мы рассматриваем
изменения этих показателей как отдалённый эф-
фект магнитного воздействия, поскольку вероят-
ность различий в кормовой базе между прудами
минимальна. Отдельный анализ длины и массы
сеголеток плотвы, выращенных в прудах биоло-
гического стационара “Сунога” в разные годы, не
выявил зависимости между конкретными пруда-
ми и размерами рыб (Krylov et al., 2019b). Сложная
цепь процессов, которая может лежать от воздей-
ствия магнитных флуктуаций на конкретную
биологическую мишень во время эмбриогенеза
до изменения размерно-массовых показателей
сеголеток, не позволяет убедительно обсуждать
механизмы этих эффектов. Однако мы можем
предположить, что ИГС в раннем онтогенезе ока-
зало влияние на пищеварительную систему плот-
вы. Известно, что активность пищеварительных
ферментов у рыб напрямую зависит от магнитных
полей (Кузьмина и др., 2015; Li et al., 2015). Изме-
нения активности пищеварительных гликозидаз

регистрировали у сеголеток плотвы, подвергав-
шихся воздействию магнитных флуктуаций во
время эмбрионального развития (Голованова
и др., 2013; Golovanova et al., 2017).

Примечательно обнаруженное влияние раз-
ных сроков экспозиции эмбрионов в ИГС на из-
менения размерно-массовых показателей. По-
добная зависимость была показана в эксперимен-
тах с использованием имитации геомагнитной
бури (Krylov et al., 2019a). В опытах с низкочастот-
ным магнитным полем (500 Гц, 150 мкТл) только
экспозиция эмбрионов в течение первых 27 ч п.о.
приводила впоследствии к снижению длины и
массы сеголеток. Магнитное воздействие во время
более поздних отрезков эмбриогенеза не приводи-
ло к значимым отличиям от контроля (Чеботарева
и др., 2009). Полученные в рамках настоящей ра-
боты результаты подтверждают предположение о
том, разные этапы эмбриогенеза плотвы различа-
ются по чувствительности к магнитным воздей-
ствиям. Наиболее существенное изменение дли-
ны и массы рыб после воздействия ИГС с интен-
сивностью 100 нТл на эмбрионы, вероятно,
связано с тем, что в естественной среде магнитные
события с таким размахом флуктуаций встречают-
ся чаще, чем геомагнитные бури 300−500 нТл
(Loewe, Prolss, 1997; Безродных и др., 2019).

Эффекты ИГС проявлялись также в измене-
нии числа позвонков, их перераспределении
между отделами позвоночника и в снижении чис-
ла прободённых чешуй в боковой линии. Позвон-
ки формируются напротив миосепт, которые
обособляются на 5–7-м зародышевых этапах
(Ланге, Дмитриева, 1981; Павлов, 2007). Кальци-
фикация тел позвонков в позвоночнике плотвы
начинается на 1-м личиночном этапе (Ванюши-
на, 1990). В начале малькового периода диффе-
ренцируются чешуи боковой линии (Дислер,
1960). Перераспределение позвонков и измене-
ние числа прободённых чешуй в боковой линии у
экспериментальных рыб в ответ на действие ИГС
в течение 2−7-го ч п.о. может говорить о том, что
эти признаки модулируются магнитным воздей-
ствием довольно рано, до момента их чёткого
анатомического определения.

В одном из экспериментальных вариантов бы-
ло зарегистрировано увеличение числа отверстий
сейсмосенсорной системы в предкрышечных ко-
стях. Этот эффект, на наш взгляд, также заслужи-
вает внимания, поскольку ранее подобные изме-
нения были обнаружены у сеголеток плотвы по-
сле экспозиции в низкочастотных магнитных
полях и в имитации геомагнитной бури во время
эмбриогенеза (Krylov et al., 2016, 2019a). Появление
отверстий в каналах сейсмосенсорной системы за-
висит от темпов развития костей черепа. По на-
шим наблюдениям, у молоди плотвы SL 2.5−3.0 см
в возрасте 2 мес. в зависимости от условий разви-
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тия костные сейсмосенсорные каналы на костях
черепа нередко отсутствуют, незамкнуты или раз-
виты только частично. То есть их формирование к
этому времени завершается не у всех особей. Из-
менение числа отверстий в каналах сейсмосен-
сорной системы в ответ на ИГС в раннем эмбрио-
генезе говорит о том, что магнитное воздействие
может влиять на баланс между темпами закладки
и развития периферической нервной системы и
висцерального скелета рыб.

Дисперсионный анализ выявил заметное вли-
яние срока экспозиции эмбрионов и взаимодей-
ствия факторов интенсивности ИГС, а также сро-
ка экспозиции на исследуемые показатели. Зави-
симость различных эффектов от того отрезка в
раннем развитии, на который приходится воздей-
ствие, закономерно в связи с различиями, прису-
щими организму на разных этапах эмбриогенеза.
Обнаруженные существенные эффекты взаимо-
действия факторов интенсивности ИГС и срока
экспозиции отражают сложную картину воспри-
имчивости эмбрионов к воздействию исследуе-
мых магнитных флуктуаций.

Полученные результаты подтверждают обнару-
женную ранее чувствительность размерно-массо-
вых показателей, числа позвонков в отделах позво-
ночника и числа отверстий сейсмосенсорной си-
стемы в костях черепа к различным магнитным
воздействиям во время раннего развития. В част-
ности, в других наших работах перечисленные по-
казатели у сеголеток плотвы значимо отличались
от контроля после экспозиции эмбрионов в пере-
менных магнитных полях с интенсивностью
1.5 мкТл и частотой 72.5 или 500 Гц (Krylov et al.,
2016), а также в имитации геомагнитной бури
(Krylov et al., 2019a). Повторяемость результатов
позволяет предложить данный комплекс эффек-
тов, включающий модификации размерно-мас-
совых показателей, изменение числа отверстий
сейсмосенсорной системы в костях черепа и чис-
ла позвонков в отделах позвоночника, как инди-
катор различных магнитных воздействий на
плотву во время раннего развития.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

Акасофу С.И., Чепмен С. 1975. Солнечно-земная физи-
ка. Ч. 2. М.: Мир, 512 с.
Безродных И.П., Морозова Е.И., Петрукович А.А., Ко-
жухов М.В. 2019. Динамика солнечной и геомагнитной
активности. II. Периодические вариации солнечной и
геомагнитной активности // Вопр. электромеханики.
Тр. ВНИИЭМ. Т. 171. № 4. С. 24−38.
Белова Н.А., Леднев В.В. 2001. Влияние крайне слабых
переменных магнитных полей на гравитропизм расте-
ний // Биофизика. Т. 46. № 1. С. 122−125.
Бинги В.Н. 2011. Принципы электромагнитной биофи-
зики. М.: Физматлит, 592 с.

Ванюшина О.Г. 1990. Развитие осевого скелета у леща
(Abramis brama L.) и плотвы (Rutilus rutilus L.) // Тр. ИБВВ
РАН. Т. 59 (62). С. 4−9.
Голованова И.Л., Филиппов А.А., Крылов В.В. и др. 2013.
Действие магнитного поля и меди на активность гид-
ролитических ферментов у сеголеток плотвы Rutilus
rutilus // Вопр. ихтиологии. Т. 53. № 2. С. 227−232.
https://doi.org/10.7868/S0042875213020045
Голованова И.Л., Филиппов А.А., Чеботарева Ю.В. и др.
2019. Влияние смещения суточной геомагнитной ва-
риации на активность пищеварительных гликозидаз
молоди плотвы и их чувствительность к тяжелым ме-
таллам // Геофиз. процессы и биосфера. Т. 18. № 4.
С. 49–55. 
https://doi.org/10.21455/GPB2019.4-5
Дислер Н.Н. 1960. Органы чувств системы боковой ли-
нии и их значение в поведении рыб. М.: Изд-во АН
СССР, 312 с.
Изюмов Ю.Г., Таликина М.Г., Крылов В.В. 2015. Митоз
бластомеров, вылупление, выживаемость и размерные
характеристики предличинок плотвы Rutilus rutilus по-
сле действия главной фазы сильной магнитной бури
на икру и спермии // Вопр. ихтиологии. Т. 55. № 1.
С. 95−100. 
https://doi.org/10.7868/S0042875215010087
Крылов В.В. 2018. Биологические эффекты геомагнит-
ной активности: наблюдения, эксперименты и воз-
можные механизмы // Тр. ИБВВ РАН. Т. 84(87).
С. 7−38. 
https://doi.org/10.24411/0320-3557-2018-10016
Крылов В.В., Зотов О.Д., Клайн Б.И. 2011. Устройство
для генерации магнитных полей и компенсации ло-
кального низкочастотного магнитного поля: А.с. RU
108 640 U1 (Россия). № 2011119410/28 // Изобретения,
полезные модели. 2011. № 26.
Крылов В.В., Изюмов Ю.Г., Извеков Е.И., Непомнящих В.А.
2013. Магнитные поля и поведение рыб // Журн. общ.
биологии. Т. 74. № 5. С. 354–365.
Кузьмина В.В., Ушакова Н.В., Крылов В.В. 2015. Влия-
ние магнитных полей на активность протеиназ и гли-
козидаз кишечника карася Carassius carassius // Изв.
РАН. Сер. биол. № 1. С. 70–76. 
https://doi.org/10.7868/S0002332915010087
Ланге Н.О., Дмитриева Е.Н. 1981. Методика эколого-
морфологических исследований развития молоди рыб //
Исследование размножения и развития рыб. М.: Наука.
С. 67−88.
Леднев В.В., Сребницкая Л.К., Ильясова Е.Н. и др. 1996.
Магнитный параметрический резонанс в биосисте-
мах: экспериментальная проверка предсказаний тео-
рии с использованием регенерирующих планарий Du-
gesia tigrina в качестве тест-системы // Биофизика.
Т. 41. № 4. С. 815–825.
Павлов Д.А. 2007. Морфологическая изменчивость в
раннем онтогенезе костистых рыб. М.: ГЕОС, 246 с.
Таликина М.Г., Крылов В.В., Изюмов Ю.Г., Чеботаре-
ва Ю.В. 2013. Влияние типичной магнитной бури на
митоз зародышевых клеток и размерно-массовые по-
казатели предличинок плотвы (Rutilus rutilus L.) //
Биология внутр. вод. № 1. С. 56−60. 
https://doi.org/10.7868/S032096521203014X



470

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 4  2021

КРЫЛОВ и др.

Чеботарева Ю.В., Изюмов Ю.Г., Крылов В.В. 2009. Вли-
яние переменного электромагнитного поля на раннее
развитие плотвы Rutilus rutilus (L.) (Cyprinidae, Cyprin-
iformes) // Вопр. ихтиологии. Т. 49. № 3. С. 422−428.

Яковлев В.Н., Изюмов Ю.Г., Касьянов А.Н. 1981. Фене-
тический метод исследований популяций карповых
рыб // Биол. науки. № 2. С. 98−101.

Bliss V.L., Heppner F.H. 1976. Circadian activity rhythm in-
fluenced by near zero magnetic field // Nature. V. 261.
P. 411–412. 
https://doi.org/10.1038/261411a0

Brown F.A., Chow C.S. 1976. Uniform daily rotation and bi-
ological rhythms and clocks in hamsters // Physiol. Zool.
V. 49. № 3. P. 263–285.

Golovanova I.L., Filippov A.A., Chebotareva Y.V. et al. 2017.
Delayed effect of geomagnetic storm simulation on size,
mass and activity of digestive glycosidases in roach (Rutilus
rutilus Linnaeus 1758) underyearlings // J. Appl. Ichthyol.
V. 33. № 2. P. 291–299. 
https://doi.org/10.1111/jai.13290

Krylov V.V., Chebotareva Y.V., Izyumov Y.G. 2016. Delayed
consequences of extremely low-frequency magnetic fields
and the influence of adverse environmental conditions on
roach Rutilus rutilus embryos // J. Fish Biol. V. 88. № 4.
P. 1283–1300. 
https://doi.org/10.1111/jfb.12869

Krylov V.V., Chebotareva Y.V., Izyumov Y.G. 2019a. Delayed
consequences of the influence of simulated geomagnetic
storms on roach Rutilus rutilus embryos // Ibid. V. 95. № 6.
P. 1422–1429. 
https://doi.org/10.1111/jfb.14150
Krylov V.V., Chebotareva Y.V., Izyumov Y.G. 2019b. The sizes
of roach Rutilus rutilus L. underyearlings from different
ponds at the “Sunoga” pond station from 2003 to 2015 //
Trans. IBIW RAS. V. 87 (90). P. 7–11. 
https://doi.org/10.24411/0320-3557-2019-10014
Li Y., Ru B., Miao W. et al. 2015. Effects of extremely low
frequency alternating-current magnetic fields on the growth
performance and digestive enzyme activity of tilapia Oreo-
chromis niloticus // Environ. Biol. Fish. V. 98. P. 337–343. 
https://doi.org/10.1007/s10641-014-0263-6
Loewe C.A., Prolss G.W. 1997. Classification and mean be-
havior of magnetic storms // J. Geophys. Res. Space Phys.
V. 102. P. 14209–14213. 
https://doi.org/10.1029/96JA04020
Welker H.A., Semm P., Willig R.P. et al. 1983. Effects of an
artificial magnetic field on serotonin-nacetyltransferase ac-
tivity and melatonin content of the rat pineal gland // Exp.
Brain Res. V. 50. P. 426–432. 
https://doi.org/10.1007/BF00239209
Yamazaki Y., Maute A. 2017. Sq and EEJ – a review on the
daily variation of the geomagnetic field caused by ionospher-
ic dynamo currents // Space Sci. Rev. V. 206. P. 299–405. 
https://doi.org/10.1007/s11214-016-0282-z



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ, 2021, том 61, № 4, с. 471–485

471

НАЗЕМНЫЕ ИСТОЧНИКИ ПОЛИНЕНАСЫЩЕННЫХ
ЖИРНЫХ КИСЛОТ ДЛЯ АКВАКУЛЬТУРЫ

© 2021 г.   М. И. Гладышев1, 2, *
1Институт биофизики Сибирского отделения РАН − ИБФ СО РАН, Красноярск, Россия

2Сибирский федеральный университет − СФУ, Красноярск, Россия
*E-mail: glad@ibp.ru

Поступила в редакцию 06.04.2020 г.
После доработки 20.04.2020 г.

Принята к публикации 21.04.2020 г.

В обзоре рассматриваются вероятные способы преодоления дефицита эйкозапентаеновой и доко-
загексаеновой кислот в рационе человека путём рационального развития аквакультуры. В настоя-
щее время аквакультура является не производителем, а потребителем полиненасыщенных жирных
кислот, поскольку базируется на кормах, основными компонентами которых служат рыбная мука и
рыбий жир, добываемые из промысловых уловов. Предлагается превратить выращиваемую рыбу из
потребителя этих полиненасыщенных жирных кислот в их производителя. Источником производ-
ства эйкозапентаеновой и докозагексаеновой кислоты в аквакультуре может служить их синтез ры-
бами из короткоцепочечной α-линоленовой кислоты, содержащейся в масле наземных сельскохо-
зяйственных растений. Приведены расчёты пороговой величины содержания эйкозапентаеновой и
докозагексаеновой кислот в корме для лососёвых рыб (Salmonidae) при частичной замене рыбьего
жира растительным маслом. Другим возможным способом превращения аквакультуры в произво-
дителя полиненасыщенных жирных кислот является частичная замена рыбной муки в кормах му-
кой из наземных беспозвоночных. Рассматриваются некоторые виды насекомых и червей, перспек-
тивных в качестве объектов производства кормовой муки для аквакультуры.

Ключевые слова: эйкозапентаеновая кислота, докозагексаеновая кислота, рыбий жир, рыбная мука.
DOI: 10.31857/S0042875221030048

Аквакультура рассматривается в качестве ис-
точника снабжения человека биологически ак-
тивными веществами, отсутствующими в назем-
ных сельскохозяйственных животных и растени-
ях. Одними из самых значимых биологически
активных веществ, производителем которых мо-
жет служить аквакультура, являются длинноце-
почечные полиненасыщенные жирные кислоты
семейства омега-3 (ПНЖК), а именно эйкоза-
пентаеновая (20:5n-3, ЭПК) и докозагексаеновой
(22:6n-3, ДГК) кислоты. В последние десятилетия
получен огромный массив доказательств особой
роли ЭПК и ДГК в нормальном функционирова-
нии организма человека и многих животных (Si-
mopoulos, 2000; Lauritzen et al., 2001; Kris-Etherton
et al., 2009; Casula et al., 2013; Calder et al., 2018;
Gladyshev, Sushchik, 2019). ЭПК совместно с ара-
хидоновой кислотой (20:4n-6, АРК), относящей-
ся к семейству омега-6, является предшественни-
ком синтеза эндогормонов – эйкозаноидов
(тромбоксаны, простагландины и лейкотриены)
(SanGiovanni, Chew, 2005). Эйкозаноиды омега-6
и омега-3 являются контрегуляторами: производ-
ные АРК вызывают у людей сужение сосудов,

усиливают агрегацию тромбоцитов (т.е. вызыва-
ют образование тромбов и повышают артериаль-
ное давление), запускают воспалительную и аллер-
гическую реакции, индуцируют боль; тогда как
производные ЭПК снижают артериальное давле-
ние, обладают противовоспалительным и антиал-
лергическим действием (Broughton et al., 1997; Si-
mopoulos, 2000; Lauritzen et al., 2001; Kris-Etherton
et al., 2002; SanGiovanni, Chew, 2005; Wall et al.,
2010). ДГК ингибирует синтез омега-6-эйкозано-
идов (Adkins, Kelley, 2010; Norris, Dennis, 2012) и,
кроме того, является основным компонентом
фосфолипидов мембран нервных клеток, вклю-
чая клетки коры головного мозга и сетчатки глаза
(SanGiovanni, Chew, 2005; McNamara, Carlson,
2006). Таким образом, для нормального функцио-
нирования организма человека необходим баланс
соотношения омега-6/омега-3 (n-3/n-6) ПНЖК.

Для большинства исследованных групп лю-
дей, в основном жителей Европы, Северной Азии
и Северной Америки, оптимальным является со-
отношение n-3/n-6-ПНЖК в пропорции 1 : 1 (Si-
mopoulos, 2000). Важно отметить, что синтез
длинноцепочечных ПНЖК в организме упомя-
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нутых групп людей происходит неэффективно и
способен обеспечить лишь ~ 5% физиологиче-
ских потребностей организма (Davis, Kris-Ether-
ton, 2003; Wall et al., 2010). Таким образом, чело-
век должен получать омега-3-ЭПК и ДГК так же,
как и омега-6- АРК, с пищей, причём в пище эти
кислоты должны содержаться в соотношении 1 : 1
(Simopoulos, 2000). Однако это соотношение ста-
ло резко меняться со второй половины XX в. в
связи с индустриализацией сельского хозяйства и
преобладанием в рационе мясной продукции,
выращиваемой на кормах, богатых зерном с вы-
соким содержанием омега-6- кислот. В настоя-
щее время в индустриально развитых странах с
диетой “западного типа” соотношение n-3/n-6-
ПНЖК в пище составляет 20 : 1 (Simopoulos,
2000; Wall et al., 2010). Глобальное соотношение
n-3/n-6-ПНЖК в потребляемом человеком масле
и жире составляет 24 : 1 (Tocher, 2015).

Рост доли омега-6-ПНЖК в рационе человека
сопровождался резким увеличением числа сер-
дечно-сосудистых заболеваний, и одной из ос-
новных причин этого роста явился дисбаланс
синтеза эндогормонов – омега-6 и омега-3-эйко-
заноидов (Simopoulos, 2000). Результаты эпиде-
миологических и клинических исследований,
проведённых в США и Западной Европе, убеди-
тельно доказали, что повышенное потребление
ЭПК и ДГК снижает риск сердечно-сосудистых
заболеваний почти в 10 раз, смертность заболев-
ших − на 35% (Harris et al., 2009). Как отмечалось
выше, механизм действия ЭПК состоит в увели-
чении синтеза эйкозаноидов, расширяющих со-
суды, снижающих тромбообразование и артери-
альное давление, а ДГК ингибирует избыточный
синтез омега-6-эйкозаноидов, обеспечивает эф-
фективное проведение сигналов в нервных клет-
ках, препятствующих аритмии и спазмам сердца
и сосудов (SanGiovanni, Chew, 2005; Plourde,
Cunnane, 2007; Phang et al., 2011). Всемирной ор-
ганизацией здравоохранения и многими нацио-
нальными медицинскими организациями для
предотвращения сердечно-сосудистых заболева-
ний рекомендовано персональное потребление
ЭПК+ДГК 0.5−1.0 г/сут (Harris et al., 2009; Kris-
Etherton et al., 2009; Adkins, Kelley, 2010; Nagasaka
et al., 2014; Tocher et al., 2019).

Цель обзора − анализ вероятных способов
преодоления глобального дефицита ЭПК и ДГК в
рационе человека путём развития аквакультуры.

РЫБА КАК ОСНОВНОЙ ИСТОЧНИК 
ОМЕГА-3-ПНЖК ДЛЯ ЧЕЛОВЕКА

Водные экосистемы как основной производитель 
ЭПК и ДГК в биосфере

Сосудистые растения не способны синтезиро-
вать ЭПК и ДГК, они производят лишь коротко-

цепочечную α-линоленовую кислоту (18:3n-3,
АЛК), являющуюся основным компонентом фо-
тосинтетических мембран хлоропластов (Sayano-
va, Napier, 2004; Ward, Singh, 2005; Sayanova et al.,
2006; Ruiz-Lopez et al., 2012). Травоядные позво-
ночные животные и человек для обеспечения
своих физиологических потребностей способны
синтезировать ЭПК и ДГК из растительной АЛК,
получаемой с пищей (синтез происходит в основ-
ном в печени) (Wood et al., 2008; Kang et al., 2010;
Kouba, Mourot, 2011). Некоторые почвенные бес-
позвоночные, в частности Nematoda, способны к
синтезу ЭПК de novo (Menzel et al., 2018, 2019).
Почвенные малощетинковые черви (Oligochaeta)
Lumbricus terrestris и Eisenia fetida также могут со-
держать в своей биомассе значимое количество
ЭПК, которая предположительно синтезируется
их кишечной микрофлорой (Sampedro et al., 2006;
Gladyshev, Sushchik, 2019). Однако в глобальном
масштабе основными производителями ЭПК и
ДГК в биосфере являются водоросли Bacillario-
phyceae (Diatomea), Dinophyceae (Peridinea),
Cryptophyceae и некоторые другие, но не Chloro-
phyceae (Gladyshev et al., 2013).

ПНЖК, производимые микроводорослями,
передаются по пищевой сети к организмам выс-
ших трофических уровней: беспозвоночным и
рыбам (Gladyshev et al., 2009, 2011). Таким обра-
зом, водные экосистемы являются основным по-
ставщиком ЭПК и ДГК для многих животных,
включая некоторых всеядных и хищных обитателей
наземных экосистем и человека (Gladyshev et al.,
2009, 2013). Главным источником ЭПК и ДГК для
человека является рыба (Robert, 2006; Bell,
Tocher, 2009; Gladyshev et al., 2009, 2013; Adkins,
Kelley, 2010; Tacon, Metian, 2013; Cladis et al., 2014;
Tocher et al., 2019). С мировыми уловами человек
ежегодно получает 180 × 106 кг ЭПК+ДГК
(Gladyshev et al., 2009). Второй по значимости пи-
щевой источник ПНЖК – печень сельскохозяй-
ственных животных (коров, свиней и кур) − даёт
человеку лишь ~4 × 106 кг ЭПК+ДГК в год, при
этом доля омега-6- кислот в печени перечислен-
ных животных намного выше, чем в рыбе (Glady-
shev et al., 2015).

Среднее глобальное потребление ЭПК и ДГК
человеком оценивается на уровне 0.10–0.16 г/сут
(Gladyshev et al., 2009; Tocher et al., 2019). Однако
норма потребления этих ПНЖК, необходимая
для сбалансированного синтеза эндогормонов и,
следовательно, профилактики сердечно-сосуди-
стых и некоторых других заболеваний, составляет
0.5–1.0 г/сут (Harris et al., 2009; Kris-Etherton et al.,
2009; Adkins, Kelley, 2010; Nagasaka et al., 2014;
Fayet-Moore et al., 2015; Tocher et al., 2019). Отсю-
да вытекает неутешительный вывод: человечество
испытывает острый дефицит ЭПК и ДГК в раци-
оне (Gladyshev et al., 2009, 2013; Tocher, 2015). Сле-
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довательно, важной научно-практической зада-
чей является поиск путей увеличения ЭПК и ДГК
в рационе человека.

Аквакультура как потенциальный 
источник ПНЖК

Мировые уловы достигли максимума
(~100 млн т/год) и не могут быть существенно
увеличены (Pauly et al., 2002; Qian et al., 2020). На
первый взгляд, очевидным способом увеличения
потребления рыбы человеком при ограниченных
уловах является развитие её искусственного про-
изводства, т.е. аквакультуры. Действительно, в
последние десятилетия объём производства рыбы
и беспозвоночных в аквакультуре рос, продолжа-
ет расти быстрыми темпами и уже превысил
70 млн т/год, т.е. приблизился к объёму мировых
уловов (De Silva, 2012). Потребление человеком в
пищу рыбы, выращиваемой в аквакультуре, срав-
нялось с потреблением дикой рыбы и даже слегка
превысило его (Iaconisi et al., 2018; Fawole et al.,
2020).

Однако существует принципиальное ограни-
чение, сдерживающее развитие аквакультуры как
дополнительного источника ПНЖК для питания
человека. Дело в том, что рыбе, как и всем позво-
ночным животным, для роста и развития необходи-
мо значительное количество ЭПК и особенно ДГК,
получаемое в основном из корма (Sargent et al.,
1999; Tocher, 2003; Vizcaino-Ochoa et al., 2010; Zak-
eri et al., 2011; Trushenski et al., 2012; Wang et al.,
2020). Основными компонентами кормов для
аквакультуры, содержащими ЭПК и ДГК, явля-
ются рыбная мука и рыбий жир, получаемые из
промысловых уловов рыб (Turchini et al., 2009;
Shepherd, Jackson, 2013; Betancor et al., 2015;
Tocher, 2015; Qian et al., 2020), которые не могут
быть существенно увеличены. В настоящее время
21 млн т добываемой рыбы не используется непо-
средственно для питания человека, из них 76%
идёт на производство рыбной муки и рыбьего жи-
ра для аквакультуры (Iaconisi et al., 2018). Ежегодное
извлечение рыбьего жира составляет >1 млн т,
70−75% этого количества используется на произ-
водство кормов (в основном для лососёвых (Sal-
monidae)), и лишь ~20% непосредственно по-
требляется человеком (Sijtsma, de Swaaf, 2004;
Shepherd, Jackson, 2013; Tocher, 2015).

Таким образом, аквакультура не является до-
полнительным источником (производителем)
ЭПК и ДГК для человека (Turchini et al., 2011;
Gladyshev et al., 2013). Более того, в аквакультуре
происходят существенные потери (рассеивание)
ПНЖК. Это означает, что с выращиваемой био-
массой рыб из аквакультуры извлекается меньше
ЭПК+ДГК, чем добавляется с кормом (Teoh et al.,

2011; Turchini et al., 2011; Gladyshev et al., 2018b).
Эффективность включения жирных кислот (ЖК)
из корма в выращиваемую биомассу рыб, или
ЖК-продуктивность в съедобной биомассе (фи-
ле) (FFAPV – fillet fatty acid productive value) рас-
считывается как отношение увеличения ЖК в
биомассе (мг или г) к массе ЖК, потреблённой с
кормом (Thanuthong et al., 2011a). Например, для
радужной форели Oncorhynchus (=Parasalmo) my-
kiss величины FFAPV для ЭПК и ДГК составляют
соответственно 17.3 и 44.4% (Thanuthong et al.,
2011a); для мальков серебристого горбыля Argyroso-
mus regius − 17.9−31.3 и 37.5–56.1% (Carvalho et al.,
2018). По данным Турчини с соавторами (Turchini
et al., 2011), в аквакультуре лососёвых рыб на про-
изводство 1 г ПНЖК в филе расходуется 5 г кор-
мовых ПНЖК. Следовательно, в глобальном мас-
штабе аквакультура, теряя ПНЖК, не снижает, а
увеличивает их дефицит.

Содержание ПНЖК в рыбе как индикатор 
питательной ценности

Для человека суточная норма потребления
суммы ЭПК и ДГК составляет 0.5–1.0 г; согласно
стандартам, принятым в диетологии и токсиколо-
гии, средняя порция рыбы, употребляемая за
один присест, составляет 200 г (Ruffle et al., 1994).
Следовательно, имеющая высокую питательную
ценность рыба должна содержать ЭПК+ДГК не
менее 2.5 мг/г (Gladyshev et al., 2018b).

Продолжая рассуждения о питательной цен-
ности, важно отметить, что содержание суммы
ЭПК и ДГК в биомассе рыбы из природных ме-
стообитаний в значительной мере определяется
её таксономической принадлежностью (геноти-
пом) (Leaver et al., 2011; Henriques et al., 2014;
Gladyshev et al., 2018a) и варьирует в широких преде-
лах: от 36.0 мг/г у сайры Cololabis saira (Cheung et al.,
2016) до 0.12 мг/г у ската-бабочки Gymnura sp. (Aziz
et al., 2013). Различия в содержании ЭПК+ДГК в
биомассе рыбы, выращенной в аквакультуре,
весьма велики: 43.6 мг/г у атлантического лосося
Salmo salar (Ansorena et al., 2010) против 0.08 мг/г
у тиляпии Oreochromis sp. (Teoh, Ng, 2016). Легко
подсчитать, что для получения рекомендованной
суточной нормы ЭПК+ДГК человеку необходи-
мо съесть 12.5 кг такой тиляпии. Очевидно, что
критериям реального источника ЭПК и ДГК для
человека соответствуют далеко не все объекты
промысла и аквакультуры: представители отря-
дов карпообразных (Cypriniformes) и окунеобраз-
ных (Perciformes) имеют сравнительно низкие ме-
дианные значения содержания ЭПК и ДГК, тогда
как лососеобразные (Salmoniformes) отличаются
высоким содержанием этих кислот (рис. 1).

Необходимо отметить, что в данной работе по-
нятие высокой и низкой пищевой ценности рыбы
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относится исключительно к содержанию в ней
ЭПК и ДГК. Рыба, являющаяся малоценным ис-
точником этих веществ для человека, может быть
полезным продуктом в отношении, например,
белков и микроэлементов. Тем не менее уникаль-
ность рыбы как пищевого продукта определяется
не содержанием в ней белков, имеющихся также
в мясе наземных животных и в растительной пи-
ще, а именно наличием ЭПК и ДГК, практически
отсутствующих в большинстве других продуктов
питания. Действительно, рыбный белок состав-
ляет всего лишь ~6% суммарного количества жи-
вотного и растительного белка, потребляемого
человеком (Tacon, Metian, 2013), тогда как доля
ЭПК+ДГК, получаемых из рыбы, составляет в
рационе человека >97% (Gladyshev et al., 2015).

Таким образом, для преодоления глобального
дефицита ЭПК и ДГК в рационе человека необ-
ходимо решить задачу превращения аквакульту-
ры в дополнительный источник ПНЖК. В общем
виде данную задачу можно решить путём частич-
ной замены рыбьего жира и рыбной муки, добы-
ваемой из промысловой рыбы, иными компонен-
тами.

ЗАМЕНА В КОРМАХ АКВАКУЛЬТУРЫ 
РЫБЬЕГО ЖИРА

РАСТИТЕЛЬНЫМ МАСЛОМ

Синтез ЭПК и ДГК рыбами из растительной АЛК

Замена рыбьего жира в кормах для аквакульту-
ры маслом наземных сельскохозяйственных мас-
личных растений или животными жирами явля-
ется чрезвычайно актуальной научной и практи-
ческой задачей (Turchini et al., 2009; Shepherd,
Jackson, 2013; Betancor et al., 2015, 2016; Salini et al.,
2015; Gregory et al., 2016; Sprague et al., 2016; Mon-
teiro et al., 2018; Campos et al., 2019; Mock et al.,
2019; Pereira et al., 2019; Qian et al., 2020). Масло
семян наземных растений не содержит ЭПК и
ДГК, но некоторые виды богаты незаменимой 18-
атомной АЛК. Незаменимость в данном контек-
сте означает, что рыбы, как и все позвоночные
животные, не имеют десатуразы Δ12Fad и не спо-
собны de novo синтезировать АЛК – исходную
ЖК семейства омега-3 (Bell, Tocher, 2009). Таким
образом, рыбы получают АЛК исключительно с
пищей. Основная часть усвоенной АЛК катабо-
лизируется, т.е. служит для обеспечения энерге-
тических потребностей организма, а сравнитель-
но небольшая доля, составляющая в среднем

Рис. 1. Содержание суммы эйкозапентаеновой и докозагексаеновой кислот (PUFA) в рыбах разных отрядов: 1 − Sal-
moniformes, 2 − Clupeiformes, 3 − Scorpaeniformes, 4 − Perciformes, 5 − Osmeriformes, 6 − Cypriniformes, 7 − Siluriformes,
8 − Pleuronectiformes, 9 – Gadiformes, 10 – Anguilliformes, Beloniformes, Beryciformes, Esociformes, Ceratodontiformes,
Mugiliformes и Myliobatiformes; (I) – пределы варьирования, (h) − 25–75% данных, (j) – медианы (Cheung et al., 2016;
Taipale et al., 2016; Gladyshev et al., 2017, 2018a, 2018b; Sushchik et al., 2017, 2018, 2020; Khalili Tilami et al., 2018; Artamonova
et al., 2020).
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~5%, может быть использована рыбами для соб-
ственного синтеза ЭПК и ДГК (Bell, Tocher, 2009;
Chen et al., 2018).

В природе доля синтезируемых ЭПК и ДГК зна-
чительно варьирует у разных видов рыб и на разных
этапах онтогенеза и зависит от их трофического
уровня и условий обитания (Thanuthong et al.,
2011b; Tocher, 2015; You et al., 2017). Собственный
синтез ЭПК и ДГК из пищевой АЛК наземного
происхождения, т.е. содержащейся в раститель-
ном масле, которое добавляется в корм вместо
рыбьего жира, потенциально может рассматри-
ваться как дополнительный источник длинноце-
почечных ПНЖК в аквакультуре (Qian et al.,
2020). Важно отметить, что способность к синтезу
ЭПК и ДГК из АЛК является относительно высо-
кой у пресноводных рыб и лососеобразных, тогда
как морские рыбы, особенно ихтиофаги, почти
не синтезируют эти ПНЖК и обеспечивают свои
потребности в них исключительно из пищи
(Turchini et al., 2009; Tocher, 2015; Chen et al., 2017).
Кроме того, у некоторых видов рыб, например у
японского угря Anguilla japonica, наивысшая актив-
ность синтеза ЭПК и ДГК из АЛА проявляется в
мозгу, глазах и печени, но не в мышцах (Wang et al.,
2014), так как далеко не всем рыбам в связи с их
образом жизни необходим высокий уровень
ПНЖК в мышечной ткани (Gladyshev et al.,
2018a).

Интенсивность синтеза ЭПК и ДГК из АЛК
зависит от рациона рыб: ферменты синтеза длин-
ноцепочечных ПНЖК, десатуразы и элонгазы,
активируются при недостатке ЭПК и ДГК и ин-
гибируются при их избытке (Olsen et al., 1990;
Thanuthong et al., 2011b; Betancor et al., 2016; Car-
valho et al., 2018; Lima et al., 2019). Кроме того,
синтез длинноцепочечных ПНЖК является суб-
стратзависимым: при увеличении количества
субстрата – пищевой АЛК − валовая продукция
ЭПК и ДГК в биомассе рыбы возрастает, хотя по
мере насыщения относительная активность од-
ного из ключевых ферментов, десатуразы Δ6Fad,
участвующего в двух стадиях метаболического пу-
ти синтеза ПНЖК, уменьшается (Thanuthong et al.,
2011b; Chen et al., 2018; Mock et al., 2019). Экспрес-
сия генов FADS2a(Δ6), ELOVL5 и ELOVL2, коди-
рующих соответствующие десатуразы и элонгазы,
которые обеспечивают синтез длинноцепочеч-
ных ПНЖК у рыб (на примере молоди радужной
форели), увеличивается при высоком содержа-
нии АЛК в пище, но ингибируется пищевой ДГК
(Gregory et al., 2016). Аналогично экспрессия ге-
нов FADS2 и ELOVL5 у мальков серебристого гор-
быля была наивысшей при минимальном содер-
жании ЭПК и ДГК в корме (Carvalho et al., 2018).
Трёхиглая колюшка Gasterosteus aculeatus, облада-
ющая более высокой копийностью гена FADS2,
имеет более высокую выживаемость на корме,
лишённом ДГК, по сравнению с родственным

видом G. nipponicus (Ishikawa et al., 2019). Есте-
ственно, виды (формы) с более высокой копий-
ностью FADS2 имеют более высокое содержание
ДГК в биомассе при одинаково низком содержа-
нии этой ПНЖК в корме (Ishikawa et al., 2019). Та-
ким образом, интенсивность синтеза ЭПК и ДГК
рыбами может регулироваться путём изменения
ЖК состава корма.

Изменение ЖК состава корма, а именно заме-
на рыбьего жира маслом наземных сельскохозяй-
ственных культур, является широко распростра-
нённой практикой в последнее десятилетие
(Turchini et al., 2009; Betancor et al., 2015, 2016;
Sprague et al., 2016; Lima et al., 2019; Tocher et al.,
2019). Замена рыбьего жира, содержащего ЭПК и
ДГК, растительным маслом, содержащим только
АЛК, стимулирует собственный синтез ЭПК и
ДГК рыбами путём десатурации и элонгации
АЛК, повышая экспрессию соответствующих ге-
нов и активность ферментов – десатураз и элон-
газ (Betancor et al., 2015, 2016; Gregory et al., 2016;
Chen et al., 2018; Xie et al., 2018; Lima et al., 2019;
Mock et al., 2019). Хотя собственный синтез рыба-
ми в аквакультуре ЭПК и ДГК из АЛК наземных
растений является очевидным дополнительным
источником этих длинноцепочечных ПНЖК для
человека, он почти не учитывается в настоящее
время (Turchini et al., 2011). Основной причиной
подобного пренебрежения является тот факт, что
собственный синтез ЭПК и ДГК из АЛК рыбами,
питающимися кормом на основе растительного
масла, не способен поддерживать их содержание
в биомассе на столь же высоком уровне, как у
рыб, питающихся кормом на основе рыбьего жи-
ра (Tocher, 2015; Betancor et al., 2016). То есть ры-
бы, выращенные на корме без рыбьего жира, име-
ют относительно низкое содержание ЭПК и ДГК
(Turchini et al., 2011; Shepherd, Jackson, 2013; Mock
et al., 2019; Pereira et al., 2019).

Фактически собственный синтез ЭПК и ДГК
направлен лишь на поддержание сравнительно
небольших нормальных физиологических по-
требностей и эволюционно не приспособлен для
обеспечения запасов этих ПНЖК в резервных ли-
пидах, таких как триацилглицериды (ТАГ) (Tocher,
2015). Следовательно, возникает вопрос, можно ли
одновременно решить две задачи: 1) превратить
аквакультуру из потребителя ЭПК и ДГК в источ-
ник этих ЖК, т.е. получать с продукцией аква-
культуры больше ПНЖК, чем внесено с кормом;
2) при этом производить продукцию, обладаю-
щую реальной питательной ценностью, т.е. со-
держащую ЭПК+ДГК не менее 2.5 мг/г? Для ответа
на данный вопрос необходимо сделать некоторые
предварительные количественные оценки.
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Оценка эффективности использования ПНЖК 
в аквакультуре

Количественная оценка прироста ПНЖК в
аквакультуре, т.е. увеличение (уменьшение) ко-
личества ПНЖК, получаемого с биомассой выра-
щиваемых рыб по сравнению с количеством
ПНЖК, потреблённого с кормом, может быть по-
лучена на основе расчётов общей эффективности
питания (использования корма на рост) и содер-
жания ПНЖК в корме и биомассе. В аквакульту-
ре в качестве показателя эффективности исполь-
зования корма на рост обычно используется ко-
эффициент конвертации пищи (feed conversion
ratio), равный отношению потреблённой сухой
массы корма к приросту сырой массы рыб
(Turchini et al., 2011; Gregory et al., 2016; Monteiro
et al., 2018). Однако можно использовать и обрат-
ную величину − эффективность питания (feed ef-
ficiency ratio, FER), рассчитываемую как отноше-
ние прироста общей массы рыб (total weight gain,
TWG), выраженной в единицах сырой массы к
количеству потреблённого сухого (экструдиро-
ванного) корма (feed consumption, FC) (Codabac-
cus et al., 2012; Betancor et al., 2016; Chen et al., 2018;
Perez-Velazquez et al., 2019):

(1)

Очевидно, что FER аналогичен коэффициенту
Ивлева K1, хотя коэффициент Ивлева рассчиты-
вается в энергетических единицах (Ивлев, 1939;
Warren, Davis, 1967).

=FER TWG/FC.

Прирост ПНЖК (суммы ЭПК+ДГК) с товарной
биомассой (GPUFA, мг) может быть рассчитан с ис-
пользованием их содержания в биомассе (BPUFA,
мг/г). При условии, что BPUFA ≈ const в исходной и
конечной биомассе и/или TWG намного больше
исходной биомассы, прирост ПНЖК может быть
рассчитан следующим образом:

(2)
Количество ПНЖК, потреблённого с кормом

(CPUFA, мг), может быть рассчитано с использова-
нием их содержания в корме (FPUFA, мг/г):

(3)
Тогда эффективность прироста ПНЖК в аква-

культуре, коэффициент EPUFA (%), может быть
рассчитан как:

(4)

С использованием формул 1−3, формула 4 мо-
жет быть преобразована следующим образом:

(5)

Результаты расчётов зависимости эффектив-
ности прироста ПНЖК (EPUFA) от их содержания
в корме (FPUFA) при выращивании лососёвых рыб,
выполненные на основе данных из работ, содер-
жащих всю необходимую информацию (Stone et al.,
2011; Codabaccus et al., 2012; Emery et al., 2016;
Mock et al., 2019), представлены на рис. 2. Приме-
чательно, что значения, полученные в четырёх
разных экспериментах, которые проведены на
двух разных видах рыб (S. salar и O. mykiss), хоро-
шо аппроксимируются (p < 0.001) одним уравне-
нием регрессии (6):

(6)
Из уравнения (6) следует, что EPUFA = 100% при

FPUFA = 2.9 мг/г. Таким образом, при FPUFA > 2.9 мг/г
аквакультура является потребителем ПНЖК, по-
скольку человек получает с товарной продукцией
меньше этих веществ, чем вносит с кормом, а при
FPUFA < 2.9 мг/г аквакультура превращается в про-
изводителя ПНЖК, которые синтезируются.
Близкие к нашим теоретическим расчётам значе-
ния были эмпирически получены Куиан с соавто-
рами (Qian et al., 2020). В этой работе интервалы
концентраций значительно превышали те, кото-
рые были использованы при аппроксимации в
уравнении (6), поэтому пороговый уровень со-
держания ЭПК+ДГК в корме молоди S. salar был
определён как лежащий между 3 и 7 мг/г. Ниже
этого порога ингибировалась скорость роста, а
выше пороговой величины снижалась усвояе-
мость ПНЖК рыбой.

Применение предложенных формул для ана-
лиза данных литературы позволило определить
не оцениваемую ранее эффективность прироста

= ×PUFA PUFATWG .G B

= ×PUFA PUFA.C FC F

= ×PUFA PUFA PUFA/ 100.E G C

( )= ×PUFA PUFA PUFA/ 100.E FER B F

= × +PUFA PUFA245.7 1/ 16.3.E F

Рис. 2. Зависимость эффективности прироста суммы эй-
козапентаеновой и докозагексаеновой кислот (EPUFA) от
их содержания в корме (FPUFA) при выращивании ра-
дужной форели Onychorhynchus mykiss (+, d, j) и ат-
лантического лосося Salmo salar (m): (+) – Stone et al.,
2011, (d) – Codabaccus et al., 2012, (j) – Emery et al.,
2016, (m) – Mock et al., 2019, (—) – аппроксимация
уравнением EPUFA = 245.7× 1/FPUFA + 16.3.
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ПНЖК в аквакультуре. Например, рассчитанные
по формуле (5) данные по результатам выращива-
ния молоди атлантического лосося (Codabaccus et al.,
2012) показали, что при использовании корма,
содержащего рыбий жир, значения EPUFA ниже,
чем при использовании корма, в котором 50%
рыбьего жира заменены маслом рапса (11 против
18%). Показано также, что частичная замена ры-
бьего жира в корме радужной форели смесью го-
вяжьего сала, льняного и подсолнечного масел
способна повысить эффективность включения
ЭПК и ДГК из корма в выращиваемую биомассу
(FFAPV) с 17.3 и 44.4% до 32.8 и 98.5% соответ-
ственно (Thanuthong et al., 2011a).

Турчини с соавторами (Turchini et al., 2011) в при-
ведённые выше формулы дополнительно ввели со-
отношение съедобной массы (филе) к общей массе и
использовали обратное соотношение (FPUFA/BPUFA),
показывающее, сколько грамм ПНЖК-корма ис-
пользуется для производства 1 г ЭПК+ДГК в фи-
ле. У радужной форели, потреблявшей корм на
основе рыбьего жира, величина FPUFA/BPUFA со-
ставила 4.68, а у рыб, питавшихся кормом, содержа-
щим смесь рыбьего жира и льняного масла, − 0.50.
То есть аквакультура форели, питающейся кор-
мом на основе льняного масла с добавлением не-
которого количества рыбьего жира, является не
потребителем, а производителем ЭПК и ДГК.
При этом содержание ЭПК и ДГК в биомассе фо-
рели, выращенной на льняном масле, было ниже,
чем у форели, выращенной на рыбьем жире (5.6
против 18.6 и мг/г) (Turchini et al., 2011), но значи-
тельно превышало пороговое значение питатель-
ной ценности 2.5 мг/г.

По данным Мока с соавторами (Mock et al.,
2019), при замене рыбьего жира маслом рыжика
посевного Camelina sativa (Brassicaceae) содержа-
ние ЭПК+ДГК в корме (FPUFA) снижается с 9.7 до
2.6 мг/г; снижается также содержание ЭПК+ДГК
(BPUFA) в филе выращиваемого атлантического
лосося (с 5.6 до 4.0 мг/г) и скорость роста. Однако
эффективность прироста ПНЖК (EPUFA) возрос-
ла с 43 до 112%, т.е. аквакультура лосося стала
производителем ПНЖК. При этом выращивае-
мая рыба по-прежнему осталась реальным пище-
вым источником ЭПК и ДГК для человека (BPUFA >
> 2.5 мг/г), способным обеспечить суточную нор-
му этих протекторов сердечно-сосудистых забо-
леваний.

Все приведённые выше данные касались аква-
культуры лососеобразных рыб. Представители
других отрядов имеют генетически обусловлен-
ное относительно низкое содержание ЭПК и
ДГК, поэтому применение в корме растительного
масла вместо рыбьего жира лишь снижает их пи-
тательную ценность, хотя и формально превра-
щает культуру таких рыб в источник ЭПК и ДГК.
Например, гибриды тиляпий Oreochromis sp. и

O. niloticus (Perciformes), выращиваемые на кор-
мах, не содержащих ЭПК и ДГК, за счёт их синте-
за из пищевой АЛК имели в своей биомассе BPUFA
соответственно 0.96 и 1.27 мг/г (Teoh et al., 2011).
Для получения рекомендованной суточной дозы
ПНЖК человеку необходимо потребить в пищу
1.04 и 0.79 кг такой рыбы. По данным, приведён-
ным в работе малайзийских исследователей
(Teoh, Ng, 2016), можно рассчитать собственный
синтез ЭПК+ДГК Oreochromis sp., выращиваемой
на растительных маслах с разным содержанием
АЛК − масле периллы Perilla frutescens (высокое),
рапсовом (среднее), подсолнечном и пальмовом
(следы). По расчётам, этот синтез составляет со-
ответственно 0.28, 0.54, 0.09 и 0.11 мг/г в сутки.
Однако даже при самом эффективном синтезе,
наблюдаемом на рапсовом масле, содержание
ЭПК+ДГК в выращиваемой биомассе тиляпии
составило всего лишь 0.42 мг/г (Teoh, Ng, 2016),
т.е. для получения рекомендованной суточной
дозы ПНЖК человеку необходимо съесть 2.38 кг
такой рыбы. В других экспериментах в биомассе
тиляпии O. niloticus, выращиваемой исключительно
на растительном масле, по мере увеличения содер-
жания АЛК в корме до 2.04% происходило линей-
ное увеличение содержания ЭПК+ДГК до 1.4 мг/г
(Chen et al., 2018), что соответствует суточной
порции рыбы 0.71 кг.

Следовательно, поставленная выше задача
увеличения собственного синтеза ЭПК и ДГК в
аквакультуре при сохранении высокой питатель-
ной ценности рыбы (ЭПК+ДГК > 2.5 мг/г) может
быть решена в основном в аквакультуре лососё-
вых рыб. Например, при увеличении доли расти-
тельного масла в корме атлантического лосося до
~30% содержание ЭПК и ДГК в товарной био-
массе снижается с 27.4 до 13.6 мг/г (Sprague et al.,
2016). Однако очевидно, что пищевая ценность
такой рыбы значительно выше порогового значе-
ния и она продолжает оставаться ценным источ-
ником ПНЖК для человека. Следует отметить,
что в последние годы появляются обнадёживаю-
щие данные и по другим видам рыб. Например,
даже при полной замене рыбьего жира на живот-
ный при выращивании лаврака Dicentrarchus
labrax содержание ЭПК+ДГК в мышцах было
2.7 мг/г, тогда как при кормлении стандартным
кормом оно составляло 4.8 мг/г (Monteiro et al.,
2018). Тем не менее необходимо подчеркнуть, что
в большинстве экспериментов с заменой рыбьего
жира и рыбной муки рыбу не доращивали до то-
варных размеров, поэтому окончательные выво-
ды о возможности использования конкретных
сортов растительного масла и их пропорций для
тех или иных видов рыб следует делать с осторож-
ностью (Pettersson et al., 2010).

Важно напомнить, что способность к синтезу
и накоплению ЭПК и ДГК в мышцах (филе) яв-
ляется генетически детерминированным насле-
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дуемым признаком (Henriques et al., 2014). Следо-
вательно, внутри одного вида путём направлен-
ной селекции могут быть выведены породы рыб с
максимальной способностью к синтезу и накоп-
лению ЭПК и ДГК при питании растительным
маслом (Bell et al., 2010; Turchini et al., 2011; Shep-
herd, Jackson, 2013). Однако вряд ли возможно
преодолеть генетические различия между круп-
ными таксонами (рис. 1), т.е. путём селекции или
за счёт специальной диеты вырастить, например,
тиляпию или карпа Cyprinus carpio с содержанием
ПНЖК как у лосося.

Влияние замены рыбьего жира в корме 
на скорость роста рыб

Наряду с рассматриваемым качеством произ-
водимой в аквакультуре биомассы весьма важ-
ным для товарного производства является и ко-
личественный параметр, а именно скорость роста
рыб. По данным большого числа экспериментов,
замена рыбьего жира растительными маслами и
животными жирами в кормах аквакультуры прак-
тически не сказывается на скорости роста и выжи-
ваемости пресноводных и анадромных рыб: радуж-
ной форели (Stone et al., 2011; Turchini et al., 2011;
Gregory et al., 2016; Turchini et al., 2018; Lima et al.,
2019), арктического гольца Salvelinus alpinus (Pet-
tersson et al., 2010), бурого паку Colossoma macropo-
mum (Characiformes) (Paulino et al., 2018), а также
солоноватоводного баррамунди (латеса) Lates cal-
carifer (Perciformes) (Salini et al., 2015).

Морские рыбы, в отличие от пресноводных, не
обладают способностью к синтезу ЭПК и ДГК из
АЛК, поэтому замена в их корме рыбьего жира на
растительное масло или животный жир вызывает
дефицит этих ПНЖК, негативно влияющий на
рост и развитие. Например, при выращивании
желтопёрого морского леща Acanthopagrus latus
(Perciformes) замена рыбьего жира подсолнечным
маслом ведёт к резкому снижению плодовитости
и выживаемости рыб (Zakeri et al., 2011). У желто-
хвостой сериолы Seriola dorsalis (Carangiformes)
применение соевого масла снижает скорость ро-
ста и выживаемость (Rombenso et al., 2016). У
оранжевопятнистого групера Epinephelus coioides
(Perciformes) при замене рыбьего жира маслом
периллы значительно снижается скорость роста
(Chen et al., 2017). Полная замена рыбьего жира
животными жирами ингибирует темп роста лав-
рака D. labrax (Monteiro et al., 2018), но использо-
вание жира домашней птицы даже при полной за-
мене рыбьего жира не приводит к изменению
скорости роста лаврака (Campos et al., 2019). В то
же время морская растительноядная рыба сиган-
орамин Siganus canaliculatus (Perciformes) одина-
ково хорошо растёт на корме, содержащем и ры-
бий жир, и растительное масло, эффективно син-
тезируя ДГК из АЛК (Xie et al., 2018). У морского

языка Solea senegalensis (Pleuronectiformes) замена
рыбьего жира на растительное масло снижает
скорость роста молоди, но не отражается на ко-
нечной товарной массе рыб, хотя содержание
ЭПК+ДГК в мышечной ткани снижается с 2.6 до
0.9 мг/г (Pereira et al., 2019).

Что касается атлантического лосося, то име-
ются данные как об отсутствии влияния добавле-
ния растительного масла в корм на скорость роста
(Torstensen et al., 2004; Betancor et al., 2016; Sprague
et al., 2016), так и о её снижении (Mock et al., 2019).
Таким образом, даже для морских рыб, не говоря
уж об анадромных и пресноводных, оказывается
возможным подобрать условия, при которых в
аквакультуре при замене рыбьего жира расти-
тельным маслом не произойдет снижения не
только качественных (содержания ЭПК и ДГК),
но и количественных характеристик, а именно
скорости роста (выхода товарной продукции).

ЗАМЕНА РЫБНОЙ МУКИ 
В КОРМАХ АКВАКУЛЬТУРЫ

Рыбная мука в кормах аквакультуры, в отличие
от рыбьего жира как основного источника липи-
дов, прежде всего является источником белка
(аминокислот), содержание которого составляет
в ней 60−70%, но в её составе также присутствует
и некоторое количество липидов (5−10%), в том
числе ЭПК и ДГК (Robert, 2006; Shepherd, Jack-
son, 2013). Производство рыбной муки так же, как
и производство рыбьего жира, ограничено верх-
ним пределом мировых уловов и составляет око-
ло 6 млн т в год, причём её основная доля прихо-
дится на один вид − перуанский анчоус Engraulis
ringens (Clupeiformes), добываемый Перу и Чили
(Shepherd, Jackson, 2013). Если в 1960-е гг. >90%
производимой рыбной муки использовалось в
птицеводстве и свиноводстве, то к 2010 г. основ-
ным её потребителем (> 70%) стала аквакультура
(Shepherd, Jackson, 2013). Очевидно, что для даль-
нейшего развития аквакультуры, как и в случае
рыбьего жира, требуется замена рыбной муки на
компоненты наземного происхождения.

В качестве альтернативных источников белка
для аквакультуры используется растительная му-
ка, отходы животноводства и беспозвоночные.
Однако корм на основе растительного сырья не
может полностью заменить рыбную муку, прежде
всего, из-за различий в аминокислотном составе
растительных и животных белков (Barroso et al.,
2014; Fawole et al., 2020). Что касается продуктов жи-
вотноводства, более подходящих по составу амино-
кислот, то большинство из них запрещено исполь-
зовать для изготовления рыбных кормов из сообра-
жений пищевой безопасности (Barroso et al., 2014).
В последние годы в качестве альтернативного ис-
точника белка в кормах аквакультуры всё чаще
рассматриваются наземные насекомые, которые,
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как известно, составляют значительную часть ра-
циона многих пресноводных рыб в природных ме-
стообитаниях и имеют состав аминокислот, почти
совпадающий с таковым рыб (Barroso et al., 2014;
Ушакова и др., 2020; Fawole et al., 2020; Zarantoni-
ello et al., 2020).

Необходимо отметить, что ни сельскохозяй-
ственные растения, ни насекомые, культивируе-
мые в промышленных масштабах на органиче-
ских отходах растениеводства и животноводства,
практически не содержат ЭПК и ДГК и, соответ-
ственно, не могут служить источником этих
ПНЖК для аквакультуры (Barroso et al., 2014;
Zarantoniello et al., 2020). Например, полная заме-
на рыбной муки в продукционном корме атлан-
тического лосося на муку из личинок мухи чёр-
ной львинки Hermetia illucens (Stratiomyidae, Dip-
tera) не привела к снижению скорости роста и
конечной массы рыб (Belghit et al., 2019). Однако
в этот корм добавляли рыбий жир для компенса-
ции недостатка омега-3-ПНЖК, а также лизин и
метионин (Belghit et al., 2019).

Тем не менее существует возможность повы-
сить содержание ПНЖК в биомассе насекомых
при выращивании их на кормах, богатых этими
жирными кислотами. Например, когда личинок
чёрной львинки выращивали на отходах производ-
ства кофе с добавлением промышленной культуры
морских одноклеточных микроорганизмов (тра-
устохитриды рода Schizochytrium) с высоким содер-
жанием ДГК, то частичная (75%) замена рыбной
муки на биомассу личинок львинки в корме для
Danio rerio (Cypriniformes) увеличила скорость ро-
ста и не вызвала снижение уровня ДГК в мышеч-
ной ткани выращиваемых рыб (Zarantoniello et al.,
2020). Таким образом, выращивание личинок насе-
комых на специальных субстратах, обеспечиваю-
щих приемлемые уровни омега-3-ПНЖК (включая
АЛК) в их биомассе, можно рассматривать как
перспективное направление в производстве кор-
мов для аквакультуры (Belghit et al., 2019).

В отличие от наземных насекомых, не содер-
жащих омега-3-ПНЖК, некоторые представите-
ли почвенных червей (Nematoda и Annelida) могут
иметь в своей биомассе значимые количества
этих ПНЖК (Sampedro et al., 2006; Menzel et al.,
2018, 2019; Gladyshev, Sushchik, 2019). Например,
кольчатый навозный червь Eisenia fetida (Haplo-
taxida) имеет достаточно высокий уровень ЭПК −
>8% суммы ЖК (Kumlu et al., 2018), или 0.37 мг/г
сырой массы (Gladyshev, Sushchik, 2019). Однако
этот вид практически не содержит ДГК, поэтому
его использование в качестве альтернативы рыбной
муке и рыбьему жиру вызывает большие сомнения
(Kumlu et al., 2018). Нематода уксусная угрица Tur-
batrix aceti (Rhabditida) способна синтезировать
ЭПК de novo и имеет достаточно высокий уровень
этой кислоты − >18% суммы ЖК (Hundt et al., 2015).

Однако T. aceti в качестве единственного живого
корма для личинок сига Coregonus maraena из-за
трудно перевариваемой кутикулы не смогла обес-
печить высокую выживаемость и скорость роста
по сравнению с науплиями Artemia sp., хотя и со-
держащими намного меньше ЭПК (Hundt et al.,
2015).

Из всех видов червей, которые потенциально
могут использоваться в качестве компонента кор-
ма для рыб, в настоящее время возрождается ин-
терес к белому (горшечному) червю Enchytraeus
albidus (Oligochaeta, Annelida). Это вид массово
выращивали в СССР в качестве живого корма для
рыб, и его среднесуточная продукция могла до-
стигать 2800 г/м2 (Ивлев, Протасов, 1947; Ивлева,
1969). Уровень ЭПК в биомассе E. albidus состав-
ляет до 17%, что, по приблизительной оценке, со-
ответствует 19 мг/г сухой массы (Fairchild et al.,
2017). Хотя E. albidus, питающиеся, например, от-
ходами зерна, имеют, как и все перечисленные
выше наземные беспозвоночные, слишком высо-
кое содержание омега-6-ПНЖК, доля омега-3-
ПНЖК в их биомассе, вероятно, может быть уве-
личена при переходе на другие растительные кор-
ма, богатые АЛК (Fairchild et al., 2017). Таким об-
разом, имеются перспективы использования
биомассы наземных беспозвоночных в качестве
частичной или даже полной замены рыбной муки
не только как источника белка, но и как источни-
ка длинноцепочечных полиненасыщенных оме-
га-3-ПНЖК.

ДРУГИЕ ПОТЕНЦИАЛЬНЫЕ ИСТОЧНИКИ 
ПНЖК ДЛЯ АКВАКУЛЬТУРЫ

Альтернативным коммерчески приемлемым
способом производства ПНЖК для аквакультуры
потенциально могли бы стать генетически моди-
фицированные масличные растения с внедрён-
ными в них генами микроводорослей и других
микроорганизмов, способных синтезировать
ЭПК и ДГК (Robert, 2006; Damude, Kinney, 2007;
Bell, Tocher, 2009; Sprague et al., 2016; Tocher et al.,
2019). Например, масло трансгенного рыжика по-
севного C. sativa, содержащее >20% ЭПК от общей
суммы ЖК, успешно использовалось в экспери-
ментах по выращиванию S. salar (Betancor et al.,
2015, 2016). Однако общественное мнение на-
строено против генетически модифицированных
сельскохозяйственных культур (Turchini et al.,
2009; Shepherd, Jackson, 2013), и в России их ис-
пользование в сельском хозяйстве запрещено за-
конодательно. Тем не менее некоторые авторы
рассматривают генетически модифицированные
масличные растения как единственный способ
увеличения продукции аквакультуры, обеспечи-
вающей возрастающие потребности человека в
ПНЖК (Bell, Tocher, 2009).
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Ещё одним источником ПНЖК для аквакуль-
туры является масло, получаемое из промышлен-
ных культур одноклеточных организмов (Sijtsma,
de Swaaf, 2004). Например, корм из культивируе-
мых одноклеточных микроорганизмов циано-
прокариот Arthrospira sp. (прежнее название Spiru-
lina) и траустохитриды Schizochytrium limacinum
успешно использовали для примерно 50%-ной
замены рыбной муки и рыбьего жира при выра-
щивании гибрида Morone crhysops × M. saxatilis без
снижения скорости роста и уровня ДГК выращи-
ваемых рыб (Perez-Velazquez et al., 2019).

Однако промышленное культивирование
микроводорослей, которое тоже может быть
условно отнесено к наземным источникам ЭПК и
ДГК, имеет существенные ограничения по уро-
жайности и, как следствие, высокую стоимость,
препятствующую их коммерческому использова-
нию (Sijtsma, de Swaaf, 2004; Damude, Kinney,
2007). Дело в том, что даже в самых технологиче-
ски продвинутых биореакторах из-за принципи-
ально не решаемых проблем, таких как самозате-
нение и накопление кислорода, невозможно до-
стигнуть достаточно высокой плотности культуры
микроводорослей, после которой производство
стало бы экономически рентабельным (Sijtsma, de
Swaaf, 2004; Ward, Singh, 2005; Mendes et al., 2009).
В связи с высокой стоимостью промышленные
культуры микроводорослей (Chaetoceros, Isochry-
sis, Nannochloropsis, Pavlova и Phaeodactylum) ис-
пользуются в основном только как живой корм
для зоопланктона и личинок рыб (Khozin-Gold-
berg et al., 2011).

Действительно, согласно теоретическим рас-
чётам, при использовании плоских биореакторов
в промышленном масштабе (площадь 100 га, об-
щий объём 57700 м3) в стране с большим количе-
ством тёплых и солнечных дней (Испания) при
годовой продуктивности 12170 т сухой массы
микроводорослей на 100 га с содержанием в них
ЭПК и ДГК 6% от сухой массы стоимость 1 кг
ЭПК+ДГК может составить 19.5 $ США (Chauton
et al., 2015). В стране с менее благоприятным кли-
матом (Нидерланды) стоимость 1 кг ПНЖК со-
ставит уже 73.9 $ США (Chauton et al., 2015). Оче-
видно, что для большей части территории России
рентабельность промышленного культивирова-
ния микроводорослей будет еще ниже. По самым
оптимистическим расчётам, если станет возмож-
ным создать высокопродуктивные штаммы и да-
лее оптимизировать технологии их культивирова-
ния и сбора, используя благоприятный климат и
сточные воды, стоимость может быть снижена до
11 $ США, что будет всё равно выше самой высо-
кой цены на ЭПК+ДГК в рыбьем жире, составля-
ющей 8 $ США за 1 кг (Chauton et al., 2015).

Продукционный потенциал гетеротрофных
микроорганизмов, таких как раустохитриды Schi-

zochytrium sp. и другие, существенно выше, чем
автотрофных микроводорослей. Однако произ-
водимые ими в биореакторах ПНЖК (преимуще-
ственно ДГК) также имеют слишком высокую
стоимость и в основном используются в качестве
добавок в молочные смеси для грудных детей
(Sijtsma, de Swaaf, 2004). Таким образом, в гло-
бальном масштабе получение ПНЖК из промыш-
ленных культур микроводорослей и гетеротрофных
микроорганизмов не сможет удовлетворить потреб-
ности в них аквакультуры и, соответственно, чело-
века (Turchini et al., 2009, 2011; Tocher, 2015).

ВЫВОДЫ

1. Для преодоления глобального дефицита
ЭПК и ДГК в рационе человека за счёт развития
аквакультуры необходимо превратить выращива-
емую рыбу из потребителя этих ПНЖК, получае-
мых из достигших верхнего предела промысло-
вых уловов, в их производителя.

2. Превращение аквакультуры из потребителя
в производителя ЭПК и ДГК может быть достиг-
нуто путём частичной замены рыбьего жира в
кормах аквакультуры на растительное масло, со-
держащее АЛК, из которой рыба будет синтези-
ровать длинноцепочечные ПНЖК.

3. Аквакультура должна производить рыбу,
обладающую высокой питательной ценностью
для человека, т.е. способную реально обеспечить
необходимую суточную дозу 0.5−1.0 г
ЭПК+ДГК, рекомендованную Всемирной орга-
низацией здравоохранения. Данному критерию
отвечает рыба, содержащая в мышцах не менее
2.5 мг ЭПК+ДГК/г сырой массы, что характерно
в основном для лососёвых.

4. По предварительным расчётам, при уровне
ЭПК+ДГК > 2.9 мг/г в корме радужной форели и
атлантического лосося товарная продукция со-
держит меньше этих веществ, чем расходуется на
её производство.

5. Частичная замена рыбьего жира маслом на-
земных сельскохозяйственных растений в кормах
аквакультуры потенциально позволяет обеспе-
чить как высокий уровень ПНЖК в товарной ры-
бе, так и высокую скорость роста рыб.

6. Наряду с заменой рыбьего жира раститель-
ным маслом возможным способом превращения
аквакультуры в производителя ПНЖК является
частичная замена рыбной муки в кормах мукой из
наземных беспозвоночных, содержащих ЭПК.
По имеющимся данным, одним из наиболее пер-
спективных объектов для производства кормовой
муки для аквакультуры может служить малоще-
тинковый червь E. albidus.
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На сегодняшний день ихтиофауна европей-
ского северо-востока России хорошо описана
(Зверева, 1969; Соловкина, 1975; Новоселов,
2000; Биологическое разнообразие …, 2012; Сидо-
ров, Решетников, 2014), однако её видовой состав
продолжает расширяться за счёт новых видов,
проникающих на данную территорию в результа-
те саморасселения по гидротехническим соору-
жениям, целенаправленной или случайной ин-
тродукции (Захаров, Бознак, 2011). Одним из та-
ких видов, активно расширяющих свой ареал,
является обыкновенная уклейка Alburnus alburnus.
Её нативный ареал охватывает водоёмы европей-
ской части континента к северу от Альп и Пире-
нейского п-ова на восток до Уральских гор. На
территории России уклейка широко распростра-
нена в бассейнах Балтийского, Белого, Каспий-
ского и Чёрного морей (Атлас …, 2003). В водоё-
мы Западной Сибири (Обь, Иртыш, Томь) она
проникла недавно в результате непреднамерен-
ной интродукции (Бабкина и др., 2013; Интересо-
ва, Хакимов, 2015; Интересова, 2016).

Ранее распространение уклейки на европей-
ском северо-востоке России ограничивалось бас-
сейнами рек Северная Двина и Мезень (Берг,
1949; Остроумов, 1954; Атлас …, 2003). Однако в
2008 г. она была обнаружена в водоёме-охладите-
ле Печорской ГРЭС, расположенном на правом
берегу р. Печора (Бознак, Рафиков, 2018). Надо
отметить, что р. Печора не связана гидротехниче-
скими сооружениями с бассейнами других рек,
что делает невозможным саморасселение рыб из

них. В указанном водохранилище в 1986−1998 гг.
выращивали в садках карпа Cyprinus carpio, радуж-
ную форель Parasalmo mykiss и бестера (Huso huso ×
× Acipenser ruthenus).

Специфический температурный и гидрохими-
ческий режим, рыбохозяйственная деятельность
человека и общая несбалансированность структу-
ры населения подобных техногенных водоёмов
создают предпосылки для появления и натурали-
зации здесь чужеродных видов рыб (Алимов и др.,
2004). В результате аварий или нарушений техно-
логии работы рыбоводного хозяйства население
водоёма-охладителя Печорской ГРЭС стало по-
полняться ранее не обитавшими там видами рыб,
а благоприятный температурный режим и наличие
нерестово-выростных угодий привели к формиро-
ванию самовоспроизводящейся популяции карпа.
Стабильную популяцию образовала и уклейка, по-
явившаяся здесь в результате непреднамеренной
интродукции (Бознак, Захаров, 2009; Рафиков
2016). В практике пастбищного и садкового товар-
ного рыбоводства подобные случаи являются обыч-
ным явлением (Слынько и др., 2010; Zieba et al.,
2010).

Появление новых видов может приводить к
интенсификации сукцессий, знание которых не-
обходимо для прогнозирования возможных изме-
нений ихтиофауны отдельных водоёмов и целых
речных бассейнов. Исследование особенностей
биологии популяций таких интродуцентов позво-
ляет составить представление об адаптации вида
к новым условиям обитания.

УДК 597.554.3.591.5

КРАТКИЕ
СООБЩЕНИЯ
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Цель работы – охарактеризовать морфологи-
ческие особенности, питание и рост уклейки в
популяции, возникшей за пределами её нативно-
го ареала в бассейне Печоры.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Водоём-охладитель Печорской ГРЭС был со-

здан в 1984 г. Это мелководное водохранилище
наливного типа площадью 574 га; его объём со-
ставляет ~30 млн м3. Береговая линия водоёма
слабо изрезана, южный берег укреплён бетонны-
ми плитами. Температура воды на водосбросе и
прилегающей к нему акватории достигает
30−35°С летом и 12−15°С зимой; льдом покрыва-
ется не более 30% площади. Период со средней
температурой воды выше 10°С длится с середины
апреля до конца октября, что на 2 мес. больше,
чем в естественных водоёмах данного района.

Выборку уклейки в возрасте 3+ (85 экз., из них
для морфометрического анализа и изучения пи-
тания использовали 58 экз.) из водоёма-охлади-
теля (65°06'58'' с.ш. 57°21'13'' в.д.), собрали в июле
2009 г. Для сравнительного анализа в июле 2017 г.
взяли выборку уклейки того же возраста (35 экз.)
в магистральном русле среднего течения
р. Вычегда (61°47'45'' с.ш. 51°49'24'' в.д., бассейн
р. Северная Двина, нативный ареал). Рыб отлав-
ливали поплавочной удочкой и фиксировали в
4%-ном растворе формальдегида.

Обработку материала проводили в лаборатор-
ных условиях по стандартным методикам (Прав-
дин, 1966). Из-за отсутствия полового диморфиз-
ма по всем исследованным меристическим при-
знакам выборка представлена смешанным по
половому составу материалом. При определении
числа лучей в плавниках и числа тычинок на 1-й
жаберной дуге эти структуры предварительно
окрашивали ализариновым красным (Якубов-
ский, 1970). Возраст рыб определяли по чешуе. За
годовое кольцо принимали участок прерывистых
склеритов, которые просматриваются по всему
периметру чешуйки (Дгебуадзе, Чернова, 2009).
Ретроспективный анализ роста рыб выполнен
методом обратного расчисления по формуле пря-
мой пропорциональности Леа (Чугунова, 1959;
Дгебуадзе, 2001).

Статистическая обработка данных проведена с
использованием программного пакета PAST 3.25;
проверка типа распределения − с помощью кри-
терия Шапиро−Уилка; достоверность различий
средних значений признаков в выборках рыб − с
помощью критерия Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Величина и диапазон изменчивости меристи-

ческих признаков уклейки из бассейнов рек Пе-

чора и Вычегда соответствуют её видовым стан-
дартам (Берг, 1949; Атлас …, 2003; Kottelat, Frey-
hof, 2007) (таблица). Рыбы, отловленные в
водоёме-охладителе Печорской ГРЭС, отличают-
ся от особей из р. Вычегда меньшим числом лучей
в грудных плавниках, позвонков и чешуй в боко-
вой линии. Число жаберных тычинок и лучей в
анальном плавнике у рыб данного водоёма замет-
но увеличивается.

Число элементов в некоторых скелетных
структурах рыб тесно связано с температурой
окружающей среды, при которой проходит ран-
ний онтогенез (Ершов, 2003; Павлов, 2007). Воз-
можно, специфический гидрохимический и тем-
пературный режим водоёма-охладителя также
мог сказаться на наблюдаемом снижении числа
элементов в структурах, связанных с метамерией
тела. Однако у другого представителя Cyprinidae −
обыкновенной верховки Leucaspius delineatus, так-
же недавно обнаруженной в охладителе, такого
уменьшения числа метамерных элементов не от-
мечено (Рафиков, 2018).

С другой стороны, среднее число позвонков в
популяции отражает наследственную норму ре-
акции, сформировавшуюся в процессе адаптации
вида к условиям конкретной локальной ланд-
шафтно-географической зоны. Линейная поло-
жительная зависимость числа позвонков от ши-
роты местности, отмеченная для многих видов
карповых рыб, может быть связана с длительной
генетической ассимиляцией фенотипических из-
менений, происходящих в процессе освоения ви-
дом его ареала (Кожара и др., 1996). Снижение
числа элементов в метамерных структурах, отме-
ченное у особей из водоёма-охладителя Печор-
ской ГРЭС, свидетельствует о формировании
здесь локальной популяции уклейки, что, учиты-
вая её ограниченное распространение, говорит о
недавнем проникновении вида в бассейн Печоры.

Уклейка в охладителе Печорской ГРЭС суще-
ственно опережает по темпу роста рыб из р. Выче-
гда (часть нативного ареала). Стандартная длина
(SL) 4-летних особей (3+) в водохранилище ва-
рьировала в пределах 87−127 (в среднем 109.4) мм
(n = 85), в Вычегде – 89−112 (100.4) мм (n = 35).
Рассчитанная по формуле Леа длина уклейки в
водоёме-охладителе превышает таковую в Выче-
где к концу 1-го года жизни на 29% (49 против
38 мм), к концу 2-го года – на 24% (77 против 72 мм),
к концу 3-го года – на 16% (103 против 89 мм).
Описанное увеличение темпа роста может быть
результатом более длительного периода нагула
рыб в данном водоёме. Однако дисперсия значе-
ний длины особей в возрасте 3+ из водоёма-охла-
дителя оказалась в 3.8 раза выше, чем из среднего
течения Вычегды (288.6 против 75.5). Такое повы-
шение дисперсии связано с возрастанием в вы-
борке доли быстрорастущих особей, что в свою
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очередь сказывается на увеличении средних по-
казателей, характеризующих темп линейного ро-
ста уклейки исследованного водоёма.

В желудочно-кишечных трактах уклейки из
водохранилища наиболее часто встречались рас-
тительные остатки (100%), ракообразные (63%),
имаго двукрылых (63%) и личинки хирономид
(50%). Более крупные представители бентоса в
питании отсутствовали, за исключением мелких
личинок подёнок, отмеченных в кишечнике
лишь одной особи. Таким образом, питание
уклейки в водоёме-охладителе Печорской ГРЭС
соответствует её пищевой специализации: в боль-
шинстве водоёмов основу её рациона составляют
планктонные организмы, воздушные насекомые
и их водные личинки (Атлас …, 2003).

На сегодняшний день изучаемый вид в бассей-
не Печоры отмечен не только в водоёме-охлади-
теле Печорской ГРЭС: 1 экз. уклейки был отлов-
лен в канале, через который происходит сброс из-
лишков воды из водохранилища в магистральное
русло реки. Факт её находки здесь свидетельствует
о возможности проникновения этого вида в русло
Печоры. Спрогнозировать вероятность распро-
странения уклейки в бассейне этой реки за преде-
лами техногенного водоёма сложно. Однако это
экологически пластичный вид рыб, который, по-
пав в новые водоёмы, расселился не только по юго-
западу Европы (Welcomme, 1988; Vinyoles et al.,
2007; Lanzoni et al., 2017) и северу Африки (Kara,

2011), но и активно осваивает реки Западной Си-
бири (Куликов, 2007; Бабкина и др., 2013; Инте-
ресова, 2016).

Таким образом, находка уклейки в водоёмах
среднего течения Печоры позволяет расширить
её ареал на территории европейского северо-во-
стока России. Проникнув в водоём-охладитель
Печорской ГРЭС в конце ХХ в., этот вид успешно
натурализовался и сформировал устойчивую са-
моподдерживающуюся популяцию. Учитывая
высокую пластичность, быстрый рост и разнооб-
разное питание уклейки, нельзя исключить её
дальнейшего расселения в другие водоёмы бас-
сейна Печоры.
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Меристические признаки уклейки Alburnus alburnus исследованных водоёмов

Примечание. ll – число прободённых чешуй в боковой линии; D, A, V, P – число ветвистых лучей соответственно в спинном,
анальном, брюшном и грудном плавниках; sp.br. – число тычинок на 1-й жаберной дуге, vert. – число позвонков; над чертой − сред-
нее значение и его ошибка, под чертой – пределы варьирования признака; tst − критерий Стьюдента.

Признак Номинативная форма
(Атлас …, 2003)

Водоём-охладитель 
ГРЭС (бассейн Печоры)

(n = 58)

Вычегда (бассейн 
Северной Двины)

(n = 35)

Сравнение выборок из бассейнов 
Печоры и Вычегды

(tst)

ll 42–55  7.8
p < 0.001

D 7–9   Недостоверно

A 14–21   5.2
p < 0.001

V   Недостоверно

P   4.5
p < 0.001

sp.br. 17–22 (25)   3.5
p < 0.001

vert.  4.6
p < 0.001

±
−

47.8 0.2
44 52

±
−

50.7 0.3
48 54

±
−

7.9 0.1
7 9

±
−

7.9 0.1
7 9

±
−

18.5 0.1
16 21

±
−

17.4 0.2
15 21

±
−

7.8 0.1
6 9

±
−

7.9 0.1
7 8

±
−

14.4 0.1
13 16

±
−

15.2 0.1
14 17

±
−

21.2 0.2
18 25

±
−

19.9 0.3
17 25

±
−

42.0 0.1
39 43

±
−

42.8 0.1
41 44
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ПАМЯТИ АРКАДИЯ ВЛАДИМИРОВИЧА БАЛУШКИНА 
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В феврале 2021 г. в возрасте 73 лет скоропостиж-
но скончался Аркадий Владимирович Балушкин,
учёный с мировым именем, член-корреспондент
РАЕН, доктор биологических наук, заведующий
лабораторией ихтиологии Зоологического инсти-
тута РАН, член редколлегии журнала “Вопросы
ихтиологии”.

А.В. Балушкин родился 14 января 1948 г. в
Москве. В детстве с родителями переехал в
Пермь, где закончил школу и поступил в Перм-
ский государственный университет. В 1971 г. по-
сле окончания биологического факультета ПГУ
Аркадий Владимирович поступил в аспирантуру
ЗИН РАН. Здесь его научным руководителем на
долгие годы стал выдающийся учёный, один из
первых в мире исследователей антарктических
рыб член-корреспондент АН СССР Анатолий
Петрович Андрияшев. В 1975−1977 гг. Аркадий
Владимирович работал в лаборатории селекции
рыб ГосНИОРХа, а затем вернулся в ЗИН, где в
1978 г. успешно защитил кандидатскую диссерта-
цию на тему “Морфологические основы система-
тики и филогении нототений (Notothenia Richard-
son и близкие роды)”. Опубликованная в 1984 г. в
России монография по расширенным материа-
лам диссертации принесла А.В. Балушкину меж-
дународную известность и в 1989−1990 гг. была
издана на английском языке в США, Индии и
Нидерландах.

Продолжая исследования антарктических
рыб, в 1983−1984 гг. Аркадий Владимирович при-
нял участие в экспедиции в Западную Антарктику
на научно-поисковом судне “Гижига”. Работа по
обобщению полученных в экспедиции, а также
накопленных ранее сведений увенчалась написа-
нием им в 1992 г. программной статьи “Класси-
фикация, родственные связи и происхождение
семейств подотряда нототениоидных рыб (Noto-
thenioidei, Perciformes)”, опубликованной в жур-
нале “Вопросы ихтиологии”. В 1997 г. Аркадий
Владимирович с блеском защитил докторскую
диссертацию на тему “Морфология, классифи-
кация и эволюция нототениоидных рыб Южно-
го океана”. Обе работы утвердили его высокий
статус в международном ихтиологическом сооб-
ществе и до настоящего времени не утратили
своей актуальности. В 1998 г. Аркадий Владими-
рович становится заведующим лаборатории их-
тиологи ЗИН.

Расширяя область научных интересов, в
1990-е г. Аркадий Владимирович совместно с
известным исследователем дальневосточных
морей В.В. Фёдоровым работал наблюдателем в
трёх рейсах японского промыслового судна “То-
ра-Мару 58”. Результатом изучения им дальнево-
сточных рыб стала серия статей, посвящённых
находкам новых для науки видов и родов липаро-
вых, бельдюговых, глубоководных удильщиков и
других групп рыб. В то же время Аркадий Влади-
мирович совместно с сотрудниками лаборатории
продолжил исследования антарктических ното-
тениевидных рыб, наиболее значимыми из кото-
рых стали описание нового рода Halaphrites из се-
мейства Pseudaphritidae, работы по систематике и
распространению представителей семейств ан-
тарктических плосконосовых, антарктических
бородатковых и белокровных рыб. В 2011 г. была
опубликована его монография “Антарктические
плосконосовые”, посвящённая закономерностям
морфологической эволюции, филогении, рас-
пространения и систематики рыб этого семей-
ства. Помимо этих исследований, он активно за-
нимался разработкой проблем систематики и
зоогеографии других представителей антарктиче-
ской и субантарктической ихтиофауны из се-
мейств глубоководных удильщиков, липарид, му-
ренолипид, конгиоподид и бельдюговых. Он опи-
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сал новое семейство Bathylutichthyidae для нового
рода Bathylutichthys. В последнее время Аркадий
Владимирович создал серию Каталогов рыб фон-
дового хранилища лаборатории ихтиологии ЗИН,
включающих сведения по коллекциям рыб отря-
дов Aulopiformes, Myctophiformes, Esociformes, Per-
copsiformes, Ophidiiformes, Batrachoidiformes, Lo-
phiiformes и семейств Zoarcidae, Stichaeidae, Pholi-
dae, Anarhichadidae.

Научные интересы А.В. Балушкина были свя-
заны с изучением проблем сравнительной и эво-
люционной морфологии, систематики и истори-
ческой биогеографии рыб. Он был ведущим в мире
экспертом по ихтиофауне Антарктики и специа-
листом по систематике и биогеографии многих
групп рыб Мирового океана. В результате много-
летних исследований рыб Южного океана им бы-
ли заложены основы современной классифика-
ции, изучены закономерности эволюционного и
исторического становления подотряда нототени-
евидных рыб. В 2020 г. выдающиеся заслуги
А.В. Балушкина в области систематики и зоогео-
графии рыб были отмечены престижной награ-
дой РАН – золотой медалью имени Л.С. Берга.

А.В. Балушкин – автор и соавтор четырёх мо-
нографий и пяти каталогов, в списке его научных
работ свыше 160 статей. Как признание его вкла-
да в ихтиологическую науку и международное со-
трудничество учёные разных стран мира назвали
в его честь семь новых для науки видов ныне жи-
вущих и ископаемых рыб.

Аркадий Владимирович был членом редколле-
гий журналов “Вопросы ихтиологии”, “Рыболов-
ство и рыбоводство”, “Труды Зоологического ин-
ститута”, “Вестник Пермского университета”. Он
участвовал в работе Научного совета РАН по их-
тиологии и гидробиологии, был членом учёного и
диссертационного советов ЗИН РАН, научного
совета “Ихтиологическая комиссия”.

В лице Аркадия Владимировича Балушкина
современная ихтиология понесла невосполни-
мую утрату. Яркий, остроумный, жизнерадост-
ный человек, он всегда привлекал к себе и зрелых,
и молодых учёных. Именно им, молодым ихтио-
логам, он уделял в последнее время основное
внимание, заботясь о будущем лаборатории. Его
жизнь оборвалась внезапно, и он не успел выпол-
нить многое из задуманного. Мы всегда будем
помнить его молодым и устремлённым вперёд.
Светлая ему память!

О.С. Воскобойникова (ЗИН РАН),

Н.В. Чернова (ЗИН РАН)
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